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I. Contexte économique, sociétal et agronomique 

 

1. Production mondiale et importance économique des fruits charnus 

 

Les fruits sont essentiels à la nutrition humaine car ils sont notre principale source de 

vitamines et d’antioxydants. De nos jours, leur production à travers le monde (Tableau I) ne 

cesse d’augmenter (FAOSTAT, 2018). Ainsi, en l’espace de 20 ans, la production de tomate a 

quasiment doublé, passant de 93 millions de tonnes (Mt) produites à 177 Mt. Celle du 

concombre a quasiment triplé passant de 26 Mt à 81 Mt, et celle du kiwi a quadruplé passant 

de 1 Mt à 4,3 Mt produites. Ce marché mondial de fruits et légumes représente des centaines 

de milliards d’euros générés par an pour une production totale de 1,9 milliards de tonnes en 

2016.  

 
Tableau I : Evolution de la production mondiale de quelques exemples de fruits et de légumes 

en millions de tonnes (Mt) de 1996 à 2016.  

(FAOSTAT, 2018). 

 

 

La France est le 3ème pays producteur de fruits en Europe, devancée par l’Espagne et 

l’Italie. Sa production (Figure 1) est évaluée à 9,3 Mt en 2016 (FAOSTAT, 2018). Les produits 

dérivés tels que le vin représentent 16% de la production mondiale, la France étant le 

deuxième producteur mondial derrière l’Italie avec 3,7 milliards de litres produits et 8,7 

milliards d’euros de chiffre d’affaire à l’export en 2017 (Vin & Société, 2017). 

Cette production de fruits frais et de produits transformés issus de fruits est soumise à 

différentes contraintes telles que des stress environnementaux comme des changements 

climatiques continus ou encore des pathogènes ou ravageurs. Elle est également soumise à 

des exigences de la part des consommateurs en termes de qualité organoleptique telle que 

des fruits riches en goût, en arôme, avec une forme et une texture attrayantes, et en terme 

de qualité nutritionnelle telle que des fruits riches en composés antioxydants et/ou en 

vitamines. 

 Tomate 
Piment + 

Poivron vert 
Aubergine Pomme 

Pêche + 

Nectarine 
Kiwi 

1996 93 Mt 16 Mt 20 Mt 54 Mt 12 Mt 1 Mt 

2006 130 Mt 27 Mt 33 Mt 63 Mt 18 Mt 2.5 Mt 

2016 177 Mt 34 Mt 51 Mt 89 Mt 25 Mt 4,3 Mt 

 
Concombre + 

Cornichon 
Raisin Orange 

Fruits 

totaux 

Légumes 

totaux 

1996 26 Mt 59 Mt 61 Mt 497 Mt 543 Mt 

2006 50 Mt 67 Mt 65 Mt 687 Mt 809 Mt 

2016 81 Mt 77 Mt 73 Mt 866 Mt 1075 Mt 
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Figure 1 : Classement des 10 premiers pays producteurs de fruits d’Europe en 2016 

La production est exprimée en tonnes (FAOSTAT, 2018). 

 

Toutes ces exigences et contraintes entrainent, pour les producteurs, un effort de 

renouvellement constant des variétés et avec l’objectif de conserver, ou mieux, d’améliorer 

le rendement et la qualité du fruit.  

 

2. Valeur nutritionnelle des fruits 

 

La qualité du fruit peut se traduire par des valeurs nutritives et/ou des propriétés 

antioxydantes. On sait, depuis de nombreuses années que les fruits et légumes sont 

bénéfiques pour la santé humaine et sont utiles dans la prévention de nombreuses maladies. 

En effet, des études ont démontré qu’une consommation accrue de fruit, en particulier de 

baies et de légumes à feuilles vertes, réduirait les risques de développement de diabète de 

type 2 (Wang et al. 2016). Cette consommation réduirait également les risques de maladies 

cardiovasculaires et de cancer (Aune et al. 2017). Ces diminutions des risques sont 

directement liées à leur composition riche en vitamines, acides gras polyinsaturés, 

caroténoïdes, polyphénols et stérols végétaux. 

Les vitamines, des micronutriments particuliers, sont divisées en deux catégories, les 

vitamines liposolubles (vitamines A, D, E et K) stockables dans les graisses et qui ne nécessitent 

pas d’apport continu, et les vitamines hydrosolubles (vitamines B1, B2, B3, B5, B6, B8, B9, B12 

et C) absorbées directement dans le sang mais qui nécessitent une prise régulière (Padayachee 

et al. 2017). Une carence de ces vitamines chez l’homme peut entrainer des maladies telles 

que le béribéri (B1), la pellagre (B3), le scorbut (C), le rachitisme (D) et des problèmes 

d’hémorragie (K). A contrario, un apport régulier peut être bénéfique, comme pour la vitamine 

C qui pourrait prévenir des maladies cardiaques, inflammatoires chroniques et 

neurodégénératives par son rôle dans la protection des cellules contre les stress oxydatifs 

(Poiroux-Gonord et al. 2010). Cette vitamine est notamment présente en grande quantité 
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dans la goyave, le poivron, le cassis et le kiwi (Tableau II). Par ailleurs, on retrouve des teneurs 

élevées en d’autres vitamines comme la vitamine B1 chez les agrumes et l’ananas, la vitamine 

E chez le kiwi, le poivron et l’avocat, ou encore des précurseurs de la vitamine A chez l’abricot, 

le poivron, la mangue et la papaye (USDA Food Composition Databases). Ces derniers 

composés cruciaux pour l’alimentation humaine, les caroténoïdes ou provitamine A sont 

présents dans de nombreux autres fruits (Yuan et al. 2015). Ainsi le lycopène se trouve dans 

la tomate, la β-cryptoxanthine dans les agrumes, le β-carotène dans le melon cantaloup et la 

capsanthine dans les poivrons rouges. Un régime alimentaire riche en ces composés serait 

corrélé à une réduction significative du risque de certains cancers et de plusieurs maladies 

dégénératives (Poiroux-Gonord et al. 2010). 

Les fruits sont également de riches sources de polyphénols qui sont pour la plupart des 

antioxydants capables de neutraliser les espèces réactives oxygénées (ROS) et les radicaux 

libres toxiques, ce qui aurait pour effet de réduire les risques de maladies cardiovasculaires, 

le cancer et l’obésité. Par exemple, les anthocyanes, un sous-ensemble des flavonoïdes 

contribuant à la couleur du fruit, possèdent un pouvoir antioxydant particulièrement élevé et 

des effets bénéfiques pour la santé. L’épicatéchine, un autre flavonoïde, qui se trouve en 

grande quantité dans le raisin, la myrtille et la canneberge pourraient prévenir le 

développement de cancers et de maladies cardiovasculaires (Seymour et al. 2013). Enfin, les 

dérivés de l’acide hydroxycinnamique, comme l’acide chlorogénique, l’acide caféique ou 

encore l’acide sinapique, possèdent également un fort pourvoir antioxydant et limitent 

l’oxydation des lipides en éliminant les ROS (Poiroux-Gonord et al. 2010). L’acide 

chlorogénique (ester de l’acide caféique et de l’acide quinique avec plusieurs isomères 

possibles) est le composé phénolique majeur chez la tomate et l’aubergine et sa 

consommation pourrait limiter l’absorption du glucose et ainsi réduire les risques d’obésité 

(Thom 2007). 

Certains fruits sont riches en fibres, des polysaccharides non amidonnés 

majoritairement issus de la paroi cellulaire des fruits. Il a été démontré que ces composés 

affectent le microbiote intestinal (Tuohy et al. 2012), abaissent l’indice glycémique des 

aliments et ont des effets bénéfiques sur le diabète de type 2, les maladies cardiovasculaires 

et l'obésité (Khaw et Barrett-Connor 1987; Seymour et al. 2013; Wang et al. 2016). Des teneurs 

en fibres totales élevées caractérisent les baies de goji, l’avocat et la framboise ; en revanche, 

des teneurs faibles sont présentes chez le concombre, la pastèque et le raisin (USDA Food 

Composition Databases). 
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Tableau II : Teneurs en vitamines de différentes espèces fruitières. 

Les teneurs du fruit sont exprimées en mg/100 g pour les vitamines C, B1, B2, B3, B6, B9, E et µg/100g 

pour les provitamines A équivalent en activité rétinol (RAE) et K. Surlignées en jaune les teneurs 

majeures chez les fruits tempérés et en vert les teneurs majeures chez les fruits tropicaux (USDA Food 

Composition Databases) 

 

Vitamine, 

teneur pour 

100 g de fruit 

frais 

Vitamines hydrosolubles Vitamines liposolubles 

C (mg) 
B1 

(mg) 

B2 

(mg) 

B3 

(mg) 

B6 

(mg) 
B9 (µg) E (mg) 

A (RAE) 

(µg) 
K (µg) 

Fruits tempérés 

Abricot 10,0 0,03 0,04 0,60 0,05 9 0,89 96 3,3 

Aubergine 2,2 0,04 0,04 0,65 0,08 22 0,30 1 3,5 

Cassis 181,0 0,05 0,05 0,30 0,07  1,00 12  

Cerise 7,0 0,03 0,03 0,15 0,05 4 0,07 3 2,1 

Citron 53,0 0,04 0,02 0,10 0,08 11 0,15 1 0 

Clémentine 48,8 0,09 0,03 0,64 0,08 24 0,20  0 

Concombre 3,2 0,03 0,03 0,04 0,05 14 0,03 4 7,2 

Figue 2,0 0,06 0,05 0,40 0,11 6 0,11 7 4,7 

Fraise 58,8 0,02 0,02 0,39 0,05 24 0,29 1 2,2 

Framboise 26,2 0,03 0,04 0,60 0,06 21 0,87 2 7,8 

Kiwi 92,7 0,03 0,03 0,34 0,06 25 1,46 4 40,3 

Mûre 21,0 0,02 0,03 0,65 0,03 25 1,17 11 19,8 

Myrtille 9,7 0,04 0,04 0,42 0,05 6 0,57 3 19,3 

Orange 53,2 0,09 0,04 0,28 0,06 30 0,18 11 0,0 

Pêche jaune 6,6 0,02 0,03 0,81 0,03 4 0,73 16 2,6 

Poire 4,3 0,01 0,03 0,16 0,03 7 0,12 1 4,4 

Poivron 

rouge 
127,7 0,05 0,09 0,98 0,29 46 1,58 157 4,9 

Pomme 4,6 0,02 0,03 0,09 0,04 3 0,18 3 2,2 

Prune 9,5 0,03 0,03 0,42 0,03 5 0,26 17 6,4 

Raisin 3,2 0,07 0,07 0,19 0,09 2 0,79 3 14,6 

Tomate 13,7 0,04 0,02 0,59 0,08 15 0,54 42 7,9 

Fruits tropicaux 

Ananas 47,8 0,08 0,03 0,50 0,11 18 0,02 3 0,7 

Avocat 10,0 0,07 0,13 1,74 0,26 81 2,07 7 21,0 

Banane 8,7 0,03 0,07 0,67 0,37 20 0,1 3 0,5 

Goyave 228,3 0,07 0,04 1,08 0,11 49 0,73 31 2,6 

Mangue 36,4 0,03 0,04 0,67 0,12 43 0,9 54 4,2 

Papaye 60,9 0,02 0,03 0,36 0,04 37 0,3 47 2,6 

Pastèque 8,1 0,03 0,02 0,18 0,05 3 0,05 28 0,1 

 

Les fruits sont également une source d’éléments minéraux qui sont essentiels au 

maintien de l’équilibre électrolytique de l’organisme humain (Tableau III). Les principaux 

minéraux sont le calcium, le phosphore, le potassium, le soufre, le sodium, le chlorure et le 

magnésium (USDA Food Composition Databases). Contrairement aux vitamines, ce sont des 

composés inorganiques qui ne sont pas dégradés, de plus ils sont facilement absorbés dans le 

sang et sont impliqués dans différents processus comme la croissance osseuse, la 
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fonctionnalité des muscles et des nerfs (Padayachee et al. 2017). Parmi ces minéraux, le 

potassium est l’élément minéral majeur chez l’avocat, la banane, la goyave, le cassis et le kiwi 

(312 à 485 mg/100 g). Le sodium et le calcium sont les deux éléments minéraux majeurs dans 

la baie de goji (USDA Food Composition Databases). 

 
Tableau III : Teneurs en éléments minéraux majeurs et en fibres de différentes espèces de fruits. 

(USDA Food Composition Databases). Calcium (Ca), magnésium (Mg), phosphore (P), potassium (K), 

fer (Fe), sodium (Na), zinc (Zn). Surlignées en jaune les teneurs majeures chez les fruits tempérés, en 

vert les teneurs majeures chez les fruits tropicaux 

 

Elément minéral ou fibres 

teneur/100 g 
Ca (mg) Mg (mg) P (mg) K (mg) Fe (mg) Na (mg) Zn (mg) Fibres (g) 

Fruits tempérés 

Abricot 13 10 23 259 0,39 1 0,20 2,0 

Aubergine 9 14 24 229 0,23 2 0,16 3,0 

Baie de Goji 190    6,80 298  13,0 

Cassis 55 24 59 322 1,54 2 0,27  

Cerise 13 11 21 222 0,36 0 0,07 2,1 

Citron 26 8 16 138 0,60 2 0,06 2,8 

Clémentine 30 10 21 177 0,14 1 0,06 1,7 

Concombre 14 12 21 136 0,22 2 0,17 0,7 

Figue 35 17 14 232 0,37 1 0,15 2,9 

Fraise 16 13 24 153 0,41 1 0,14 2,0 

Framboise 25 22 29 151 0,69 1 0,42 6,5 

Kiwi 34 17 34 312 0,31 3 0,14 3,0 

Mûre 29 20 22 162 0,62 1 0,53 5,3 

Myrtille 6 6 12 77 0,28 1 0,16 2,4 

Orange 40 10 14 181 0,1 0 0,07 2,4 

Pêche jaune 6 9 20 190 0,25 0 0,17 1,5 

Poire 9 7 12 116 0,18 1 0,10 3,1 

Poivron rouge 7 12 26 211 0,43 4 0,25 2,1 

Pomme 6 5 11 107 0,12 1 0,04 2,4 

Prune 6 7 16 157 0,17 0 0,10 1,4 

Raisin (rouge ou blanc) 10 7 20 191 0,36 2 0,07 0,9 

Tomate 10 11 24 237 0,27 5 0,17 1,2 

Fruits tropicaux 

Ananas 13 12 8 109 0,29 1 0,12 1,4 

Avocat 12 29 52 485 0,55 7 0,64 6,7 

Banane 5 27 22 358 0,26 1 0,15 2,6 

Goyave 18 22 40 417 0,26 2 0,23 5,4 

Mangue 11 10 14 168 0,16 1 0,09 1,6 

Papaye 20 21 10 182 0,25 8 0,08 1,7 

Pastèque 7 10 11 112 0,24 1 0,10 0,4 

 

Les fruits sont donc des sources naturelles de vitamines, antioxydants, fibres et 

minéraux essentiels pour la santé humaine. D’autres composés comme les sucres solubles et 

les acides organiques contribuent à la qualité organoleptique des fruits comme leur goût sucré 

ou acide et sont importants en termes énergétiques pour la nutrition humaine. La teneur de 

chacun de ces composés évolue au cours du développement du fruit.  
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II. Les fruits charnus et leur développement 

 

1. Structure et classement des fruits charnus  

 

Le fruit est issu du développement de l’ovaire suite à la fécondation de l’ovule. Après 

pollinisation, la paroi des carpelles qui formeront le péricarpe s’épaissit et l’ovule se 

transforme en graine (Nabors 2008a). Le fruit joue le rôle d’organe protecteur durant le 

développement des graines, puis, lorsqu’il est attractif, va permettre leur dissémination par 

le biais des animaux qui le consomment. Une fois la maturité physiologique atteinte, les fruits 

peuvent être soit charnus (e.g. tomate, pomme, concombre), soit secs (e.g. noix, amande). La 

différentiation se fait lors du mûrissement. Pour les fruits charnus, une ou plusieurs couches 

du péricarpe se chargent en eau et en composés organiques tandis que pour les fruits secs le 

péricarpe se lignifie. Le péricarpe du fruit peut être découpé en trois parties, l’exocarpe ou 

épicarpe qui constitue l’épiderme externe, le mésocarpe qui est généralement la partie 

juteuse et charnue du fruit et l’endocarpe qui forme l’épiderme interne. Les fruits charnus 

sont regroupés principalement en deux catégories (Figure 2) (Coombe 1976) (Biologie et 

Multimédia, 2012):  

- Les baies (tomate, raisin) dont le péricarpe est composé d’un épicarpe fin, d’un 

mésocarpe et d’un endocarpe charnus qui se ramollit lorsque que le fruit mûrit et pour 

lesquelles les graines sont libres dans la chair. 

- Les drupes (prune, cerise pêche, pomme) dont le mésocarpe est charnu et l’endocarpe 

qui forme le noyau dans lequel sont incluse(s) la/les graine(s) ou « amande(s) » est 

lignifié. 

 

 
Figure 2 : Schémas de coupe transversale de baie et de drupe. 

(a) Baie de tomate dont le péricarpe est entièrement charnu. (b) Drupe de pêche dont la partie médiane 

du péricarpe (mésocarpe) est charnue et la partie interne (endocarpe) est lignifiée et forme un noyau 

dans lequel se trouve une ou plusieurs graines (Biologie et Multimédia, 2012) 
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Des classes intermédiaires semblables à des baies existent, comme les hespérides chez 

la famille des agrumes, ou les péponides chez la famille des cucurbitacées. Le fruit des 

hespérides possède un épicarpe épais qui contient des glandes à essence, un mésocarpe blanc 

avec une consistance spongieuse et un endocarpe membraneux entourant les loges 

carpellaires gorgées de jus. Le fruit des péponides possède un épicarpe cortiqué (à pelure 

dure) et leur endocarpe n’est souvent pas distinct de leur mésocarpe (Nabors 2008a). 

De plus, un classement des fruits charnus peut être réalisé en fonction de leur mode de 

développement. Les fruits simples résultent de la transformation de l’ovaire d’une fleur 

unique comme pour la tomate, le raisin et l’orange et dont le péricarpe dérive essentiellement 

de la paroi de l’ovaire. La formation des fruits complexes fait intervenir d’autres tissus que la 

paroi de l’ovaire, comme le conceptacle, c’est le cas de la pomme, la fraise, la banane ou 

encore le melon. Pour les fruits composés, le développement se fait à partir d’une 

inflorescence comme pour la figue ou l’ananas. Enfin pour les fruits multiples, la fleur possède 

plusieurs carpelles libres qui après fécondation vont fusionner et évoluer en fruit. C’est le cas 

de la mûre et de la framboise. Ces différentiations dérivent principalement de l’ovaire et de 

sa conformation. Il existe deux grands types d’ovaires définis selon leur position et leur 

insertion sur les pièces florales (Ulrich 1952) (Figure 3) : 

- L’ovaire supère dont les pièces florales se situent sous l’ovaire (Figure 3a) et dont le 

développement conduira à un fruit simple comme la tomate ou le raisin ou à des fruits 

complexes ou multiples lorsque les carpelles sont libres comme pour la fraise et la 

mûre. 

- L’ovaire infère dont les pièces florales se situent au-dessus de l’ovaire (Figure 3b-c). 

Pour ce cas il existe deux sous-groupes, l’ovaire infère adhérent pour lequel la paroi 

du conceptacle est soudée à l’ovaire et celui-ci se développera en fruit complexe 

(pomme, banane, melon) et l’ovaire infère non adhérent qui est libre dans le 

conceptacle et donnera des fruits simples (pêche, cerise). 

 

 
Figure 3 : Schéma d’une fleur à ovaire supère (a), à ovaire infère adhérent (b) et à ovaire infère 

non adhérent (c)  

(Biologie et Multimédia, 2012) 
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Une autre classification des fruits peut être faite basée sur l’orchestration de leur 

mûrissement (Giovannoni 2001; Cherian et al. 2014). Pour certains fruits, dits 

« climactériques » comme la tomate, la pêche ou le kiwi, le murissement est associé à 

l’émission d’un gaz, l’éthylène (considéré comme une phytohormone qui est perçue au niveau 

moléculaire et induit une cascade de signalisation complexe) et à un pic respiratoire des tissus 

cellulaires (crise climactérique). Pour les fruits non climactériques comme la fraise, l’orange 

et le concombre, la maturation est indépendante de la signalisation éthylène mais fait 

intervenir d’autres phytohormones, et n’est pas associée à une augmentation de la respiration 

des tissus. 

 

Un classement des fruits charnus peut être réalisé suivant ces différents critères du fruit 

(Figure 4). Ils peuvent être simples, complexes, multiples ou composés, sous forme de baie ou 

drupe, ils peuvent dériver d’un ovaire supère ou infère et peuvent être sujets à la crise 

climactérique ou non. De plus, leurs compositions finales qui résultent de modifications 

biochimiques s’opérant tout au long du développement peuvent être différents. Parmi les 

espèces fruitières, certaines sont des herbacées annuelles comme l’aubergine, le poivron ou 

le concombre qui ne présentent pas de tige ligneuse pérenne mais une tige souple légèrement 

lignifiée. D’autres espèces sont des espèces ligneuses arbustives comme la pomme ou la 

pêche. Enfin, certaines espèces sont des plantes grimpantes ou vignes comme le raisin ou le 

kiwi. Ces deux dernières catégories arbres et vignes, font partie des espèces ligneuses 

pérennes. 

 

 
Figure 4 : Schéma de classification des fruits charnus. 
Classement fait en fonction de leur type et du développement de l’ovaire, avec en noir les fruits 

climactériques et en vert les fruits non climactériques. Figure adaptée de Biologie et Multimédia (2012) 

et Nabors (2008a). 
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2. Croissance et développement du fruit 

 

Les courbes de croissance (exprimées en masse et/ou diamètre du fruit) des fruits charnus 

présentent différents profils d’évolution au cours du développement (Coombe 1976; Opara 

1999). Certains fruits croissent suivant une simple sigmoïde comme la pomme, la poire, la 

tomate, le poivron, le melon, ou l’avocat. Au stade précoce, les fruits possèdent une phase de 

croissance exponentielle rapide jusqu’à atteindre un maximum. Puis s’ensuit une phase de 

croissance stable jusqu’à la maturité du fruit. D’autres fruits croissent suivant une double 

sigmoïde. C’est le cas pour la plupart des drupes (pêche, cerise, abricot) et des fruits composés 

comme l’ananas et la figue. Le raisin, le cassis et la framboise présentent également ce modèle 

de développement. Cette croissance tri phasique possède deux phases de croissance rapide 

séparées par une phase de croissance lente. De plus, les durées de développement du fruit 

peuvent être très variables, de trois semaines pour la fraise à 60 semaines pour l’orange, mais 

pour la plupart des fruits cette durée est d’environ 15 semaines. Les vitesses de croissance 

peuvent être calculées à partir d’un modèle mathématique adapté à chaque type de profil 

d’évolution. En physiologie végétale, la quantification de la vitesse de croissance d’une plante 

ou d’un organe comme le fruit est normalisée pour donner le taux relatif de croissance ou RGR 

(Lambers et Poorter 1992) exprimé le plus souvent en g.g-1.jour-1. Différentes études ont 

utilisé le RGR pour décrire la croissance du fruit de tomate (Monselise et al. 1978), pomme 

(Schechter et al. 1993) ou concombre (Marcelis 1992). Le RGR est intéressant pour la 

comparaison de la croissance entre espèces (Lambers et Poorter 1992), ou d’une espèce sous 

différentes conditions de culture ou stress, comme une limitation en eau chez le citron 

(Domingo et al. 1996), une limitation de la surface foliaire chez le raisin (Ollat et Gaudillère 

1998) ou une modification de la relation source-puits durant le développement du 

pamplemousse (Bustan et al. 1996). Le RGR d’un fruit a également été utilisé pour établir des 

corrélations avec des activités biosynthétiques chez le poivron (Nielsen et al. 1991).  

La croissance est liée au développement du fruit qui est divisé en trois phases 

caractérisées à l’aide d’observations cytologiques et qui parfois se superposent (Coombe 

1976; Pabon-Mora et Litt 2011) :  

- la phase de division cellulaire, 

- la phase d’expansion cellulaire, 

- la phase de maturation. 

La phase de division cellulaire correspond à la période où les cellules se divisent 

rapidement dans le fruit après pollinisation (Figure 5). Cette période se limite en général de 7 

à 10 jours après la fécondation (Gillaspy et al. 1993), sauf exception comme pour le péricarpe 

du raisin de Corinthe dans lequel il n’y a aucune division cellulaire et a contrario l’avocat pour 

lequel la division continue tout au long du développement (Coombe 1976). La division est 

principalement active dans le péricarpe et le tissu placentaire. Ces petites cellules sont 

caractérisées par un volume cytoplasmique important et possèdent de petites vacuoles. Au 

cours de la phase d’expansion cellulaire, la taille des vacuoles augmente particulièrement et 

le volume cytoplasmique diminu. Ce phénomène est induit par une accumulation des sucres 
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et acides organiques dans la cellule permettant alors une entrée d’eau qui va exercer une 

pression dite de turgescence sur les parois. Les cellules convertissent la pression de 

turgescence en croissance en régulant le dépôt et la modification des composants de la paroi 

cellulaire (Braidwood et al. 2014). Lors de l’expansion cellulaire du kiwi, la teneur en malate 

et citrate augmente alors que la plupart des métabolites solubles sont dilués par la croissance, 

ce qui confirme l’implication de ces acides organiques dans la régulation osmotique de 

l’expansion du fruit (Nardozza et al. 2013). 

Pour certaines espèces de fruit, l’augmentation du contenu en ADN au sein des cellules 

par endoréduplication (processus au cours duquel la cellule réplique l’ADN de son noyau mais 

ne se divise pas), permettrait également d’augmenter leur volume (Morot-Gaudry et al. 

2017a). La taille finale du fruit est principalement régie par trois composantes, le nombre de 

cellules, la densité cellulaire et le volume cellulaire. Cependant, différents facteurs peuvent 

influencer l’ampleur de l’expansion des cellules comme le comportement des parois 

cellulaires, notamment le degré de développement et l’extensibilité de la paroi secondaire et 

la turgescence (Coombe 1976). Cette période d’expansion cellulaire peut durer plusieurs 

semaines comme chez la tomate (Pabon-Mora et Litt 2011) et peut également se superposer 

à la phase de maturation comme chez le raisin, où elle débute au moment de la véraison 

(lorsque la baie commence à changer de couleur) mais n’a pas encore atteint sa taille finale 

(Ollat et al. 2002; Deluc et al. 2007).  

 

 
Figure 5 : Section transversale de fruit de tomate (Solanum lycopersicum cv. Micro-Tom) à 

différents jours après anthèse (JAA). 

Coupes de péricarpe observées en microscopie photonique illustrant les phases de division cellulaire 

de 2 JAA à 10 JAA et d’expansion cellulaire de 7 JAA à 30 JAA. Figure adaptée de Pabon-Mora et Litt 

(2011) 

 

La maturation est caractérisée pour la majorité des fruits par un ramollissement des 

tissus, une modification de couleur et un changement dans la composition en composés non-

volatils et volatils qui rendent le fruit attractif et savoureux pour les animaux. La coloration est 

induite par une dégradation des chlorophylles associée à une accumulation de caroténoïdes 

comme le lycopène pour la tomate, ou d’anthocyanes comme la pélargonidine-3-glucoside 

pour la fraise. Les activités de certaines protéines interviennent dans la modification des 

parois cellulaires et donc dans la texture du fruit. La pectine méthyl-estérase (PME) déméthyle 
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les pectines et facilite ainsi l’action de la polygalacturonase (PG) qui dépolymérise et solubilise 

les pectines. L’action d’autres enzymes comme la β-galactosidase et les β-galactanases 

provoque la porosité des parois. En clivant les résidus galactose des pectines elles augmentent 

la porosité et donc facilitent l’accès à d’autres enzymes comme la PME et la PG. Enfin les 

xyloglucanes endotransglycosylases (XET) contribuent au relâchement des parois en 

intervenant dans le clivage du réseau cellulose/hémicellulose (Morot-Gaudry et al. 2017a). 

Enfin, le goût savoureux des fruits est généralement associé à une diminution des 

teneurs en acides organiques comme le malate et le citrate et une augmentation de celles des 

composés aromatiques et des sucres (glucose, fructose et saccharose) majoritairement 

importés depuis les feuilles et/ou issus de la dégradation de l’amidon. D’autres composés 

solubles s’accumulent dans le fruit mûr (Coombe 1976), comme des sucres-alcools (inositol), 

des acides aminés, des esters, des composés phénoliques, des vitamines, des glycoalcaloïdes, 

des terpènes et des ions minéraux (principalement K+, Cl-, SO42-, phosphate, Ca2+ et Mg2+). En 

plus des parois mentionnées plus haut, des lipides et des protéines contribuent à la structure 

et au fonctionnement des cellules. 

L’ensemble des processus impliqués dans le développement du fruit, de la division 

cellulaire à la maturation, sont sous le contrôle de différents facteurs hormonaux et 

génétiques. 

 

3. Régulation hormonale du développement du fruit 

 

La mise à fruit est généralement associée à l’action de trois types d’hormones, les auxines, les 

gibbérellines (GA) et les cytokinines (Figure 6A). En effet, chez de nombreuses espèces 

l’application exogène de ces hormones peut entrainer la parthénocarpie (Joldersma et Liu 

2018). La teneur de cytokinines augmente dans l’ovaire dès la pollinisation. Ces hormones 

jouent un rôle dans la stimulation de la division cellulaire et favorisent la synthèse de l’auxine 

(McAtee et al. 2013; Beauvoit et al. 2018). L’auxine est synthétisée dans les ovules lors de la 

fécondation, et est ensuite transportée dans le péricarpe où elle induit l’activation de la 

biosynthèse des GA et entraine ainsi la croissance du fruit via l’expansion cellulaire. Elle 

contrôle également la division cellulaire lors de la mise à fruit. De plus, des travaux anciens 

suggèrent que l’acide indole-3-acétique, une auxine, serait impliqué dans la synthèse de 

l’invertase acide soluble qui peut induire la croissance du fruit d’aubergine (Lee et al. 1997). 

Tandis que les taux d’auxines, de cytokinines et de GA augmentent pendant cette période, les 

niveaux d’éthylène et d’acide abscissique (ABA) diminuent. Ces constatations concordent avec 

une analyse transcriptomique sur les ovaires de tomate qui montre qu’après pollinisation, les 

niveaux d’ARNm de plusieurs gènes de biosynthèse de l’ABA diminuent alors que l’expression 

des gènes de dégradation de l’ABA augmente (Vriezen et al. 2008). 

L’expansion cellulaire dépend de la pression de turgescence au niveau de la vacuole qui 

exerce une pression sur la paroi, mais également du relâchement de la paroi cellulaire. Les 

auxines joueraient un rôle avec les GA pendant la phase de croissance en influençant 

l’expansion cellulaire (Figure 6A). En effet, certains gènes appartenant aux familles des 
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expansines, des XET et des pectate lyases, des enzymes impliquées dans l’expansion des 

cellules via leur action au sein des parois cellulaires, sont régulés par les auxines et les GA (de 

Jong et al. 2011; Carrera et al. 2012). En parallèle, des études fonctionnelles ont permis de 

montrer que le facteur de réponse à l’auxine de la tomate (SIARF7) contrôlait en partie la 

signalisation de l’auxine et de la GA pendant la mise à fruit et le développement de la tomate. 

En effet, lorsque celui-ci subit une mutation, il provoque le développement de fruits 

parthénocarpiques dont l’aspect morphologique est similaire à celui des fruits induits par la 

GA et les auxines pendant la croissance du fruit (de Jong et al. 2009, 2011; Azzi et al. 2015). 

De plus, le mutant de tomate de grande taille procera, portant une mutation ponctuelle dans 

un gène codant la protéine DELLA qui est un répresseur de la voie des GA, présente un 

phénotype de réponse constitutive des GA imitant les plants sauvages traités de manière 

exogène aux GA. L’analyse du transcriptome suggère que la parthénocarpie associée à ce 

mutant serait principalement due à des changements dans les niveaux d’ARNm des gènes 

impliqués dans les voies GA et auxines, y compris SlARF7 (Carrera et al. 2012). Enfin l’ABA 

serait également impliqué dans la phase d’expansion de la tomate (Gillaspy et al. 1993) ainsi 

que les brassinostéroïdes (Shahnejat-Bushehri et al. 2017). 

L’initiation de la maturation du fruit, à savoir le moment où le fruit est prêt à subir le 

processus de mûrissement, serait principalement contrôlé par deux types d’hormones, les 

auxines et les cytokinines. En effet, l’étude du mutant inhibiteur de la maturation de la tomate 

(rin) pour lequel les fruits ne mûrissent pas, présente des niveaux plus élevés d’auxine et de 

cytokinines dans les stades de début de coloration du fruit (Davey et Van Staden 1978; McAtee 

et al. 2013). Chez le pommier, une concentration élevée d’auxines a pu être maintenue lors 

de la maturation grâce à la suppression d’un gène MADS-box de type rin-like ce qui a eu pour 

conséquence l’inhibition de la maturation des fruits (Schaffer et al. 2013). De plus, le retrait 

des achènes chez la fraise a provoqué la maturation précoce du réceptacle avec accumulation 

accélérée d’anthocyanes mais cette maturation peut être stoppée par l’ajout d’auxine 

exogène (Given et al. 1988). 

Le mûrissement des fruits et les changements biochimiques et physiologiques qui 

l’accompagnent semblent être principalement influencés par l’ABA et l’éthylène (Figure 6A). 

Le mûrissement chez les fruits climactériques comme la tomate, la banane ou la pomme est 

généralement associé à la production d’un pic d’éthylène et de respiration (Figure 6B). Les 

études sur le mutant de tomate rin, qui présente un défaut de maturation, ont permis 

d’observer un déficit de production d’éthylène ainsi qu’une réponse diminuée à l’application 

endogène de celui-ci. Ce déficit bloquerait également l’accumulation des caroténoïdes et le 

ramollissement du fruit (Morot-Gaudry et al. 2017a). Un autre mutant de tomate, cnr, est 

caractérisé par des fruits mûrs mais avec un péricarpe incolore corrélé à une perte 

d’adhérence cellulaire. L’expression et l’activité d’enzymes dégradant la paroi cellulaire ont 

été altérées lors du développement et de la maturation. La production d’éthylène est 

également fortement réduite chez ce mutant (Thompson et al. 1999; Carrari et Fernie 2006). 

Dans trois mutants liés à la signalisation ou la perception de l’éthylène, nor, rin et Nr, en plus 

du métabolisme des parois, les teneurs de certains métabolites majeurs sont modifiées 



 
28 

Chapitre I 

(Osorio et al. 2011). La teneur en monomères issus des polysaccharides des parois cellulaires 

n’augmente pas de manière substantielle pendant la maturation chez ces trois mutants 

comme chez la tomate témoin, en accord avec une inhibition de la dégradation des parois. La 

teneur en glucose et fructose est réduite pour les stades de développement et de maturation 

du fruit pour rin et nor. Celle de saccharose est réduite pendant la maturation pour les trois 

mutants. De plus, la phénylalanine s’accumule moins pendant la maturation pour les trois 

mutants. Toutefois, l’action de l’éthylène nécessite également un faible niveau d’auxine et 

une augmentation préalable de l’ABA. De plus, sa production est parfois accompagnée d’une 

augmentation de l’acide-indole-3 acétique (IAA) notamment observée dans la pêche et la 

tomate (McAtee et al. 2013; Morot-Gaudry et al. 2017a). 

Pour les fruits non climactériques comme le raisin, la teneur en éthylène est constante 

mais très faible, c’est l’ABA qui jouera alors un rôle important dans le contrôle de la maturation 

du fruit et qui en sera le déclencheur (Coombe 1976; Fortes et al. 2015) (Figure 6B). 

L’ensemble de ces hormones, auxine, éthylène et ABA est nécessaire à la maturation des fruits 

climactériques et non climactériques en interaction avec de nombreux facteurs de 

transcription dont rin et nor et avec des modifications épigénétiques (Giovannoni et al. 2017). 

Pour les fruits climactériques, différentes voies évolutives des réseaux de régulations de la 

maturation des fruits ont été décrites récemment (Lü et al. 2018). 

 

 
Figure 6 : Evolution des hormones dans le fruit au cours de son développement. 
(A) Changements hormonaux qui s’opèrent dans le fruit au cours de la croissance et de la maturation. 

(B) Spectre des dépendances de la maturation à l'ABA et à l'éthylène pour différentes espèces fruitières. 

Figure adaptée de McAtee et al. (2013) 
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Les liens entre les changements hormonaux et les modifications du métabolisme 

primaire au cours du développement du fruit ont été re-étudiés récemment à l’aide d’une 

collection de mutants de diverses voies hormonales chez la tomate (Li et al. 2019). Ces travaux 

montrent que l’éthylène et surtout l'ABA auraient un effet important sur la régulation du 

métabolisme primaire de la tomate. En effet, l’éthylène jouerait un rôle important pour la 

transition entre les métabolismes primaire et spécialisé et sur le métabolisme des hexoses lors 

de la maturation du fruit. Dans les fruits du mutant epi surproducteur d’éthylène, les teneurs 

en sucres sont réduites et une forte augmentation des intermédiaires du cycle de Krebs 

notamment du pyruvate et de la majorité des acides aminés au cours de la maturation est 

observée. Ces résultats suggèrent que l’éthylène joue un rôle dans la promotion du 

métabolisme des hexoses afin de fournir du pyruvate pour le cycle de Krebs et ainsi les 

substrats respiratoires qui sont associés à la maturation climactérique. Dans les mutants not 

déficitaires en ABA, les teneurs en sucres, sucres alcools et acides organiques étaient plus 

faibles tout au long du développement, et la capacité enzymatique de la fructokinase (FK) était 

réduite suggérant un rôle potentiel de régulateur de l’ABA sur cette enzyme. La régulation du 

métabolisme des tissus est donc coordonnée avec le développement du fruit avec des 

tendances particulières, notamment hormonales, à chaque grande phase de développement, 

mise à fruit, division, grandissement cellulaire et maturation. 
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III. Rôle du métabolisme chez les fruits  

 

1. Le métabolisme, définition 

 

Le métabolisme, qui regroupe l’ensemble des réactions chimiques et biochimiques se 

produisant au sein des cellules d’un organisme est constitué de deux composantes, le 

catabolisme qui regroupe les réactions de dégradation de molécules et qui va générer de 

l’énergie par la production de plus petites molécules, et l’anabolisme qui regroupe les 

réactions chimiques et biochimiques de synthèse des molécules qui sont nécessaires pour la 

constitution de nouveaux tissus. Chez les plantes, le métabolisme peut être subdivisé en deux 

sous-groupes, le métabolisme primaire et le métabolisme spécialisé (Pichersky et Lewinsohn 

2011). Le métabolisme primaire est commun à la plupart des espèces et organes et concerne 

les familles des acides nucléiques, des protéines, des lipides mais également des glucides, des 

sucres phosphorylés, des acides organiques, et des acides aminés. C’est lui qui va fournir les 

précurseurs et l’énergie nécessaires pour soutenir la croissance et la maturation du fruit 

(Morot-Gaudry et al. 2017b). Le métabolisme spécialisé est espèce et organe dépendant, 

réceptif aux changements environnementaux et joue un rôle dans protection contre les 

pathogènes et les ravageurs dont les herbivores. Il regroupe notamment les familles des 

flavonoïdes, des alcaloïdes et des terpènes.  

 

2. Structure, régulation et implication dans le développement du métabolisme 

primaire des fruits 

 

Le métabolisme central du carbone comprend différentes voies métaboliques, les voies du 

saccharose, de l’amidon, des acides organiques et la respiration qui fournit l’énergie et les 

précurseurs biosynthétiques pour soutenir la croissance et la maturation du fruit. (Figure 7). 

Il est également directement impliqué dans les qualités organoleptiques du fruit puisque 

notamment les sucres et les acides organiques en sont des intermédiaires ou des produits 

finaux.  
 

Abréviations Figure 7: 1,3BPG, glycérate-1,3- bisphosphate; 2PGA, 2-phopho-glycérate; 3PGA, 3-phopho-

glycérate; 6P-glucono-δ-lactone, 6-phosphogluconolactone; AGPase, ADP-glucose-pyrophosphorylase; AI, 

invertase acide; AlaAT, alanine aminotransférase; AspAT, aspartate aminotransférase; cFBPase, fructose-1, 6-

bisphosphatase cytosolique; cMDH, malate déshydrogénase cytosolique; CS, citrate synthase; cwINV, invertase 

pariétale; DAP, dihydroxyacétone phosphate; Erythrose-4P, érythrose-4-phosphate; F1, 6BP, fructose-1,6-

bisphosphate; F6P, fructose-6-phosphate; FK, fructokinase; G1P, glucose-1-phosphate; G6P, glucose-6-

phosphate; G6PDH, glucose-6-phosphate déshydrogénase; GAP, glycéraldéhyde-3-phosphate; NAD-GAPDH, 

glycéraldehyde-3-phosphate déshydrogénase à NAD; GK, glucokinase; GluDH, glutamate déshydrogénase; NAD-

IDH, isocitrate déshydrogénase à NAD; NAD-ME, enzyme malique à NAD; NADP-IDH, isocitrate déshydrogénase 

à NADP; NADP-ME, enzyme malique à NADP; NI, invertase neutre; MDH, malate déshydrogénase; OAA, 

oxaloacétate; Pentose-P, pentose phosphate; PEP, phosphoénolpyruvate; PEPC, phosphoénolpyruvate 

carboxylase; PEPCK, phosphoénolpyruvate carboxykinase; pFBpase,  fructose-1, 6-bisphosphatase plastidiale; 

PFK, phosphofructokinase; PFP, pyrophosphate phosphofructokinase; PGI, phosphoglucoisomérase; PGM, 

phosphoglucomutase; PK, pyruvate kinase; S6Pase, saccharose phosphatase; SDH, sorbitol déshydrogénase; 

SPS, saccharose phosphate synthase; Succinyl-CoA, succinyl-coenzyme-A; Succ-CoA ligase, succinyl-coenzyme-

A ligase; Suc-6P, saccharose-6-phosphate; SUSY, saccharose synthase; TPI, triose-phosphate isomérase; UDPG, 

UDP-glucose; UGPase, UDP-glucose-pyrophosphorylase. 
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Figure 7 : Représentation schématique du métabolisme primaire chez les fruits. 
Les principales voies du métabolisme primaire et les composés majeurs de la biomasse du fruit sont 

représentés. Pour une lecture facilitée la compartimentation subcellulaire n’est pas représentée.  
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a. Description des voies du métabolisme central 

 

Le saccharose est la source majeure de carbone pour les fruits chez la plupart des espèces. Il 

est importé dans le fruit depuis le phloème par la voie symplastique ou apoplastique (Annexe 

1). Pour la voie symplastique, il est hydrolysé en glucose et fructose dans le cytosol par 

l’invertase neutre (NI) ou en fructose et uridine-diphosphate-glucose (UDPG) par la saccharose 

synthase (SUSY), ou par l’invertase acide après importation ultérieure dans la vacuole. Pour la 

voie apoplastique, il est hydrolysé en glucose et fructose par l’invertase acide pariétale puis 

ces deux hexoses sont importés dans les cellules du fruit. Le glucose et le fructose résultant 

de ces hydrolyses sont phosphorylés par les activités glucokinase (GK) et fructokinase (FK) en 

glucose-6-phosphate (G6P) et fructose-6-phosphate (F6P), respectivement. La 

phosphoglucoisomérase (PGI), la phosphoglucomutase (PGM) et l’UDP-glucose 

pyrophosphorylase (UGPase) catalysent les interconversions entre F6P, G6P, glucose-1-

phosphate (G1P) et (UDPG) (Figure 7). A partir du G1P, l’ADP-glucose pyrophosphorylase 

(AGPase) forme de l’adénosine-diphosphate-glucose (ADPG) qui sert de substrat pour la 

synthèse de l’amidon. L’UDPG sert à la synthèse des polysaccharides pariétaux. Le F6P peut 

être combiné à l’UDPG pour re-synthétiser du saccharose via les réactions catalysées par la 

saccharose phosphate synthase (SPS) puis la saccharose phosphatase. Les sucres solubles qui 

n’ont pas été métabolisés dans le cytoplasme sont transportés dans la vacuole par des 

protéines de transport situées dans le tonoplaste et le saccharose peut également y être 

hydrolysé en glucose et fructose par l’invertase acide (AI) vacuolaire (Biais et al. 2014; M Li et 

al. 2016; Wang et al. 2017). L’étape suivante de la glycolyse est la phosphorylation du F6P en 

fructose-1,6-bisphosphate (F1,6BP). Globalement, la glycolyse qui commence par l’entrée 

d’une molécule de glucose ou de fructose et se finalise par deux molécules de pyruvate, 

génère de l’énergie (ATP), du pouvoir réducteur (NADH) et des intermédiaires pour d’autres 

réactions. En effet la glycolyse fournit des squelettes carbonés pour la synthèse des acides 

nucléiques, de certains acides aminés, de polysaccharides pour les parois et celle de glycérol 

pour la synthèse des lipides. Les enzymes de la glycolyse connectent le métabolisme des 

sucres avec celui des acides organiques. La mitochondrie de plante, de par la diversité en 

transporteurs membranaires dont elle est équipée, a la faculté de prendre en charge aussi 

bien le pyruvate, que les acides dicarboxyliques (OAA, malate, succinate, 2-OG …) et 

tricarboxyliques (citrate, isocitrate). Ces acides peuvent tout aussi participer à alimenter le 

cycle de Krebs ou bien participer à des biosynthèses. 

En présence d’oxygène le pyruvate et les acides dicarboxyliques (OAA, malate, 2-OG …) 

provenant de la PEPC et MDH cytosoliques peuvent entrer dans la mitochondrie. Le pyruvate 

y subit une décarboxylation oxydative suivie d’une acétylation donnant l’acétyl-coenzyme A 

(Acétyl-CoA) qui servira de précurseur pour la synthèse des acides gras dans le plaste ou pour 

le cycle de Krebs. Le groupement acétyle de l’acétyl-CoA est alors transféré sur l’oxaloacétate 

pour former du citrate par la citrate synthase (CS). Un tour complet du cycle de Krebs, génère 

une molécule d’ATP, des transporteurs d’électrons NADH et flavine adénine dinucléotide 

(FADH2) par tour (Nabors 2008b). Il est à noter que chez les plantes le cycle de Krebs n’oxyde 
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pas complètement son substrat (Sweetlove et al. 2010). Il fournit en effet les squelettes 

carbonés nécessaires à la synthèse de certains acides aminés (2-oxoglutarate (2-OG) pour le 

glutamate, l’OAA pour l’aspartate…), ce qui implique qu’il doit être réalimenté par du carbone 

via une réaction dite anaplérotique.  

Chez les plantes le pyruvate est un des principaux produits de la glycolyse synthétisé par 

l’action de la pyruvate kinase (PK) sur le phosphoénolpyruvate cytosolique (PEP). Le pyruvate 

peut être, soit directement importé du cytosol, soit synthétisé par l’action de l’enzyme 

malique à NAD (NAD-ME) mitochondriale sur le malate du cycle de Krebs (Sweetlove et al. 

2010). Cependant les cellules végétales peuvent également produire du malate à partir du 

PEP. En effet, l’action de la phosphoénolpyruvate carboxylase (PEPC) cytosolique sur le PEP 

génère de l’oxaloacétate cytosolique (OAA) qui est converti en malate par la malate 

déshydrogénase cytosolique (MDH). Ce dernier va alors pouvoir alimenter l’enzyme malique 

NADP dépendante (NADP-ME) et reformer du pyruvate (Sweetman et al. 2009; Sweetlove et 

al. 2010) (Figure 7). 

Enfin, la néoglucogenèse a été suggérée comme voie alternative pour la synthèse du 

saccharose notamment chez le raisin, la tomate et certains petits fruits via la dégradation du 

malate (Halinska et Frenkel 1991; Famiani et al. 2005; Sweetman et al. 2009; Wang et al. 2017) 

pendant la maturation. Le malate est converti en PEP par l’action des activités de la MDH et 

de la phosphoénolpyruvate carboxykinase (PEPCK) puis l’action conjuguée d’enzymes de la 

glycolyse et de la FBPase ou de la PFK-PPi dépendante (PFP) permet de synthétiser des 

hexoses-P, précurseurs du saccharose. 

 

En fonction des espèces fruitières et du stade de développement du fruit la topologie 

de ce réseau métabolique reste la même, mais la régulation de ses voies varie influençant ainsi 

la composition finale du fruit. Cette variation peut se faire au niveau du métabolisme des 

sucres mais également au niveau de celui des acides organiques, principaux facteurs de la 

qualité organoleptique des fruits. 

 

b. Métabolisme des sucres et de l’amidon chez les fruits en développement 

 

Le métabolisme des sucres et de l’amidon a été largement étudié chez de nombreuses espèces 

fruitières, notamment par l’observation de variations de la composition en sucres et amidon 

et des activités enzymatiques associées au cours du développement. En revanche peu 

d’études visent à comparer l’ensemble de ces espèces. Ces résultats d’études indépendantes 

et isolées suggèrent une grande variabilité inter espèces mais également des points communs.  

 

L’amidon s’accumule de manière plus ou moins transitoire lors du développement du 

fruit de certaines espèces ou est très peu présent chez d’autres. Chez la tomate, l’amidon est 

accumulé durant la phase dite d’expansion cellulaire (Biais et al. 2014). Cette accumulation 

s’accompagne d’une forte activité de l’AGPase qui reste élevée jusqu’au stade vert-mûr puis 

diminue fortement au cours du mûrissement. Dans un génotype de kiwi à haute teneur en 
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amidon, il a été montré qu’une activité AGPase accrue au début du développement du fruit 

ainsi que son maintien dans le temps contribuent à ce phénotype (Nardozza et al. 2013). En 

revanche cette activité enzymatique n’a pas été détectée ou était très faible dans la fraise en 

développement, en accord avec le fait que ce fruit n’accumule pas d’amidon après le stade 

vert et n’en possède pas dans le fruit mûr (Basson et al. 2010). Il a été rapporté que la 

dégradation de l’amidon conduit vraisemblablement au G1P, via le maltose sans 

nécessairement passer par le glucose dans la feuille (Zeeman et al. 2007). Dans une étude sur 

le fruit de tomate, les activités GK et FK diminuent (exprimées sur la base des protéines 

totales) lors du développement et de la maturation alors que la teneur de G1P (exprimée par 

fruit) augmente, suggérant que la dégradation de l’amidon peut être une alternative pour la 

synthèse d’hexoses-P utilisés pour la respiration (Biais et al. 2014). 

Le métabolisme de l’amidon est étroitement lié à celui du saccharose qui lui fournit les 

précurseurs nécessaires, mais pas de la même manière chez tous les fruits. Chez les très jeunes 

fruits de tomate, la SUSY présente une forte activité et pourrait jouer un rôle dans la régulation 

de l’importation du saccharose dans le fruit et donc dans la disponibilité de substrats pour 

l’accumulation d’amidon et la synthèse de cellulose ou de composants pour la paroi cellulaire 

(Wang et al. 1993). Chez la pomme, l’accumulation du glucose durant la phase de stockage 

des sucres précède celle de l’amidon. Lorsque le glucose cesse de s’accumuler, la teneur en 

amidon continue à augmenter (Berüter 1985). Alors que dans les baies de raisin, l’ADPG 

augmente à partir de la véraison lorsque l’amidon diminue, il a été suggéré que la diminution 

de l’amidon ne résultait pas d’une limitation en substrat mais plutôt d’une diminution des 

activités des enzymes impliquées dans sa synthèse (Dai et al. 2013). Lors de la division 

cellulaire chez le kiwi, le glucose s’accumule alors que la teneur en amidon et saccharose 

diminue. Cette accumulation est concomitante d’une augmentation de l’activité de la NI. De 

plus, les transcrits FK4 et HK3 qui codent une fructokinase et une hexokinase, respectivement, 

sont élevés de même que les activités de HK et FK, ce qui suggère leur implication dans la 

phosphorylation du fructose et du glucose, produits de la NI. Lors de l’expansion cellulaire, 

l’amidon et le saccharose se sont accumulés et l’activité de la SPS a augmenté. A contrario, la 

teneur en glucose ainsi que l’activité de la NI ont diminué. Au moment de l’initiation de la 

maturation du kiwi, la teneur en amidon atteint son maximum puis se stabilise, alors que le 

saccharose et les hexoses commencent à s’accumuler. L’activité de la SPS est plus élevée dans 

les génotypes à haute teneur en amidon suggérant qu’elle contribue à la synthèse de l’amidon. 

Alors que l'activité NI et AI et la teneur en glucose augmentent à maturité, l'activité SUSY et 

les transcrits SUS1 diminuent pendant l'accumulation de l'amidon et demeurent faibles dans 

les fruits mûrs, ce qui suggère un rôle plus critique pour l'invertase dans le métabolisme des 

sucres du kiwi (Nardozza et al. 2013). 

 

Le stockage des sucres n’implique pas non plus les mêmes mécanismes chez tous les 

fruits. Chez la pomme lors de la nouaison, l’activité de l’AI est très forte et la teneur en 

saccharose est très faible, suggérant qu’il est la principale source de carbone pour les jeunes 

fruits. Par la suite, la diminution forte de l’activité de l’AI jusqu’à sa disparition n’est suivie 
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d’une accumulation du saccharose dans les fruits qu’après un délai d’un mois (Berüter 1985). 

L’enzyme ne serait donc pas impliquée dans le stockage des hexoses  dans cette espèce qui 

importe aussi du sorbitol et accumule du fructose pendant la maturation. Des analyses 

biochimiques réalisées au cours du développement de la fraise n’ont pas permis de détecter 

d’activité SUSY mais ont montré que l’activité de la NI était élevée à tous les stades. Cette 

différence suggère que SUSY ne joue pas un rôle significatif dans la détermination de la force 

de puits ou dans la répartition du carbone (Basson et al. 2010). Dans la pêche, la teneur en 

saccharose augmente graduellement au cours du développement jusqu’à la maturité du fruit. 

Entre la première phase de croissance exponentielle et le plateau, cette augmentation 

s’accompagne d’une forte augmentation des activités de l’AI et de l’invertase neutre (NI) ce 

qui suggère qu’elles sont régulées de manière post-traductionnelle (Lombardo et al. 2011). 

Dans des génotypes de pêche présentant une faible teneur en fructose (Desnoues et al. 2014), 

seules les teneurs en F6P et saccharose sont plus élevées par rapport à un génotype standard. 

Bien que l’activité NI soit légèrement plus faible, elle ne suffit pas à expliquer la différence de 

teneur en saccharose d’autant plus que les activités des autres enzymes, SUSY, SPS, SDH et AI 

ne sont pas affectées. En revanche l’activité FK est plus élevée, ce qui indiquerait un flux de 

phosphorylation du fructose plus élevé, en accord avec l’augmentation de la teneur en F6P et 

la faible teneur en fructose des génotypes (Desnoues et al. 2014). A elles seules les activités 

enzymatiques ne permettent cependant pas d’expliquer la différence de composition en 

sucres du phénotype mais suggèrent un ajustement du réseau métabolique. 

L’étude du métabolisme des sucres du poivron a permis de mettre en évidence trois 

phases de développement (Nielsen et al. 1991). La phase initiale est caractérisée par un taux 

de croissance élevé et une accumulation d’hexoses, la deuxième par un taux décroissant et 

une accumulation de saccharose et d’amidon. Enfin, la phase de maturation est caractérisée 

par une accumulation d’hexoses et une dégradation du saccharose et de l’amidon. L’activité 

de l’AI diminue dans les jeunes fruits alors que la teneur en saccharose augmente et celle de 

la SPS n’augmente pas. Puis lors de la maturation, l’activité de l’AI augmente et la teneur en 

saccharose diminue, cette augmentation de l’AI est également associée à l’augmentation des 

concentrations en glucose et fructose et à la dégradation de l’amidon en plus du saccharose. 

Ces résultats suggèrent que l’accumulation de saccharose est probablement causée par la 

diminution de l'activité de l’AI plutôt que par l'augmentation de celle de la SPS. L’activité de 

l’AI serait déterminante dans l’accumulation d’assimilats chez les jeunes fruits et participerait 

aussi à l’accumulation des hexoses au cours de la maturation. De plus, avant la maturation, 

l’activité de la SUSY augmente et est plus importante que celle de l’AI, ce qui suggère que 

celle-ci est transitoirement responsable de la synthèse du saccharose dans le fruit (Nielsen et 

al. 1991). 

Le croisement d’une espèce de tomate sauvage Lycopersicon chmielewskii accumulant 

du saccharose, et d’une espèce domestiquée Lycopersicon esculentum accumulant des 

hexoses (Yelle et al. 1991), a permis de transférer le caractère d’accumulation du saccharose 

de façon stable. Les analyses biochimiques ont montré que ce trait phénotypique est associé 

à des niveaux réduit de l’activité de l’invertase mais des niveaux de SUSY normaux. Chez les 
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individus de la descendance accumulant du saccharose, l’activité de l’invertase est faible et 

diminue au moment de la maturation du fruit, alors que dans les individus de la descendance 

accumulant des hexoses, l’activité de l’invertase est forte et elle augmente au moment de 

l’accumulation des hexoses. L’activité SUSY dans les deux cas augmente jusqu’à 14 DPA puis 

diminue, ce qui n’était pas attendu car aucune activité SUSY n’a été détectée dans le parent 

sauvage. Ces résultats suggèrent que cette invertase acide soluble est une enzyme critique 

pour l’accumulation du saccharose et non la SUSY (Yelle et al. 1991). 

Chez le raisin, de nombreux changements métaboliques se produisent durant la 

véraison, notamment avec une augmentation des teneurs en saccharose, fructose et glucose 

(Dai et al. 2013). L’étude d’activités enzymatiques au cours du développement a montré que 

l’accumulation rapide des sucres dans la baie est précédée par une augmentation de l’activité 

de l’AI, et qu’au moment où la teneur en sucre commence à augmenter, les activités de la 

SUSY et de la SPS augmentent également (Hawker 1969). Dans une variété où l’accumulation 

des sucres diffère, la teneur en glucose augmente jusqu’à la véraison puis diminue lors de la 

maturation contrairement à celle du fructose qui continue d’augmenter. Cet écart peut être 

expliqué par le fait que l’invertase diminue alors que la SUSY augmente (Wang et al. 2017). 

Pour le raisin, le saccharose peut également être synthétisé à partir du malate par la voie 

néoglucogénique pendant la maturation (Dai et al. 2013; Wang et al. 2017). 

 

Chez certaines rosacées fruitières ligneuses, le sorbitol en plus du saccharose est 

importé via le phloème (Annexe 1). Chez la pomme, le sorbitol serait le principal substrat pour 

la synthèse du fructose. En effet sa teneur diminue au début du développement et est 

inversement corrélée à la teneur en fructose qui augmente ainsi que l’activité de la sorbitol 

déshydrogénase (SDH) qui catalyse la réaction (Berüter 1985). En revanche, l’augmentation 

du sorbitol au cours de la croissance de la pêche n’est pas accompagnée de changement dans 

les niveaux de transcrits de SHD (Lombardo et al. 2011), ni de l’activité de la SHD qui reste 

constante (Desnoues et al. 2014). 

Chez les Cucurbitacées, le stachyose en plus du saccharose est importé via le phloème 

(Annexe 1). Ceci implique les activités α-galactosidase et galactokinase (Dai et al. 2011). 

 

c. Glycolyse, métabolisme des acides organiques et respiration chez les fruits 

en développement  

 

La régulation des voies de la respiration et du métabolisme des acides organiques diffère 

également lors du développement et selon les espèces de fruits. Les enzymes de la glycolyse 

ont été étudiées en détail sur la tomate par Biais et al. (2014). Chez la tomate lors de la division 

cellulaire, des activités élevées de la GK, la FK, la pyruvate kinase (PK) et des enzymes 

impliquées dans le cycle de Krebs ont été observées ainsi qu’une teneur plus élevée en G6P. 

La production d’ATP semble donc une priorité à ce stade de développement, ce que rend 

possible un flux élevé de la glycolyse. Un processus anaplérotique a été suggéré par ces 

auteurs lors de l’expansion cellulaire précoce pour compenser la perte de carbone due à 
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l’expansion cellulaire car cette période était caractérisée par des activités élevées d’enzymes 

de la glycolyse comme la NAD-glycéraldéhyde-3-phosphate déshydrogénase (NAD-GAPDH), la 

phosphoglycérokinase (PGK), l’énolase et la phosphoénolpyruvate carboxylase (PEPC). De 

plus, la glucose-6-phosphate déshydrogénase (G6PDH) a montré un pic d’activité qui pourrait 

refléter une activation de la voie des pentoses phosphates. Plusieurs enzymes dont PGI, 

phosphofructokinase (PFK) et UGPase ont montré un pic d’activité avant la maturation, ce qui 

suggère l’anticipation de celle-ci et leur implication dans le recyclage des hexoses phosphates 

libérés par la dégradation de l’amidon. La maturation de la tomate est caractérisée par une 

augmentation de l’activité de nombreuses enzymes du métabolisme primaire, un maintien de 

la teneur en protéines et une accumulation d’hexoses dans la vacuole (Biais et al. 2014), des 

processus coûteux en énergie. Cela est corroboré par l’augmentation d’activités enzymatiques 

impliquées dans la glycolyse comme l’aldolase et la PK et dans le cycle de Krebs comme la 

citrate synthase (CS) et la succinyl CoA ligase. L’accumulation de citrate a également été 

observée durant la maturation et correspond à une activité élevée de la CS et une 

accumulation du glutamate (Biais et al. 2014). 

Une étude métabolomique par LC-MS de la baie de raisin (Dai et al. 2013) a montré 

qu’avant la véraison les teneurs en hexoses phosphates (G1P, G6P, F6P) diminuent puis se 

stabilisent. Lors de la véraison, la plupart des intermédiaires du cycle de Krebs (citrate, malate, 

aconitate, isocitrate et 2-OG) ont présenté un pic d’accumulation puis leurs teneurs ont 

diminué lors de la maturation. Cette diminution s’est accompagnée de celle des 

intermédiaires glycolytiques (PEP, 3-PGA, F1,6BP). Une autre étude avec une approche 

protéomique (Wang et al. 2017) a montré que l’abondance de la plupart des enzymes 

glycolytiques comme la PFP, l’énolase et la PK augmente après la véraison, seule la PGK 

diminuant. Les enzymes du cycle de Krebs comme la PDC et l’IDH présentent une plus forte 

abondance pendant la phase de croissance et au cours de la maturation, et une plus faible 

abondance pendant le plateau, ce qui correspond à une forte demande en énergie et substrats 

pendant la phase de croissance. L’abondance de la MDH et la ME augmentent 

progressivement lors de la maturation et pourraient contribuer au déclin de la teneur en 

malate après véraison (Wang et al. 2017). 

Dans la pêche, la teneur en citrate a augmenté alors que celles en quinate et en malate 

n’ont pas montré de changement durant le développement et le murissement du fruit 

(Lombardo et al. 2011). Ces auteurs ont également mesuré des activités et des expressions 

d’enzymes du métabolisme central. L’activité NADP-ME et les niveaux de transcrits de 

phosphoénolpyruvate carboxykinase (PEPCK) ont également augmenté au cours du 

développement et du mûrissement. Il a été suggéré que la NADP-ME et la PEPCK, qui 

fonctionnent comme des enzymes décarboxylantes, pourraient être impliquées dans le 

catabolisme des acides organiques aux premiers stades de développement, et par conséquent 

empêcher l'accumulation de malate. Les stades précoces présentent des niveaux élevés de 

protéines totales qui diminuent au cours du développement. A la fin de la phase de latence, 

une forte accumulation d’acides aminés a été observée, plus importante que celle enregistrée 

dans les très jeunes fruits. Il est fort probable que ces acides aminés proviennent des protéines 
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stockées dans les fruits immatures précoces (Lombardo et al. 2011). Dans le réceptacle de la 

fraise, les teneurs en hexoses phosphates, G6P, F6P et glycérol-P ont diminué au cours du 

développement alors que la maturation moyenne à tardive a été caractérisée par une 

augmentation des teneurs de plusieurs acides aminés et de tous les intermédiaires du cycle 

de Krebs à l'exception du 2-OG (Fait et al. 2008). De plus, lors de la maturation de la fraise, 

trois enzymes ont montré une augmentation des niveaux de leurs transcrits, l’enzyme 

malique, la fructose-bisphosphate aldolase (FBPase) et la PK. L’enzyme malique réalise la 

décarboxylation réductrice du malate en pyruvate et permet ainsi d’introduire du carbone 

dans le cycle de Krebs sans passer par la production de pyruvate par la glycolyse. 

L’augmentation des niveaux de transcrits codant l’enzyme malique pourrait conduire à une 

consommation du malate par la respiration du pyruvate formé et donc une diminution de 

l’acidité pendant la maturation (Aharoni et O’Connell 2002). 

Chez les agrumes, le citrate s’accumule dans le fruit avant de décliner lors de la phase 

de maturation. Le rôle d’une NADP-IDH cytosolique dans le catabolisme de l'acide citrique 

dans la pulpe du citron a été proposé (Sadka et al. 2000). Pour la tomate, l’activité de cette 

enzyme augmente au stade avancé de la maturation et a été associée à l’accumulation du 

glutamate dans le fruit via son produit de synthèse, le 2OG (Gallardo et al. 1995; Biais et al. 

2014). 

 

Le métabolisme primaire est étroitement lié à celui des parois cellulaires notamment via 

l’UDPG qui sert de substrat pour la synthèse des composants de la paroi. 

 

3. Les parois cellulaires 

 

Le métabolisme des parois cellulaires peut être considéré comme partie intégrante du 

métabolisme primaire car celles-ci jouent un rôle majeur dans la formation, la protection et la 

croissance des cellules. Elles contribuent en outre largement aux caractéristiques de la texture 

du fruit. La composition des parois peut varier entre les espèces mais les principaux 

constituants sont les pectines, l’hémicellulose, la cellulose, la lignine et des protéines 

structurelles (Dheilly et al. 2016) (Figure 8). La paroi cellulaire peut être divisée en trois 

parties : 

- La lamelle moyenne qui est une couche pectique mitoyenne entre deux cellules et qui 

se forme lors de la division cellulaire. Elle servira de base sur laquelle viendront se 

déposer la paroi primaire puis la paroi secondaire et permettra les échanges 

intercellulaires (Carpita et al. 2015), 

- La paroi primaire située sous la lamelle moyenne et qui est composée d’hémicellulose, 

de pectines et de cellulose sous forme d’un réseau de microfibrilles souples qui donne 

à la paroi sa flexibilité et sa capacité d’extensibilité. La paroi primaire agit alors comme 

un régulateur critique de l’allongement et de l’expansion des cellules (Nakano et al. 

2015), 
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- La paroi secondaire, plus épaisse que la paroi primaire, située en-dessous de celle-ci et 

qui est composée d’hémicellulose, de cellulose et de lignine. Ici les microfibrilles sont 

ordonnées en strates et confèrent une rigidité à la paroi qui l’empêchera de croître 

lors de la maturation du fruit (Nakano et al. 2015). 

 

La cellulose est l’un des polysaccharides les plus abondants dans la paroi cellulaire 

végétale, elle est composée de chaînes (1→4)β-D-glucane assemblées par des liaisons 

hydrogène en microfibrilles (Carpita et al. 2015). L’hémicellulose sert de lien par liaisons 

hydrogène entre les microfibrilles pour former un réseau. La paroi primaire est constituée de 

deux glycanes majeurs formant l’hémicellulose : le xyloglucane et le glucuroarabinoxylane 

(Carpita et al. 2015). Le xylane est le composant majoritaire de la paroi secondaire (Nakano et 

al. 2015). Les pectines qui sont les principaux constituants de la lamelle moyenne déterminent 

la porosité des parois cellulaires et fournissent des surfaces chargées qui modulent le pH et 

l’équilibre ionique des parois. Ce sont des polysaccharides caractérisés par un squelette 

d’acide galacturonique et ses deux constituants majeurs sont l’homogalacturonane (HG) et le 

rhamnogalacturonane I (RG I) (Carpita et al. 2015). Les protéines structurelles de la paroi sont 

régulées par le développement de la plante ; leurs quantités varient selon les tissus ou 

l’espèce. Elles sont représentées par trois grandes classes, les glycoprotéines riches en 

hydroxyproline, les protéines riches en proline et les protéines riches en glycine. Enfin, les 

lignines qui sont des constituants majeurs de certaines parois secondaires renforcent la paroi. 

Ce sont des réseaux complexes de composés aromatiques, les phénylpropanoïdes, dont les 

trois monomères majeurs sont l’alcool p-coumarylique, l’alcool coniférylique et l’alcool 

sinapylique (Carpita et al. 2015). 

 

 
Figure 8 : Structure des parois cellulaires chez les plantes. 
(A) Paroi cellulaire primaire (B) Paroi cellulaire secondaire. Figure issue de Nakano et al. (2015) 

 

Lors de la croissance, les parois cellulaires jouent un rôle majeur dans le façonnage et la 

protection du fruit. Ensuite leur dégradation partielle via la solubilisation des pectines est en 
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grande partie responsable de l’assouplissement et des changements de texture lors du 

mûrissement du fruit (Paragraphe II.2) (Brummell et Harpster 2001).  

Pour chaque espèce fruitière, les modifications de la paroi qui s’opèrent lors du 

développement du fruit sont différentes. La dégradation et la dissolution de la lamelle 

moyenne, riche en pectines, commence au début du murissement chez un fruit mou comme 

la tomate, mais à des stades bien plus avancés chez un fruit croquant comme la pomme (Ben-

Arie et al. 1979).  

Pour la tomate cette dissolution est corrélée avec l’apparition d’une pectine 

dépolymérase, qui lors de son application sur des tissus de fruits verts a reproduit les mêmes 

modifications de structure de la paroi. (Crookes et Grierson 1983). D’autres études portent 

sur les mutants affectés pour la maturation, notamment rin, qui présentent peu de 

ramollissement et montrent une faible activité de la PG (Seymour et al. 1987). De la même 

manière une augmentation de l’expression des gènes polygalacturonase et pectate lyase liés 

à la dégradation de la paroi cellulaire pendant la maturation a été observé chez la tomate, 

mais pas aux stades de développement équivalents dans les mutants de maturation nor et rin 

(Osorio et al. 2011). Chez la pêche, aucune activité de la PG n’a été détectée dans les fruits 

non mûrs mais l’activité PG apparait et augmente durant la maturation du fruit et son 

apparition coïncide avec la formation de pectines hydrosolubles (Pressey et al. 1971). 

Cependant, le processus de diminution de la fermeté des fruits a commencé avant la détection 

de l’activité PG puis s’est accélérée. Ces résultats suggèrent que la PG jouerait un rôle dans la 

solubilisation des pectines pendant la maturation des pêches. Chez la poire, le ramollissement 

est aussi associé à la dissolution de la lamelle moyenne mais également à une désintégration 

de la matière fibrillaire (Ben-Arie et al. 1979). Ces travaux précurseurs ont aussi montré que 

l’application de PG et de cellulase sur des tissus de poire ferme entraine les mêmes 

changements structuraux que lors du mûrissement naturel, alors que pour les tissus de 

pomme, l’application de la PG à elle seule est suffisante pour dissoudre la lamelle moyenne. 

 

Les structures des polysaccharides de même que leur composition en sucres neutres 

varient également au cours de la maturation ainsi qu’entre les différentes espèces fruitières 

(Gross et Sams 1984). Le sucre neutre majeur des polysaccharides de la paroi des 

Cucurbitacées et des Solanacées est le galactose, celui des petits fruits comme la fraise et la 

framboise est le xylose, ceux des drupes comme la pêche ou la prune sont le galactose et 

l’arabinose et celui des fruits à pépins comme la pomme et la poire est l’arabinose. Cependant 

une perte de sucres neutres est observée au moment du murissement chez la plupart des 

espèces étudiées (Gross et Sams 1984). Lors du murissement de la tomate par exemple, une 

diminution de la teneur en galactose, arabinose mais également en acide galacturonique a été 

observée (Gross et Wallner 1979). Cependant le déclin de l’arabinose et du galactose ne 

semble pas être lié à la solubilisation des polyuronides car cette perte se produisait également 

dans les fruits non murissants des mutants rin après la récolte des fruits en l’absence de PG et 

de solubilisation des polyuronides. Chez le concombre les rapport acide galacturonique sur 

rhamnose et acide galacturonique sur arabinose (chaîne latérale de RG I et HG) augmentent 
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lors du murissement, ce qui suggère des changements dans la structure de la pectine 

(McFeeters et Lovdal 1987). Pour le raisin, la teneur en arabinogalactane I (AG I), un 

composant majeur des chaînes latérales neutres des polysaccharides peptiques, commence à 

diminuer avant le début du ramollissement, ce qui suggère que la perte de l’AG I pourrait être 

associée à une étape cruciale du début de maturation (Nunan et al. 1998). De plus, la teneur 

en galacturonane augmente et il devient de plus en plus soluble au fur et à mesure que la 

maturation progresse alors qu’aucun changement n’a été observé pour le xyloglucane 

(hémicellulose) et la cellulose du raisin. De la même manière, les modifications des 

polysaccharides lors de la maturation du kiwi après récolte se sont surtout opérées au niveau 

des chaines latérales des pectines alors que des changements mineurs ont été observés pour 

l’hémicellulose et les homogalacturonanes qui eux ne sont dégradés que lors de la phase de 

surmaturité du kiwi (Mack et al. 2017). A contrario une étude transcriptomique et biochimique 

au cours du développement de la pomme a montré que les gènes du développement précoce 

étaient principalement liés à la biosynthèse et à la dégradation des parois et particulièrement 

les hémicelluloses (Dheilly et al. 2016). En revanche, peu de gènes liés au métabolisme des 

pectines étaient exprimés dans les fruits mûrs. 

 

Selon une étude réalisée sur des baies de raisin présentant différents niveau de fermeté, 

le métabolisme des sucres pourrait influencer la dynamique de la paroi cellulaire et jouerait 

un rôle dans la fermeté du raisin (Zepeda et al. 2018). En effet les baies « molles » accumulent 

plus de sucres solubles (notamment le glucose, le fructose, le saccharose, l’arabinose et le 

rhamnose) à la véraison, alors que les baies « fermes » accumulent ces mêmes sucres lors de 

la récolte mais avec une plus grande quantité du monomère de glucose pariétal qui pourrait 

provenir de la dégradation de la cellulose ou de l’hémicellulose qui participe à la résistance et 

à la rigidité de la paroi. De plus, la teneur en acide uronique ne diffère que très peu entre les 

deux types de baies et ne peut donc expliquer cette variation de fermeté. Il apparait 

également que la diminution de l’UDPG au cours du développement chez le raisin (Dai et al. 

2013) est corrélée avec une diminution des parois cellulaires (Nunan et al. 1998), confirmant 

ainsi le lien entre les deux métabolismes. Le métabolisme des parois est aussi relié à celui de 

l’ascorbate. Chez les fraises mûres, lors de la dégradation de la paroi cellulaire, le recyclage de 

l’acide D-galacturonique, un des composants principaux des pectines contribue en partie à 

l’augmentation de la teneur en ascorbate dans le fruit (Agius et al. 2003). De la même manière 

pendant la maturation des fruits de tomate Micro-Tom l’augmentation de la teneur en 

ascorbate est inversement corrélée à l’expression d’ARNm des gènes dans la voie D-

mannose/L-galactose (Badejo et al. 2012).  

 

4. Métabolisme rédox 

 

L'état de réduction-oxydation (rédox) est un intégrateur majeur du métabolisme subcellulaire 

et extracellulaire végétal et est simultanément lui-même régulé par des processus 

métaboliques. Il domine le métabolisme cellulaire en raison de l'importance des couples 
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NAD(H) et NADP(H) dans de nombreuses réactions notamment du métabolisme central, mais 

il agit aussi comme un signal efficace qui informe la cellule des conditions environnementales 

(Geigenberger et Fernie 2014). La signalisation rédox fait intervenir des antioxydants 

cellulaires puissants permettant de protéger la cellule notamment au cours des processus 

développementaux qui produisent un stress oxydatif dont la maturation du fruit (Jimenez et 

al. 2002). Ces antioxydants cellulaires sont le NAD, le glutathion et l’ascorbate (Gakière et al. 

2018). Les réactions rédox du métabolisme et leur contrôle sont des processus biochimiques 

complexes très étudiés dans la feuille mais moins dans le fruit. Cependant plusieurs travaux 

ont caractérisé la biosynthèse de l’ascorbate dans le fruit de tomate avec notamment le rôle 

des enzymes GDP-D-mannose épimérase, GDP‐galactose phosphorylase et galactono-1,4-

lactone déshydrogénase (Alhagdow et al. 2007; Gilbert et al. 2009; Bulley et al. 2012). En lien 

avec une augmentation possible du stress oxydatif mentionnée par Jimenez et al. (2002), une 

augmentation significative de la plupart des composants du cycle ascorbate-glutathion a été 

observée entre le stade « breaker » et le stade rouge du fruit de tomate (López-Vidal et al. 

2016).  

Le métabolisme de l’ascorbate est aussi connecté directement ou indirectement à 

plusieurs voies métaboliques importantes pour la croissance du fruit. Il est relié au 

métabolisme des parois cellulaires (Azzi et al. 2015; Mounet-Gilbert et al. 2016) via la GDP-

mannose épimérase. Cette enzyme produit du GDP-L-galactose (précurseur de 

polysaccharides) à partir du GDP-mannose et est donc un carrefour entre la biosynthèse de 

l’ascorbate et celle des polysaccharides pariétaux. Il y aurait un rapport entre la fermeté des 

fruits et la teneur en ascorbate qui provient du partage de l'épimérase du GDP-D-mannose 

entre la paroi cellulaire et la voie de biosynthèse de l'ascorbate (Mounet-Gilbert et al. 2016). 

Le métabolisme de l’ascorbate est également connecté à la mitochondrie et à la respiration. 

Par exemple, la dernière enzyme de la synthèse de l’ascorbate est localisée dans la membrane 

interne mitochondriale en connexion avec l’activité de la chaîne respiratoire (Alhagdow et al. 

2007). L’ascorbate est également un précurseur de molécules comme les acides organiques, 

tartrate (important dans la baie de raisin, (Cholet et al. 2016), oxalate et thréonate (Truffault 

et al. 2017). De plus, une étude de modélisation métabolique vient de montrer que le statut 

rédox est un facteur métabolique qui contribue à l'accumulation de métabolites spécialisés, 

les anthocyanes, dans des cellules de baie de raisin cultivées in vitro (Soubeyrand et al. 2018). 

Bien que les fruits soient une source d’antioxydants majeure pour la nutrition humaine, 

leur domestication tend à diminuer les teneurs en vitamine C (ascorbate plus 

déshydroascorbate). Ainsi les teneurs en ascorbate dans les fruits de tomates sauvages 

Solanum pennellii sont cinq fois plus élevées que dans les fruits domestiqués Solanum 

lycopersicum, alors qu’elles le sont vingt fois plus pour le kiwi sauvage (Gest et al. 2012; 

Beauvoit et al. 2018). Ces observations suggèrent qu’il existe un compromis entre la 

productivité et la qualité des fruits. Une étude récente sur la tomate suggère que la 

domestication vers des lignées à fruit plus gros a modifié l’importance de la 

monodéshydroascorbate réductase, une enzyme du cycle ascorbate-glutathion, pour la 

maintien du rendement (Truffault et al. 2018).   
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IV. Amélioration de la qualité du fruit par différentes pratiques 

 

La qualité du fruit liée au métabolisme central peut être modifiée par différentes stratégies, 

notamment d’amélioration variétale classique et de manipulation génétique, ou par des 

approches environnementales dont les pratiques culturales (Beauvoit et al. 2018). De 

nombreuses études ont utilisé la génétique quantitative ou la transformation génétique pour 

générer des informations sur le contrôle génétique de la qualité du fruit. 

 

1. Différentes approches génétiques  pour l’amélioration du rendement et de la 

qualité du fruit 

 

La sélection génétique, notamment à l’aide de marqueurs moléculaires, a été largement 

utilisée dans l’amélioration du rendement et de la qualité et notamment des plantes fruitières 

(Janick 2005). Afin de continuer d’améliorer le rendement et la qualité des fruits, plusieurs 

stratégies complémentaires de génétique classique ou inverse ont été développées. 

 

Des travaux de cartographie génétique portants sur les loci de caractères quantitatifs ou 

QTL (un QTL est une région du génome pouvant correspondre à plusieurs gènes qui contribue 

au contrôle d’un caractère quantitatif), initiés sur la tomate par Paterson (1988), ont permis 

de localiser des QTL contrôlant la masse du fruit, la concentration en composés solubles 

totaux, le pH puis la teneur en métabolites individuels (mQTL). Les cartographies de QTL et de 

gènes potentiellement impliqués dans la taille et la composition du fruit à l’aide de lignées 

d’introgression générées à partir d’une espèce sauvage (L. pennellii) et d’une variété cultivée 

de tomate ont permis de localiser des gènes du métabolisme du carbone notamment les gènes 

codant des enzymes impliquées dans la glycolyse, le cycle de Krebs, le métabolisme des sucres 

et de l’amidon (Causse et al. 2004). En analysant leur co-localisation avec des QTL, plusieurs 

gènes candidats ont été trouvés comme contribuant potentiellement au contrôle de la 

variation de teneur en sucres (dont deux invertases et une fructokinase) et en acides 

organiques (dont une phosphoénolpyruvate carboxylase et une enzyme malique). Le gène 

Lin5, identifié par clonage positionnel à partir d’un QTL majeur contrôlant le poids et la teneur 

en hexoses des fruits de tomate, code une invertase pariétale (Fridman et al. 2000; Azzi et al. 

2015). Il a été retrouvé par Causse et al. (2004). D’autres études utilisant le phénotypage 

biochimique de lignées d’introgression ou d’autres ressources génétiques (Schauer et al. 2006; 

Bauchet et al. 2017) ont permis d’identifier de nombreux mQTL. Cette stratégie combine la 

génétique (e. g. des milliers de polymorphismes d’un seul nucléotide, ou « single nucleotide 

polymorphism », SNPs), le profilage-métabolique (e. g. des centaines de composés quantifiés), 

et la génétique d'association à l'échelle du génome pour identifier les gènes impliqués 

(Sauvage et al. 2014). Elle permet de mieux comprendre les mécanismes qui relient le 

métabolisme aux caractères phénotypiques déterminants dans la qualité et le rendement du 

fruit de tomate. 
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D’autres espèces fruitières que la tomate ont été investiguées par ces approches QTL. 

Une étude sur la pêche a notamment permis la détection de QTL dynamiques (i.e. au cours du 

développement du fruit) pour le poids frais, les teneurs en sucres, acides et les activités 

enzymatiques liées au métabolisme des sucres (Desnoues et al. 2016). Cette étude a été 

complétée par l’identification de gènes annotés sur le génome en tant qu’enzymes liées au 

métabolisme ou transport de sucres avec la mise en évidence de co-localisations. Six QTL pour 

les sucres co-localisés directement avec des gènes d'enzymes impliquées dans leur transport, 

leur synthèse ou leur dégradation ont été mis en évidence. Pour une autre Rosacée fruitière, 

la pomme, l’identification par cartographie et BAS-seq (« bulked-segregant analysis 

sequencing ») de quatre QTL contrôlant l’acidité du fruit a permis de démontrer que les 

variations de trois gènes épistatiques hiérarchiques dont un associé au transporteur de malate 

vacuolaire, peuvent influencer la teneur en malate dans le fruit (Jia et al. 2018). L’approche 

QTL reste d’actualité comme le montre une autre étude récente avec une approche RNA-seq 

sur des lignées recombinantes de melon combinant QTL et QTL d’expression génique (eQTL) 

pour identifier plusieurs facteurs de qualité du fruit (Galpaz et al. 2018) 

 

Ces études portant sur les QTL sont validées par des approches transgéniques voire plus 

récemment d’édition du génome. Ces approches permettent de générer des connaissances 

pour la génomique fonctionnelle mais sont également utilisées pour l’amélioration génétique. 

La plupart des études sont réalisées sur le fruit modèle, la tomate. Par exemple, les fruits de 

tomate dont l’expression de LIN5 a été inhibée par une technologie d’interférence ARN (RNAi) 

présentaient un rendement ainsi qu’une taille de fruit diminués confirmant ainsi le rôle du 

QTL Lin5 discuté précédemment (Zanor et al. 2009). Le profilage métabolique a montré que 

les changements s’opéraient principalement dans le métabolisme des sucres et que la teneur 

en hexoses diminuait dans les fruits verts. Cela complète une étude sur des tomates 

transgéniques exprimant un gène antisens d’invertase acide intracellulaire qui présente 

également une diminution de la teneur en hexoses et une augmentation de celle en 

saccharose (Klann et al. 1996). Les lignées présentant une teneur élevée en saccharose, liée à 

une activité très faible de l’invertase acide soluble dans les fruits mûrs, présentaient aussi des 

fruits plus petits suggérant que l’invertase acide soluble contrôlerait la composition en sucres 

dans le fruit de tomate avec un impact sur la taille des fruits. Pour une autre enzyme du 

métabolisme central, l’hexokinase, la surexpression du gène hexokinase 1 d’Arabidopsis 

(AtHXK1) à l’aide d’un promoteur 35S dans les plants de tomate a permis d’obtenir des lignées 

présentant des changements phénotypiques et biochimiques en corrélation avec une forte 

activité hexokinase (Menu et al. 2004). La taille des fruits transgéniques était réduite en raison 

d’une diminution de l’expansion cellulaire, l’approvisionnement en carbone était plus faible 

au cours du développement en raison d’une diminution de la photosynthèse et les fruits 

transgéniques présentaient une teneur moindre en amidon à 16 JAA par rapport aux fruits 

sauvages suggérant que le saccharose serait utilisé préférentiellement comme carburant pour 

le métabolisme au détriment du stockage de l’amidon. Une étude dans laquelle la fructose 

1,6-bisphosphatase chloroplastique (cp-FBPase), une enzyme importante dans le contrôle du 
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cycle de Calvin dans le fruit, était spécifiquement réprimée par des techniques antisens a 

montré des croissances et des taille des fruits fortement réduites mais peu de changement 

dans le métabolisme des glucides (Obiadalla-Ali et al. 2004). Ces résultats suggèrent que le 

cycle de Calvin fournit une fraction du carbone nécessaire à la croissance de ce fruit. 

L’utilisation de lignées d’introgression a permis de démontrer que l’activité de l’ADP-glucose-

pyrophosphorylase aux premiers stades de développement du fruit par l’introduction d’une 

sous-unité régulatrice induisait l’accumulation d’amidon aux premiers stades de 

développement et augmentait aussi les teneurs en composés solubles au stade mûr (Schaffer 

et al. 2000). 

En revanche la mise sous silence de la L-galactono-1,4-lactone déshydrogénase (Gal-

LDH) par RNAi, qui convertit la L-galactono-lactone en ascorbate réduit la croissance des 

plants et la taille des fruits en raison de la diminution de l’expansion cellulaire (Alhagdow et 

al. 2007). Ces résultats suggèrent qu’en plus de la synthèse de l’ascorbate, l’enzyme jouerait 

un rôle dans la régulation des processus liés à la croissance cellulaire. De même, l’utilisation 

d’un système CRISPR/Cas9 multiplexe (« Clustered Regularly Interspaced Short Palindromic 

Repeats »), qui cible plusieurs gènes clés, a permis de manipuler la teneur en acide-γ-

aminobutyrique (GABA) dans les feuilles et les fruits de tomate (Li et al. 2018). A côté de 

l’utilisation de transformants, des mutants peuvent aussi contribuer à la compréhension du 

contrôle de l’acidité des fruits comme cela a été fait pour les citrus et l’accumulation d’acide 

citrique (Li et al. 2016). 

Les techniques de transgénèse et d’édition du génome restent efficaces pour 

l’amélioration du fruit mais sont sujettes à des contraintes réglementaires et éthiques de la 

part des consommateurs et restent souvent restreintes au domaine de la recherche. D’autres 

stratégies restent donc nécessaires pour continuer d’améliorer la qualité du fruit. L’utilisation 

d’une approche de génétique inverse comme le « Targeting Induced Local Lesions In 

Genomes » (TILLinG) qui génère de nombreuses nouvelles mutations par l’action d’un agent 

mutagène chimique, le méthane sulfonate d'éthyle (MSE), a permis de développer des 

collections de mutants MSE chez plusieurs espèces fruitières comme le concombre (Boualem 

et al. 2014), la tomate (Rothan et al. 2016) et le melon (González et al. 2011). La mise en place 

de ces plateformes TILLinG avait pour but de cibler des gènes candidats potentiellement 

impliqués dans les résistances aux maladies et la qualité du fruit et d’identifier des mutants 

d’intérêt pour l’amélioration des cultures. Cette approche de « TILLinG by sequencing », 

intéressante pour les sélectionneurs dans le cadre de la réglementation européenne 

puisqu’elle ne fait pas appel à la transgénèse, implique parfois des partenariats entre la 

recherche publique et un sélectionneur privé (http://www-

urgv.versailles.inra.fr/tilling/projects.htm). 

Ces études démontrent l’importance du contrôle génétique sur le métabolisme du fruit. 

Il y a aussi une possibilité de contrôle épigénétique du métabolisme. Par exemple, des 

variations épigénétiques peuvent influer sur le mûrissement de la tomate. En effet, l’une des 

mutations épigénétique naturelle et héréditaire bien caractérisée est la mutation Cnr 

(« Colourless non-ripening »). L’expression génétique est supprimée par des niveaux de 
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méthylation élevés dans la région du promoteur LeSPL-CNR (Seymour et al. 2008). La 

génétique peut utiliser des épiallèles pour contrôler la régulation de QTL métaboliques 

comme la teneur en vitamine E dans le fruit de tomate (Quadrana et al. 2014).  

Toutefois, il existe aussi d’autres alternatives pour la compréhension et l’amélioration 

de la qualité du fruit notamment la mise à profit de différentes conduites de cultures. 

 

2. Amélioration de la qualité du fruit par des pratiques culturales  

 

Les stratégies agronomiques ont souvent été mises à profit afin d’améliorer les rendements 

et la résistance du fruit à certains pathogènes ou ravageurs. Nous ne parlerons pas ici de la 

nutrition minérale. Mais de nos jours, ces pratiques agronomiques sont de plus en plus 

exploitées pour manipuler la qualité du fruit notamment en augmentant les teneurs de 

composés impliqués dans la saveur, ou bénéfiques pour la santé humaine comme les 

vitamines et certains composés spécialisés (Poiroux-Gonord et al. 2010). La difficulté majeure 

de ces approches réside dans la diversité des réponses qui n’est pas toujours en adéquation 

avec notre compréhension actuelle du métabolisme du fruit et de sa régulation au cours du 

développement. Plusieurs études sur différentes conduites de culture comme l’application de 

stress hydrique ou salin, la modification de l’intensité lumineuse ou de la température, la 

limitation en carbone, l’application de paillis, l’application de fertilisants sur les plants ou 

encore l’utilisation de porte-greffe ou d’organismes collaborateurs ont été réalisées. Elles 

nous renseignent sur les teneurs en sucres solubles, en acides, en composés phénoliques, 

vitamines et caroténoïdes en réponse aux différents traitements et démontrent une possible 

application pour l’amélioration de la qualité du fruit. 

 

En ce qui concerne l’application de stress salin sur des plants de concombre (Huang et 

al. 2009) ou d’une limitation en eau chez des arbres fruitiers comme le pommier (Mills et al. 

1996) et le mandarinier (Yakushiji et Morinaga 1998), il a été démontré que ceux-ci peuvent 

modifier le rendement ainsi que la composition du fruit. En effet le calibre des fruits est 

diminué à mesure que l’intensité du traitement augmente. En revanche ce stress permet 

d’améliorer la qualité du fruit en augmentant la concentration en sucres solubles ainsi que 

l’acidité titrable dans les fruits. La teneur en matière sèche du concombre se voit également 

augmentée. L’effet est d’autant plus important que le stress est appliqué dès le début du 

développement du fruit. D’autre part, l’effet de la sécheresse au moment du mûrissement des 

fruits aurait un impact positif sur la concentration en sucres chez différents fruits charnus 

comme le raisin, la tomate et la fraise avec en général un effet positif sur les teneurs en 

vitamine C (Ripoll et al. 2014). Les pratiques culturales telles que l'irrigation déficitaire 

contrôlée se basent sur l'induction d'un léger stress hydrique qui arrête la croissance 

végétative mais permet de maintenir ou même d'augmenter le rendement tout en 

économisant l'eau (Johnson et Handley 2000; Ripoll et al. 2014; Rahmati et al. 2018). La 

combinaison d’une limitation en eau et d’une lourde charge fruitière chez le pêcher (Berman 

et DeJong 1996), lui diminuant ses ressource en carbone, a considérablement réduit le poids 
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sec des fruits. On retrouve ce lien chez deux génotypes de tomate présentant des profils 

d’accumulation de sucres différents et pour lesquels un éclaircissage des fleurs plus ou moins 

important a été effectué lors de l’anthèse (Massot et al. 2010). La réduction de la charge 

fruitière a permis d’augmenter la taille des fruits ainsi que la teneur en hexoses. Cependant 

aucun changement n’a été observé en ce qui concerne la vitamine C. On peut supposer que 

les sucres, précurseurs de la synthèse de la vitamine C, ne sont donc pas un facteur limitant 

pour celle-ci. De plus, une limitation en carbone par une défoliation a montré une diminution 

du poids du fruit de clémentine et a induit un retard dans sa maturation (Pantin et al. 2013). 

La teneur en sucres solubles, notamment en saccharose se trouve fortement diminuée chez 

les fruits des plants défoliés. La croissance du fruit serait alors positivement corrélée à la 

disponibilité en carbone comme nous l’indique le rapport feuille/fruit et son impact sur la 

croissance et les teneurs en sucres. L’éclaircissage du pommier a permis l’obtention de fruits 

plus gros avec des teneurs en glucose considérablement plus basses. Les teneurs en fructose 

et saccharose étaient cependant plus élevées ce qui pourrait être interprété comme preuve 

d’une abondance d’assimilats dans le fruit (Berüter 1985). 

D’autres traitements, comme la variation de la température ou de l’intensité lumineuse 

au cours du développement du fruit et lors de sa maturation jouent également un rôle 

important sur la composition finale. Chez la tomate, l’exposition du fruit à des températures 

élevées induit une diminution de la vitamine C et du lycopène et une augmentation de la 

rutine et des dérivés de l’acide caféique (Gautier et al. 2008). Cette tendance est retrouvée 

chez la tomate cerise, avec de plus un effet bénéfique sur la teneur en hexoses qui augmente 

lorsque la charge fruitière est modérée (Gautier et al. 2005). L’application de températures 

élevées sur des vignes de kiwi à différentes phases de développement a également été 

réalisée (Richardson et al. 2004). Une diminution de la teneur en ascorbate a été observée 

lorsque l’élévation de température était appliquée pendant la phase d’accumulation de 

l’amidon, mais était accompagnée d’une diminution de celles des glucides solubles. Lorsque 

les kiwis sont placés à haute température (+12 ou +14°C par rapport à la température contrôle 

de 28 et 20°C respectivement du cycle jour/nuit) au moment de la maturation, la dégradation 

de l’amidon est retardée ainsi que la maturation du fruit. Enfin, alors que la température ne 

semble pas avoir d’effet sur la teneur en citrate, elle semble agir sur celles du quinate et du 

malate. La teneur en malate double lorsque le traitement (+2 ou +6°C par rapport à la 

température contrôle de 28 et 20°C respectivement du cycle jour/nuit) est appliqué pendant 

la division cellulaire mais l’effet s’estompe lorsque le développement se poursuit. En 

revanche, chez le raisin, l’exposition de fruits mûrissants à de hautes températures entraine 

une réduction de la teneur en malate (Sweetman et al. 2009). 

A contrario, une augmentation de l’intensité lumineuse sur le fruit de tomate entraine 

une augmentation des teneurs en ascorbate, lycopène et β-carotène et une diminution de 

celles en ascorbate oxydé et chlorophylle (Gautier et al. 2008). De la même manière, 

l’utilisation de diodes électroluminescentes (LED) au niveau des feuilles inférieures d’un plant 

de tomate a permis une augmentation du rendement en hiver, et de la teneur en solides 

solubles et en ascorbate du fruit (Tewolde et al. 2016). Chez le raisin, une diminution de 
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l’intensité lumineuse sur la vigne retarde la croissance du fruit ainsi que son ramollissement 

et sa coloration (Dokoozlian et Kliewer 1996), elle réduit également les teneurs en hexoses, 

anthocyanes et composés phénoliques. 

L’utilisation de paillis permet d’augmenter l’intensité lumineuse ou la température des 

sols selon la couleur. Dans le but d’améliorer le rendement et la qualité de l’aubergine (Boo 

et al. 2010), l’utilisation d’un paillis réfléchissant, a induit un taux plus élevé de photosynthèse, 

et permis une augmentation de la teneur en sucres totaux dans le fruit. L’analyse des capacités 

des enzymes associées, SPS et SUSY a également montré une activité plus forte dans les fruits 

avec l’utilisation du paillis. Enfin, les augmentations de la température et du rayonnement 

solaire combinées pour les tomates cerises augmentent les teneurs en hexoses et amidon en 

corrélation avec l’augmentation de l’activité de la sucrose synthase et diminuent la teneur en 

saccharose (Rosales et al. 2007). Peu de variations sont observées pour les activités des 

invertases acide et neutre. Ceci est en accord avec une autre étude qui démontre que les 

profils temporels des activités enzymatiques des fruits de tomate répondent peu à la 

diminution de l’intensité lumineuse ou à une limitation en eau modérée (Biais et al. 2014). 

Les fertilisants et/ou biostimulants sont des facteurs clés des conduites de cultures, 

notamment grâce à de nouvelles approches (Serrano et al. 2010). L’utilisation d’un mélange 

de composés phénoliques NPLs (para et ortho nitrophénolate de sodium et nitrogaïacol de 

sodium) sur le poivron a permis d’augmenter le poids du fruit sans affecter le processus de 

maturation, la couleur et la teneur en caroténoïdes. En revanche, les teneurs en glucose, 

fructose, ascorbate, citrate, composés phénoliques et activité antioxydante totale ont été 

améliorées par le traitement. La pulvérisation foliaire de biostimulants naturels, la 

phytohormone brassinolide (« Milagrow ») provenant de grains de pollen de Brassica napus 

et d’extrait de levures (Saccharomyces cervisiae) sur les arbres fruitiers tels que l’oranger (El-

Boray et al. 2015) permet d’augmenter le rendement et de diminuer la chute des fruits. En 

effet, ces substances présentent de nombreux avantages liés à leur teneur en nutriments, en 

certains acides aminés et en régulateurs de croissance naturels. Elles permettent entre autre 

de réduire les teneurs en acidité dans le fruit et ainsi d’en améliorer la qualité. 

L’utilisation de porte-greffe qui sert parfois à limiter la vigueur des espèces fruitières 

ligneuses pérennes, permet de conférer aux fruits et aux plantes annuelles des propriétés de 

résistance à certains stress. Cette utilisation a induit une augmentation du rendement, de la 

biomasse et de la qualité du fruit chez la tomate cerise sous stress hydrique (Sánchez-

Rodríguez et al. 2012) ou encore chez le concombre sous stress salin (Huang et al. 2009).  

La mise à profit de la collaboration entre les végétaux et de nombreux organismes du sol est 

également l’une des stratégies utilisées pour l’amélioration du rendement et de la qualité des 

fruits. En effet, l’inoculation de certaines plantes réceptives par des champignons 

mycorhiziens arbusculaires (CMA) permet d’améliorer l’apport en nutriments et en eau par 

une extension de leur système racinaire. Cette inoculation a notamment permis d’augmenter 

le rendement et la teneur en acide ascorbique chez le piment vert (Bagyaraj et Sreeramulu 

1982). L’inoculation de plants de tomates a permis d’augmenter la teneur en glucose, fructose 

et malate dans le fruit et donc sa qualité gustative (Copetta et al. 2011).  
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Nous avons vu que les limitations en carbone et autres ressources pouvaient affecter 

directement la croissance du fruit et sa composition, mais également que les deux 

métabolismes primaire et spécialisé répondaient aux différents traitements. En fonction des 

valeurs choisies pour chacun des paramètres de conduite de culture comme la limitation en 

eau, le stress salin, la charge en fruit, la température, l’intensité lumineuse et les 

biostimulants, ceux-ci, peuvent avoir un impact bénéfique sur le rendement et la qualité des 

fruits. De plus, la réponse à l’environnement peut impliquer des régulations épigénétiques.  

 

La plupart des études décrites dans les paragraphes précédents se focalisent sur une 

seule espèce et les comparaisons se limitent à différentes variétés ou génotypes. Pourtant des 

différences existent entre les espèces en termes de composition en sucres, en acides 

organiques ou acides aminés ou encore en termes de stratégie de transport et de stockage 

des métabolites. De nouvelles stratégies émergent pour comparer plusieurs espèces afin de 

mieux comprendre la régulation du métabolisme (Annexe 1). 

 

V. Objectifs des travaux de thèse 

 

Nous avons vu que les fruits charnus font l’objet d’une recherche intense et que de nombreux 

mécanismes impliquant le métabolisme ont été proposés et certains démontrés. Nous avons 

également vu que la tomate, devenue l’espèce modèle des fruits charnus, monopolise 

toujours plus l’attention des chercheurs. La transposition des outils et des résultats obtenus à 

d’autres espèces n’est pas forcément évidente, notamment en raison d’une très probable 

non-interopérabilité des données. Il semblait donc pertinent de mener des études qui 

permettraient de directement comparer plusieurs espèces possédant des caractères 

contrastés, afin de dégager des principes généraux qui pourraient mener à une meilleure 

compréhension du métabolisme des fruits, la manière dont il est programmé, et à terme de 

nouvelles pistes pour l’amélioration des fruits.  

 

Ce projet de thèse vise à décrire le métabolisme primaire et sa régulation au cours du 

développement de huit espèces de fruit contrastées en termes de goût (sucrosité, acidité..), 

de qualités nutritionnelles (pouvoir antioxydant, vitamines…), de durée de croissance et 

sujettes ou non à une crise respiratoire au début de la maturation.  

 

- Le premier objectif de ces travaux est la récolte des fruits au cours du développement 

et la préparation de l’ensemble des échantillons dans des conditions cryogéniques sur 

les huit espèces fruitières, ainsi que la collecte d’informations relatives à la croissance 

de l’ensemble des fruits. Nous verrons par la suite que l’ensemble de ces données a 

été utilisé à des fins de comparaison inter-espèces ainsi que pour la modélisation de la 

croissance puis le calcul du taux relatif de croissance. 

- Le deuxième objectif est l’adaptation de l’ensemble des méthodes d’analyses 

qualitatives et quantitatives de composés et d’activités enzymatiques mise au point 
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sur la tomate à d’autres espèces fruitières. Des mises au point pour l’ensemble des 

espèces ont dû être réalisées avant l’analyse de l’ensemble des échantillons ou d’un 

choix d’espèces. 

- Le troisième objectif est de réaliser une comparaison inter-espèces sur la base de la 

composition de la biomasse du tissu charnu du fruit. Pour cela, une standardisation 

des stades de développement basée sur la croissance est proposée afin d’affiner les 

comparaisons. C’est à travers un panel d’analyses statistiques que les profils de 

composition pour chaque espèce sont investigués. Nous chercherons alors à savoir si, 

sur cette simple base de composition de biomasse, il est possible de séparer des 

groupes d’espèces, comme les espèces arbustives des herbacées, ou encore les fruits 

climactériques des fruits non climactériques. De la même manière nous chercherons à 

dégager des principes généraux qui relient la croissance du fruit et sa composition. 

- Enfin, le quatrième objectif de cette thèse est de réaliser la comparaison de la 

régulation du métabolisme entre les fruits de deux Solanacées, le poivron et 

l’aubergine. Nous chercherons alors à valider ou invalider les connaissances sur la 

régulation du métabolisme au cours du développement du fruit déjà acquises sur la 

tomate considérée comme un modèle pour les fruits charnus. 
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Chapitre II :  

Matériels et méthodes 
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I. Conduite de culture des espèces et plan expérimental 

 

1. Fruits et variétés sélectionnées et leur conduite de culture  

 

L’étude a été réalisée sur 9 espèces de fruits, la tomate (Solanum lypcoercicum L. cv 

Moneymaker), le poivron (Capsicum annuum L. cv Gonto Clause), l’aubergine (Solanum 

melongena L. cv Monarca RZ), la pêche (Prunus persica L. cv Nectarlove), la pomme (Malus x 

domestica Borkh. cv Golden), le concombre (Cucumis sativus L. cv Aljona), le kiwi (Actinidia 

deliciosa Chev. cv Hayward), le raisin (Vitis vinifera L. cv Cabernet Sauvignon) et la clémentine 

(Citrus clementina hort. cv SRA 63). Une variété a été choisie par espèce, la plupart étant 

d’intérêt économique ou des modèles pour la recherche (e.g. pêche). Les cultures ont été 

réalisées en France, dans le Centre d’essais INVENIO à Sainte Livrade (Lot-et-Garonne) pour la 

tomate, l’aubergine, le poivron et dans un verger commercial proche de ce Centre pour le 

kiwi, à l’INRA de Valence (Drôme) pour la pomme, à l’INRA d’Avignon (Vaucluse) pour la pêche, 

au CTIFL à Carquefou (Loire Atlantique) pour le concombre, à l’INRA de Bordeaux dans la serre 

de l’EGFV (Gironde) pour le raisin et à l’INRA de Corse pour la clémentine (Figure 9). Les fruits 

ont été récoltés en 2016, excepté pour la tomate, issue d’une précédente expérience menée 

en 2010. Les modes de culture utilisés sont les plus courants au niveau de la production sauf 

pour le concombre où le système de culture est en cours d’adaptation et le raisin où des 

systèmes expérimentaux (boutures fructifères) sont utilisés. Les données concernant la 

conduite de culture de l’ensemble des fruits sont regroupées dans le Tableau IV.  

 

 
Figure 9 : Photographie de six cultures réalisées au cours de l’année 2016. 
En serre pour l’aubergine, le raisin et le concombre (INVENIO, INRA de Bordeaux EGFV, CTIFL), en 

tunnel pour le poivron (INVENIO), et en verger (proche d’INVENIO et INRA de Corse) pour le kiwi et la 

clémentine au cours de l’année 2016  
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2. Plan d’expérience, échantillonnage des fruits et conservation  

 

Afin de réaliser l’étude de la composition et de la régulation du métabolisme primaire chez les 

fruits, au moins neuf stades de développement ont été prélevés pour chaque espèce depuis 

l’anthèse, moment de la fécondation des ovules (aubergine, poivron, concombre et kiwi) ou 

de très jeunes stades après floraison (pomme, pêche, raisin et clémentine), à la maturité 

physiologique c’est-à-dire au moment où le développement du fruit arrive à son terme, 

excepté pour le concombre (maturité commerciale). Pour chaque stade, cinq réplicas 

biologiques (excepté pour les premiers stades de la pêche) ont été collectés avec un minimum 

de quatre fruits par réplica (excepté pour le concombre). Les données concernant 

l’échantillonnage et les tissus récoltés sont regroupées dans le Tableau V. Un total de 455 

échantillons a été obtenu pour l’ensemble des espèces. Avant la découpe des fruits et la 

congélation dans l’azote liquide, les fruits ont rapidement été mesurés et pesés afin de suivre 

le développement de chaque espèce. L’opération de mesure et de découpe s’est faite très 

rapidement afin de rester au plus proche de métabolisme du fruit sur le plant. Les échantillons 

ont ensuite été conservés à -80°C. 

 

 



 
54 

Chapitre II 

Tableau IV : Ensemble des données concernant les espèces étudiées et leur conduite de culture 

 

Espèce  Variété Site 

Type de 

serre 

(verre/plasti

que)/ verger 

Densité 

Age 

des 

arbres 

Date de 

plantation 

Date de 

floraison  
Type de sol/ Substrat Irrigation Fertilisation 

Aubergine 
Monarca 

RZ  

INVENIO 

Ste Livrade 

Serre 

plastique 

double paroi 

1,2 plant/m² - 

10/03/2016 

(semis 80 j 

avant-greffe) 

greffée sur PG 

KNVF 

05/04/2016 Fibre de coco 

Goutte à goutte: 

déclenchement  cyclique (toutes 

les 60 à 80 min de 8h30 à 17h30 

environ) et par solarimètre (qui 

rajoute des irrigations si fort 

rayonnement et cycle peut 

descendre à 25 min si faible 

rayonnement)  

durée d’irrigation de 6 à 7 min 

avec débit goutteurs de 2 l/h et 5 

goutteurs/ 3 plants 

Dans le circuit 

d'irrigation 

conductivité EC 

de 2,5 mS/cm en 

début de culture 

et de 2 mS en 

pleine récolte 

Clémentine SRA 63 
INRA 

Corse 
Verger 6m x 4m   35 ans 

19/03/1981 

porte-greffe 

Poncirus 

trifoliata  

03/05/2016 
 Sol fersialitique à 

texture sablo-limoneuse 

Arrosage par aspersion sous 

feuillage selon les pratiques 

culturales commerciales en 

utilisant le bilan hydrique. 

397 mm fournis entre le 

30/05/2016 et le 13/09/2016, 

espacés d'environ 2 semaines, 20 

mm à 47 mm chacun  

Ammonitrate 

33% Avril : 270 

kg 

Juillet : 140 kg 

Août : 140 kg  

Concombre Aljona 
CTIFL 

Nantes 

Serre en 

verre 

chauffée 

1.25 plant/m² - 15/06/2016  
 Ssemaine  

27 en 2016  
 Laine de roche 

Irrigation goutte à goutte sur le 

contrôle du solarimètre    
  

Kiwi Hayward 
INVENIO 

Ste Livrade 
Verger 

500 arbres 

/ha (5 m 

entre lignes 

et 4 m entre 

les arbres sur 

la ligne)  

18 ans  2000 

Semaines 

20-21 de 

2016  

Sol limono-sableux 

Aspersion sur frondaison pour 

lutte anti-gel si besoin          - 

Brumiseurs sous frondaison pour 

irrigation : pilotage par sondes 

enterrées  

Février : 2 t/ha 

engrais 

organique (2-0,5-

1) 

Courant 

printemps/été : 6 

apports de 50 

kg/ha/semaine de 

nitrate de potasse 

(13-0-46) par 

ferti-irrigation  



 
55 

Chapitre II 

Espèce  Variété Site 

Type de 

serre 

(verre/plasti

que)/ verger 

Densité 

Age 

des 

arbres 

Date de 

plantation 

Date de 

floraison  
Type de sol/ Substrat Irrigation Fertilisation 

Pêche Nectar love  
INRA 

Avignon 
Verger 

571 arbres/ha 

(distance de 

plantation 5 

m x 3.5 m) 

4 ans  

plantation en 

2013 de scions 

avec bourgeon 

à œil dormant,  

porte-greffe 

GF677 

15/03/2016 

Sol homogène, limon 

argilo-sableux. 

Profondeur 

d'enracinement d'environ 

75-90 cm  

0, 1 ou 2 par semaine au 

printemps et 3 fois par semaine 

en été, irrigation pendant 6 à 7 h 

au printemps et 4 h en été 

120 kg 

d'azote/ha; 22,5 

kg de P2O5/ha et 

45 kg de K2O/ha 

Poivron 
Gonto 

Clause 

INVENIO 

Ste Livrade 

Tunnel 

plastique 8 m 
1,8 plant/m² - 

20/04/16 

(semis 70 j 

avant) 

15/05/2016 Sol limono-sableux 

Goutte à goutte  

2 à 3 irrigations par j de 15-20 

min avec débit de 4,5 mm/h/m² 

en fond + en 

goutte à 

goutte  (90 U 

d'N) 

Pomme Golden 
INRA 

Valence 
Verger 

1000 arbres 

/ha (distance 

de plantation 

5 m x 2 m) 

11 ans  

plantation en 

janvier 2005 de 

scions âgés 

d’un an 

 

18/04/2016 

Sol homogène, sablo-

limoneux, peu profond et 

caillouteux provenant 

d'anciens sédiments 

érodés. Profondeur 

d'enracinement d'environ 

40 cm 

Système d'irrigation : micro-

aspersion  

45 kg d'azote/ha; 

50 kg de P2O5/ha 

et 65 kg de 

K2O/ha 

Raisin 
Cabernet 

Sauvignon 

EGFV  

INRA 

Bordeaux 

Serre en 

verre 

10 cm x 10 

cm 
- 09/02/2016 05/05/2016 

Sable : perlite : 

vermiculite (1:1:1 ; 

v:v:v) 

5 fois par j pendant 2 min, 

pleinement irrigué 

solution nutritive 

(en mM ; 1,20 N, 

0,57 P, 1,75 K, 

1,23 Ca, 0,69 

Mg, 1,27 Cl, 0,99 

S, plus les 

micronutriments 

standards) 

Tomate 
Moneymak

er 

INVENIO 

Ste Livrade 

Serre en 

verre 
2 plant/m² - 

30/04/10 

(germination) 

(transfert des 

semis le 4 juin 

2010) 

  Laine de roche volume d'eau adapté au climat 

solutions 

nutritives 

distribuées par 

un système 

goutte à goutte.  
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Tableau V : Données d’échantillonnage des espèces fruitières. 

Avec la durée de développement en jours après anthèse (JAA), les stades sélectionnés, le nombre de fruits par réplica et le tissu échantillonné. (ND : non 

dénombré, > ou = 4 selon les stades pour le raisin) 

Espèce Poivron (Capsicum annuum) Aubergine (Solanum melongena) Pêche (Prunus persica) Pomme (Malus domestica) 

Famille Solanaceae Rosaceae 

Durée de 

développement (JAA) 
75 80 135 160 

 Stade 

(JAA) 

Nombre de 

fruits 

Tissus 

analysés 
Stade 

Nombre 

de fruits 

Tissus 

analysés 

Stade 

(JAA) 

Nombre 

de fruits 

Tissus 

analysés 
Stade (JAA) 

Nombre de 

fruits 
Tissus analysés 

Stades 

sélectionnées  

1 0 60 

Fruit entier 

0 20 

Fruit entier 

22 (3 

réplicas) 
100 

Fruit entier 

2 100 Fruit entier 

2 5 30 4 12 
24 (2 

réplicas) 
50 16 40 Fruit entier sans peau 

3 9 7 

Péricarpe  

7 5 

Mésocarpe 

sans peau 

41 20 
Fruit entier 

sans peau 
32 10 

Péricarpe sans peau 

4 10 5 10 5 56 10 

Mésocarpe 

sans peau, 

sans noyau : 

mésocarpe 

45 5 

5 15 4 15 5 70 5 63 5 

6 20 4 18 5 86 5 80 5 

7 30 4 21 5 98 5 94 5 

8 40 4 25 4 106 5 108 5 

9 63 4 30 4 122 5 122 5 

10 76 4 40 4 133 5 136 5 

11    59 5    147 5 

12          157 5 

 



 
57 

Chapitre II 

Espèce Raisin (Vitis vinifera) Clémentine (Citrus clementina) Kiwi (Actinidia deliciosa) Concombre (Cucumis sativus) 

Famille Vitaceae Rutaceae Actinidiaceae Cucurbitaceae 

Durée de 

développement (JAA) 
110 255 220 30 

 Stade 

(JAA) 

Nombre de 

fruits 

Tissus 

analysés 

Stade 

(JAA) 

Nombre 

de fruits 

Tissus 

analysés 

Stade 

(JAA) 

Nombre 

de fruits 

Tissus 

analysés 
Stade (JAA) 

Nombre de 

fruits 
Tissus analysés 

Stades 

sélectionnées  

1 4 ND 

Fruit entier 

23 10 Fruit entier 0 15 
Fruit entier 

0 10 

Péricarpe sans peau  

2 8 ND 30 10 Fruits pelés 13 6 2 8 

3 14 ND 50 15 Endocarpe 

sans peau 

avec albedo 

26 5 

Mésocarpe 

sans peau 

sans graine 

5 4 

4 21 ND 

Mésocarpe 

sans peau, 

sans pépin : 

mésocarpe  

63 5 39 5 8 3 

5 28 ND 77 15 Endocarpe 

sans peau 

sans 

albedo, 

sans pépin 

55 5 12 3 

6 35 ND 97 10 76 5 14 3 

7 42 ND 119 10 95 5 18 5 

8 49 ND 139 5 

Vésicules 

de jus 

118 5 25 3 

9 56 ND 160 5 147 5 29 2 

10 63 ND 190 5 179 5    

11 69 ND 218 5 206 5    

12 77 ND 253 5 222 5    

13 84 ND          

14 91 ND          

15 98 ND          

16 105 ND          
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3. Broyage des échantillons 

 

Chaque échantillon contenu dans un tube à scintillation (Polyvials V, Natural high density 

polyethylene, 20 ml) a été broyé en conditions cryogéniques (N2 liquide) à l’aide de la station 

Genogrinder 2010 Mixer Mill à 30 Hz pendant 45 s. L’opération a été répétée 2 à 3 fois en 

fonction des échantillons. Avant broyage, trois billes acier/inox de 5 mm de diamètre ont été 

insérées dans chaque tube à scintillation. Les poudres ont ensuite été conservés à -80°C 

jusqu’à la réalisation des analyses ciblées ou des mesures d’activités enzymatiques ou la 

lyophilisation. 

 

4. Lyophilisation des échantillons 

 

Les poudres ont été lyophilisées sous vide suivant des paliers de température pendant une 

durée de cinq jours. Le premier jour entre 1 et 2.5 g de poudre de chaque échantillon sont 

placés dans le lyophilisateur (FTS Systems Dura Stop/Dura Dry MP Freeze Dryer) à -30°C, le 

deuxième jour la température est augmentée à -20°C, le troisième à -10°C, le quatrième à 0°C 

et le dernier à 22°C. . Les poudres lyophilisées ont ensuite été placées à l’abri de la lumière et 

de l’humidité à -20°C avant la réalisation des analyses des composés solubles par RMN et de 

celles des sucres des parois par chromatographie échangeuse d’anion à haute performance 

couplée à une détection ampérométrique pulsée. 

 

II. Analyses biochimiques ciblées de composés par spectrophotométrie UV-visible 

 

1. Extraction des composés pour dosage ciblé par spectrophotométrie UV-visible 

 

a. Fractionnement éthanolique pour l’analyse de composés ciblés à haut débit 

 

Pour la quantification absolue du glucose, du fructose, du saccharose, du sorbitol, du citrate, 

du malate, de la proline, des acides aminées totaux, de l’amidon et des protéines solubles des 

aliquotes de 20 mg de matière fraîche ont été extraits en adaptant un protocole de 

fractionnement éthanolique (Sonnewald et al. 1991). Ils ont été pesés dans des conditions 

cryogéniques, randomisés sur des roboracks (Micronic, 1,1 ml) et extraits de manière 

robotisée (station de pipetage Star 96 ML 6649 Hamilton). 

Les échantillons ont tout d’abord été extraits dans une solution de tampon HEPES/KOH 

à 10 mM pH 6 contenant 80% d’éthanol (EtOH, 80:20, v/v) pendant 20 min à 80 °C. Les extraits 

ont ensuite été centrifugés 5 min à 2916 g (Centrifuges 5810R, Eppendorf), le premier 

surnageant (S1) a été transféré dans un nouveau tube Micronic et stocké à 4 °C à l’abri de la 

lumière. La seconde extraction a été réalisée sur le culot en ajoutant 150 µl de la même 

solution, l’extrait a été incubé à 80°C pendant 20 min. Après centrifugation, le second 

surnageant (S2) a été ajouté à S1 et conservé à 4°C à l’abri de la lumière. Une troisième et 

dernière extraction a été réalisée sur le culot par ajout de 250 µl d’une solution de tampon 
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HEPES/KOH pH 6 contenant 50% d’EtOH (50:50, v/v), l’extrait a été incubé à 80 °C pendant 20 

min. Après centrifugation le troisième surnageant (S3) a été ajouté aux deux autres (S1 + S2). 

Les surnageants (S1+S2+S3) ainsi que les culots ont été stockés à -20 °C en attendant l’analyse 

des métabolites, de l’amidon et des protéines solubles.  

 

b. Extraction acide pour l’analyse de l’ascorbate total et réduit 

 

Pour l’analyse de l’ascorbate (Gillespie et Ainsworth 2007), des aliquotes de 20 mg de matière 

fraîche pour le poivron, le kiwi et la clémentine, 50 mg de matière fraîche pour l’aubergine, la 

pomme, la pêche et le raisin, et 100 mg de matière fraîche pour le concombre ont été pesées 

dans des tubes Micronic et extraites dans 400 µl d’acide phosphorique à 5% (H3PO4, 5:95, v/v). 

Les échantillons ont été mélangés à l’aide du broyeur Tissue Lyser II et centrifugés pendant 25 

min à 2916 g (Centrifugeuse 5810R, Eppendorf) à 4°C. Les surnageants ont été utilisées 

immédiatement pour le dosage de l’ascorbate. 

 

2. Dosage ciblé des métabolites, amidon et protéines solubles par 

spectrophotométrie UV-visible 

 

Après optimisation des dosages des métabolites, des protéines totales solubles et de l’amidon, 

les dilutions pour chacun ont été déterminées et les volumes prélevés pour chaque dosage 

sont retranscrits dans le Tableau VI ci-dessous. 

 
Tableau VI : Volume d’extrait utilisé pour la quantification des métabolites, des protéines 

solubles et de l’amidon pour chaque espèce fruitière. 

Volume 

d’extrait (µl) 
Glucose Fructose Saccharose Sorbitol Citrate Malate 

Aubergine 10 10 10 - 30 10 

Poivron 5 5 5 - 50 20 

Pomme 1 1 1 5 50 2 

Pêche 1 1 1 5 30 5 

Kiwi 5 5 5 - 10 5 

Concombre 10 10 10 - 50 10 

Clémentine 5 5 1 - 15 10 

Raisin 0.5 0.5 0.5 - 50 1 
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Volume 

d’extrait (µl) 
Proline 

Acides 

aminés 

libres totaux 

Protéines 

solubles 
Amidon Ascorbate 

Aubergine - 4 15 10 30 

Poivron - 4 15 10 20 

Pomme - 2 10 10 30 

Pêche - 4 10 10 50 

Kiwi - 4 10 10 20 

Concombre - 2 15 20 20 

Clémentine 100 4 10 10 20 

Raisin 100 2 15 40 50 

 

a. Dosages des hexoses 

 

Les sucres solubles (Figure 10) (glucose, fructose et saccharose) (Stitt et al. 1989) ont été 

mesurés par le couplage des réactions enzymatiques hexokinase (HK), phosphoglucose 

isomérase (PGI), invertase et glucose-6-phosphate déshydrogénase (G6PDH) et l’apparition 

associée du nicotinamide adénine dinucléotide phosphate réduit (NADPH). 

 

 

Figure 10 : Principe du dosage des hexoses. 

Dans un premier temps, le glucose est mesuré via les réactions catalysées par l’HK et la G6PDH qui 

conduisent à la formation de NADPH détectable à 340 nm. La PGI est ensuite ajoutée dans le mélange 

pour la mesure du fructose. Enfin, l’invertase est ajoutée dans le mélange pour la mesure du 

saccharose.  
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En microplaque, entre 0,5 et 10 µl d’extrait éthanolique, selon les fruits (Tableau VI), ont 

été ajoutés à un mélange contenant 0,1 M d’une solution de tampon HEPES/KOH à pH 7 avec 

3 mM de chlorure de magnésium (MgCl2), 3 µM d’adénosine triphosphate (ATP), 1,4 µM de 

NADP+, 3,4 u/ml de G6PDH grade II et 1% de polyvinylpyrrolidone (PVP) (m/v). Une première 

mesure du blanc réactionnel a été effectuée à 340 nm, ensuite 1 µl d’HK à 900 u/ml a été 

ajouté au mélange pour la mesure du glucose, puis 1 µl de PGI à 1050 u/ml pour la mesure du 

fructose, enfin 1 µl d’invertase à 1000 u/ml pour la mesure du saccharose. Avant chaque ajout 

d’enzyme, le plateau de la densité optique (DO) doit être atteint et la différence de DO entre 

deux plateaux consécutifs (ΔDO) est calculée. Enfin, pour calculer la quantité de NADPH dans 

chaque puits la formule suivante est utilisée : 

 

𝑁𝐴𝐷𝑃𝐻 (µ𝑚𝑜𝑙) =
∆OD340𝑛𝑚

l′ ×  𝜀
 

 

avec ε, le coefficient d’extinction de NADPH à 340 nm, ε = 6,22 mmol.l-1.cm-1 et « l' » la 

longueur du chemin optique dans un puits, l’= 2850 cm.l-1. 

 

b. Dosage du sorbitol 

 

Le sorbitol a été mesuré en utilisant une sorbitol déshydrogénase (SDH) et l’apparition 

associée de NADH (Figure 11). 

 

 
 

Figure 11 : Principe du dosage du sorbitol. 

Le sorbitol est mesuré via la réaction catalysée par SDH associée à la formation de NADH détectable 

à 340 nm. 

 

En microplaque, cinq µl d’extrait éthanolique (Tableau VI) ont été ajouté à un mélange 

contenant 0,1 M de tampon Tris à pH 9,5, 1 mM de NAD et 1% de PVP (m/v). Une première 

mesure du blanc réactionnel a été effectuée à 340 nm, ensuite 1 µl de SDH à 100 u/ml a été 

ajouté au mélange pour la mesure du sorbitol. Le ΔDO entre les deux plateaux a été calculée. 

La même formule que pour le NADPH (Part. II.2.a) a été utilisée pour calculer la quantité de 

NADH dans le puits. 
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c. Dosage du malate 

 

Le malate a été mesuré en utilisant la malate déshydrogénase (MDH). En présence de 

nicotinamide adénine dinucléotide (NAD), le malate est oxydé en oxaloacétate dans une 

réaction catalysée par la MDH avec production de NADH (Mollering 1985) (Figure 12). 

 

Entre 1 et 20 µl d’extrait éthanolique, (Tableau VI) ont été dilués sur microplaques dans 

un mélange contenant 0,1 M d’une solution de tampon Tricine/KOH à pH 9, 3 mM de NAD, 

0,6% de triton X100 (v/v), 0,3 mM d’acétyl-CoA, 1 u/ml de CS et 1% de PVP (m/v). Une 

première mesure du blanc réactionnel a été effectuée à 340 nm, ensuite 1 µl de MDH à 6000 

u/ml a été ajouté au mélange pour la mesure du malate. Le ΔDO entre les deux plateaux a été 

calculée. La même formule que pour le NADPH (Part. II.2.a) a été utilisée pour calculer la 

quantité de NADH dans le puits. 

 

 
 

Figure 12 : Principe du dosage du malate 
Le malate est mesuré via la réaction catalysée par la MDH qui conduit à la formation de NADH 

détectable à 340 nm. Cette réaction est couplée à la catalyse de l’oxaloacétate par la CS pour former 

du citrate et du coenzyme A (CoA) afin de déplacer l’équilibre de la première réaction 

 

d. Dosage du citrate 

 

Le citrate a été mesuré par le couplage des réactions entre la citrate lyase (CL), la MDH, la 

lactate déshydrogénase (LDH) et la disparition associée de NADH (Tompkins et Toffaletti 1982) 

(Figure 13). 

 

Entre 10 et 50 µl d’extrait éthanolique (Tableau VI), ont été dilués sur microplaques dans 

un mélange contenant 0,05 M d’une solution de tampon Tricine/KOH à pH 8, 0,5 mM de 

NADH, 0,1 mM de sulfate de zinc (ZnSO4), 9 u/ml de MDH, 0,4 u/ml de LDH et 1% de PVP (m/v). 

Une première mesure du blanc réactionnel a été effectuée à 340 nm, ensuite 1 µl de CL à 14 

u/ml a été ajouté au mélange pour la mesure du citrate. Le ΔDO entre les deux plateaux a été 

calculée et la quantité de NADH dans le puits déterminée à partir de la formule détaillée dans 

le paragraphe II.2.a. 
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Figure 13 : Principe du dosage du citrate 
Le citrate est transformé en oxaloacétate par la réaction catalysée par la citrate lyase et est mesuré par 

le couplage entre le NADH et la MDH et la LDH associé à la disparition de NADH détectable à 340 nm. 

 

e. Dosage de la proline 

 

A pH acide, la ninhydrine, un révélateur d’acides aminés, réagit presque spécifiquement avec 

la proline en donnant un chromogène rouge. Pour mesurer la quantité de proline (Carillo et 

Gibon 2016), 100 µl d’extrait éthanolique (Tableau VI) ont été mélangés avec 100 µl de réactif 

ninhydrine qui se compose d’un mélange de 1% (m/v) de ninhydrine dans l’acide acétique à 

60% (v/v) et 20 % d’éthanol (v/v). Le mélange a été chauffé à 95 °C pendant 20 min à l’abri de 

la lumière, refroidi, centrifugé et transféré sur microplaque pour une lecture immédiate à 520 

nm. La quantité de proline a été calculée grâce à une courbe de calibration allant de 0 à 200 

nmol/puits. 

 

f. Dosage des acides aminés libres totaux 

 

Pour mesurer la quantité d’acides aminés libres totaux (Udenfriend et al. 1972), entre 2 et 4 

µl d’extrait éthanolique en microplaque (Tableau VI), ont été ajoutés à un mélange contenant 

7,5 mM d’une solution de tampon borate de sodium à pH 8 et 0,045 % de fluorescamine dilué 

dans l’acétonitrile (m/v). Après 5 min d’incubation à température ambiante la fluorescence a 

été mesurée avec une excitation à 405 nm et une émission à 485 nm. La quantité d’acides 

aminés totaux a été calculée grâce à une courbe de calibration du glutamate allant de 0 à 5 

nmol/puits. 

 

g. Dosage des protéines totales solubles 

 

La teneur en protéines solubles a été mesurée à l’aide du bleu de Coomassie (Bradford 1976). 

Dans un premier temps, les protéines ont été extraites à partir du culot de l’extraction 

éthanolique. Pour ce faire, 400 µl d’hydroxyde de sodium (NaOH) à 0,1 M ont été ajoutés, les 

tubes ont été vigoureusement mélangés et chauffés à 95°C pendant 30 min. Ils ont ensuite 

été refroidis et centrifugés à 2916 g (Centrifuges 5810R, Eppendorf) pendant 5 min. Enfin, 10 
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à 15 µl de surnageant (Tableau VI) ont été ajoutés à 180 µl d’un mélange de Bradford dilué 5 

fois (Sigma-Aldrich). Après 5 min d’incubation à température ambiante et à l’abri de la 

lumière, la DO a été lue à 595 nm. La quantité de protéines solubles totale a été calculée grâce 

à une courbe de calibration d’albumine de sérum bovin (BSA) allant de 1 à 10 µg/puits. 

 

h. Dosage de l’amidon 

 

L’amidon a été mesuré à partir du culot de l’extraction éthanolique repris dans une solution 

de NaOH 0,1 M (Hendriks 2003). Entre 10 et 40 µl de surnageant (Tableau VI) ont été ajoutés 

à un mélange d’acide chlorhydrique (HCl) 0,5 M, d’acétate de sodium à 0,1 M ajusté à pH 4,9 

(à l’aide d’une solution de NaOH), de l’α-amylase à 100 u/ml et de l’amyloglucosidase à 140 

u/ml. L’extrait a été incubé à 37°C pendant 16 h. Le dosage du glucose a ensuite été réalisé de 

la même manière que décrit dans le paragraphe II.2.a. 

 

i. Dosage de l’ascorbate 

 

Pour la mesure de l’ascorbate total et réduit (Gillespie et Ainsworth 2007), entre 20 et 50 µl 

d’extrait acide (Tableau VI) ont été dilués dans 20 µl de dithiothréitol (DTT) à 5 mM pour 

l’ascorbate réduit et dans 20 µl de tampon phosphate pH 7,4 à 0,4 M pour l’ascorbate total. 

Après 20 min d’incubation à 37°C à l’abri de la lumière, 10 µl de N-éthylmaléimide (NEM) à 

0,5% (m/v) ont été ajoutés pour l’ascorbate réduit et 10 µl de tampon phosphate pH 7,4 à 0,4 

M pour l’ascorbate total. Après 1 min d’incubation à l’abri de la lumière, 80 µl d’un mélange 

contenant de l’acide phosphorique à 15% (m/v), du chlorure ferrique à 0,6% (m/v) et du 2,2-

bipyridyl à 4% (m/v) ont été ajoutés. Les échantillons ont été incubés pendant 40 min à 37°C 

puis la lecture a été faite à 545 nm. La quantité d’ascorbate a été calculée grâce à une courbe 

de calibration allant de 0 à 70 nmol/puits. 

 

3. Extraction robotisée et détermination des capacités enzymatiques 

 

a. Extraction des enzymes solubles 

 

L’extraction des enzymes solubles a été réalisée à partir de 20 mg de matière fraiche (Biais et 

al. 2014; Bénard et Gibon 2016) d’aubergine et de poivron. A cette masse, a été ajoutée une 

spatule de PVPP (environ 20 mg)pour neutraliser les polyphénols qui pourraient inactiver 

certaines enzymes, 500 µL d’un mélange contenant 20% de glycérol (v/v) qui favorise les 

interactions protéines-protéines et participe à la stabilité des enzymes, 0.25% de BSA (v/v) qui 

joue le rôle de protecteur et évite les interactions d’enzymes d’intérêts avec d’autres 

composés, 1 % de triton (v/v), un détergent non ionique utilisé pour solubiliser les protéines 

membranaires, 50 mM d’une solution tampon HEPES/KOH à pH 7,5, 10 mM de MgCl2 utilisé 

pour maintenir une force ionique proche de celle in vivo, 1 mM d’acide 

éthylènediaminetétraacétique (EDTA), 1 mM d’acide egtazique (EGTA) qui jouent le rôle de 
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d’inhibiteurs de métalloprotéase en chélatant les ions métalliques, des inhibiteurs de 

protéases (1 mM d’acide ε-aminocapronique, 1 mM de benzamidine, 10 mM de leupeptine) 

et 0,5 mM de DTT. Après un mélange bref mais vigoureux, les échantillons ont été centrifugés 

pendant 10 min à 2916 g (centrifugeuse 5810R, Eppendorf) à 4°C. Pour extraire l’invertase 

acide pariétale, 500 µl du même tampon d’extraction avec 250 mM de sorbitol ont été ajoutés 

au culot, les extraits ont été vigoureusement mélangés et centrifugés comme précédemment. 

Les invertases acide et neutre nécessitent une étape de « dessalage » de l’extrait au préalable. 

Celui-ci a été réalisé sur des colonnes de résine Sephadex G-25 préalablement conditionnées 

avec une solution de tampon contenant 50 mM d’HEPES/KOH pH 7,5 et 0,1% (v/v) de triton. 

Quatre-vingt µl d‘extrait ont été ajoutés sur la microplaque, centrifugés pendant 1 min à 117 

g (centrifugeuse 5810R, Eppendorf) et récupérés. L’ensemble des surnageants contenant les 

enzymes ont alors été dilués et conservés dans la glace avant la mesure soit directe soit 

indirecte des enzymes (Annexe 2). 

 

b. Détermination des capacités enzymatiques : dosage direct 

 

Un dosage continu (Biais et al. 2014; Bénard et Gibon 2016) a été utilisé pour mesurer les 

capacités enzymatiques des enzymes suivantes : CS (EC 2.3.3.1), G6PDH (EC 1.1.1.49), NAD-

glycéraldéhyde-3-phosphate déshydrogénase (GAPDH) (EC 1.2.1.12), NADP-isocitrate 

déshydrogénase (IDH) (EC 1.1.1.41), NAD/NADP-MDH (EC 1.1.1.37 ; EC 1.1.1.82), NADP-

enzyme malique (ME) (EC 1.1.1.38 ), invertase neutre (NI) (EC 3.2.1.26), phosphoénolpyruvate 

carboxylase (PEPC) (EC 4.1.1.31), PGI (EC 5.3.1.9), phosphoglycérokinase (PGK) (EC 2.7.2.3), 

PGM (EC 5.4.2.2), pyruvate kinase (PK) (EC 2.7.1.40), triose phosphate isomérase (TPI) (EC 

5.3.1.1) et UDP-glucose pyrophosphorylase (UGPase) (EC 2.7.7.9), à partir de 5 µl d’extrait 

introduits dans différents mélanges avec un volume final de 100 µl. L’absorbance a été 

mesurée à 340 nm excepté pour la CS qui a été mesurée à 418 nm. Le principe des dosages 

est explicité Figure 14. 

 

Pour mesurer l’activité de la CS, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8,5, contenant 0,4 mM d’oxaloacétate pour l’activité totale et 0,1 mM 

d’acide 5,5-dithio-bis-(2-nitrobenzoïque) (DTNB) pour l’isoforme mitochondriale. Après une 

incubation de 5 min, 0,1 mM de DTNB a été ajouté pour l’activité totale et 0,2 mM 

d’oxaloacétate pour l’isoforme mitochondriale. La réaction a été démarrée par l’ajout 

d’acétyl-CoA à 0,4 mM. 

Pour mesurer l’activité de la G6PDH, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8,5, contenant 10 mM de MgCl2, 0,05% (v/v) de triton X100, 0,5 mM 

de NADP. La réaction a été démarrée par l’ajout de glucose-6-phosphate (G6P) à 25 mM. 

Pour mesurer l’activité de la NAD-GAPDH, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 30 mM de MgCl2, 20 mM de chlorure de potassium (KCl), 

2 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de triton X100, 0,6 mM de NADH, 5 mM d’ATP, 0,5 mM de DTT, 10 
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u/ml de PGK et 1 u/ml de PGI. La réaction a été démarrée par l’ajout de 3-phosphoglycérate 

(3PGA) à 4 mM. 

Pour mesurer l’activité de la NADP-IDH, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 8 mM de MgCl2, 0,05% (v/v) de triton X100 et 10 mM de 

NADP. La réaction a été démarrée par l’ajout d’isocitrate à 10 mM. 

Pour mesurer l’activité de la NADP-MDH, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 180 mM de KCl, 0,5% (v/v) de triton X100 et 150 mM de 

DTT. Après une incubation de 120 min, 0,1 mM d’EDTA et 0,5 mM de NADPH ont été ajouté. 

La réaction a été démarrée par l’ajout d’oxaloacétate 1,2 mM. 

Pour mesurer l’activité de la NAD-MDH, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 0,1 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de triton et 1,2 mM de 

NADH. La réaction a été démarrée par l’ajout d’oxaloacétate à 1,2 mM. 

Pour mesurer l’activité de la NADP-ME, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

HEPES/KOH 50 mM pH 7,5, contenant 3 mM de MgCl2, 0,05% (v/v) de triton X100, 2 mM de 

NAPD+, 5 mM de DTT et 0,1mM de CoASH. La réaction a été démarrée par l’ajout de malate 2 

mM. 

Pour mesurer l’activité de l’invertase neutre, l’extrait a été ajouté à une solution de 

tampon HEPES/KOH 50 mM pH 7,5, contenant 2 mM de MgCl2, 2 mM d’ATP, 0,4 mM de 

NADP+, 1 u/ml de G6PDH, 1 u/ml d’HK et 1 u/ml de PGI. La réaction a été démarrée par l’ajout 

de saccharose 20 mM. 

Pour mesurer l’activité de la PEPC, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 20 mM de MgCl2, 10 mM de bicarbonate de sodium 

(NaHCO3), 0,05% (v/v) de triton X100, 0,6 mM de NADH et 10 u/ml de MDH. La réaction a été 

démarrée par l’ajout de phosphénolpyruvate (PEP) 2 mM. 

Pour mesurer l’activité de la PGI, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH pH 8 100 mM, contenant 100 mM de MgCl2, 2 mM d’EDTA, 0,5% (v/v) de BSA, 

0,05% (v/v) de triton X100, 1,2 mM de NADP et 1 u/ml de G6PDH. La réaction a été démarrée 

par l’ajout de fructose-6-phosphate (F6P) 2.25 mM. 

Pour mesurer l’activité de la PGK, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 20 mM de MgCl2, 50 mM de KCl, 2 mM d’EDTA, 0,05% 

(v/v) de triton X100, 0,6 mM de NADH, 4 mM de 3PGA, 5 mM de DTT et 1 u/ml de NAD-GAPDH. 

La réaction a été démarrée par l’ajout d’ATP 5 mM. 

Pour mesurer l’activité de la PGM, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant 10 mM de MgCl2, 2 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de triton 

X100, 1,2 mM de NADP+, 1 µM glucose-1,6-bisphosphate (G1,6Bp) et 1 u/ml de G6PDH. La 

réaction a été démarrée par l’ajout de glucose-1-phosphate (G1P) 3,2 mM. 
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Figure 14 : Principe des dosages continus des activités enzymatiques 
Encadré en rouge les capacités enzymatiques mesurées. Encadrement jaune, détection à 340 nm de 

la disparation ou apparition du NADH; encadrement bleu, détection à 418 nm du TNB formé.  

Abréviations: 1,3BPG, glycérate-1,3-bisphosphate; 3PGA, 3-phopho-glycérate; 6P-G, 6-

phosphogluconolactone ; CS, citrate synthase; DAP, dihydroxyacétone phosphate; DTNB, acide 5,5-

dithio-bis-(2-nitrobenzoïque); F1,6BP, fructose-1, 6-bisphosphate; F6P, fructose-6-phosphate; FK, 

fructokinase; G1P, glucose-1-phosphate; Gly-3P, Glycérol-3-phosphate ; G6P, glucose-6-phosphate; 

G-1,6-P, glucose-1,6-bisphosphate; G6PDH, glucose-6-phosphate déshydrogénase; GAP, 

glycéraldéhyde-3-phosphate; GAPDH-NAD, glycéraldéhyde-3-phosphate déshydrogénase à NAD; 

GDH : Glycérol-3-phosphate déshydrogénase ; HK, hexokinase; NADP-IDH, isocitrate déshydrogénase 

à NADP ; LDH, Lactate déshydrogénase; NADP-ME, enzyme malique à NADP; MDH, malate 

déshydrogénase; OAA, oxaloacétate; Pentose-P, pentose phosphate; PEP, phosphoénolpyruvate; 

PEPC, phosphoénolpyruvate carboxylase; phosphofructokinase; PGI, phosphoglucoisomérase; PGK, 

Phosphoglycérokinase ; PGM, phosphoglucomutase; PK, pyruvate kinase; PPi, pyrophosphate ; TPI, 

triose-phosphate isomérase; UGPase, UDP-glucose-pyrophosphorylase 
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Pour mesurer l’activité de la PK, l’extrait a été introduit dans une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant100 mM de KCl, 10 mM de MgCl2, 0,4 mM d’EDTA, 0,05% 

(v/v) de triton X100, 0,6 mM de NADH, 1 mM d’ATP et 1 u/ml de LDH. La réaction a été 

démarrée par l’ajout de PEP 5 mM. 

Pour mesurer l’activité de la TPI, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

HEPES/KOH 100 mM pH 7,5, contenant 5 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de triton X100, 0,6 mM de 

NADH, 1 u/ml de glycérol-3-phosphate déshydrogénase (GDH) et 1 u/ml de PGM. La réaction 

a été démarrée par l’ajout de glycéraldéhyde-3-phosphate (GAP) 2,25 mM. 

Pour mesurer l’activité de l’UGPase, l’extrait a été ajouté à une solution de tampon 

tricine/KOH 100 mM pH 8, contenant10 mM de MgCl2, 2 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de triton 

X100, 1,2 mM de NADP+, 1 mM d’uridine diphosphate glucose (UDPG), 1 u/ml de G6PDH, 1 

u/ml de PGM. La réaction a été démarrée par l’ajout de pyrophosphate (PPi) 2,25 mM. 

 

c. Détermination des capacités enzymatiques : dosage indirect 

 

Un dosage discontinu (Gibon et al. 2004) a été utilisé pour mesurer les capacités enzymatiques 

des enzymes suivantes : fructose-1,6-bisphosphate aldolase (Ald) (EC 4.1.2.13), NAD-GAPDH, 

ATP-phosphofructokinase (ATP-PFK) (EC 2.7.1.11), glucokinase (GK) (EC 2.7.1.1), fructokinase 

(FK) (EC 2.7.1.3) et PEPC à partir de 2 µl d’extrait qui ont été introduits dans un premier 

mélange de 20 µl au total. Après incubation, l’arrêt et la reprise de la réaction par changement 

de pH, un second mélange de 50 µl a été introduit. Le principe des dosages est explicité Figure 

15. 

Pour la mesure des capacités de Ald, NAD-GAPDH et ATP-PFK (Figure 15A), les 

protocoles suivants ont été utilisés. 

Pour mesurer l’activité de l’Ald, l’extrait a été introduit dans un mélange contenant 100 

mM de solution de tampon tricine/KOH pH 8,5, 5 mM de MgCl2, 1 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de 

triton X100, 5 mM de fructose-1,6-bisphosphate (F1,6BP) (substrat saturé), 0,3 mM de NADH, 

2 u/ml de GDH et 1 u/ml de TPI.  

Pour mesurer l’activité de la NAD-GAPDH, l’extrait a été introduit dans un mélange 

contenant 100 mM d’une solution de tampon tricine/KOH pH 8, 30 mM de MgCl2, 20 mM de 

KCl, 2 mM d’EDTA, 0,05% (v/v) de triton X100, 5 mM d’ATP, 0,5 mM de NADH et de DTT, 4 mM 

de 3PGA (substrat saturé), 10 u/ml de PK et 1 u/ml de TPI. Pour l’ATP-PFK, l’extrait a été 

introduit dans un mélange contenant 100 mM de tampon tricine/KOH pH 8, 5 mM de MgCl2, 

0,05% (v/v) de triton X100, 5 mM de F6P, 0,25 mM de NADH, 1 mM d’ATP (substrat saturé), 2 

u/ml d’Ald, 2 u/ml de GDH et 1u/ml de TPI. Après une incubation de 20 min à 25°C, les 

réactions ont été stoppées par l’ajout de 20 µl d’une solution HCl 0.5 M/ Tricine/KOH 100 mM 

pH 9. Après neutralisation par l’ajout de 20 µl de NaOH 0,5 M, 50 µl d’une solution contenant 

100 mM de tricine/KOH pH 8, 1,2 mM de NADH, 2 u/ml de GDH, 5 u/ml de glycérol-3-

phosphate oxydase (GPOX), 4 mM de MgCl2, et uniquement pour Ald 1 u/ml de TPI ont été 

ajoutés. L’absorbance a été mesurée à 25°C à 340 nm. Les quantités de GAP synthétisés sont 
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d’abord calculées pour Vsat (pente mesurée en présence du substrat saturé) et pour V0 (pente 

mesurée en l’absence de substrat saturé) puis la différence entre Vsat et V0 donne la capacité. 

Pour mesurer l’activité de GK et FK (Figure 15B), l’extrait a été introduit dans un mélange 

de 100 mM de solution de tampon tricine/KOH pH 8, 5 mM de MgCl2, 0,05% (v/v) de triton 

X100, 2 mM de glucose pour GK et fructose pour FK, 0,5 mM de NADP+, 0,8 mM d’ATP (substrat 

saturé), 1 u/ml de G6PDH et 1 u/ml de PGI pour FK uniquement. Après une incubation de 20 

min à 25°C, les réactions ont été stoppées par l’ajout de 20 µl de NaOH 0,5 M. Après 

neutralisation par l’ajout de 20 µl d’un mélange HCl 0,5 M/ Tricine/KOH 100 mM pH 9, 50 µl 

d’un mélange contenant 100 mM de tricine/KOH pH 9, 2 mM de diméthylthiazol 

diphényltétrazolium (MTT), 16 mM d’EDTA, 10 mM de G6P, 0,4 mM de phénazine éthiosulfate 

PES et 5 u/ml de G6PDH. L’absorbance a été mesurée à 570 nm. Les quantités de G6P 

synthétisés sont d’abord calculées pour Vsat (pente mesurée en présence du substrat saturé) 

et pour V0 (pente mesurée en l’absence de substrat saturé) puis la différence entre Vsat et V0 

donne la capacité. 

Pour mesurer l’activité de la PEPC (Figure 15C), l’extrait a été introduit dans un mélange 

de 100 mM de solution de tampon tricine/KOH pH 8, 20 mM de MgCl2, 10 mM de NaHCO3, 

0,05% (v/v) de triton X100, 0,1 mM de NADH, 2 mM de PEP (substrat saturé) et 10 u/ml de 

MDH. Après une incubation de 20 min à 25°C, les réactions ont été stoppées par l’ajout de 20 

µl d’un mélange HCl 0,5 M/ Tricine/KOH 100 mM pH 9. Après neutralisation par l’ajout de 20 

µl de NaOH 0,5 M, 50 µl d’un mélange contenant 100 mM de solution de tampon tricine/KOH 

pH 9, 2 mM de MTT, 16 mM d’EDTA, 2% (v/v) d’EtOH, 0,4 mM de PES et 40 u/ml d’alcool 

déshydrogénase (ADH). L’absorbance a été mesurée à 570 nm. La teneur en oxaloacétate 

synthétisé a été calculée à partir de la différence de pente entre Vsat et V0. 

L’activité de l’invertase acide (EC 3.2.1.26) a été mesurée à partir du taux de dégradation 

du glucose (Gibon et al. 2004). Pour cela 5 µl d’extrait ont été ajoutés dans un mélange de 

tampon d’acétate /KOH 50 mM pH 5, 20 mM de saccharose et 0,03%(v/v) de triton X100, avec 

50 µl de volume final. Après incubation à température ambiante à 5 et 40 min, la réaction a 

été stoppée par l’ajout de 30 µl d’imidazole 4 M pH 7,6. Après une seconde incubation de 10 

min à 98°C un mélange de 100 µl contenant 100 mM d’une solution de tampon HEPES/KOH 

pH 7, 3 mM de MgCl2, 3 mM d’ATP, 0,6 mM de NADP+ et 0,25 u/ml de G6PDH a été ajouté. 

Une première mesure du blanc réactionnel a été effectuée à 340 nm, ensuite 1 µl de PGI et 

HK à 1000 u/mL et 900 u/ml, respectivement, ont été ajoutés au mélange. Le taux de 

dégradation du glucose a été calculé à partir de la différence entre les deux incubations divisée 

par l’intervalle de temps d’incubation. 
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Figure 15 : Principe du dosage discontinu des activités Ald, NAD-GAPDH, ATP-PFK, HK, FK et 

PEPC. 
En rouge les capacités enzymatiques mesurées. Encadrement jaune, détection à 340 nm de la 

disparition du NADH; encadrement bleu, détection à 570 nm du MTT réduit formé. 

 

III. Analyses qualitative et quantitative des métabolites polaires d’extraits de fruits 

par RMN du proton 

 

1. Extraction hydro-alcoolique des « mix » et des séries développementales 

 

Deux expériences RMN ont été réalisées, une première sur des échantillons « mix » qui sont 

des mélanges de l’ensemble des stades de développement pour chaque fruit (poivron, 

aubergine, pomme, pêche, kiwi, concombre, clémentine et raisin) pour l’identification des 

métabolites majeurs grâce à l’annotation des spectres et la quantification des métabolites. 

Une deuxième sur les séries développementales de trois des espèces, l’aubergine (55 

échantillons, 11 stades de développement et 5 réplicas par stade), du poivron (50 échantillons, 

10 stades de développement et 5 réplicas par stade) et du kiwi (60 échantillons, 12 stades de 

développement et 5 réplicas par stade) qui a servi à la quantification des métabolites majeurs 

au cours du développement du fruit. 
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Pour les « mix », 20 et 50 ± 1 mg de poudre lyophilisée ont été extraits et 25 mg ± 1 mg 

pour les séries développementales (Deborde et al. 2009). L’extraction des métabolites 

polaires a été réalisée grâce à trois extractions successives EtOH/eau 80 :20, 50 :50, 0 :100 

(v/v). Des blancs d’extraction (échantillons qui subissent le processus d’extraction et de 

préparation mais qui ne contiennent pas de poudre végétale) ont été introduits afin de 

pouvoir repérer les contaminants éventuels lors des analyses RMN. Pour les deux premières 

extractions, 2 ml de solvant ont été utilisés et 3 ml pour la dernière. Entre chaque extraction, 

les extraits ont été incubés à 80°C pendant 15 min, mélangés à l’agitateur vibrant (vortex) puis 

centrifugés (centrifugeuse Sorvall RC5B+) pendant 10 min à 30 000 g. Les trois surnageants 

additionnés ont été séchés à l’évaporateur rotatif sous vide (Speed-vac, Thermo Scientific). 

Les extraits secs ont été repris dans 500 µl d’une solution deutérée de tampon phosphate 

(K2HPO4 et KH2PO4) à 200 mM, EDTA 2 mM non deutéré pour la série aubergine, deutéré pour 

la série poivron (pour chélater les cations paramagnétiques) et ajustés à un pH apparent 6,00 

± 0,02 à l’aide d’un robot de titration (BTpH, Bruker Biospin, Rheinstetten, Allemagne) et de 

solutions deutérées de KOD (1 M) et DCl (1 M). Afin de réaliser la quantification absolue des 

métabolites, deux gammes étalons à 5 ou 6 points de concentration contenant 

respectivement un sucre et un acide aminé en concentrations inverses ont été réalisées, 

couvrant la gamme de 0 à 100 mM pour les sucres et 0 à 60 mM pour les acides aminés : 

- gamme glutamate/fructose qui a servi pour la quantification du glutamate et du 

fructose. 

- gamme glutamine/glucose qui a servi pour la quantification de la glutamine, du glucose 

et de l’ensemble des autres métabolites. 

Un standard glucose de concentration connue (30 mM) a également été préparé, afin de 

vérifier la qualité des mesures. Les extraits avec un pH ajusté ont ensuite été congelés dans 

l’azote liquide et lyophilisés pendant une nuit. Avant l’analyse RMN, les extraits avec un pH 

ajusté ont été lyophilisés puis remis en solution dans 500 µL de D2O et 5 µL de solution de 

triméthylsilylpropanoate-2,2,3,3-d4 (TSP) de sodium à 1% (m/v, soit 0,58 mM) pour la 

calibration de l’échelle des déplacements chimiques à 0 ppm. Après centrifugation, les extraits 

avec TSP ont été transférés dans des tubes RMN de 5 mm (Wilmad 507-PP7, Vineland, NJ, 

USA). 

 

2. Acquisitions des spectres RMN 1H 1D 

 

Les analyses RMN ont été effectuées sur un spectromètre RMN Bruker Avance III, à 500 MHz 

pour le proton (11,7 Tesla) équipé d’une sonde inverse ATMA BBI de 5 mm à gradient-z, sous 

flux d’azote, et d’un passeur d’échantillons automatique BACS-120 (à température ambiante) 

en utilisant le logiciel TopSpin 3.0. La température d’analyse était de 300 K et le délai d’attente 

de mise en température de l’échantillon dans la sonde avant les réglages de l’accord 

d’antenne (Automatic Tuning et Matching), des shims (TopShim) et la détermination du pulse 

90° était de 180 s. Pour l’acquisition des spectres proton (1H), la séquence 

monodimensionnelle (1D) « zg » a été utilisée. Les spectres ont été acquis dans des conditions 
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quantitatives avec les paramètres suivants : 64 scans, un temps d’acquisition de 2,73 s, un 

pulse de 90° en 8,2 à 9,7 µs en fonction des espèces déterminé pour chaque échantillon, un 

temps de relaxation de 25 s et un gain du récepteur fixe au sein d’une série d’acquisition 

(receiver gain, rg fixé 28,5 ou 90,5 selon les espèces). L’acquisition RMN 1H 1D pour chaque 

échantillon durait environ 30 min.  

 

3. Traitement des spectres RMN 1H 1D pour l’analyse des profils métabolomiques 

 

Après acquisition des spectres RMN 1H, les spectres de chaque série développementale ont 

été traités séparément  avec le logiciel NMRProcFlow (https://nmrprocflow.org) (Jacob et al. 

2017). La transformée de Fourier du signal de précession libre (Free Induction Decay, FID a été 

appliquée après apodisation (multiplication exponentielle LB 0,3)) et zero-filling (X2) ainsi que 

les corrections de phase à l’ordre 0 et 1 ont été réalisés. Puis l’échelle des déplacements 

chimiques a été calibrée à 0 grâce au signal du TSP et les lignes de base globales ont été 

corrigées.  

Les annotations des signaux RMN ont été réalisées en comparant les déplacements 

chimiques, la forme des massifs et les ratios d’intensité observés avec ceux de bases de 

données (MeRy-B 2011, http://bit.ly/meryb ; HMDB, http://www.hmdb.ca/), ou de la 

littérature, avec des spectres de composés de référence enregistrés dans les mêmes 

conditions (solvant, pH, champ magnétique ; base de données du laboratoire) et/ou en 

réalisant un ajout du composé suspecté au tube analysé (spiking). 

Afin de réaliser la quantification, pour chaque métabolite identifié (cf. paragraphe III.4), 

une région du spectre (« bucket ») contenant une ou des résonances de ce métabolite a été 

sélectionnée. Cette région spectrale a été choisie en fonction de l’intensité de la ou les 

résonances et de la ou leur « pureté », c’est-à-dire ne présentant pas de superposition avec 

des résonances provenant d’autres  métabolites. Ces régions sur l’ensemble des spectres ont 

alors été alignées et les lignes de bases locales corrigées. Les valeurs des aires des « buckets » 

mesurées a servi aux quantifications réalisées grâce aux coefficients directeurs des courbes 

d’étalonnage et au nombre de protons correspondants à chaque région spectrale 

sélectionnée. Au final, 29 métabolites ont pu être quantifiés pour l’aubergine, 23 pour le 

poivron et 20 pour le kiwi. 

 

4. Analyses RMN complémentaires pour l’identification des métabolites 

 

Afin de compléter et/ou confirmer les annotations des spectres 1D proton, des analyses 2D 

en proton (COrelated SpectroscopY [COSY] et J-résolue [JRES]), carbone 13 (Heteronuclear 

Single-Quantum Correlation [HSQC] et Heteronuclear Multiple Bond Correlation [HMBC]) et 

phosphore (HMBC) ont été réalisées ainsi que des analyses 1D complémentaires en proton 

(séquence de Carr-Purcell-Meiboom-Gill [CPMG], Total COrrelation SpectroscopY [TOCSY] 

sélective) et carbone (RMN 13C et Distortionless Enhancement by Polarization Transfer 135 

https://nmrprocflow.org/
http://www.hmdb.ca/
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[DEPT135]). Le récapitulatif des paramètres d’acquisition et de l’intérêt de chaque séquence 

sont présentés dans les Annexes 3A et 3B. 

 

IV. Analyse de la composition de la paroi cellulaire du péricarpe de fruit 

 

1. Préparation des résidus insolubles dans l’alcool (RIA) pour l’analyse des 

composants de la paroi cellulaire 

 

Pour isoler les RIA, 50 mg de poudre lyophilisée pesée dans un tube (Micro tube, 2 ml PP) ont 

été lavés successivement dans un premier temps par 1,5 ml d’EtOH 70 % (v/v) puis 1,5 ml de 

chloroforme/méthanol (1 :1 ; v/v) quatre fois, et enfin par 500 µl d’acétone. Après chaque 

lavage les échantillons ont été mélangés à l’aide d’un agitateur vibrant (vortex) puis 

centrifugés à 16 000 g (Biofuge fresco, Heraeus) pendant 5 min, puis les surnageant ont été 

retirés. Lors de la dernière étape, les culots ont été séchés par un flux d’air à 30°C. Les RIA ont 

ensuite été stockés dans un dessiccateur jusqu’à l’analyse des polysaccharides des parois 

cellulaires et de la cellulose. 

 

2. Analyse de la composition des polysaccharides des parois dans les fruits 

 

L’extraction et l’hydrolyse ont été réalisées sur 2 mg de RIA par l’ajout de 250 µl d’acide 

trifluoroacétique (TFA) 2 M (Jablonowski et al. 2017). Les extraits ont été incubés pendant 90 

min à 121 °C puis centrifugés à 16 000 g (Biofuge fresco, Heraeus) pendant 5 min. Cent µl ont 

ensuite été collectés et évaporés sous flux d’air à température ambiante. Le culot a été repris 

dans 400 µl d’eau MiliiQ avant d’être dilué au dixième et pour chaque échantillon 2 µl de 

standard interne à 2 mM, le 2-déoxy-D-glucose, a été ajouté pour un volume final de 152 µl, il 

a servi à la normalisation des monosaccharides. Une courbe de calibration pour chaque sucre 

mesuré allant de 5 à 200 µmol/l a été réalisée. 

Afin de quantifier les monosaccharides, 10 µl d’hydrolysat de RIA ont injectés dans un 

système de chromatographie échangeuse d’anion à haute performance couplée à une 

détection ampérométrique pulsée (HPAE-PAD). Les monosaccharides ont été séparés sur une 

colonne Dionex Carbopac PA20 avec un débit de 0,5 ml/min. Les sucres neutres ont été élués 

avec 2 mM de NaOH pendant 29 min puis 550 mM de NaOH ont été utilisés pendant 10 min 

pour éluer les acides uroniques. Enfin la colonne a été rincée avec 800 mM de NaOH pendant 

5 min. Les aires des pics des monosaccharides ont été normalisées grâce au standard interne 

2-déoxy-D-glucose et les quantifications faites à partir des courbes de calibration de chaque 

monosaccharide et calculées à l’aide de la formule suivante : 

 

𝑥 =
C × M

𝑚
× 1000 × 𝐷 
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avec x la teneur en monosaccharide en mg/g, C la concentration dans la goutte d’injection 

(pmol/goutte), M la masse molaire du monosaccharide, m la masse pesée de l’échantillon de 

RIA et D le facteur de dilution. 

 

3. Analyse de la teneur en cellulose cristalline dans les fruits 

 

La cellulose cristalline a été déterminée à partir de 2 mg d’hydrolysat de RAI dans un tube 

(safeSeal tube 1.5 ml) après le retrait de la cellulose non cristalline grâce à l’ajout de 1 ml de 

réactif d’Updegraff (Updegraff 1969) contenant un mélange d’acide acétique 100%, d’acide 

nitrique 100% et d’eau (8 :1 :2 , v/v). Les échantillons ont été incubés pendant 30 min à 100°C 

dans un agitateur chauffant (Thermomixer confort, Eppendorf), l’échantillon a été mélangé à 

l’agitateur vibrant (Vortex) puis centrifugé à 16000 g (Biofuge fresco, Heraeus) pendant 15 

min, le surnageant a été retiré délicatement et le culot lavé 3 fois avec 1,5 ml d’eau pure puis 

séché sous flux d’air à 30 °C. Ensuite, la cellulose cristalline résiduelle a été hydrolysée par 

l’ajout de 175 µl d’acide sulfurique 72 % (v/v) avec une incubation de 45 min. Enfin, après 

centrifugation de 10 min 16 000 g, 875 µl d’eau ont été ajoutés aux échantillons. Les 

échantillons ont alors été dilués au dixième (volume final 400 µl) et 800 µl de réactif à 

l’anthrone (2 mg d’anthrone /ml d’acide sulfurique 72 % (v/v)) ont été ajoutés, puis incubés 

pendant 30 min à 80°C dans un agitateur chauffant (Thermomixer confort, Eppendorf), 

mélangés à l’agitateur vibrant (Vortex) puis centrifugés à 9500 g (Biofuge fresco, Heraeus). 

L’analyse a été réalisée sur microplaques avec une lecture à 625 nm avec 3 réplicas techniques 

par échantillon de cellulose cristalline. La quantification a été faite à partir d’une courbe de 

calibration du glucose introduite sur chaque microplaque et du calcul suivant : 

 

𝑥 =
DO − b

𝑎
× 𝐷 ×

1

𝑚
 

 

avec x la teneur en cellulose en µg/mg, DO la densité optique mesurée, « b » l’interception, 

« a » la pente, D le facteur de dilution et m la masse de cellulose cristalline pesée. 

 

V. Quantification des métabolites intermédiaires du métabolisme central 

 

1. Extraction des intermédiaires du métabolisme  

 

L’extraction des intermédiaires du métabolisme a été réalisée à partir de 20 mg de matériel 

cryobroyé auxquels ont été ajoutés 1 ml d’eau MilliQ à 100°C (Cocuron and Alonso 2014) dans 

un tube (Micro tube, 2 ml PP, Sarstedt). Après une incubation à 100°C pendant 10 min, les 

extraits ont été refroidis dans la glace et centrifugés à 4°C à 16000 g (Centrifugeuse 5415R, 

Eppendorf) pendant 5 min. Les surnageants ont ensuite été prélevés à l’aide de seringues 

(Seringue 1 ml, Terumo) et filtrés (Millex-GV, PVFD 0,22 µm, Millipore). Une seconde 

extraction a été réalisée sur les culots par l’ajout de 1 ml d’eau à 0°C. Les échantillons ont été 
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mélangés à l’agitateur vibrant (Vortex) puis centrifugés à 16000 g pendant 5 min. Le deuxième 

surnageant a été prélevé, filtré et ajouté au premier surnageant puis les seringues et les filtres 

ont été rincés avec 1 ml d’eau glacée qui ont été ajoutés aux deux autres surnageants. Le 

volume total d’extrait était de 3 ml. Les extraits ont ensuite été lyophilisés pendant une nuit, 

repris dans 400 µl d’eau pure glacée puis filtrés sur des microplaques (Multiscreen filter plates, 

0.22 µm hydrophilic low protein binding, Durapore membrane, Millipore) à 1640 g 

(Centrifugeuse 5810R, Eppendorf) pendant 1 min pour le poivron et filtrés sur des filtres à 

tube (Amicon Ultra 0,5 ml, Ultracel 3K, Merck Millipore) puis centrifugés à 16000 g pendant 

45 min pour l’aubergine. Un volume de 180 µl d’extrait a ensuite été transféré dans des flacons 

HPLC avec insert en verre de 300 µl, non dilué ou après dilution au dixième et au quarantième 

(uniquement pour les jeunes stades), et 20 µL d’un mélange de 15 composés uniformément 

marqués au 13C du commerce (isotope-dilution MS, IDMS), ont été introduits dans chaque 

extrait aqueux pour un volume final de 200 µl. Une gamme d’étalonnage pour chaque 

composé a été préparée à partir d’un mélange des 17 composés standards à 500 ng/ml 

contenant 10% (v/v) d’IDMS également pour la quantification. 

 

a. Analyse et quantification d’intermédiaires du métabolisme par chromatographie 

ionique couplée à un spectromètre de masse hybride (IC-QTRAP-MS) 

 

Les intermédiaires mesurés sont présentés dans l’Annexe 4. Les extraits aqueux ont été 

injectés dans un système de chromatographie (Système 1290 Infinity II, Agilent) couplé à un 

spectromètre de masse hybride quadripôle - piège à ions linéaire (QTRAP 5500, Sciex). Les 

intermédiaires phosphorylés ont été séparés sur une colonne Dionex IonPac AS11 (2x250 mm) 

munie d’une précolonne Dionex IonPac AG11 (2X 50 mm) suivant le gradient d’hydroxyde de 

potassium (KOH) 0,05 mM à 75 mM décrit en Annexe 5. Le volume d’injection a été de 5µL. 

Les composés ont été ionisés par une source Turbo spray en mode négatif (-4500 V). Les gaz 

de nébulisation et de désolvatation étaient à une pression de 4,82 bar, la température de la 

source de 700°C, le gaz de collision à un débit moyen et le gaz rideau à une pression de 2,76 

bar. Les échantillons ont été maintenus à une température de 4°C dans le passeur 

automatique. Les échantillons ont été injectés avec un ordre aléatoire. Un échantillon 

(« mix ») de référence qui est le mélange de l’ensemble des stades de développement de 

chaque fruit, a été injecté tous les dix échantillons afin de vérifier puis valider la stabilité des 

mesures.  

Les spectres de masse ont été acquis avec le logiciel Analyst 1.6 (Sciex) en mode suivi de 

réactions multiples (multiple reaction monitoring, MRM), les paramètres d’acquisition de ce 

mode sont présentés dans l’Annexe 4. Les données IC-MS ont ensuite été traitées avec le 

logiciel MultiQuant (Sciex). Les aires des pics chromatographiques ont été intégrées, puis le 

rapport entre l’aire du signal de l’analyte et celle du standard interne marqué correspondant 

a permis de déduire le rapport de quantité. Enfin les quantifications ont été réalisées grâce 

aux courbes de calibrations de chaque composé. 
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VI. Analyse des acides gras totaux 

 

La quantité totale de lipides des échantillons de fruit a été estimée à l’aide du dosage de 

l’ensemble des acides gras majeurs après leur trans-estérification. Afin de réaliser la trans-

estérification des acides gras en esters méthyliques d’acides gras (FAMEs), 1 ml d’un mélange 

contenant du méthanol, 2,5 % d’acide sulfurique (H2SO4) et un étalon interne d’acide 

heptadécanoïque (C17:0, à 1 mg/ml) ont été ajoutés à 20 mg de poudre de fruit fraîche dans 

un tube de verre de 8 ml. Des extraits « blancs » ont également été préparés pour chaque 

série d’extraction. Les extraits ont ensuite été incubés à 85°C pendant une nuit puis refroidis. 

Puis 400 µl d’hexane et 600 µl de chlorure de sodium (NaCl) à 2,5 % ont été ajoutés afin de 

séparer les FAMEs des autres composés à l’aide d’un partage de phases. Les extraits ont été 

mélangés à l’agitateur vibrant (Vortex) puis centrifugés à 16 000 rpm (Hettich EBA 20) pendant 

2 min. Enfin 300 µl de la phase apolaire (hexane) ont été prélevés.  

 

Afin de quantifier les FAMEs, 1 µl d’extrait apolaire ont été injectés dans un système de 

chromatographie gazeuse couplée à un détecteur à ionisation de flamme (GC-FID), Agilent, 

Santa Clara, United States). Les FAMEs ont été séparés sur une colonne DB 23 (60 m x 0,25 

mm, 0,25 µm) (Agilent, Santa Clara, United States) avec un débit de 1,9 ml/min. Le gradient 

de température de la chromatographie était le suivant : 50°C pendant 1 min, augmentation 

jusqu’à 175°C à 25°C/min, puis jusqu’à 230°C à 2°C/min. Les FAMEs ont été identifiés en 

comparant leur temps de rétention avec des standards commerciaux d'acides gras (Merck 

KGaA, Darmstadt, Germany). La quantification de chaque FAMEs a été réalisée grâce au 

standard interne par le calcul suivant : 

 

 

𝑥 (µ𝑔/𝑔) =
(𝐴𝑖𝑟𝑒𝑐ℎ − 𝐴𝑖𝑟𝑏𝑙𝑐) × 𝑄𝑡𝑒 𝐸𝐼 𝑎𝑗𝑜𝑢𝑡é

𝐴𝑖𝑟𝐸𝐼
×

1

𝑚
 

 

avec pour un FAME donné : Airech l’aire de l’échantillon ; Airblc l’air du blanc, AirEI l’air de 

l’étalon interne, Qte EI ajouté la quantité d’étalon interne ajoutée en µg, et m la masse de 

poudre pesée en g. 

 

VII. Analyses cytologiques 

 

Des analyses cytologiques ont été réalisées pour l’aubergine et le poivron. Trois fruits ont été 

récoltés par stade, pour quatre stades pour l’aubergine (3, 15, 29 et 59 JAA) et six stades pour 

le poivron (anthèse, 5, 13, 18, 30 et 40 JAA). Des fragments de 1 à 2 mm d’épaisseur ont été 

coupés transversalement dans la zone équatoriale du péricarpe. Ils ont été fixés à 4°C pendant 

quatre heures dans un mélange de glutaraldéhyde (2.5% v/v) et d’une solution de tampon 

phosphate (0,1 M, pH 7,2). Placés dans une cloche à vide, une dépression de 800 à 200 mbar 
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a été appliquée la première heure. Les échantillons rincés trois fois avec une solution de 

tampon phosphate ont ensuite été incubés deux h à 4°C dans une solution de tampon 

phosphate (0,1 M, pH7,2) contenant du tétroxyde d’osmium (1% m/v). Pour terminer, ils ont 

été placés 30 min à température ambiante dans une solution d’acide tannique (1% m/v) dans 

l’eau) puis rincés 3 fois dans l’eau.  

Les échantillons ont été déshydratés par bains successifs à 4°C dans un mélange 

acétone/eau (concentration croissante en acétone : 50, 70 et 100%). Après leur imprégnation 

en résine (Epon 812) la polymérisation s’est faite à 60 °C durant 27 h. Des coupes de 1 µm, 

réalisées à l’aide de couteaux de verre ou de diamant ont été colorées au bleu de toluidine à 

0,04 % (m/v), observées au microscope optique Zeiss Axiophot et photographiées à l’aide de 

la caméra numérique Spot RTKE. Les longueurs et les surfaces des cellules et des vacuoles ont 

été mesurées sur les images à l'aide du logiciel Image-J, soit par seuillage automatique, soit 

par dessin manuel ou semi-automatique.  

Les volumes subcellulaires ont été calculés en supposant que la cellule, la vacuole et le 

cytoplasme sont des ellipses sphéroïdes de rayon a, b, et c (avec a > b = c). La paroi cellulaire 

a été considérée comme délimitée par deux sphéroïdes prolates concentriques. La cellule 

moyenne du péricarpe de fruit a été assimilée à un ellipsoïde sphéroïde dont le volume V est 

V = 4/3 π ab². La vacuole dans ce modèle occupe le centre de l’ellipsoïde. La paroi et le 

cytoplasme occupent des anneaux concentriques à la vacuole.  

 

VIII. Modélisation des données de croissance des fruits, de croissance des cellules et 

calcul de la vitesse et du taux relatif de croissance (RGR) 

 

1. Modélisation des données de croissance et de composition 

 

Afin de pouvoir modéliser les courbes de croissance des fruits et d’en déduire la vitesse de 

croissance et le taux de croissance relatif (relative growth rate, RGR), les données de poids 

frais des fruits ont été utilisées. Plusieurs modèles de croissance, Verhulst, Log-logistique, 

logistique généralisée, Gompertz, Chapman Richards, Weibull, simple et double sigmoïde et 

sigmoïde avec dénaturation ont été testés sur chaque courbe à l’aide du logiciel XLSTAT. Pour 

chaque modèle, les paramètres d’équation ont été calculés. Les coefficients de détermination 

R² et la racine de la moyenne des carrées de erreurs (RMCE) ont été comparés entre les 

modèles. Le choix des modèles sigmoïde simple/double pour décrire la croissance de ces 

espèces a été fait car celui-ci présentait des R² proches de 1 et des RMCE les plus petites dans 

l’ensemble des espèces. La comparaison des espèces a ensuite été faite sur la base d’une 

même équation. Grâce à cela les courbe de croissance ont pu être modélisées (y) et les 

vitesses de croissance (y’) calculées ainsi que les taux relatifs de croissance grâce aux calculs 

suivants : 

 

Simple sigmoïde :  𝑦(𝑥) = 𝑑 +
𝑎

1+𝑒−𝑏(𝑥−𝑐)
 



 
78 

Chapitre II 

 

Dérivée simple sigmoïde : 𝑦′(𝑥) =
𝑎𝑏𝑒−𝑏(𝑥−𝑐)

(1+𝑒−𝑏(𝑥−𝑐))
2 

 

Double sigmoïde : 𝑦(𝑥) = 𝑑 +
𝑎

1+𝑒−𝑏(𝑥−𝑐)
+

𝑓

1+𝑒−𝑔(𝑥−ℎ)
  

 

Dérivée double sigmoïde :  𝑦′(𝑥) =
𝑎𝑏𝑒−𝑏(𝑥−𝑐)

(1+𝑒−𝑏(𝑥−𝑐))
2 +

𝑓𝑔𝑒−𝑔(𝑥−ℎ)

(1+𝑒−𝑔(𝑥−ℎ))
2 

 

Calcul du RGR : 𝑅𝐺𝑅 =  
𝑦′(𝑥)

𝑦(𝑥)
 

 

Les stades de développement ont ensuite été sélectionnés suivant des vitesses de 

croissance correspondantes. Ces vitesses sont classées à partir de la vitesse maximum (Vitmax) 

en la divisant par deux, quatre, dix et 25 (Figure 16). Les stades récoltés correspondant à ces 

valeurs ou très proches ont ensuite été retenus pour la comparaison. 

 

 
Figure 16 : Courbe de vitesse de croissance du fruit utilisée pour la sélection des stades, pour 

la comparaison inter-espèces 
Les flèches désignent les stades sélectionnés suivant la courbe. 

 

2. Modélisation des données de croissance des cellules et des volumes 

subcellulaires 

 

Afin de pouvoir modéliser les courbes de croissance cellulaires et des proportions 

subcellulaires et d’en déduire la vitesse de croissance des cellules, les données des volumes 

cellulaires des fruits d’aubergine et de poivron ont été utilisées. Le choix du modèle Gompertz 

pour décrire la croissance de ces espèces a été fait car celui-ci présentait des R² proches de 1 

et des RMCE faibles. Grâce à l’équation suivante, les courbes de croissance des cellules ont pu 
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être modélisées (y) et les vitesses de croissance (y’) calculées à partir des différences de 

pente :  

 

Gomperzt : 𝑦(𝑥) = 𝑎𝑒𝑙𝑛
𝑏

𝑎 × 𝑒−𝑐𝑥 
 

3. Calcul des vitesses d’accumulation des composés 

 

Les vitesses d’accumulation des composés ou de somme de composés d’une même famille 

biochimique ont été calculées à partir des concentrations exprimées en µmol.fruit-1. L’outil 

EasyReg (https://sprigent.shinyapps.io/regshiny/) a été utilisé pour la modélisation des 

concentrations par des polynômes de degré 2, 3 ou 4. Avant modélisation, les données ont 

été transformées sur base d*e logarithme népérien ou sur la base d’une racine carrée. Les 

valeurs des dérivées converties ont été extraites. La simple sigmoïde (Part. VIII.1) a été utilisée 

sur les données non transformées lorsque les polynômes ne décrivaient pas l’accumulation de 

manière pertinente. 

 

4. Modèles linéaires généralisés pour la prédiction du RGR à partir des 

concentrations en métabolites 

 

Le but de cette modélisation est de pouvoir créer des modèles permettant de prédire le RGR 

de chaque fruit uniquement à partir des concentrations des composés mesurés grâce aux 

techniques analytiques décrites précédemment. Ces données comportent les métabolites 

primaires, les composés de la paroi cellulaire, l’amidon, les protéines et les lipides. 

 

Les modèles ont été générés à partir du logiciel R et le package glmnet (Friedman et al. 

2010) a été utilisé. Le RGR prédit est calculé suivant la formule suivante :  

 

𝑅𝐺𝑅 = 𝑎 × 𝑚é𝑡𝑎𝑏𝑜𝑙𝑖𝑡𝑒 𝐴 + 𝑏 × 𝑚é𝑡𝑎𝑏𝑜𝑙𝑖𝑡𝑒 𝐵 + 𝑐 × 𝑚é𝑡𝑎𝑏𝑜𝑙𝑖𝑡𝑒 𝐶+. . . +𝑐𝑠𝑡 

 

avec a, b, c et la constante (cst), les paramètres que le modèle va estimer pour décrire au 

mieux le RGR. Trois type de modèles ont été construits (Lasso, elastic net et ridge) (Friedman 

et al. 2010) en faisant varier la valeur de pénalité d’elastic net α. Cette valeur définira le 

nombre de facteurs (ici les concentrations en métabolites) utilisés par le modèle parmi ceux 

disponibles (tous ne sont pas obligatoirement utilisés). Le nombre d’individus étant 

relativement faible, seul la validation croisée interne a été utilisée pour la création et le test 

du modèle. Cela peut être envisagé dans notre cas car le nombre de variables pour construire 

le modèle est également limité et donc le risque de sur-ajustement reste faible bien qu’il soit 

existant. 

Le package glmnet utilise deux métriques différentes autour de l’erreur quadratique 

moyenne pour permettre de valider ou non un modèle. Le premier, « min » qui se base sur la 

https://sprigent.shinyapps.io/regshiny/
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valeur minimum donnera de bonnes prédictions mais le risque de sur-ajustement sera plus 

élevé. Le deuxième, « 1se » crée des modèles normalement plus parcimonieux dont les 

prédictions restent dans une erreur standard du modèle « min ». Nous aurons alors de moins 

bonnes prédictions mais le risque de sur-ajustement est plus faible. Comme mentionné 

précédemment, nous possédons peu d’individus pour la prédiction du modèle et le risque de 

sur-ajustement reste faible, nous avons donc travaillé sur les modèles « min ». 

Ces modèles génèrent des valeurs de facteur d’importance pour chaque métabolite, c’est-

à-dire la représentation de l’importance du métabolite sur la prédiction des RGR à partir des 

concentrations. Les concentrations des métabolites n’étant pas centrés réduites avant 

l’analyse, ces facteurs ont été corrigés par la suite en multipliant leur valeur par les 

concentrations pour chaque échantillon et la moyenne de l’ensemble des échantillons a été 

calculée, ainsi l’importance des facteurs associés aux métabolites de faible ou forte 

concentration ne sera pas biaisée par cette valeur. 

 

Deux modèles différents ont été réalisés, l’un pour l’ensemble des fruits et des stades de 

développement et l’autre pour la séparation des trois phases de croissance du fruit. 

 

IX. Analyse statistique des données 

 

Plusieurs analyses statistiques ont été sélectionnées afin de pouvoir explorer le jeu de 

données et visualiser les changements métaboliques au cours du développement de chaque 

fruit. Ces analyses permettent également de visualiser les différences et les ressemblances 

entre les espèces à certains stades donnés de leur développement.  

 

1. Analyses statistiques multivariées 

 

L’analyse en composante principal (ACP) est une analyse statistique multivariée non 

supervisée, c’est-à-dire sans a priori sur la séparation des échantillons en différents groupes. 

L’ACP réalise une projection des individus (ou échantillons) sur le graphique des « scores » et 

du poids des variables sur le graphique des « loadings » dans un sous-espace de plus petite 

dimension et qui permet d’avoir une vision globale de la variabilité. La première composante 

principale (CP1) se trouve dans la direction de la variance maximale depuis l’origine, elle 

explique la plus grande proportion de la variabilité. La seconde composante principale (CP2), 

orthogonale à la première, décrit le maximum de la croissance résiduelle (Jansen et al. 2010). 

Chaque ACP a été réalisée sur des données normalisées en les rapportant à une moyenne 

nulle et un écart type de 1 (données centrées réduites) afin de donner le même poids à chaque 

variable de départ à l’aide de l’outil web BioStatFlow (http://biostatflow.org). Avant chaque 

analyse par ACP, les données manquantes ont été imputées par l’algorithme itératif NIPALS 

(Nonlinear Estimation by Iterative Partial Least Squares). 
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Les analyses supervisées comme l’analyse discriminante par les moindres carrés 

partiels (PLS-DA) sont utilisées pour la recherche d’un ensemble optimal de données de 

variables latentes qui permettent de séparer des groupes d’échantillons (Scheel et al. 2016). 

Elles utilisent un ensemble de variables de prédiction X (la matrice de données) et un vecteur 

des catégories définies au départ (Y) qui sont les variables à expliquer. L’algorithme de 

correction du signal orthogonal (OSC) est un traitement utilisé pour éliminer l'information non 

liée aux variables cibles à partir d'une analyse en composantes principales restreintes. Son 

principal avantage lorsqu’il est utilisé comme filtre dans une PLS-DA, soit une OSC-PLS-DA, est 

sa capacité à séparer les variations prédictives des variations non prédictives (orthogonales). 

L’OSC2-PLS-DA a été réalisée sur les différentes espèces de fruits et 5 stades de 

développement, soit un ensemble de 39 échantillons et 28 variables pour la discrimination de 

deux groupes, les fruits climactériques et les non climactériques, sur des données de 

composition en métabolites et polymères centrées réduites, à l’aide de l’outil web BioStatFlow 

(http://biostatflow.org). Une validation croisée a été appliquée avec 200 permutations et 

l’erreur quadratique moyenne de prédiction (RMSEP) qui mesure l’erreur de prédiction a été 

calculée pour la validation du modèle. Le Q2 a été utilisé pour mesurer la qualité de la 

prédiction. Les scores de l’importance des variables  dans la projection (VIP) ont été calculés 

et utilisés pour sélectionner les variables ayant un effet pertinent sur la séparation des 

groupes d’échantillons. Le score, qui est une somme pondérée des carrés des poids de la PLS, 

calculé à partir de la valeur des variances Y de chaque composante PLS, reflète l’importance 

de chaque variable.  

 

2. Analyses statistiques univariées 

 

L’analyse de variance (ANOVA) est une analyse univariée qui permet d’étudier les variables 

une par une et de déterminer si les tendances observées sont significatives ou pas pour un ou 

plusieurs facteurs. Une ANOVA à deux facteurs (stade et espèce) a ici été utilisée pour chaque 

composé commun aux différentes espèces (p-value < 0,5). Elle a été exécutée sur l’outil web 

Biostatflow (http://biostatflow.org). Une correction FDR (False Discovery Rate) (Vinaixa et al. 

2012) a été appliquée pour le contrôle du risque des faux positifs. 

 

3. Combinaison des analyses univariées et multivariées 

 

L’ANOVA-ACP peut être utilisée pour la détection de biomarqueurs dans des grandes séries 

de données notamment en protéomique (Harrington et al. 2005). Elle utilise le modèle ANOVA 

pour décomposer la matrice de données d’origine en un ensemble de matrices à effets de 

même taille qui contiennent les moyennes des niveaux des facteurs expérimentaux (par 

exemple deux facteurs) et leurs interactions ainsi qu’une matrice avec des résidus qui ne sont 

pas expliqués par le modèle. L’ACP sert alors à extraire la variation systématique des variables 

mesurées et à analyser chaque matrice d’effet. L’ANOVA-ACP ajoute la matrice résiduelle aux 

matrices des moyennes des effets avant l’ACP. Puis l’ACP est appliquée aux matrices afin 
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d’évaluer si les différents effets sont forts par rapport à l’erreur résiduelle. Un graphique des 

scores obtenus par ANOVA-ACP montrent donc immédiatement le regroupement des points 

de données pour les différents niveaux des facteurs indépendants. Une approche ANOVA-ACP 

a été utilisée pour mettre en évidence les différences entre deux espèces et les similitudes 

d’évolution au cours du développement de ces deux espèces fruitières. Elle a été exécutée 

avec l’outil web Biostatflow (http://biostatflow.org). Avant analyse, les données manquantes 

ont été imputées par l’algorithme itératif NIPALS (Nonlinear Estimation by Iterative Partial 

Least Squares). 

 

4. Matrice de corrélation 

 

Afin d’évaluer la dépendance entre plusieurs variables phénotypiques simultanément et de 

mettre en évidence les variables les plus corrélées entre elles, une matrice de corrélation a 

été calculée et les coefficients de corrélation sont représentés par un corrélogramme. La 

matrice a été générée par le logiciel R à l’aide du package « corrplot » et la méthode de test 

de corrélation de Pearson et les P-values ont été extraites.  

 

5. Classification hiérarchique et carte de chaleur 

 

Afin de répartir plusieurs variables quantitatives évoluant au cours du développement du fruit 

dans un certain nombre de classes et de visualiser les variables les plus corrélées entre elles, 

des classifications hiérarchiques HCL (Hierarchical clustering) ont été appliquées sur les 

moyennes centrées réduites en utilisant les corrélations de Pearson et les regroupements de 

liens moyens. Les classifications hiérarchiques et les cartes de chaleur mettant en évidence 

ces classes et les patrons d’évolution correspondants ont été réalisées à l’aide de l’outil MeV 

version 4.9.0. 

La méthode de k-means clustering (KMC) qui vise à partitionner n variables en k classes 

en se basant sur les moyennes les plus proches a été utilisée. Cette méthode est utile lorsqu’un 

a priori sur le nombre de classes après une analyse HCL est établi. Une analyse KMC a été 

réalisée avec l’outil MeV version 4.9.0 sur les moyennes centrées réduites des teneurs des 

métabolites et des capacités enzymatiques exprimées par unité de matière fraîche avec les 

corrélations de Pearson comme distance et la réalisation de 200 itérations. 
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Chapitre III : 
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Les huit espèces de fruits charnus comprenant trois espèces herbacées, l’aubergine, le poivron 

et le concombre, trois espèces arbustives, la pomme, la pêche et la clémentine, et deux lianes, 

le kiwi et le raisin, seront ici étudiées de manière séparée et de manière combinée afin de 

souligner leurs différences et leurs similitudes au cours du développement du fruit. 

Tout d’abord, les résultats concernant les données de la croissance des fruits et son 

évolution pour chaque espèce seront détaillés et comparés. Les teneurs en matière sèche ainsi 

que leurs évolutions au cours du développement seront exploités, puis, après leur 

identification, les constituants majeurs de la biomasse des huit espèces de fruits charnus 

seront décrits et comparés. Les résultats précédents seront combinés pour la comparaison 

inter-espèces au cours du développement à l’aide d’analyses statistiques et notamment de 

modèles linéaires généralisés, puis discutés. 

 

I. Description de la croissance et du développement du fruit chez huit espèces de 

fruits charnus 

 

L’ensemble des mesures réalisées sur les fruits durant les récoltes ainsi que l’estimation de la 

matière sèche ont été faites suivant les méthodes décrites précédemment (Chapitre 2). Ces 

données ont été utilisées pour la description de l’évolution de la croissance du fruit et le calcul 

de sa vitesse de croissance et de son taux de croissance relatif (RGR). 

 

 Caractérisation des profils de croissance et du développement de fruits charnus 

 

a. Description des évolutions de la croissance du fruit 

 

Le poids frais des fruits présente trois types d’évolution au cours du développement (Figure 

17). Le premier profil d’évolution du poids frais observé chez l’aubergine (Figure 17A), le 

poivron (Figure 17B), la pomme (Figure 17C) et le concombre (Figure 17D) est une simple 

sigmoïde. L’aubergine et le poivron montrent une augmentation plus précoce du poids frais 

alors que la pomme et le concombre montrent une augmentation plus tardive. Le deuxième 

profil décrit la croissance de la clémentine (Figure 17F). Bien que ce profil soit similaire au 

précédent avec une augmentation de poids frais lente et précédemment décrit dans la 

littérature comme une simple sigmoïde (Coombe 1976), une décroissance est observée à la 

fin du développement dans notre expérimentation. L’équation la plus pertinente pour la 

description d’une croissance suivie d’une décroissance du fruit est une double sigmoïde. Enfin 

le troisième profil, caractérisé par une reprise de croissance à la fin du développement, est 

aussi décrit par une double sigmoïde ; il se retrouve chez la pêche (Figure 17E), le kiwi (Figure 

17G) et le raisin (Figure 17H). 

Les vitesses de croissance calculées à partir des équations des courbes de croissance 

évoluent suivant deux profils (Figure 17). Le premier se retrouve chez l’aubergine (Figure 17A), 

le poivron (Figure 17B), la pomme (Figure 17C), le concombre (Figure 17D) et la clémentine 

(Figure 17F), avec une augmentation de la vitesse puis une diminution au cours de la 
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croissance. Le second qui caractérise la pêche (Figure 17E), le kiwi (Figure 17G) et le raisin 

(Figure 17H) présente une seconde augmentation suivie d’une diminution, en accord avec les 

résultats précédents obtenus pour l’évolution du poids des fruits. La vitesse de croissance 

maximale est atteinte plus ou moins rapidement selon les espèces. Ainsi, le concombre et le 

raisin atteignent ce maximum en un temps relativement court, environ 20 jours, l’aubergine, 

le kiwi et le poivron en un temps intermédiaire, entre 25 et 36 jours, et la pomme, la pêche et 

la clémentine en un temps relativement long, entre 95 et 165 jours. Les fruits d’espèces 

arbustives mettent plus de temps à atteindre leur vitesse de croissance maximale. Il est 

intéressant de noter que la vitesse maximale pour la pêche est atteinte lors de la seconde 

phase d’augmentation et non lors de la première comme pour le raisin et le kiwi. La durée 

maximale de croissance est enregistrée pour la clémentine avec 165 jours et la durée minimale 

pour le concombre avec 17 jours. 

Les tailles et les vitesses de croissance de fruit variant entre les espèces fruitières, nous 

avons utilisé le taux de croissance relatif afin de pouvoir les comparer de manière 

standardisée. Le RGR présente deux profils d’évolution (Figure 17). Le premier regroupe 

l’aubergine (Figure 17A), le poivron (Figure 17B), la pomme (Figure 17C), le concombre (Figure 

17D) et la clémentine (Figure 17F). Il présente une augmentation puis une diminution du RGR 

au cours du développement. Le second profil d’évolution concerne la pêche (Figure 17E), le 

kiwi (Figure 17G) et le raisin (Figure 17H). Il présente une seconde augmentation suivie d’une 

diminution au cours du développement qui correspond à une reprise de croissance des fruits. 

Le RGR maximum est atteint plus ou moins rapidement selon les espèces. Le concombre, 

l’aubergine et le poivron atteignent ce maximum en un temps relativement cours, environ 10 

jours. Le kiwi, la pomme et le raisin l’atteignent en un temps intermédiaire, entre 13 et 23 

jours. Enfin, la pêche et la clémentine l’atteignent en un temps plus long entre 43 et 84 jours. 

Le délai maximal est donc observé pour la clémentine avec 84 jours sur une durée de 

développement totale d’environ 250 jours, et le délai minimum pour l’aubergine avec 7 jours 

sur environ 80 jours. Une différenciation semble à nouveau s’établir entre les fruits des 

espèces herbacées qui atteignent leur RGR maximum relativement rapidement, et ceux des 

lianes de manière intermédiaire et ceux des arbres avec un temps plus long. 
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Figure 17 : Croissance de huit espèces de fruits charnus 
Evolution du poids frais du fruit (noir) exprimée en g, de sa vitesse de croissance (rouge) en g.Jour-1 

et du RGR (vert) en mg.g-1.Jour-1. Le poids du fruit est la moyenne calculée à partir de mesures 

réalisées sur un minimum de 50 fruits pour les stades précoces et 10 fruits pour les trois derniers stades 

de développement. La barre verticale représente l’écart-type. La courbe de la vitesse de croissance a 

été modélisée à partir des données de poids des fruits suivant la méthode décrite dans le chapitre 2. Le 

RGR est calculé à partir du poids du fruit et de sa vitesse de croissance modélisée. 
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b. Diversité de la caractérisation phénotypique de la croissance entre les espèces 

fruitières 

 

Les durées de développement de l’anthèse au fruit mûr sont très variables entre les espèces 

(Tableau VII). La durée minimale est observée pour le concombre, environ 30 jours, ce qui 

correspond dans notre cas à la maturité commerciale et non physiologique. Environ 80 jours 

sont nécessaires pour atteindre la maturité physiologique chez l’aubergine et le poivron, entre 

110 et 160 jours pour le raisin, la pomme et la pêche, et entre 220 et 250 jours chez la 

clémentine et le kiwi avec un maximum enregistré pour la clémentine.  

La durée de la maturation représente moins de 25% de la durée totale de 

développement pour la pomme, la pêche, le concombre et la clémentine (Tableau VII), mais 

peut atteindre 40% ou plus pour l’aubergine, le kiwi, le poivron et le raisin avec un maximum 

de 63% enregistré pour l’aubergine.  

Les valeurs maximales du poids frais du fruit sont également très variables (Tableau VII), 

avec des valeurs moyennes proches du kilogramme pour l’aubergine et le concombre, de 

200 à 300 g pour le poivron, la pomme, la pêche, d’environ 100 g pour la clémentine et le kiwi 

qui sont les espèces présentant la durée de développement la plus longue, et de seulement 

1,5 g pour la baie de raisin. 

 
Tableau VII : Données de croissance et de développement de huit espèces de fruits charnus 

Durée de développement de l’anthèse au fruit mûr, durée de croissance, durée de maturation, poids 

moyen maximum, valeurs maximales de la vitesse de croissance et du RGR issues des données de 

croissance de la Figure 1. 

 Aubergine Poivron Pomme Pêche Concombre Clémentine Kiwi Raisin 

Durée de 
développement 

(JAA) 
80 76 157 133 29 253 222 110 

Durée de 
croissance (JAA) 

40 40 136 133 25 218 147 77 

Durée de 
maturation (% de 
la durée totale du 
développement) 

63 46 24 22 17 24 46 38 

Poids moyen 
maximum (g) 

1135,5 231,9 218,4 276,0 864,1 87,3 106,1 1,5 

Vitesse de 
croissance 

maximum (g.Jour-

1)  

53,13 12,09 3,08 6,30 71,38 1,10 1,93 0,05 

RGR maximum 
(g.g-1.Jour-1) 

0,21 0,21 0,05 0,18 0,31 0,04 0,10 0,21 

 

La vitesse maximale de croissance atteint les valeurs les plus élevées pour l’aubergine et 

le concombre, espèces présentant les plus gros fruits avec un maximum pour le concombre 

(71,3 g.Jour-1). Des valeurs intermédiaires comprises entre 3 et 12 g.Jour-1 sont observées pour 

le poivron, la pomme et la pêche. Des valeurs comprises entre 0,05 et 1,10 g.Jour-1 
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caractérisent le raisin, la clémentine et le kiwi avec la valeur la plus basse (0,05 g.Jour-1) 

enregistrée pour le raisin, espèce présentant le poids de fruit le plus faible. 

Enfin, le RGR maximum calculé présente les valeurs les plus élevées pour le concombre 

(0,31 g.g-1.Jour-1). L’aubergine, le poivron et le raisin présentent des valeurs intermédiaires de 

0,21 g.g-1.Jour-1. La pêche et le kiwi présentent des valeurs comprises entre 0,10 et 0,18 g.g-

1.Jour-1 et la clémentine et la pomme de faibles valeurs d’environ 0,05 g.g-1.Jour-1. Les fruits 

des trois espèces herbacées montrent donc les valeurs de RGR les plus élevées et ceux des 

vignes et des arbres des valeurs intermédiaires ou faibles, ce qui est à relier aux temps cours 

et plus ou moins longs mis par le fruit pour atteindre ces valeurs maximales. 

 

 
Figure 18 : Matrice des corrélations entre les données phénotypiques. 
Tableau regroupant les coefficients de corrélation R de Pearson entre les valeurs maximales du poids 

frais (Pmax), de la vitesse de croissance (Vitmax), du RGR (RGRmax), et les durées de croissance 

(D_C) ou de maturation (D_M) de chaque espèce. (* P-value< 0,05 **P-value<0,01;*** P-value<0,001). 

 

Les relations entre les différentes données phénotypiques concernant la croissance des 

fruits ont été analysées en utilisant leurs corrélations (Figure 18). Une corrélation positive 

hautement significative est observée entre le poids moyen maximum du fruit et la vitesse 

maximale de croissance (R = 0,93). Une corrélation négative hautement significative est 

également observée entre le RGR maximum et la durée de croissance du fruit (R= -0,88). Enfin 

une corrélation significative positive est observée (R= 0,72) entre la vitesse maximale de 

croissance et le RGR maximum. 

 

 Mise à profit des données de croissance pour la comparaison inter-espèces 

 

La sélection des stades de développement des fruits pour la comparaison inter-espèces a été 

réalisée à partir des vitesses de croissance des fruits de chaque espèce fruitière et plus 
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particulièrement à partir de leur vitesse de croissance maximale (Vitmax). Le premier stade 

sélectionné est le stade d’initiation de la croissance (Init) identifié avec une vitesse de 

croissance inférieure à Vitmax/25 (Détaillé chapitre 2). Le deuxième stade sélectionné est celui 

où la vitesse de croissance atteint la moitié de sa valeur maximale (Vitmax/2). Le troisième 

stade sélectionné est celui ou la vitesse de croissance atteint son maximum (Vitmax). Pour 

chaque vitesse sélectionnée, un stade récolté présentait une valeur de vitesse proche de celle 

recherchée. Le quatrième stade qui marque le début de la maturation (Mat) a été sélectionné 

suivant des caractères phénotypiques et biochimiques. Pour l’aubergine, la clémentine et la 

pêche, il est défini suivant le changement de couleur de la peau du fruit qui se produit peu de 

temps avant la fin de la croissance. Pour le poivron, il correspond à la maturité commerciale 

lorsque le fruit a atteint sa taille maximale juste avant le changement de couleur. Pour le 

concombre, il correspond au moment du ralentissement de la croissance, et pour le raisin au 

moment de la véraison. Enfin pour la pomme et le kiwi, il se base sur le ralentissement de la 

croissance et le début de la dégradation de l’amidon. Le cinquième stade sélectionné est le 

dernier récolté (Mûr) qui présente soit une maturité physiologique (aubergine, poivron, 

pomme, pêche, kiwi, raisin et clémentine), soit une maturité commerciale (concombre). 

L’ensemble des stades sélectionnés et les JAA correspondants sont présentés dans le Tableau 

VIII. Cette sélection sera utilisée pour certaines analyses statistiques. 

 
Tableau VIII : Récapitulatif des stades de croissance sélectionnés et des JAA correspondants 

pour la comparaison entre espèces fruitières 

Données issues des vitesses de croissance de la Figure 1 et d’autres données phénotypiques et 

biochimiques. 

JAA Init Vitmax/2  Vitmax Mat Mûr 

Aubergine 4 18 25 30 59 

Poivron 5 20 30 40 76 

Pomme 2 63 94 122 157 

Pêche 22 86 98 106 133 

Concombre 2 12 18 25 29 

Clémentine 30 119 160 190 253 

Kiwi  26 39 118 222 

Raisin 4 14 21 63 105 
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 Evolution de la teneur en matière sèche des huit fruits charnus 

 

 
Figure 19 : Evolution de la teneur en matière sèche dans le tissu charnu de huit espèces de fruit 

au cours du développement 
% : Données exprimées en pourcentage de la matière fraiche. Représentation de la moyenne ± écart 

type (n=5, sauf pour la pêche à 98 et 106 JAA où n=4). 



 
91 

Chapitre III 

La teneur en matière sèche (MS) de la partie charnue du fruit dépend de l’espèce et du stade 

de développement. Elle présente deux profils d’évolution au cours du développement (Figure 

19). Le premier regroupe l’aubergine (Figure 19A), le concombre (Figure 19D) et la clémentine 

(Figure 19F) avec une teneur maximale en MS au stade précoce suivie d’une diminution 

progressive de la teneur au cours du développement puis d’un plateau à la fin du 

développement. Les valeurs diminuent de 6,4% à 3 % pour le concombre, de 12% à 5,5% pour 

l’aubergine et de 31% à 11,7% pour la clémentine. Le second profil d’évolution regroupe le 

poivron (Figure 19B), la pomme (Figure 19C), la pêche (Figure 19E), le kiwi (Figure 19F) et le 

raisin (Figure 19H). Il présente une diminution puis une nouvelle augmentation de la teneur 

en matière sèche au cours du développement avec deux groupes. Le premier qui comprend 

les fruits des deux vignes, le kiwi et le raisin, est caractérisé par une teneur en matière sèche 

au stade précoce inférieure à celle du stade mûr. La teneur en matière sèche varie de 14% à 

7% puis augmente jusqu’à 16% pour le kiwi, et elle varie de 11% à 6% puis augmente jusqu’à 

24,5% pour le raisin. Le second qui comprend le poivron, la pomme et la pêche est caractérisé 

par une teneur en matière sèche au stade précoce (14 à 24%) supérieure à celle au stade mûr 

(11 à 12%). La teneur en matière sèche au stade précoce la plus élevée est observée chez la 

clémentine (31%) et la plus faible chez le concombre (6,4%). La teneur en matière sèche au 

stade mûr la plus élevée est relevée chez le raisin (24,5 %) et la plus faible chez le concombre 

(3%). Pour prendre en compte ces différences entre espèces, la composition des fruits a 

ensuite été exprimée dans certains cas par unité de matière sèche. 

 

II. Caractérisation de la composition de huit espèces de fruits charnus  

 

 Identification des métabolites polaires majeurs chez huit espèces de fruits 

charnus 

 

La composition qualitative en métabolites polaires solubles a été déterminée grâce à 

l’annotation du spectre RMN d’un extrait polaire issu d’un mélange des stades de 

développement pour chaque espèce. L’annotation des spectres (Figure 20) a été réalisée grâce 

aux données de composition publiées (Ritota et al. 2010; Capitani et al. 2010, 2013; Mulas et 

al. 2011; de Oliveira et al. 2014; Tomita et al. 2015; Zhao et al. 2017), aux bases de données 

spectrales (HMDB et BMRB), à la superposition de spectres d’extrait avec les spectres de 

composés de référence préparés et acquis dans les mêmes conditions, ainsi qu’à des 

expérimentations de RMN 2D décrites au chapitre 2. Un total de 42 composés ont été 

identifiés, dont sept sucres et un sucre-alcool, huit acides organiques, 24 acides aminés et 

composés azotés, un composé phosphorylé et deux composés phénoliques. Les tableaux 

regroupant les composés et les déplacements chimiques proton correspondant pour chaque 

espèce fruitière sont consultables en Annexe 6.  

 

Les sucres et les sucres-alcools sont des composés majeurs pour l’ensemble des espèces. 

En effet, le glucose, le fructose, le saccharose et l’inositol sont détectés dans l’ensemble des 
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espèces. La pêche et la clémentine présentent de fortes teneurs en saccharose par rapport 

aux autres espèces. L’inositol semble être le sucre-alcool majeur chez le kiwi et l’aubergine 

(Figure 20). Le galactose est détecté dans le concombre, la pêche et le kiwi, le xylose est 

détecté dans le kiwi, la pomme et la pêche. Le sorbitol n’a pas pu être détecté par RMN 1D à 

cause des recouvrements de pics dans la zone des sucres mais il a été dosé par 

spectrophotométrie UV-visible car c’est le sucre-alcool majeur dans la pomme et la pêche. 

Enfin, le kiwi se démarque par la présence de raffinose (Annexe 6).  

En ce qui concerne les acides organiques, le citrate ainsi que le malate sont communs à 

toutes les espèces. La très faible quantité de citrate dans le concombre contraste avec sa forte 

présence dans la clémentine (Figure 20). Le quinate, détecté chez toutes les espèces excepté 

le concombre et le raisin, est un acide organique majeur chez le kiwi, l’aubergine, le poivron 

et la pêche (Figure 20). Le fumarate et le succinate sont détectés chez toutes les espèces, 

excepté la clémentine et le kiwi. Le shikimate est détecté chez l’aubergine, le raisin et le kiwi, 

et le chlorogénate chez la pomme et l’aubergine où il est fortement présent (Annexe 6). Enfin 

le kiwi se démarque par la présence d’isocitrate (Annexe 6) et le raisin par l’abondance de 

tartrate. 

Enfin, concernant les acides aminés et les composés azotés, de nombreuses différences 

entre les espèces sont observées. L’une des premières différences marquantes est la détection 

de nombreux acides aminés et composés azotés chez l’aubergine, le poivron, la clémentine et 

le raisin (entre 12 et 19) et d’un plus faible nombre détecté (inférieur à 10) chez la pêche, la 

pomme et le kiwi (Annexe 6). Parmi ces composées, l’alanine, la valine et l’aspartate sont 

détectés pour l’ensemble des espèces. L’asparagine est détectée chez toutes les espèces sauf 

le raisin et semble être un acide aminé majeur chez la pomme et la pêche, tout comme la 

glutamine qui a été détectée chez plusieurs espèces mais semble être un acide aminé majeur 

du concombre (Figure 20). Certains composés semblent spécifiques de quelques espèces 

comme l’acétyl-choline qui est détectée seulement chez l’aubergine, le concombre et la 

clémentine, le pyroglutamate présent chez l’aubergine et le concombre, ou encore la proline, 

acide aminé majeur du raisin et de la clémentine (Figure 20). Enfin des composés spécifiques 

d’une espèce sont l’histamine pour l’aubergine, la citrulline pour le concombre (Figure 20), la 

tyramine, la diméthyle proline (DMP) et la synéphrine qui est une amine aromatique, pour la 

clémentine (Figure 20et Annexe 6). Cette description qualitative montre tous les composés 

majeurs présents au-dessus du seuil de détection de la RMN du proton estimé à environ 5-9 

µg dans les extraits (Moing et al. 2004) mais variant selon la structure de chaque métabolite. 
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Figure 20 : Représentation qualitative et quantitative des composés polaires majeurs dans les extraits de tissus charnus de huit espèces fruitières 

analysées par RMN 1H. 
Analyses réalisées sur l’extrait polaire d’un mélange homogène de l’ensemble des stades de développement de chaque fruit à partir de la méthode décrite au 

chapitre 2. Portion de spectre entre 1,8 ppm et 4,7 ppm partiellement annotée, zone correspondant à une majorité des métabolites primaires majeurs de fruit. 

Axe des x : déplacement chimique (ppm) ; Axe des y : intensités (unités arbitraires) ; DMP, diméthyl-proline. 
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Ces annotations des spectres ont fourni des informations sur la composition et permis 

de révéler des composés majeurs solubles communs à toutes les espèces comme les trois 

sucres solubles, glucose, fructose et saccharose, et les deux acides organiques majeurs, le 

citrate et le malate. L’ensemble de ces composés communs a été dosé sur microplaque ainsi 

que le sorbitol qui n’était pas quantifiable par RMN 1H pour la pomme et la pêche, et les acides 

aminés libres totaux et l’ascorbate. De plus, l’analyse des spectres RMN a révélé que pour 

certaines espèces des composés primaires autres que ceux mentionnés ci-dessus présentaient 

de fortes concentrations comme le quinate et l’inositol pour le kiwi (Figure 20), ou le 

shikimate, l’histamine, le chlorogénate pour l’aubergine (Annexe 6). Les séries 

développementales de l’aubergine et du kiwi ont donc été analysées par RMN 1H. Un total de 

29 métabolites pour l’aubergine, 23 pour le poivron et 20 pour kiwi a alors pu être quantifié 

de manière absolue par RMN 1H. 

 

 Polymères et autres composés non solubles dans le fruit 

 

La partie charnue des fruits est également composée de protéines, estimées à l’aide du dosage 

des protéines totales, et de lipides. Ces derniers sont dosés à partir des acides gras majeurs 

des FAMES (chapitre 2). Le palmitate (C16:0), le stéarate (C18:0), l’oléate (C18:1 cis-9), le 

linoléate (C18:2 cis-9,12), le linolénate (C18:3 cis-9, 12,15), l’arachidate (C20:0) et le 

lignocérate (C24:0) sont présents chez l’ensemble des espèces. Les fruits sont également 

composés de polymères de sucres comme l’amidon, la cellulose ainsi que d’autres 

polysaccharides formant les parois cellulaires. Ces derniers sont composés de différents 

monosaccharides tels que le fucose, le xylose, l’arabinose, le galactose, le mannose, le 

rhamnose, le glucose et d’acides uroniques comme le galacturonate et le glucuronate 

présents chez toutes les espèces. Afin de compléter les données de biomasse, l’ensemble de 

ces composés a été dosés suivant les méthodes décrites dans le chapitre 2. 

 

 Explication de la matière sèche par la composition 

 

La part de la matière sèche expliquée par l’ensemble des composés mesurés, à savoir les 

sucres solubles et sucres-alcools comprenant en plus le raffinose pour le kiwi et l’inositol pour 

le kiwi et l’aubergine, les acides organiques comprenant en plus le quinate pour le kiwi et 

l’aubergine et l’isocitrate pour le kiwi, les acides aminés, les protéines, l’amidon, les 

polysaccharides pariétaux et les lipides varie suivant les stades de développement (Figure 21). 

L’ensemble de ces composés expliquent en moyenne 54 % de la matière sèche pour les stades 

précoces (Init et 13 JAA pour le kiwi), et 99% de celle-ci pour les stades mûrs. 
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Figure 21 : Evolution du pourcentage de matière sèche expliquée par les composés mesurés 

dans les tissus charnus des fruits 
Moyennes (n=5) des teneurs en sucres plus sucres-alcools et acides organiques majeurs, acides 

aminés libres totaux, protéines totales, amidon, cellulose cristalline et autres polysaccharides pariétaux 

et lipides pour 5 stades de développement sélectionnés : Init, (sauf pour kiwi), Vitmax/2, Vitmax, Mat, Mûr. 

 

La comparaison des profils métaboliques obtenus met en évidence des similitudes entre 

les huit fruits charnus (Figure 21). Pour la plupart des espèces, les teneurs en sucres/sucres-
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alcools et polysaccharides pariétaux augmentent de manière forte entre le stade « Init » et le 

stade « Vitmax/2 » puis restent constantes ou augmentent légèrement jusqu’à ce que le fruit 

atteigne sa maturité. L’augmentation des glucides solubles majeurs se fait plus tardivement 

au cours du développement chez le raisin et la clémentine. A contrario, la plupart des espèces 

présentent une diminution de la teneur en acides aminés libres totaux (sauf le concombre), 

lipides et protéines totales dès le stade « Init ». Pour la plupart des espèces et 

particulièrement les espèces ligneuses et les vignes, la teneur en acides organiques a tendance 

à augmenter lors des phases de croissance rapides puis diminuer lors de la maturation. 

Cependant des différences majeures apparaissent également (Figure 21). Elles sont 

notables chez le kiwi dont les teneurs en sucres, sucres-alcools et composés pariétaux ne 

suivent pas les mêmes évolutions que chez les autres espèces fruitières. En effet, une teneur 

de ces composés est constante jusqu’à « Vitmax » puis une diminution lors de la maturation 

suivie d’une nouvelle augmentation de la teneur au stade mûr est observée. De plus, entre les 

stades « Vitmax » et « Mat » la teneur en amidon augmente fortement tandis que chez la 

pomme, cette teneur augmente progressivement au cours du développement, puis elle 

diminue lors de la maturation pour ces deux espèces fruitières. Chez la pêche, l’amidon 

présente sa teneur la plus élevée lors du premier pic de vitesse de croissance (Figure 17 et 

Figure 21). La teneur en acides aminés totaux augmente au cours du développement chez 

l’aubergine et de manière encore plus nette chez le concombre, mais varie peu chez la 

clémentine de même que la proline, l’un des acides aminés majeur de ce fruit. Contrairement 

aux autres espèces, une diminution puis une augmentation de la teneur en lipides totaux dans 

le poivron est observée. Le profil de la somme des acides organiques majeurs est très variable 

suivant l’espèce herbacée, avec une diminution au cours du développement pour l’aubergine 

et une diminution jusque « Vitmax/2 » puis augmentation pour le concombre, alors qu’elle 

reste constante pour le poivron. 

 

III. Comparaison intra et inter espèces au cours du développement 

 

Les résultats précédents sur les teneurs en matière sèche chez les huit espèces de fruit charnu 

ont mis en évidence de fortes variations entre espèces et au cours du développent. Par 

conséquent, les données de composition seront exprimées en fonction de la MS pour les 

comparaisons. L’ensemble des analyses statistiques présentées dans cette partie a été réalisé 

à partir des données converties en µmol.g-1 MS. 

 

 Evolution de la composition au cours du développement pour chaque fruit 

 

Afin de pouvoir visualiser globalement l’évolution de la composition au cours du 

développement de chaque fruit, une analyse en composantes principales (ACP) a été réalisée 

sur les données quantitatives de composition (21 à 25 composés) de chaque espèce pour tous 

les stades récoltés (Figure 22). Pour chaque espèce, les réplicas d’un même stade sont proches 
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et la variabilité totale expliquée par les deux premières composantes principales (CP) est 

supérieure à 60%.  
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Figure 22 : Visualisation de l’évolution de la composition du fruit au cours du développement 

pour chacune des huit espèces fruitières à l’aide d’ACP. 
Selon les espèces, 21 à 25 variables et 9 à 12 stades de développement (entre 45 et 60 échantillons) 

sont analysés. Graphiques des « scores » sur les deux premières CP à gauche. Graphique des 

« loadings » sur les deux premières CP à droite. L’évolution des stades de développement est indiquée 

sur les graphiques des « scores » à l’aide d’une flèche noire des stades précoces (couleur claire) vers 

les stades maturation puis mûr (couleur foncée des symboles). 
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L’évolution de la composition entre deux stades consécutifs est progressive sur CP1 et 

souvent plus tranchée sur CP2. Pour tous les fruits sauf le kiwi, les stades précoces présentent 

des coordonnées négatives, et les stades « début de maturation » ou « mûr » des 

coordonnées positives sur CP1. Pour tous les fruits sauf la pomme, le stade mûr présente des 

coordonnées négatives sur CP2. Le kiwi présente une évolution de composition originale avec 

un aller-retour au niveau des trois premiers stades : les stades précoces ont des coordonnées 

positives sur CP2 et proches de 0 sur CP1, puis l’évolution se poursuit avec des coordonnées 

négatives sur CP1 et positives sur CP2 avant de retourner vers des coordonnées positives sur 

CP1, peut-être liée à l’évolution de la teneur en isocitrate. 

La comparaison du graphique des « scores » avec celui des « loadings » pour chaque 

espèce montre quelques rares tendances partagées comme l’augmentation de teneur en 

glucose et fructose au cours de développement, ou les teneurs plus élevées en protéines 

totales ainsi qu’en l’ascorbate total lors de la croissance accélérée et exponentielle du fruit 

(selon les espèces) sauf pour le poivron. L’évolution de la composition et surtout les composés 

contribuant à discriminer les stades dépendent de l’espèce. Il semble alors préférable pour 

identifier les grandes tendances de travailler sur les moyennes des teneurs des composés 

communs ou par famille biochimique des réplicas, et ceci pour des stades standardisés en 

termes de croissance et développement afin de comparer de manière judicieuse les espèces 

entre elles.  

 

 Comparaison inter-espèce et évolution des grandes tendances de composition au 

cours du développement 

 

Afin de visualiser globalement l’évolution de la répartition de la composition de la biomasse 

au cours du développement du fruit pour les familles de composés, une ACP a été réalisée sur 

les teneurs globales des sucres et sucres-alcools, des acides organiques, des acides aminés, 

l’ascorbate total, les protéines totales, l’amidon, les composants de la paroi cellulaire et les 

lipides totaux. L’observation du graphique des « scores » (Figure 23A) montre que les deux 

premières CP, qui expliquent 58% de la variabilité totale, séparent le stade « Init » du stade 

« mûr ». On note une l’évolution progressive de la composition du stade « Init » vers le stade 

« Mûr » sur la CP1 pour chaque espèce. La majorité des stades « Init », caractérisés par des 

coordonnées négatives sur les CP1 et CP2, se détache distinctement des autres stades alors 

que les stades « Mûr » présentent des coordonnées positives sur CP1 et se regroupent avec 

les stades « Mat » pour la plupart des espèces. Le stade Vitmax/2 semble le plus variable entre 

les espèces. La comparaison du graphique des « scores » (Figure 23A) et du graphique des 

« loadings » (Figure 23B) montre les variables susceptibles d’expliquer ces différences. Les 

jeunes stades « Init » sont caractérisés par des teneurs plus élevées en lipides totaux et en 

protéines totales. Les stades « Mûr » sont caractérisés par des concentrations plus élevées en 

sucre et en polysaccharides pariétaux. 
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Figure 23 : Visualisation de l’évolution de la composition du fruit au cours du développement 

pour les huit espèces fruitières à l’aide d’une ACP sur 8 variables représentant des familles de 

composés. 
ACP de 39 échantillons de tissus charnus pour 5 stades de développement et 8 espèces de fruits. A. 

Graphiques des « scores » sur les deux premières CP. Les échantillons sont colorés suivant leur 

espèce. B. Graphique des « loadings » sur les deux premières CP. Les ellipses indiquent les stades de 

développement. Les variables sont les sommes des teneurs en métabolites ou composés qui définissent 

ou représentent chacune une famille de composés. Les sucres et sucres-alcools comprennent glucose, 

fructose, saccharose pour l’ensemble des fruits, avec raffinose pour le kiwi, sorbitol pour la pêche et la 

pomme et inositol pour l’aubergine et le kiwi. Les acides organiques comprennent citrate et malate pour 

l’ensemble des espèces, avec quinate pour le kiwi et l’aubergine, isocitrate pour le kiwi et tartrate pour 

le raisin. Les autres variables sont les teneurs en acides aminés totaux, ascorbate total, protéines 

totales, amidon, polysaccharides pariétaux (cellulose cristalline et autres polysaccharides) et lipides 

totaux. 

 

Cette première analyse montre les grandes tendances du changement de composition 

au cours du développement avec des généralités pour l’ensemble des fruits aux stades « Init » 

et aux stades « Mûr ». En revanche la variabilité entre les espèces semble prédominer sur celle 

entre stades de développement pour les stades intermédiaires.  

 

 Comparaison inter-espèce et évolution de la composition au cours du 

développement 

 

Après cette première analyse sur les familles de composés, une analyse plus fine a été 

réalisée avec les 28 variables communes aux huit espèces et pour les cinq stades de 

développement standardisés. 

L’observation du graphique des « scores » (Figure 24A) montre que les deux premières 

CP qui expliquent 46% de la variabilité totale séparent clairement le stade « Init » des autres 

stades de développement. Une évolution progressive de la composition du stade « Init » vers 

le stade « Mûr » est à nouveau notée sur la CP1. La majorité des stades « Init » sont 

caractérisés par des coordonnées négatives sur la CP1 et positives sur CP2 et se détache 

distinctement des autres stades. En revanche les autres stades de développement ne se 

différencient pas clairement entre eux. Cependant, les différentes espèces ont tendance à se 
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regrouper au début du développement et à se différencier au cours de celui-ci en formant 

trois groupes. Le premier groupe caractérisé par des coordonnées positives sur CP2 comprend 

les fruits des 3 espèces arbustives ainsi qu’une vigne, le raisin. Le deuxième groupe caractérisé 

par des coordonnées négatives sur CP2 comprend les fruits des trois espèces herbacées. Le 

troisième groupe s’étalant sur les CP1 et CP2 des côtés positif et négatif comprend le fruit de 

l’autre vigne, le kiwi. 

 

 
Figure 24 : Visualisation de l’évolution de la composition du fruit au cours du développement 

pour les huit espèces fruitières à l’aide d’une ACP de 28 composés individuels. 
ACP de 39 échantillons avec 5 stades de développement standardisés. A. Graphique des « scores » 

sur les deux premières CP. Les échantillons sont colorés suivant leur espèce. Le stade « Init » est mis 

en évidence par l’ellipse noire. B. Graphique des « loadings » sur les deux premières CP. Les composés 

sont colorés suivant leur famille biochimique.  

 

La comparaison du graphique des « scores » (Figure 24A) et de celui des « loadings » 

(Figure 24B) montre que les jeunes stades « Init » sont caractérisés par des teneurs plus 

élevées en acides gras estérifiés et en protéines totales, en accord avec la Figure 23 sur les 

familles de composés. Les fruits d’espèces arbustives et le raisin ont tendance à présenter des 

teneurs plus élevées en arabinose et fucose des parois et en saccharose pour les stades en 

début de maturation et mûrs. Les fruits d’espèces herbacées ont tendance à présenter des 

teneurs plus élevées en mannose, xylose et galactose des parois et cellulose cristalline, et en 

glucose à ce même stade, avec également des teneurs plus élevées en acides aminés aux 

stades intermédiaires. Les espèces climactériques (aubergine, pomme, pêche et kiwi) ne se 

distinguent pas des espèces non climactériques (poivron, concombre, clémentine et raisin) sur 

le plan des deux premières CP.  

Cette analyse multivariée sur la composition montre clairement qu’un effet stade 

commun entre les espèces est visible lors des premiers stades de développement du fruit puis 

s’efface au moment où la croissance du fruit s’accélère. La distinction des fruits des espèces 

ligneuses et herbacées s’accentue lors de la période de croissance. L’évolution de la 

composition durant le développement est donc espèce dépendant. Ces tendances observées 

sur l’ACP ont été confirmées par des analyses univariées (ANOVA à deux facteurs avec 
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correction FDR, P-value< 0,05). L’ensemble des teneurs des 28 composés individuels s’est 

révélé significativement affecté par le stade et l’espèce, mais aussi par l’interaction stade 

espèce. 

 

 Comparaison de différents groupes d’espèces fruitières par analyse multivariée 

discriminante 

 

Des analyses multivariées avec a priori (OCS2-PLS-DA) ont été réalisées sur l’ensemble des 

fruits et les cinq stades de développement sélectionnés, sur les teneurs des 28 composés 

communs. La première PLS tente de discriminer deux groupes d’espèces, les fruits 

climactériques (pomme, pêche et kiwi) et les non climactériques (aubergine, poivron, 

concombre, clémentine et raisin) (Figure 25A-B). La deuxième tente de discriminer les fruits 

des trois groupes d’espèces, les espèces herbacées (aubergine, poivron, concombre), les 

vignes (raisin et kiwi) et les espèces arbustives (clémentine, pomme, pêche) (Figure 25C-D). La 

troisième tente de séparer les fruits des Solanacées (aubergine et poivron) et des Rosacées 

(pomme et pêche) (Figure 25E-F).  

Pour la première et la deuxième analyse PLS, la séparation des groupes se fait difficilement 

car deux filtrations OSC ont été nécessaires pour que celle-ci soit claire. Pour la troisième 

analyse, il n’a pas été nécessaire d’utiliser de filtre OSC pour séparer clairement les deux 

groupes. Cependant pour chacune des trois analyses, une seule composante (ou variable 

latente) a permis d’élaborer un modèle de classification. L’erreur prédite pour la première 

analyse RMSEP est de 0,23, pour la deuxième de 0,26 et pour la troisième de 0,23. La qualité 

de prédiction du modèle (Q²) calculée par validation croisée est de 0,90 pour la première 

analyse, 0,92 pour la deuxième et 0,96 pour la troisième (chapitre II).  

Sur le graphique des « scores » de la première analyse PLS (Figure 25A), la première 

composante (C1) explique 85 % de la variance de Y (caractère climactérique ou non-

climactérique) et 15% de la variance de la matrice X des teneurs des 28 composés. Elle permet 

de distinguer les échantillons des fruits non climactériques du côté positif, de ceux des fruits 

climactériques du côté négatif pour tous les stades. Sur le graphique des « scores » de la 

deuxième analyse (Figure 25C), C1 explique 94 % de la variance de Y (espèce arbustive, vigne 

ou herbacée) et 24% de la variance de la matrice X des teneurs des 28 composés. Elle permet 

de distinguer les échantillons des espèces arbustives du côté négatif, des vignes au centre et 

des herbacées du côté positif pour tous les stades. Sur le graphique des « scores » de la 

troisième analyse (Figure 25E), C1 explique 89 % de la variance de Y (famille des Solanacées 

ou Rosacées) et 29% de la variance de la matrice X des teneurs des 28 composés. Elle permet 

de distinguer les échantillons de la famille des Solanacées du côté positif, de ceux de la famille 

des Rosacées du côté négatif pour tous les stades. 
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Figure 25 : Analyse discriminante des espèces climactériques et non climactériques par OSC-

PLS-DA de 28 variables mesurées dans 39 échantillons correspondant à 5 stades de 

développement et 8 espèces de fruits charnus. 
A, C et E. Graphiques des « scores » sur les deux premières composantes. Les échantillons sont colorés 

suivant leur espèce. A. L’ellipse bleue regroupe les fruits climactériques et l’ellipse rouge les fruits non 

climactériques, les espèces climatériques sont en gras. C. L’ellipse brune regroupe les espèces 

arbustives, l’ellipse jaune les vignes et l’ellipse verte les herbacées. E. L’ellipse orange regroupe les 

Rosacées et l’ellipse violette les Solanacées. B, D et F. Graphique des « loadings » sur les deux 

premières composantes. Les composés sont colorés suivant leur famille biochimique. Paramètres des 

modèles B. OSC2-PLS-DA : R²Y= 85.4% et Q²=0,90. D. OSC2-PLS-DA : R²Y= 94.1% et Q²=0,92. F 

PLS-DA : R²Y= 89.1% et Q²=0,96 
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Dix composés présentant des scores de l’importance de chaque variable dans la prédiction 

du modèle (« Variable Importance into the Projection », VIP) avec des valeurs supérieures à 1 

pour les analyses OSC-PLS-DA et PLS-DA sont répertoriés dans le Tableau IX.  

Le score VIP le plus élevé pour la PLS sur le caractère climactérique est de 1,80 pour le 

glucose pariétal qui d’après les graphiques des « scores » et « loadings » (Figure 25A-B), 

présente une teneur qui tend à être plus élevée pour les fruits climactériques. Les deux autres 

scores VIP les plus importants (≥ 1,6) concernent des variables qui présentent également une 

teneur qui tend à être plus élevée pour les fruits climactériques et font partie des composants 

des polymères de la paroi cellulaire (fucose) ou d’un autre polymère, l’amidon. Les acides gras 

lignocérate et stéarate, les protéines totales, l’ascorbate oxydé, les acides aminés et le glucose 

libre présentent des scores VIP compris entre 1,6 et 1,2 et présentent une teneur qui tend à 

être plus élevée pour les fruits non climactériques.  

Le score VIP le plus élevé pour l’analyse PLS pour le caractère herbacée/vigne/arbre est de 

1,99 pour l’arabinose qui d’après les graphiques des « scores » et « loadings » (Figure 25C-D) 

présente une teneur qui tend à être plus élevée pour les fruits d’espèces arbustives. Les trois 

scores VIP les plus élevés dont celui de l’arabinose (>1,6) concernent des variables qui 

présentent une teneur qui tend à être plus élevée pour les fruits d’espèces arbustives, dont 

deux font partie des composants des polymères de la paroi cellulaire (arabinose et fucose), la 

troisième est un sucre libre, le saccharose. L’acide gras stéarate, l’ascorbate oxydé, les acides 

aminés et le glucose présentent des scores VIP compris entre 1,6 et 1,2 et sont caractérisés 

par des teneurs qui tendent à être plus élevées pour les fruits d’espèces herbacées. 
 

Tableau IX : Scores des 10 variables ayant des VIP supérieures à 1 pour les analyses OSC2-PLS-

DA et PLS-DA présentées Figure 24 

Discrimination des espèces climactériques (en bleu) et non climactériques (en rouge), des espèces 

arbustives (en brun) des vignes et des herbacées (en vert), des espèces appartenant à la famille des 

Solanacées (violet) de celles de la famille des Rosacées (Orange) 

Climactériques/Non 
climactériques 

Arbres/Vignes/Herbacées Rosacées/Solanacées 

Composé VIP Score Composé VIP Score Composé VIP Score 

Glucose (Paroi) 1,80 Arabinose 1,99 Fucose 1,59 

Fucose 1,75 Fucose 1,92 Stéarate 1,54 

Amidon 1,62 Saccharose 1,66 Arabinose 1,37 

Lignocérate 1,55 
Stéarate 1,47 Acides aminés 

totaux 
1,35 

Ascorbate oxydé 1,49 Ascorbate oxydé 1,44 Lignocérate 1,34 

Protéines 1,44 Glucose 1,39 Protéines 1,29 

Glucose 1,40 
Acides aminés 

totaux 
1,35 Rhamnose 1,22 

Acides aminés 1,29 Protéines 1,16 Malate 1,20 

Stéarate 1,21 Lignocérate 1,15 Glucose 1,17 

Arabinose 1,19 Mannose 1,05 Amidon 1,14 

 

Le score VIP le plus élevé pour la troisième analyse PLS concernant les deux familles 

botaniques est de 1,59 pour le fucose qui d’après les graphiques des « scores » et « loadings » 
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(Figure 25E-F) présente une teneur qui tend à être plus élevée pour les Rosacées. Les trois 

scores VIP les plus importants (>1,35) correspondent à deux variables caractérisées par des 

coordonnées négatives sur C1, le fucose et l’arabinose des polymères de la paroi cellulaire, et 

une variable avec coordonnée positive sur C1, le stéarate . Un autre acide gras, le lignocérate, 

les acides aminés totaux, les protéines totales, le rhamnose et le malate présentent des scores 

VIP compris entre 1,6 et 1,2. Ces derniers composés sont tous caractérisées par des 

coordonnées positives sur C1 (sauf pour le malate) donc présentent une teneur qui tend à être 

plus élevée pour la famille des Solanacées. 

 

IV. Prédiction du taux relatif de croissance par la composition au cours du 

développement du fruit 

 

Afin de rechercher un lien entre la composition du fruit et sa vitesse de croissance, nous avons 

utilisé une approche de modélisation combinant des données de croissance avec celles de la 

composition du fruit sur l’ensemble des fruits et des stades de développement. L’utilisation 

de modèles linéaires généralisées (Friedman et al. 2010) a été choisie afin de prédire le RGR à 

partir des teneurs en métabolites et autres composés dans un premier temps pour l’ensemble 

des fruits et des stades de développement, et dans un deuxième temps par grande phase de 

croissance et développement du fruit (phase d’accélération de la croissance, phase de 

croissance exponentielle e et phase de maturation) pour toutes les espèces. 

 

 Modèle linéaire généralisé pour la prédiction du RGR chez l’ensemble des fruits 

 

Les espèces fruitières ont été considérés toutes ensemble. Le modèle linéaire généralisé, 

détaillé dans le chapitre 2, a été appliqué sur l’ensemble des espèces et les résultats de 

prédiction du modèle ainsi que l’importance des variables dans la réalisation du modèle sont 

présentés Figure 26.  

 

Le modèle qui regroupe l’ensemble des fruits et des stades de développement possède 

une qualité de prédiction correcte (Figure 26A) avec un coefficient de détermination R² égal à 

0,86. Concernant l’importance de chaque composé (Figure 26B) dans le modèle, ce sont les 

composés de la paroi, les lipides et les protéines qui ressortent le plus du modèle, 

contrairement aux composés solubles. De manière plus précise, le galactose, les protéines et 

le lignocérate sont des variables importantes associées à la hausse du RGR alors que le 

galacturonate est une variable importante associée à la baisse du RGR.  
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Figure 26 : Modèle linéaire généralisé pour la prédiction du RGR à partir des teneurs des 

composés pour l’ensemble des espèces fruitières. 
Graphique de corrélation entre les valeurs de RGR mesurées et prédites par le modèle pour l’ensemble 

des fruits à partir des concentrations exprimées par g de matière sèche (A). Importance de la 

contribution des variables classées par famille biochimique pour le modèle (B). 

 

 Modèle linéaire généralisé pour la prédiction du RGR pour différentes phases de 

croissance des fruits 

 

Afin d’affiner la modélisation de la croissance de l’ensemble des espèces, les fruits ont été 

classés suivant trois phase de développement, la phase I est la phase d’accélération de la 

croissance et qui regroupe l’ensemble des stades toutes espèces confondues ayant une 

vitesse de croissance inférieure à Vitmax/10. La phase II est caractérisée comme une phase de 

croissance exponentielle et regroupe les stades de développement compris entre Vitmax/10 et 

le stade « Mat » non inclus. La dernière phase est la phase de maturation du fruit qui regroupe 

tous les stades compris entre le stade « Mat » inclus et le dernier stade récolté. Ces différentes 

phases de développement du fruit sont représentées sur la Figure 27. 

 

 
Figure 27 : Représentation des trois phases de développement sélectionnées pour la 

modélisation de la croissance, exemple du poivron. 

 

Le modèle linéaire généralisé, détaillé dans le chapitre 2, a été appliqué à chaque phase 

de développement du fruit et les résultats de prédiction du modèle ainsi que l’importance des 
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variables dans la réalisation du modèle sont présentés Figure 28. La qualité de prédiction pour 

chaque modèle est bonne et similaire pour les trois modèles avec des valeurs de R² proches 

de 0,95 (Figure 28A-B-C). Concernant l’importance de chaque composé (Figure 28D), pour la 

phase I, le mannose, le galacturonate, les protéines et le lignocérate, sont des variables 

importantes associées à la hausse du RGR, et l’arabinose une variable importante associée à 

une baisse du RGR. Lors de cette première phase (Figure 28A), les espèces herbacées sont 

regroupées (valeurs hautes du RGR sur le graphique), les vignes sont regroupées (valeurs 

intermédiaires du graphique) et les espèces arbustives également (valeurs basses du 

graphique). Pour la phase II, le palmitate, le linolénate, les protéines et les acides aminés 

totaux sont des variables importantes associées à hausse du RGR, et aucun composé n’est 

associé à la baisse du RGR. Pour la phase III, aucun composé ne contribue fortement à la 

hausse du RGR et le rhamnose est fortement associé à la baisse du RGR. 

 

 
Figure 28 : Modèles linéaires généralisés pour la prédiction du RGR à partir des teneurs des 

composés pour trois phases de développement du fruit. 
Graphiques de corrélation entre les valeurs mesurées et prédites de RGR pour la phase I (A), la phase 

II (B), et la phase III (C), à partir des teneurs exprimées par matière sèche. Importance de la contribution 

des variables classées par famille biochimique pour les trois modèles (D). 
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V. Discussion 

 

Notre étude vise à comparer un grand nombre d’espèces au cours de leur développement au 

travers d’analyses quantitatives de la composition du fruit. A notre connaissance, de 

nombreuses études ont été réalisées sur la composition des fruits au cours de leur 

développement ou de leur maturation mais de manière individuelle (Nielsen et al. 1991; 

Marsh et al. 1999; Zhang et al. 2010; Lombardo et al. 2011; Dai et al. 2013; Nardozza et al. 

2013; Biais et al. 2014). En revanche, peu d’études comparatives des espèces ont été mises en 

lumière ces dernières années (Annexe 1). En effet, la première difficulté rencontrée pour la 

comparaison est l’hétérogénéité des résultats obtenus pour un même métabolite à travers 

différents laboratoires, modes opératoires ou instrumentations (Quentin et al. 2015). Le 

principal avantage de notre étude est la réalisation de toutes les récoltes de fruits la même 

année (2016) et de l’ensemble des analyses quantitatives dans le même lapse de temps (2017-

2018) en utilisant les mêmes méthodes d’extraction, d’analyse et la même instrumentation 

de mesure. Tout cela permet une comparaison plus affinée entre les espèces. 

 

 Croissance et développement des fruits : classification basées sur les données 

phénotypiques 

 

Les durées de développement du fruit à partir de l’anthèse varient entre les huit espèces mais 

nos données de développement et de croissance du fruit sont globalement en accord avec la 

littérature. Le concombre, d’un poids élevé à maturité commerciale parmi les huit espèces 

étudiées, nécessite la plus courte période pour l’atteindre. Nos données sur le poids final et la 

durée de développement du concombre concordent avec celles de la littérature (Davies et 

Kempton 1976; Marcelis 1992). Le concombre fait partie de la famille des Cucurbitacées, le 

chargement de son phloème se fait par un mécanisme symplastique actif (Fu et al. 2011). Chez 

les chargeurs symplastiques actifs, le saccharose (diholoside) diffuse dans les cellules 

compagnes par l’intermédiaire de plasmodesmes et se transforme en oligomères de sucres 

(raffinose, triholoside et stachyose, tétraholoside). Ces derniers, d’encombrement stérique 

plus grand, ne peuvent pas diffuser vers le parenchyme du phloème, formant ainsi un 

mécanisme polymère piégeant le saccharose (Annexe 1). Les plantes herbacées possèdent un 

charge phloémienne active qui leur permet de maintenir de faibles stocks de glucides non 

structuraux dans les feuilles. Cela permet de maximiser l’efficacité de l’utilisation du carbone 

et ainsi, de considérablement augmenter le potentiel de croissance (Rennie et Turgeon 2009; 

Fu et al. 2011) 

En ce qui concerne les deux espèces de Solanacées, il faut environ 80 jours pour que leur 

fruit atteigne sa maturité physiologique, alors que ces deux fruits présentent des poids 

différents. Cette valeur est connue pour le poivron (Nielsen et al. 1991), mais peu de données 

publiées existent quant à la maturité physiologique de l’aubergine chez laquelle le poids du 

fruit peut atteindre le kilo de matière fraîche. La tomate met moins de temps pour atteindre 

sa maturité physiologique : environ 50 jours (Monselise et al. 1978).  
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Les fruits des espèces ligneuses présentent ici un temps de développement plus long 

que ceux des espèces herbacées étudiées pour atteindre leur taille finale ainsi que leur 

maturité physiologique comme observé dans d’autres études sur ces fruits (Okuse et Ryugo 

1981; Bustan et al. 1996; Ollat et Gaudillère 1998; Lo Bianco et al. 1999; Zhang et al. 2010). 

Les durées de maturation des fruits des espèces arbustives étudiées, sont plus courtes que 

celles des vignes et des espèces herbacées ayant atteint leur maturité physiologique par 

rapport à la durée totale de développement. Cette tendance ne peut pas être généralisée 

puisque la cerise, fruit d’une espèce ligneuse, présente une durée totale de développement 

d’environ 30 jours (Carrington et King 2002), cependant sa période de maturation est 

également courte par rapport à la durée totale de développement. 

Pour affiner les comparaisons de durée de développement entre espèces, une 

expression de cette durée en degrés-jours de croissance au lieu de jours (Went 1953) a été 

envisagée. Cependant, cela s’est avérée complexe à mettre en œuvre en raison de la 

variabilité des seuils de température de croissance à utiliser dont certains ne sont pas publiés 

comme cela existe pour la tomate (Boote et al. 2012). Pour pallier ce problème, nous avons 

réalisé une caractérisation fine de l’évolution de la croissance de chaque espèce fruitière. 

Les profils d’évolution du poids du fruit sont en accord avec les données publiées pour 

l’aubergine, le poivron, le concombre et la pomme qui présentent une simple sigmoïde 

(Nielsen et al. 1991; Esteban et al. 1992; Percy et al. 1996; Davies et Kempton 1976). De la 

même manière, les évolutions du RGR (augmentation suivie d’une diminution au cours du 

développement) ont été observées chez la pomme (Schechter et al. 1993), le poivron (Nielsen 

et al. 1991), le concombre (Marcelis 1992) et la clémentine (Bustan et al. 1996). Le profil en 

double sigmoïde observé pour le poids frais ou encore le diamètre des fruits pour la pêche, le 

kiwi et le raisin a également été décrit précédemment (Moing et al. 1998; Okuse et Ryugo 

1981; Ollat et Gaudillère 1998; Coombe 1976). De plus, pour la pêche et le raisin, la reprise de 

croissance relative des fruits est bien connue (Ollat et Gaudillère 1998; Lo Bianco et al. 1999). 

Cependant le kiwi pourrait présenter dans certains cas une courbe de croissance en triple 

sigmoïde (Coombe 1976). Cette observation a également été faite pour le RGR de ce fruit qui 

semble varier avec une seconde évolution discrète ou double selon les travaux publiés 

(Moscatello et al. 2011; Sorce et al. 2017). Le profil de la clémentine décrit dans la littérature 

comme une simple sigmoïde (Coombe 1976), présente ici une décroissance à la fin du 

développement probablement due à un effet environnemental car elle n’est pas toujours 

observée (Marsh et al. 1999; Cercós et al. 2006). 

Le délai court pour atteindre le RGR maximum pour les fruits des herbacés a déjà été 

rapporté (Nielsen et al. 1991; Marcelis 1992). Le délai intermédiaire pour la pomme, le raisin 

et le kiwi est en accord avec des observations publiées (Schechter et al. 1993; Ollat et 

Gaudillère 1998; Sorce et al. 2017). Enfin, les délais relativement longs observés pour la pêche 

et pour la clémentine sont globalement en accord avec la littérature (Lo Bianco et al. 1999; 

Bustan et al. 1996). Notre choix d’espèces présente des valeurs de RGR maximum variées : 

elles sont plus grandes pour les fruits des trois herbacées, intermédiaires pour ceux des 

espèces à double sigmoïde et plus faibles pour ceux des espèces arbustives restantes. 
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Le défi des comparaisons multi-espèces réside dans le fait que les stades de 

développement des fruits des différentes espèces sont en général décalés les uns par rapport 

aux autres, ou encore que les phénotypes visuels diffèrent pour un stade donné comme par 

exemple pour certaines espèces de tomates sauvages qui présentent une couleur verte à 

maturité alors que les espèces cultivées sont rouges (Schauer et al. 2004). L’analyse fine des 

profils de croissance que nous avons réalisée a permis de classer et sélectionner des stades 

de développement des fruits en fonction des vitesses de croissance et des données 

phénotypiques, ce qui est rarement fait dans les comparaisons entre espèces fruitières. 

D’autres études multi-espèces ont proposé une version particulière d’analyse multivariée des 

données, l’ACP STATIS, qui repose sur l’intégration d’un ensemble de tableaux de données 

dans une moyenne pondérée optimale qui permet de saisir ce qui est commun à un ensemble 

ou sous ensemble de tableaux analysés et ainsi de faciliter les comparaisons (Klie et al. 2014).  

L’étude des relations entre vitesse ou durée de croissance et taille du fruit a mis en 

évidence que les fruits possédant les RGR les plus élevées ont les périodes de développement 

les plus courtes. Le RGR du fruit dépend également des relations source-puits de la plante. 

Chez le raisin, une limitation de la surface foliaire appliquée lors des premiers stades de 

développement du fruit a effectivement affecté la taille finale de ce dernier (Ollat et Gaudillère 

1998). Le premier RGR maximum a diminué de 40% par rapport au témoin, en revanche 

comme la surface foliaire s’est à nouveau développée ensuite, le second maximum, en accord 

avec nos données, n’a pas été modifié. Chez le pamplemousse, un éclaircissage des fruits a 

permis une augmentation de RGR des fruits pendant la majeure partie de leur développement 

(Bustan et al. 1996). L’étude a également démontré que chez cette espèce de citrus la 

demande en glucides par le fruit dépassait l’offre alors que chez la mandarine (Bustan et al. 

1996) qui présente des ovaires de très petite taille, la limitation en carbone ne s’est produite 

que 120 jours après l’anthèse. Ces résultats suggèrent alors que la taille du fruit serait un 

facteur majeur dans l’interaction source-puits des fruits en développement. Dans notre étude, 

les fruits d’espèces herbacées atteignent leur poids maximum très rapidement et possèdent 

une valeur élevée de RGR maximum. A l’inverse, les fruits d’espèces ligneuses possèdent des 

RGR plus faibles et mettent plus de temps à croître, en particulier la clémentine qui possède 

le plus faible RGR maximum et la plus longue durée de croissance. La poire présente 

également ces caractéristiques pour le RGR avec un maximum faible et un temps long pour 

atteindre ce maximum (Shiratake et al. 1997), de même que le citron pour le délai 

intermédiaire (Domingo et al. 1996). Les tendances observées ici restent à vérifier sur un plus 

grand nombre d’espèces ligneuses et herbacées. Les herbacées se distingueraient par un RGR  

du fruit maximum élevé avec un court délai pour l’atteindre et une longue durée de 

maturation par rapport au temps total de développement, comme la tomate (Monselise et al. 

1978). Les vignes présenteraient un RGR du fruit maximum intermédiaire, un délai également 

intermédiaire pour l’atteindre et une durée de maturation longue. Les arbres présenteraient 

un RGR du fruit maximum faible et des délais longs ou intermédiaires pour l’atteindre, avec 

un temps de maturation relativement court par rapport à la durée totale de développement 

du fruit. 
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On peut alors se demander si ces tendances peuvent s’expliquer par une compétition 

entre les puits qui serait plus forte chez les espèces ligneuses. De manière générale, les 

espèces présentant une croissance rapide produisent relativement plus de surface foliaire et 

moins de masse racinaire (Lambers et Poorter 1992). Un RGR élevé est lié à une vitesse de 

respiration plus forte (Lambers et Poorter 1992), ce qui implique des flux métaboliques plus 

importants dans le métabolisme primaire des fruits des herbacées. Pour les feuilles, une 

diminution de la surface foliaire spécifique (rapport surface sur masse sèche de la feuille) des 

espèces à croissance lente serait due au moins en partie à une teneur relativement élevée en 

paroi cellulaire et en composés spécialisés impliqués dans la protection contre les stress 

biotiques et abiotiques selon Lambers et Poorter (1992). De plus, les espèces à croissance 

lente comme les espèces arbustives investissent aussi de l’énergie dans la biomasse végétative 

foliaire et pérenne (tige, bois, …) comme la pêche (Berman et Dejong 2003) ou l’orange 

(Kimball et al. 2007). Pour la pêche cette biomasse représente plus de 50 % dont environ 30% 

pour le bois (Berman et Dejong 2003).  

 

 Composition des fruits et évolution de la composition au cours du développement 

 

La trajectoire des ACP individuelles est quasiment similaire pour l’ensemble des espèces avec 

la première composante qui définit principalement le temps de croissance et CP2, la transition 

entre les grandes étapes du développement à savoir les stades précoces, la phase de 

croissance exponentielle et la maturation du fruit. Pour quelques composés la composition 

des fruits mûrs se rapproche de celle des ovaires. On retrouve le même schéma chez la tomate 

(Biais et al. 2014). 

Nous avons également relevé que l’ascorbate total était associé aux stades précoces de 

développement (sauf pour le poivron), à l’inflexion entre la phase I et la phase II du 

développement des fruits. Nous supposons alors que l’ascorbate est nécessaire lorsque que 

le fruit présente une forte activité métabolique afin d’interagir avec les dérivés réactifs à 

l’oxygène (ROS). 

Les teneurs en matière sèche et leur évolution sont rarement rigoureusement 

comparables d’une étude à l’autre, les variétés et les mesures étant parfois différentes. 

Cependant certains profils sont globalement en accord avec d’autres études (Zaro et al. 2014; 

Davies et Kempton 1976; Marsh et al. 1999), et notamment pour le kiwi (Moscatello et al. 

2011) et la pomme (Schechter et al. 1993). 

La description qualitative de la composition à l’aide des analyses RMN a permis de 

retrouver les métabolites majeurs communs ou spécifiques de chaque espèce (Ritota et al. 

2010; Capitani et al. 2010, 2013; Mulas et al. 2011; de Oliveira et al. 2014; Tomita et al. 2015; 

Zhao et al. 2017). Les trois sucres majeurs, le glucose, le fructose et le saccharose ont été 

détectés dans l’ensemble des tissus charnus des fruits mais n’évoluent pas de la même 

manière chez toutes les espèces. Lors de la maturation des fruits, l’aubergine, le poivron, le 

kiwi et le raisin sont caractérisés par une augmentation concomitante du glucose et du 

fructose, alors que le fructose est majoritaire chez la pomme et le saccharose chez la 
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clémentine et la pêche. Ces teneurs ainsi que leurs évolutions sont en accord avec des études 

antérieures (Okuse et Ryugo 1981; Berüter 1985; Nielsen et al. 1991; Moing et al. 1998; Marsh 

et al. 1999; Hu et al. 2009; Boo et al. 2010; Dai et al. 2013). D’après les analyses RMN du 

proton, le galactose libre serait présent dans le concombre, la pêche et la pomme. Il a été 

confirmé par ajout dosé pour le kiwi et notre observation est en accord avec d’autres études 

(Capitani et al. 2010; Nardozza et al. 2013). Le xylose libre a été détecté dans la pomme, la 

pêche ainsi que dans le kiwi comme attendu (Capitani et al. 2010, 2013; Zhang et al. 2010; 

Nardozza et al. 2013). Le xylose n’a pas été détecté dans le concombre ou le poivron comme 

c’était le cas dans des études précédentes par GC-MS dans le concombre mûr (Zhao et al. 

2017) ou dans le poivron (Aizat et al. 2014) en raison de la faible sensibilité de la RMN. Enfin 

le raffinose a été détecté dans le kiwi comme attendu (Nardozza et al. 2013) mais n’a pas été 

détecté dans le concombre en désaccord avec une précédente étude (Hu et al. 2009). 

Concernant les sucres-alcools, l’inositol a été détecté dans l’ensemble des tissus charnus et 

est le sucre-alcool majeur dans l’aubergine et le kiwi. Il représente ainsi 2% de la matière sèche 

pour les stades précoces de l’aubergine et les stades intermédiaires pour le kiwi. Pour une 

Actinidiacée, le kiwai, l’inositol dépasse même les concentrations des hexoses et du 

saccharose au début du développement où il est ainsi le glucide soluble majeur (Klages et al. 

1998). Le sorbitol, qui est une source de carbone pour les fruits au même titre que le 

saccharose dans les Rosacées ligneuses, est généralement le sucre-alcool majeur dans ces 

fruits (Moing et al. 1998; Zhang et al. 2010) mais sa teneur notamment à maturité du fruit de 

pêche est très inférieure à celle du saccharose.  

Les deux acides organiques majeurs, le citrate et le malate ont été détectés dans 

l’ensemble des fruits. A cela s’ajoutent le quinate, détecté dans la plupart des fruits et 

fortement concentré dans le kiwi et l’aubergine en particulier pour les jeunes stades de 

développement comme démontré précédemment (Okuse et Ryugo 1981), et le tartrate l’un 

des acides organiques majoritaires du raisin (Ollat et Gaudillère 1998). Cependant les profils 

d’évolution des acides organiques majeurs diffèrent selon les espèces (Annexe 7), en accord 

avec des études précédentes (McFeeters et al. 1982; Moing et al. 1998; Richardson et al. 2011; 

Osorio et al. 2012; Dai et al. 2013). Concernant les autres acides organiques et leurs dérivés, 

le fumarate et le succinate ont été détectés chez toutes les espèces, excepté chez la 

clémentine et le kiwi, ils n’apparaissent pas non plus dans une précédente étude RMN sur le 

kiwi (Capitani et al. 2010). Ils ont également été détectés dans le jus d’orange (de Oliveira et 

al. 2014) et dans d’autres fruits (Ali et al. 2011; Capitani et al. 2013; Zhao et al. 2017). Le 

succinate n’a pas été détecté par RMN sur le spectre du « mix » de la clémentine dans notre 

étude, son signal est probablement en dessous du seuil de détection (10 à 18 g.l-1 selon les 

composés, Moing et al. 2004). En effet, Bermejo et Cano (2012) ont mesuré une faible teneur 

de cet acide qui variait de 0,54 à 1,5 g.l-1 de jus suivant les cultivars et stades de maturation 

de la clémentine. L’isocitrate est détecté chez le kiwi et en particulier dans les jeunes stades. 

Le shikimate a été détecté chez l’aubergine, le raisin et le kiwi en accord avec d’autres études 

(Capitani et al. 2010; Dai et al. 2013), il a également été détecté chez la pêche (Capitani et al. 

2013). Le chlorogénate a été détecté dans la pomme en accord avec une précédente étude 
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(Tomita et al. 2015) et est fortement présent dans l’aubergine ; il est d’ailleurs le dérivé 

hydroxycinnamique majeur dans le fruit d’aubergine (Zaro et al. 2014). L’ascorbate a quant à 

lui été quantifié chez l’ensemble des espèces, sa teneur diminuant à un moment du 

développement du fruit chez toutes les espèces sauf le poivron où il augmente de façon 

continue. D’ailleurs, au stade mûr le poivron est le fruit le plus riche en ascorbate total, devant 

le kiwi pourtant connu pour sa haute teneur (Okuse et Ryugo 1981), en accord avec une 

précédente étude (Serrano et al. 2010).  

 

De nombreux acides aminés ont été détectés chez les différentes espèces, parmi eux 

l’alanine, la valine, l’aspartate mais également l’asparagine qui est également un acide aminé 

majeur de la pomme (Zhang et al. 2010) et de la pêche (Moing et al. 1998), la glutamine qui 

est particulièrement abondante chez le concombre (Zhao et al. 2017) et la proline qui est un 

acide aminé majeur chez la clémentine et le raisin (Ali et al. 2011; de Oliveira et al. 2014). 

L’aubergine se démarque par la présence d’histamine qui est une amine. Le concombre se 

caractérise par des teneurs relativement élevées en citrulline, qui dérive de l’arginine (Joshi 

et Fernie 2017) et qui est retrouvée en forte teneur chez les Cucurbitacées (Fish et Bruton 

2010) et notamment dans la pastèque qui accumule cet acide aminé non protéinogène. Enfin, 

la clémentine se caractérise par la présence d’une amine aromatique, la synéphrine (Wheaton 

et Stewart 1969), et d’un dérivé de la proline, la DMP, ces deux composés sont connus chez 

les agrumes (de Oliveira et al. 2014). Il a été rapporté que la DMP pourrait agir comme 

osmoprotecteur lorsqu’elle est accumulée dans le cytoplasme des cellules (Nolte et Hanson 

1997). 

 

 Explication de la matière sèche par la composition 

 

L’ensemble des métabolites et autres composés dosés permet d’expliquer la majorité de la 

matière sèche pour les stades tardifs. Pour le stade le plus précoce ce n’est pas le cas. 

Cependant, les références bibliographiques sur la composition détaillée des fruits très jeunes 

sont rares, ce qui complique la discussion de nos résultats et la recherche d’hypothèses. 

D’après nos mesures, les résidus insolubles représentent entre 60% et 80 % de la matière 

sèche pour les jeunes stades et nous ne mesurons qu’environ 30% de ces composés, de plus 

le pourcentage de la fraction soluble répond à nos quantifications de composés solubles 

majeurs. La majeure partie des composés manquants appartiendrait donc à la partie non 

soluble des tissus charnus. La plupart des études sur les polysaccharides des parois concernent 

les stades de maturation des fruits et non les stades précoces. En revanche nos résultats 

concernant la somme des parois pour les jeunes stades chez le concombre et le raisin sont du 

même ordre de grandeur que de rares études sur ce sujet (McFeeters et Lovdal, 1987; 

Barnavon et al., 2000). Pour les stades les plus jeunes, les acides nucléiques correspondent à 

environ 2% de la matière sèche du fruit de tomate (Colombie et al. 2015). Les minéraux ne 

représentent que 4 à 5 % de la matière sèche pour les jeunes fruits de mandarine et de 

concombre (Huang et al. 2009; Cronje et al. 2011). Les sucres neutres des parois ainsi que la 
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cellulose ont été mesurés, mais la teneur de la cellulose non cristalline ou encore des lignines 

n’a pas encore été mesurée dans notre expérience mais n’est pas, à notre connaissance, 

décrite dans la littérature. De la même manière, les protéines solubles ont été quantifiées 

mais nous ignorons la part des protéines non solubles dans les jeunes fruits. 

Les données quantitatives des pools constituant la matière sèche seront utilisées pour 

la modélisation du métabolisme primaire du fruit à l’aide de modèles stœchiométriques 

comme cela a été fait précédemment pour la tomate (Colombié et al. 2015). 

 

 Modélisation de la croissance à travers les données de composition 

 

Les profils de croissance du fruit et les tailles de fruit étant contrastés entre les huit espèces, 

nous avons choisi d’utiliser le RGR et recherché ses relations avec la composition grâce à une 

approche de régression. La modélisation du RGR des fruits à partir des données de 

composition a également permis de mettre en évidence plusieurs faits notamment qu’il est 

possible de modéliser la croissance à partir des composés de la biomasse.  

Nous avons caractérisé les différences entre les trois phases de développement des 

fruits. Les trois modèles réalisés donnent tous trois une bonne prédiction du RGR, cependant 

les variables explicatives diffèrent selon la phase. La phase I, qui est une phase d’accélération 

de la croissance des fruits est caractérisée par le mannose, le galacturonate, les protéines et 

le lignocérate, qui sont des variables importantes associées à la hausse du RGR, et l’arabinose 

une variable importante associée à la baisse du RGR. Les teneurs en protéines (exprimées sur 

base de MS) diminuent fortement chez l’ensemble des fruits lors de la phase I, en accord avec 

d’autres études (Davies et Kempton, 1976; Biais et al., 2014). La teneur en mannose, variable 

la plus importante du modèle, et en galacturonate augmentent de manière générale chez tous 

les fruits lors de la phase I contribuant ainsi à la hausse du RGR. Ces deux monomères font 

partie des polymères pariétaux. Le galacturonate est un acide uronique qui fait partie de la 

colonne vertébrale des pectines, l’homogalacturonane (HG) et le rhamnogalacturonane I (RG 

I). Sa teneur augmente légèrement chez les jeunes fruits du concombre (McFeeters et Lovdal, 

1987) alors que dans nos fruits celle-ci augmente plus fortement chez les stades précoces. La 

teneur en arabinose est associée à la baisse du RGR lors de la phase I. Ce monomère compose 

les chaînes latérales de HG et est l’un des constituants majeurs du RG I (Dheilly et al. 2016). 

La phase de croissance exponentielle (phase II) est caractérisée par la contribution 

importante des acides gras comme le palmitate et le linolénate au modèle. Ceux-ci diminuent 

fortement lors de cette phase mais également les protéines et les acides aminés. En revanche, 

aucune variable ne contribue à la baisse du RGR suggérant que l’évolution de la composition 

est co-régulée avec la croissance cellulaire et qu’aucun facteur ne vient l’inhiber. Il serait alors 

intéressant de réaliser ce type de modèle dans le cadre d’études où l’application d’un stress a 

entrainé une modification de la croissance et du RGR, comme pour le raisin ou le 

pamplemousse (Bustan et al., 1996; Ollat et Gaudillère, 1998), et de rechercher des composés 

qui seraient associés à la baisse du RGR.   
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Dans notre étude, une combinaison des teneurs en protéines totales, acides gras et 

certains monomères de la paroi cellulaire est associée à la hausse du RGR durant ces deux 

premières phases de croissance. Pour les protéines, les plus hautes teneurs sont enregistrées 

pour le concombre qui atteint sa taille maximale très rapidement, puis des Solanacées qui 

possèdent également une forte croissance rapide, puis des fruits qui présentent une reprise 

de croissance au cours de leur développement (raisin, kiwi et pêche). Elles pourraient alors 

par leur abondance fournir les catalyseurs nécessaires pour la croissance afin d’accélérer les 

réactions et donc de contribuer à l’accélération de la croissance relative du fruit. A notre 

connaissance, cette relation n’a jamais été montrée chez les plantes. Et parmi les rares 

références bibliographiques que l’on trouve pour les micro-organisme il y aurait une relation 

similaire (Acerenza et Graña, 2006). Une étude sur Arabidopsis a démontré un lien entre 

vitesse de croissance et protéines. Cependant, contrairement aux résultats obtenus ici avec 

des fruits, cette étude comparant des accessions d’Arabidopsis a démontré que la biomasse 

des rosettes à l’état végétatif était corrélée négativement avec la teneur en protéines totales 

et impliqué le coût énergétique du turn-over des protéines (Ishihara et al. 2017). L’hypothèse 

émise est que les accessions qui produisent le plus de biomasse foliaire ont une plus faible 

abondance de ribosomes, une plus faible synthèse protéique mais un faible taux de 

dégradation des protéines, ce qui augmenterait l’efficacité de la croissance et permettrait 

d’investir dans la machine photosynthétique. ll y aurait un compromis entre le 

renouvellement protéique et la maximisation du taux de croissance. 

Enfin, aucune variable du modèle n’est fortement associée à la hausse du RGR lors de la 

phase de maturation du fruit, ce qui est en accord avec le fait que la plupart des fruits ont 

atteint leur taille maximum. En revanche, la teneur en rhamnose des polysaccharides est 

associée à la baisse du RGR lors de cette phase. Il est frappant de remarquer qu’ici seul le 

rhamnose contribue à la baisse du RGR et pas d’autres monomères des polysaccharides 

pariétaux. La plupart des études détaillées concernant la composition des parois de fruit 

portent sur le remodelage et la dégradation de la paroi au cours de la maturation du fruit ou 

après récolte (Gross et Sams, 1984; Nunan et al., 1998; Dheilly et al., 2016; Mack et al., 2017). 

Elles impliquent d’autres composants majeurs des polymères comme l’arabinose ou les acides 

uroniques. On se serait alors attendu à obtenir plus de variables d’importance de la famille 

des parois cellulaire pour modéliser la croissance lors de cette phase. Après la validation 

croisée réalisée lors de la construction de chaque modèle de régression, une deuxième étape 

de validation reste à faire en projetant les données d’autres fruits de chaque phase sur le 

modèle, par exemple la tomate et la fraise. 

Lorsque qu’un modèle est construit pour l’ensemble des stades et des fruits, les teneurs 

en protéines, galactose et lignocérate sont les variables les plus fortement associées à un RGR 

fort, ce qui rejoint notre première observation lors des différentes phases de développement 

pour les teneurs en protéines et lignocérate. En revanche lorsque toutes les phases sont prises 

en compte, la teneur en galacturonate est une variable importante associée à la baisse du RGR 

alors qu’il avait une importance associée à la hausse du RGR lors de la phase I du fruit. Une 

autre observation a été réalisée, les mesures de plusieurs stades du concombre, de jeunes 
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stades du raisin et l’un des stades de la pêche (41 JAA) semblent être particulièrement éloignés 

du modèle global. Celui-ci ayant été construit sur la base des composés communs, l’erreur de 

prédiction pourrait être due à un manque d’information sur la composition de certaines 

espèces. A 41 JAA, la pêche présente son RGR maximum, deux fois plus élevé que son 

deuxième RGR maximum, en accord avec une étude précédente (Lo Bianco et al. 1999). La 

valeur de RGR prédite pourrait être améliorée en ajoutant la teneur du sorbitol qui présente 

son maximum à ce stade, et celle du quinate, un acide organique majeur de ce fruit qui 

pourrait contribuer au potentiel osmotique. De la même manière, l’ajout du tartrate pourrait 

améliorer les prédictions du RGR du raisin. Comme ces composés n’ont pas été quantifiés dans 

toutes les autres espèces, il faudrait construire un modèle pour chaque espèce fruitière 

séparément, mais avec des expériences répétées sur plusieurs années ou diverses conduites 

de cultures par exemple pour avoir un nombre de points suffisant. 

 

 Différenciation des fruits climatériques et non climactériques 

 

La différenciation entre les fruits climactériques et non climatériques se base généralement 

sur les processus de maturation qui incluent la respiration du fruit ainsi que sur la production 

d’éthylène (Paul et al. 2012). Une dernière étude a également permis de mettre en évidence 

trois types de circuits de rétroaction transcriptionnels contrôlant la maturation des fruits en 

fonction de l’éthylène (Lü et al. 2018). Cependant nous avons émis l’hypothèse que la 

composition permettait aussi, dans une certaine mesure, de séparer ces deux groupes de 

fruits.  

En effet, notre modèle PLS-DA a séparé les deux groupes et montré que les fruits 

climactériques seraient plus riches en certains sucres neutres qui composent la paroi cellulaire 

et en amidon, tandis que les fruits non climactériques auraient des teneurs plus élevées en 

certains acides gras, protéines, acides aminés, glucose et ascorbate oxydé. Il est vrai que 

l’amidon est retrouvé en teneur plus élevée dans le kiwi, la pomme, la poire, la tomate ou 

encore la banane qui sont des fruits climactériques (Okuse et Ryugo, 1981; Berüter, 1985; 

Cordenunsi et Lajolo, 1995; Biais et al., 2014; Mesa et al., 2016) avant le début de la 

maturation et très peu chez l’aubergine (Makrogianni et al. 2017), le concombre (Davies and 

Kempton 1976) ou juste en début de développement pour la fraise (Moing et al. 2001). Les 

teneurs en glucose, arabinose et fucose pariétaux, qui caractérisent les fruits climactériques, 

sont généralement plus élevées que chez les fruits non climactériques, notamment chez la 

pomme et la pêche en accord avec une étude précédente (Gross et Sams, 1984). Seul le kiwi 

présente parfois des valeurs proches des fruits non climactériques mais ce fruit accumule 

également beaucoup d’amidon. De plus, pour la pomme et le kiwi, lorsque l’amidon 

augmente, les concentrations en sucres neutres et en cellulose diminuent puis ré-augmentent 

lorsque l’amidon commence à se dégrader. De plus, pour le kiwi les profils d’évolution des 

teneurs des composés exprimées par fruit, durant la période d’accumulation de l’amidon 

indiquent que le fruit n’accumule plus de polysaccharides pariétaux et de cellulose, alors que 

lorsque l’amidon commence à se dégrader les teneurs paroi et cellulose augmentent à 
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nouveau. Ces deux observations laissent supposer l’existence d’un compromis ou « trade-off » 

entre la synthèse des polymères des parois cellulaires et celle de l’amidon pour soutenir la 

crise respiratoire des fruits. 

Ces éléments suggèrent que les fruits climactériques se distinguent par une 

accumulation plus importante de certains types de polysaccharides des parois et d’amidon. 

Ces polymères sont ensuite dégradés massivement pendant le mûrissement, une partie de 

l’énergie libérée pouvant être dissipée via des oxydations non phosphorylantes (Colombié et 

al. 2017). Ces résultats indiquent que le caractère climactérique pourrait être lié à la nature 

des composés accumulés pendant la phase de croissance du fruit, et donc bien avant le 

déclenchement de la crise climactérique dont l’orchestration par l’éthylène est bien connue 

(Paul et al. 2012).  

Les fruits non climactériques quant à eux présentent des concentrations en protéines 

bien plus élevées et ce tout au long du développement. Ils présentent aussi des concentrations 

en ascorbate oxydé plus importantes aux stades précoces. Comme l’ascorbate sert de tampon 

rédox pour minimiser les dégâts causés par les processus oxydatifs, ce résultat suggère un flux 

plus important de réactions entre l’ascorbate et les ROS. Il est donc possible que 

l’accumulation d’amidon ainsi que la synthèse de parois, plus marquées chez les fruits 

climactériques en croissance, constituent des puits énergétiques capables de minimiser la 

production de ROS. Rappelons que lors de la maturation, les fruits climactériques dissipent le 

trop plein énergétique lié à la dégradation de ces polymères (Colombié et al., 2017).  

 

 Différenciation des fruits des espèces herbacées, vignes et arbustives 

 

Notre analyse PLS-DA pour différencier le caractère herbacée/vigne/arbre a suggéré un rôle 

particulier de l’arabinose et du fucose des parois et du saccharose pour les espèces ligneuses, 

et un rôle particulier du stéarate, de l’ascorbate oxydé, des acides aminés et du glucose pour 

les espèces herbacées. Ces tendances sont à vérifier pour un plus grand nombre d’espèces. 

Toutefois, pour le saccharose et le glucose, d’après les données de composition des fruits de 

(Annexe 1), celles-ci sont plus espèces dépendante que herbacées/vignes/arbustives 

dépendante. En effet le sucre majeur pour les fruits mûrs de clémentine et de pêche est bien 

le saccharose (Moing et al. 1998; Pantin et al. 2013) comme l’indiquent également nos 

données, en revanche chez le citron qui est également une espèces arbustive le sucre majeur 

peut être soit le glucose, soit le fructose, soit le saccharose selon la variété et l’acidité 

(Albertini et al. 2006), alors que chez la pomme et la poire c’est le fructose (Drake et Eisele, 

1999) 

La teneur plus élevée en ascorbate oxydé est à relier avec le RGR plus élevé observé chez 

les espèces herbacées. Ceci est en accord avec le fait qu’un métabolisme plus actif serait 

associé à un stress oxydatif plus élevé. Une revue récente mentionne qu’un niveau basal de 

ROS (sous-produits toxiques et/ou comme molécules de signalisation) est nécessaire pour les 

processus biologiques de base tels que la prolifération et la différenciation cellulaires (Mittler 

2017).  
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Les protéines enzymatiques les plus abondantes et les plus stables sont celle du 

métabolisme central (Belouah, Thèse Université de Bordeaux, 2017), nous avons montré dans 

ce chapitre que la combinaison des teneurs en protéines totales avec certains monomères de 

la paroi et les acides gras contribuait à la hausse du RGR. Le quatrième chapitre se focalisera 

alors sur les profils d’évolution de ces protéines enzymatiques et comparera les Solanacées, 

leur métabolisme et leur régulation au cours du développement. 
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Chapitre IV : 

Approche intégrative du 

métabolisme central au cours 

du développement de trois 

Solanacées 
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Ce chapitre s’intéresse à deux espèces de Solanacées non climactériques, l’aubergine et le 

poivron. Ces deux espèces présentent des caractères charnus différents ainsi que deux 

maturités qui présentent des teneurs en sucre et en acide organique différentes. L’analyse de 

la croissance des fruits sera complétée par une analyse au niveau tissulaire, avec une 

estimation des volumes cellulaires et subcellulaires. Le métabolisme primaire sera étudié plus 

précisément grâce à une approche détaillée du métabolisme central, qui regroupe les mesures 

de capacités enzymatiques, des profils métabolomiques obtenus par RMN quantitative du 

proton venant compléter ceux du chapitre précédent (dosages ciblés robotisés) et des 

données quantitatives d’intermédiaires du métabolisme central obtenus par LC-QTRAP-MS. 

Ces données seront combinées au cours du développement du fruit afin d’observer les 

différences et les similitudes entre les deux espèces. Les résultats seront ensuite comparés à 

ceux de la tomate, une Solanacée climactérique, et discutés. 

 

I. Description de la croissance et du développement des deux Solanacées 

 

 Croissance des fruits 

 

Le poids frais des fruits suit une simple sigmoïde pour les deux espèces (Figure 29A-B), avec 

une phase de croissance lente suivie d’une phase de croissance rapide et exponentielle et 

enfin un plateau où le fruit a atteint son poids maximum. Les vitesses de croissance et les taux 

relatifs de croissance ou RGR présentent des profils similaires pour les espèces (Figure 29A-B) 

avec une augmentation puis une diminution de la vitesse. Le temps de développement pour 

atteindre la maturité physiologique est approximativement le même pour les deux fruits, 

environ 80 jours dans nos conditions de culture (Chapitre 2). En fin de croissance, l’aubergine 

présente un poids moyen de 1,14 kg et le poivron de 231 g. La vitesse maximale de croissance 

est atteinte au même moment du développement (entre 25 et 30 JAA) chez les deux espèces, 

mais elle est plus élevée chez l’aubergine, avec 53 g par jour contre 12 chez le poivron. Enfin 

les RGR maxima présentent les mêmes valeurs pour les deux espèces (0,21 g/g/jour) et sont 

atteints à 7 JAA pour l’aubergine et 10 JAA pour le poivron. Dans les deux cas le RGR reste fort 

(RGR>0,205 g/g/jour) sur une période de 10 jours, de 2 à 12 JAA pour l’aubergine et de 5 à 15 

JAA pour le poivron. Les Figure 29C et D illustrent le développement du fruit pour les différents 

tissus externes et internes de ces fruits. Le changement de couleur de l’épiderme de 

l’aubergine commence vers 30 JAA : l’épiderme commence par s’éclaircir pour devenir violet-

clair vers 40 JAA (Figure 29C), puis commence à brunir vers 50 JAA jusqu’à devenir brun-clair 

vers 65 JAA. L’épiderme et le péricarpe du poivron (Figure 29D) sont verts jusqu’à 40 JAA puis 

leur couleur commence à tourner au rouge jusqu’à la maturité physiologique à 76 JAA. Pour 

les deux fruits, l’apparition des loges carpellaires se fait dès l’anthèse. L’aubergine atteint sa 

maturité commerciale vers 25 JAA et sa maturité physiologique entre 60 et 80 JAA (Figure 29A, 

C). Le poivron atteint sa première maturité commerciale dite « verte » vers 40 JAA, et sa 

seconde dite « rouge » qui est également la maturité physiologique entre 70 et 80 JAA (Figure 

29B, D). Pour ces deux fruits, le développement peut être divisé en trois phases, une phase 
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d’accélération de la croissance regroupant les ovaires et les stades précoces du fruit, allant de 

l’anthèse à 10 JAA, une phase de croissance exponentielle de 11 à 30 JAA pour l’aubergine et 

de 11 à 40 JAA pour le poivron, et enfin une phase de maturation qui se poursuit jusqu’à la 

maturité physiologique des fruits. 

 

 
Figure 29 : Description de la croissance du fruit d’aubergine et de poivron. 
Evolution pour l’aubergine (A) et le poivron (B) du poids frais du fruit (noir), de sa vitesse de croissance 

(rouge) et du taux relatif de croissance ou RGR (vert). Le poids du fruit est la moyenne calculée à partir 

de mesures réalisées sur un minimum de 50 fruits pour les stades précoces et 10 fruits pour les trois 

derniers stades de développement. La barre verticale représente l’écart-type. La vitesse de croissance 

a été modélisée à partir des données de poids des fruits suivant la méthode décrite dans le chapitre 2. 

Le RGR est calculé à partir du poids du fruit et de sa vitesse de croissance modélisée. Les flèches 

noires indiquent les différentes maturités. Illustration de la croissance du stade ovaire à la maturité 

physiologique de l’aubergine (C) et du poivron (D) pour neuf stades de développement du fruit entier, 

en coupe transversale et en coupe longitudinale. 

 

 Evolution des volumes cellulaires et des proportions des compartiments 

cellulaires au cours du développement du fruit 

 

Les volumes des cellules du mésocarpe et de leurs compartiments subcellulaires ont été 

estimés par une analyse morphométrique à partir de photographies de coupes observées en 

microscopie optique illustrées sur la Figure 30A pour l’aubergine et la Figure 30B pour le 
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poivron (calculs détaillés dans le chapitre 2). L’évolution des volumes cellulaires (Figure 31A) 

suit une simple sigmoïde pour les deux Solanacées. D’après la modélisation de la courbe, le 

volume maximum des cellules est de 1200 pl pour l’aubergine et de 1000 pl pour le poivron. 

La vitesse de croissance en volume des cellules augmente puis diminue au cours du 

développement. Cette vitesse de croissance présente un maximum pour les deux fruits vers 

20 JAA avec une valeur supérieure pour le poivron, 51 pl/jour, contre 43 pl/jour pour 

l’aubergine. En superposant ces résultats cytologiques à ceux obtenus pour la croissance du 

fruit (Figure 29A-B), on note que durant la phase d’accélération de la croissance du fruit le 

volume cellulaire est faible et augmente en grande partie pendant la phase de croissance 

rapide du fruit, puis se stabilise pendant la phase de maturation. 

 

 
Figure 30 : Grandissement cellulaire dans le péricarpe du fruit des deux Solanacées au cours du 

développement du fruit. 
Sections transversale d’une coupe équatoriale de péricarpe, colorées au bleu de toluidine et observées 

en microscopie optique à lumière blanche, d’aubergine (A) et de poivron (B) à 6 stades de 

développement. Barre d’échelle : 50 µm 

 

Les profils d’évolution des proportions subcellulaires dans le mésocarpe pour la vacuole, 

le cytoplasme et les parois (Figure 31B) diffèrent suivant l’espèce entre l’anthèse et 59 JAA 

pour l’aubergine et entre l’anthèse et 40 JAA pour le poivron. La vacuole est toujours le 

compartiment le plus important des trois compartiments subcellulaires mesurés. Chez 
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l’aubergine, la proportion de vacuole augmente peu au cours de développement, passant de 

62% à l’anthèse à 67% à maturité, alors que chez le poivron elle passe de 42% à 75%. La 

proportion du cytoplasme diminue de 23 à 9% chez l’aubergine et de 36 à 15% chez le poivron. 

Enfin, entre l’anthèse et la maturité la proportion de paroi augmente de 15 à 24% chez 

l’aubergine, alors qu’elle diminue chez le poivron, passant de 21 à 9%. 

 

 
Figure 31 : Evolution du volume des cellules et des compartiments subcellulaires du péricarpe 

au cours du développement du fruit. 
(A) Evolution des volumes cellulaires (carrés) pour le poivron et l’aubergine. Les moyennes des volumes 

cellulaires pour trois échantillons sont représentées (ronds) ainsi que la vitesse de croissance des 

volumes cellulaires (triangles issus de la modélisation de la courbe de croissance à partir des points 

mesurés par le modèle de Gompertz (chapitre 2). (B) Estimation des volumes subcellulaires pour 

l’aubergine et le poivron, représentation des proportions de volumes de vacuole (jaune), cytoplasme 

(rouge) et parois (bleu). Symboles ouverts, moyennes des mesures réalisées ; symboles fermés, 

modélisation par le modèle de Gompertz à partir des points mesurés 

 

Pendant le développement et la croissance des cellules du fruit, de nombreux 

changements s’opèrent au niveau de son métabolisme. Le fruit accumule certains composés 

et une reprogrammation se produit au niveau de l’activome. 
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II. Description du métabolome et de l’activome des fruits d’aubergine et de poivron 

au cours de leur développement 

 

Le fruit contient une diversité de métabolites qui lui confèrent son goût, ses valeurs 

nutritionnelles et/ou sont utilisés pour son développement. Parmi eux se trouvent des 

métabolites non structuraux qui peuvent être accumulés en relativement grandes quantités, 

tels les sucres, les polymères de sucres, les acides organiques et les acides aminés, mais 

également des composés structuraux tels les parois, les protéines et les lipides. L’ensemble 

de ces composés est issu du métabolisme central. Afin de pouvoir visualiser globalement 

l’évolution de la composition de ces métabolites et des capacités enzymatiques au cours du 

développement dans les cellules du péricarpe, des analyses en composantes principales (ACP) 

ont été réalisées. Les teneurs en métabolites structuraux ou non, et intermédiaires du 

métabolisme sont exprimés sur la base de la matière fraîche (MF).  

 

 Evolution des composés accumulés au cours du développement du fruit de 

l’aubergine et du poivron 

 

a. Evolution des métabolites majeurs et de l’amidon au cours du développement 

 

L’analyse quantitative par RMN du proton et spectrophotométrie UV-visible d’extraits de 

péricarpe ont permis de quantifier 29 métabolites pour l’aubergine et 27 pour le poivron, en 

plus de l’amidon, au cours du développement. L’évolution de la composition est visualisée à 

l’aide d’ACP (Figure 32). L’observation du graphique des « scores » (Figure 32A-B) montre que 

les deux premières composantes principales (CP), qui expliquent plus de 68% de la variabilité 

totale pour chaque espèce fruitière, séparent distinctement les différents stades de 

développement. Pour l’aubergine (Figure 32A) et le poivron (Figure 32B), les stades précoces 

sont caractérisés par des coordonnées négatives sur CP1 et positives ou proches de zéro sur 

CP2. Les stades de croissance exponentielle sont caractérisés par des coordonnées négatives 

sur CP2, et les stades mûrs par des coordonnées positives sur CP1 et CP2. On note que 

l’évolution du murissement pour l’aubergine se fait exclusivement sur CP2. 

La comparaison du graphique des « scores » (Figure 32A) et de celui des « loadings » 

(Figure 32C) montre que l’ovaire d’aubergine est caractérisé par des teneurs plus élevées en 

la plupart des acides organiques et dérivés tels que le quinate, le shikimate, le chlorogénate, 

le malate, le fumarate et l’ascorbate, en saccharose, en inositol, en glutamate et en autres 

composés azotés tels que la choline, la trigonelline et l’histamine. Le glucose et le fructose 

caractérisent les stades de maturité commerciale, et l’acétyl-choline et l’acide γ-

aminobutyrique (GABA), les fruits en fin de maturation physiologique. Pour le poivron (Figure 

32B, D), les stades précoces sont caractérisés par des teneurs plus élevées en acides 

organiques (malate, fumarate) et dérivés (chlorogénate, quinate), en certains sucres et sucres 

alcool (xylose , galactose, inositol), et en acides aminés libres comme le glutamate et la 

glutamine. Le stade « breaker » à 63 JAA est caractérisé par des teneurs plus élevées en 
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saccharose, ascorbate, citrate et en certains acides aminés tels que l’isoleucine, l’alanine, et 

l’asparagine. Enfin, des teneurs élevées en glucose, fructose et phénylalanine caractérisent le 

stade mûr. 

 

 
 
Figure 32 : Visualisation de l’évolution de la composition en métabolites et amidon de 

l’aubergine (violet) et du poivron (vert) au cours du développement du fruit à l’aide d’une ACP. 
ACP réalisée sur 55 échantillons et 11 stades de développement pour l’aubergine, et 50 échantillons et 

10 stades de développement pour le poivron. Les teneurs en métabolites sont exprimées en µmol.g-1 

MF, l’amidon en µmol.g-1 MF d’équivalents glucose puis centrées et réduites. 30 variables pour 

l’aubergine et 28 variables pour le poivron sont analysées. (A-B) Graphiques des « scores » sur les 

deux premières CP. (C-D) Graphique des « loadings » sur les deux premières CP. L’évolution des 

stades de développement est indiquée dans chaque graphique des « scores » à l’aide d’une flèche 

noire, des stades précoces (symboles de couleur claire des) vers les stades en maturation puis mûrs 

(symboles de couleur foncée). 

Abréviations : AA_tot, acides aminés totaux ; Ala, alanine ; Asa_ox, ascorbate oxydé ; Asa_tot, ascorbate total ; 

Asa_red, ascorbate réduit ; Asn, asparagine ; Asp, aspartate ; Fru, fructose ; GABA, acide γ-aminobutyrique ; Gal, 

galactose ; Glc, glucose ; Glu, glutamate ; Gln, glutamine ; Ile, isoleucine ; Leu, leucine ; Phe, phénylalanine ; Suc, 

saccharose ; Thr, thréonine ; Val, Valine ; Xyl, xylose. 
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b. Evolution des composés structuraux au cours du développement du fruit 

 

Pour l’aubergine et le poivron observés séparément, l’évolution des teneurs de 17 composés 

structuraux appartenant aux parois cellulaires, de lipides et de protéines totales solubles est 

visualisée à l’aide d’une ACP (Figure 33). L’observation du graphique des « scores »  (Figure 

33A-B) montre que les deux premières CP, qui expliquent plus de 75% de la variabilité totale 

pour chaque espèce, séparent distinctement les différents stades de développement. Pour 

l’aubergine (Figure 33A), une évolution progressive de la composition des premiers stades de 

développement jusqu’à maturité physiologique du fruit se fait majoritairement sur la CP1, 

avec une évolution sur la CP2 entre certains stades et une variabilité intra-stade plus élevée 

le long de la CP2 aux stades tardifs de développement. Pour le poivron (Figure 33B), une 

évolution progressive de la composition des premiers stades de développement jusqu’au 

début de maturation se fait majoritairement sur la CP1, puis l’évolution de la composition des 

stades de maturation du fruit se poursuit sur la CP2. 

 

La comparaison de chaque graphique des « scores » (Figure 33A-B) avec celui des 

« loadings » correspondants (Figure 33C-D) montre que chez les deux espèces les stades 

précoces sont caractérisés par des teneurs plus élevées en lipides totaux (quantifiés à l’aide 

des acides gras estérifiés majeurs), protéines totales et en certains monomères de la paroi 

comme le fucose, le rhamnose, l’arabinose et le glucuronate. Pour l’aubergine, les stades 

intermédiaires sont caractérisés par des teneurs plus élevées en monomères de glucose, 

mannose, galactose et xylose, et pour le poivron de galactose uniquement. Pour les deux 

fruits, les stades mûrs sont caractérisés par des teneurs plus élevées en cellulose et monomère 

de galacturonate. Des teneurs plus élevées en monomères de mannose et xylose caractérisent 

également le stade mûr du poivron. 

 

Les patrons d’évolution de la composition en métabolites et en composés structuraux 

sont globalement proches pour les deux espèces. Ainsi, le poivron et l’aubergine présentent 

des similitudes pour la composition en métabolites et en composés structuraux aux stades 

précoces puis tendent à diverger lors de la maturation du fruit. 
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Figure 33 : Visualisation de l’évolution des composés structuraux de l’aubergine (violet) et du 

poivron (vert) au cours du développement du fruit à l’aide d’une ACP 

ACP réalisée sur 55 échantillons et 11 stades de développement pour l’aubergine, et 50 échantillons et 

10 stades de développement pour le poivron. Les teneurs en monomères des parois et en acides gras 

des lipides sont exprimées en µmol.g-1 MF puis centrées et réduites. Dix-huit variables sont analysées. 

(A-B) Graphiques des « scores » sur les deux premières CP. (C-D) Graphique des « loadings » sur les 

deux premières CP. L’évolution des stades de développement est indiquée sur les graphiques des « 

scores » à l’aide d’une flèche noire, des stades précoces (symboles de couleur claire) vers les stades 

maturation puis mûr (symboles de couleur foncée). 

Abréviations : Ara, arabinose; Fuc, fucose ; Gal, galactose; Gal_a, galacturonate ; Glc_a, glucuronate ; Glc, 

glucose  Man, mannose; Rha, rhamnose ; Xyl, xylose. 

 

 Evolution des intermédiaires du métabolisme primaire et des capacités 

enzymatiques au cours du développement du fruit 

 

a. Evolution des intermédiaires du métabolisme primaire au cours du 

développement du fruit 

 

L’évolution globale des teneurs de 16 intermédiaires du métabolisme pour l’aubergine et 14 

pour le poivron, impliqués dans les voies du métabolisme des sucres, celui des parois 

cellulaires, la glycolyse, le métabolisme des triglycérides ou encore la voie des pentoses 
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phosphates, est représentée à l’aide d’ACP (Figure 34). L’observation du graphique des « 

scores » (Figure 34A-B) montre que les deux premières CP, qui expliquent plus de 80% de la 

variabilité totale pour chaque espèce fruitière, séparent distinctement les différents stades de 

développement. Pour l’aubergine (Figure 34A) et le poivron (Figure 34B), les stades précoces 

sont caractérisés par des coordonnées négatives sur la CP1 et positives sur la CP2. Les stades 

de croissance exponentielle sont caractérisés par des coordonnées négatives sur la CP2 et les 

stades mûrs par des coordonnées positives sur les CP1 et CP2. 

 

 
Figure 34 : Visualisation de l’évolution des intermédiaires du métabolisme primaire de 

l’aubergine (violet) et du poivron (vert) au cours du développement du fruit à l’aide d’ACP. 
ACP réalisée sur 55 échantillons et 11 stades de développement pour l’aubergine, et 50 échantillons et 

10 stades de développement pour le poivron. Les teneurs en métabolites sont exprimées en µmol.g -1 

MF puis centrées et réduites. Seize variables pour l’aubergine et 14 variables pour le poivron sont 

analysées. (A-B) Graphiques des « scores » sur les deux premières CP. (C-D) Graphiques des 

« loadings » sur les deux premières CP. L’évolution des stades de développement est indiquée sur les 

graphiques des « scores » à l’aide d’une flèche noire, des stades précoces (symboles de couleur claires) 

vers les stades maturation puis mûr (symboles de couleur foncées). 

Abréviations : 6P-Gluc, 6-phosphogluconate ; dPG, bisphosphoglycérate ; F-1,6-bP, fructose-1,6-bisphosphate ; 

F6P, fructose-6-phosphate ; Gal1P, galactose-1-phosphate ; G1P, glucose-1-phosphate ; G6P, glucose-6-

phosphate ; Gly-3P, glycérol-3-phosphate; Man6P, mannose-6-phosphate ; Pentoses5P, pentoses-5-phosphate; 

PGA, phosphoglycérate ; PPi, pyrophosphate ; S7P, sédoheptulose-7-phosphate ; Suc6P, saccharose-6-

phosphate ; UDPGal, UDP-galactose ; UDPG, UDP-glucose 
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La comparaison du graphique des « scores » (Figure 34A-B) avec celui des « loadings » 

correspondant (Figure 34C-D) montre que les ovaires d’aubergine sont caractérisés par des 

teneurs plus élevées en glycérol-3-phosphate (Gly-3P), glucose-1-phophate (G1P), galactose-

1-phosphate (Gal1P), saccharose-6-phosphate (Suc6P) et frucose-1,6-bisphosphate (F-1,6-bP). 

Les stades précoces du fruit sont ensuite caractérisés par des teneurs plus élevées en 

pentoses-5-phosphate (Pentoses5P), glucose-6-phosphate (G6P), sédoheptulose-7-phophate 

(S7P), mannose-6-phosphate (Man6P), 6-phosphogluconate (6P-Gluc), fructose-6-phosphate 

(F6P) et phosphoglycérate (PGA). Les stades 7 et 10 JAA qui présentent un RGR maximum 

(Figure 29) sont caractérisés par des teneurs plus élevées en UDP-glucose (UDPG) et UDP-

galactose (UDPGal). Le stade de fin de croissance exponentielle présente une teneur plus 

élevée en pyrophosphate (PPi). Le stade mûr se caractérise par des teneurs plus faibles pour 

plusieurs des composés intermédiaires analysés, mais une teneur plus élevée en di-

phosphoglycérate (dPG). Les ovaires du poivron sont caractérisés par des teneurs plus élevées 

en Suc6P comme l’aubergine, et en pyrophosphate. Les stades précoces du fruit de poivron 

sont caractérisés par des teneurs plus élevées de l’ensemble des autres intermédiaires 

mesurés, qui diminuent ensuite progressivement au cours des stades de croissance 

exponentielle puis de la maturation. 

 

b. Evolution des capacités enzymatiques au cours du développement du fruit 

 

Les évolutions de 21 capacités enzymatiques impliquées dans le métabolisme des sucres, la 

glycolyse et le cycle de Krebs sont visualisées à l’aide d’ACP (Figure 35). L’observation du 

graphique des « scores » (Figure 35A-B) montre que les deux premières CP, qui expliquent 

plus de 70% de la variabilité totale pour chacune des espèces fruitières, séparent 

distinctement les différents stades de développement. Pour l’aubergine (Figure 35A) et le 

poivron (Figure 35B), les stades ovaire et précoces du fruit sont caractérisés par des 

coordonnées négatives sur la CP1 et positives sur la CP2. Les 4ème et 5ème stades, qui 

correspondent à la phase de croissance exponentielle (Figure 29) sont caractérisés par des 

coordonnées négatives sur la CP2 et les stades mûrs par des coordonnées positives sur les CP1 

et CP2 pour l’aubergine, et proche de 0 sur CP1 et positives sur CP2 pour le poivron. 

La comparaison du graphique des « scores » (Figure 35A-B) avec celui des « loadings » 

correspondant (Figure 35C-D) montre que chez l’aubergine, l’ovaire et les deux stades 

précoces suivants sont caractérisés par des capacités (par unité de MF) plus élevées de la 

phosphogluco-isomérase (PGI), l’invertase acide (AI), la NAD-malate-déshydrogénase (NAD-

MDH), la phosphoglycérokinase (PGK), la phosphoénolpyruvate carboxylase (PEPC), la triose-

phosphate-isomérase (TPI), la phosphoglucomutase (PGM), la NADP-malate-déshydrogénase 

(NADP-MDH), la NADP-isocitrate déshydrogénase (NADP-IDH), la fructokinase (FK) et 

l’invertase neutre (NI). Les 5èmes et 6èmes stades correspondant à la croissance exponentielle 

(Figure 29) sont caractérisés par des capacités plus élevées en glucokinase (GK), aldolase, ATP-

phosphofructokinase (ATP-PFK), glucose-6P-déshydrogénase (G6PDH), NAD-glycéraldéhyde-

3P-déshydrogénase (NAD-GAPDH), UDP-glucose-pyrophosphorylase (UGPase) et citrate 
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synthase mitochondriale (CS mit). Les capacités les plus élevées pour la citrate-synthase totale 

(CS tot) caractérisent le 7ème stade qui correspond à la phase de croissance exponentielle. Les 

stades de maturation sont caractérisés par des capacités plus élevées en enzyme malique à 

NADP (NADP-ME). Pour le poivron, l’ovaire et le 1er stade précoce du fruit sont caractérisés 

par des capacités plus élevées en NADP-IDH, NADP-ME, PEPC et G6PDH. Les 3ème et 4ème 

stades, qui présentent des RGR forts, sont caractérisés par des capacités plus élevées en NAD-

GAPDH, UGPase, aldolase, invertase neutre et NADP-MDH. Comme pour les intermédiaires du 

métabolisme central, toutes les capacités enzymatiques des stades de maturation diminuent 

ensuite. On notera qu’avant de centrer et réduire les données pour l’analyse multivariée des 

données, les capacités enzymatiques les plus fortes au cours du développement des deux 

Solanacées sont enregistrées pour la NAD-MDH et la TPI. 

 

 
Figure 35 : Visualisation de l’évolution des capacités enzymatiques du métabolisme central de 

l’aubergine (violet) et du poivron (vert) au cours du développement du fruit à l’aide d’ACP 
ACP réalisée sur 55 échantillons et 11 stades de développement pour l’aubergine, et 50 échantillons et 

10 stades de développement pour le poivron. Les capacités sont exprimées en nmol.min-1.g-1 MF puis 

centrées et réduites. 21 variables pour l’aubergine et le poivron sont analysées. (A-B) Graphiques des 

« scores » sur les deux premières CP. (C-D) Graphique des « loadings » sur les deux premières CP. 

L’évolution des stades de développement est indiquée sur les graphiques des « scores » à l’aide d’une 

flèche, des stades précoces (symboles de couleur claire) vers les stades maturation puis mûr (symboles 

de couleur foncée). 
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Abréviations: AI, invertase acide; CS mit, citrate synthase mitochondriale ; CS tot, citrate synthase totale ; FK, 

fructokinase ; G6PDH, glucose-6-phosphate déshydrogénase; NAD-GAPDH, NAD-glycéraldehyde-3-phosphate 

déshydrogénase; GK, glucokinase ; NADP-IDH, NAD-isocitrate déshydrogénase ; NADP-ME, enzyme malique à 

NADP ; NI, invertase neutre; NAD(P)-MDH, malate déshydrogénase à NAD(P) ; PEPC, phosphoénolpyruvate 

carboxylase; ATP-PFK, ATP-phosphofructokinase; PGI, phosphogluco-isomérase ; PGK : phosphoglycérokinase 

PGM, phosphoglucomutase; PK, pyruvate kinase; TPI, triose-phosphate isomérase; UGPase, UDP-glucose-

pyrophosphorylase. 

 

Toutes les tendances d’évolution des teneurs des composés et capacités enzymatiques 

qui viennent d’être détaillées à l’aide d’analyses statistiques multivariées devront être 

vérifiées à l’aide d’analyses statistiques univariées. Cependant, l’évolution des profils de 

développement des fruits sur les graphiques des « loadings »  (Figure 34A-B, Figure 35A-B) 

présente de fortes similitudes entre l’aubergine et le poivron. De plus, une majorité des 

évolutions des teneurs en intermédiaires du métabolisme et les capacités enzymatiques sont 

similaires pour les deux fruits. La comparaison des graphiques des « scores » entre les teneurs 

des intermédiaires du métabolisme et les capacités des enzymes pour l’aubergine (Figure 34C 

et Figure 35C) et pour le poivron (Figure 34D et Figure 35D) indique par exemple que les 

teneurs en hexoses-phosphates (G6P et F6P) d’une part et les capacités des enzymes qui les 

synthétisent (GK et FK) d’autre part présentent leurs valeurs les plus élevées aux mêmes 

stades de développement, c’est-à-dire les stades précoces de croissance du fruit. Un léger 

décalage est cependant observé entre les teneurs en hexoses-P et les capacités des deux 

enzymes : le pic de teneur en hexoses phosphates est atteint un peu plus tôt, plus 

particulièrement chez l’aubergine. Les coévolutions au cours du développement entre les 

capacités enzymatiques ont ensuite été analysées par classification hiérarchique, et 

visualisées à l’aide de cartes de chaleur. 

 

 Comparaison des profils d’évolution des enzymes au cours du développement du 

fruit 

 

Les résultats précédents montrent que la majorité des enzymes présentent de plus fortes 

capacités pendant les stades précoces, pour diminuer ensuite alors que la teneur en eau 

augmente (Figure 19). Il semblait donc intéressant de regarder leurs évolutions au cours du 

développement en s’affranchissant de cet effet de dilution. De plus, les teneurs en MS 

diffèrent à maturité entre les deux espèces, avec une augmentation de la MS pour le poivron 

(10% de MS à maturité) et une diminution pour l’aubergine (5,5% de MS à maturité). C’est 

pourquoi, une expression par unité de matière sèche apparait judicieuse pour comparer les 

deux espèces. Pour cela, les capacités ont été exprimées en nmol.min-1.g-1 de MS. Afin de 

catégoriser les capacités en fonction de leur profil d’évolution au cours du développement du 

fruit, une classification hiérarchique basée sur les corrélations de Pearson de l’ensemble des 

moyennes par stade des capacités enzymatiques a été réalisée pour l’aubergine et le poivron 

séparément. Le résultat est présenté sous forme de carte de chaleur (Figure 36).  

Pour l’aubergine, la classification hiérarchique (Figure 36A) permet de mettre en 

évidence l’association de groupes d’enzymes de différentes voies du métabolisme central à 
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trois phases du développement ainsi qu’au stade mûr (Figure 37A). Les stades précoces sont 

caractérisés par de fortes capacités d’enzymes de la glycolyse comme la pyruvate-kinase (PK), 

la PEP-carboxylase, la PGK et la TPI, d’enzymes du métabolisme des sucres avec la PGI, la PGM 

et l’AI, et du cycle de Krebs avec la NAPD-IDH et la NAD-MDH. Les stades de croissance 

exponentielle sont caractérisés par de fortes capacités en NI, GK, FK pour le métabolisme des 

sucres, en aldolase, NAD-GAPDH située dans la glycolyse, et NADP-MDH. Les stades de 

maturation sont caractérisés par de fortes capacités ATP-PFK, G6PDH, UGPase et CS, enfin le 

stade mûr présente une forte activité en NADP-ME.  

Pour le poivron, la classification hiérarchique permet de mettre en évidence deux phases 

de développement impliquant des enzymes des différentes voies du métabolisme central 

(Figure 36B). Les stades précoces sont caractérisés par de plus fortes capacités enzymatiques 

des étapes finale de la glycolyse, PEPC, PK et PGK, et en NADP-IDH, NADP-ME et G6PDH. Les 

stades de croissance exponentielle sont caractérisés par de plus fortes capacités de l’ensemble 

des autres enzymes comme cité précédemment pour l’aubergine. 

 

La comparaison des deux espèces montre des similitudes mais également des 

différences entre le poivron et l’aubergine. L’un des points communs frappants concerne les 

stades de développement précoces pour lesquels des capacités plus fortes de trois enzymes 

des étapes finales de la glycolyse, la PGK, la PK et la PEPC, sont retrouvées. A contrario, la 

NADP-ME présente de plus fortes capacités aux stades précoces et plus faibles pour le stade 

mûr chez le poivron, alors que l’inverse se produit chez l’aubergine. Une autre similitude se 

dégage pour les stades de croissance exponentielle qui regroupent FK, GK et NI pour les deux 

fruits ainsi que les premières étapes de la glycolyse avec la NAD-GA3PDH et l’aldolase. La 

comparaison des deux cartes du métabolisme central de l’aubergine (Figure 37A) et du 

poivron (Figure 37B) met en évidence les différences et notamment une reprogrammation du 

métabolisme de l’aubergine lors de la maturation qui n’est pas retrouvée chez le poivron.  

Nous avons ensuite recherché d’autres différences et similitudes entre le poivron et 

l’aubergine en combinant l’ensemble des données. 
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Figure 36 : Classement des capacités enzymatiques exprimées par matière sèche pour 

l’aubergine (A) et le poivron (B) au cours du développement du fruit. 
Analyse de classification hiérarchique réalisée sur les z- scores des moyennes (n=4 ou 5) par stade des 

capacités enzymatiques exprimées en nmol.min-1.g-1 MS, avec comme distances les corrélations de 

Pearson. Les colonnes correspondent aux 11 stades de développement pour l’aubergine et 10 pour le 

poivron et les lignes correspondent aux 21 capacités enzymatiques mesurées. Les groupes principaux 

sont différenciés par une barre de couleur à droite avec les activités élevées aux stades précoces en 

vert, celles élevées aux stades en croissance exponentielle en jaune, celles élevées aux stades de 

maturation en orange et celle élevée à maturité en rouge. Pour chaque enzyme la couleur jaune 

correspond aux valeurs de capacités les plus fortes et la couleur bleue aux plus faibles.  
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Figure 37 : Annotation des groupes des Figures 36 A-B sur une carte simplifiée du métabolisme 

central pour l’aubergine (A) et le poivron (B). 
Le code couleur correspond aux groupes mis en évidence Figure 36. En vert les activités sont plus 

fortes pour les stades précoces, en jaune pour les stades de croissance exponentielle, en orange pour 

les stades de maturation et en rouge pour le stade mûr. 
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III. Comparaison combinée de la composition et de la régulation du métabolisme des 

deux Solanacées au cours du développement du fruit 

 

Nous venons de décrire l’évolution au cours du développement de la composition en 

métabolites, composés structuraux, intermédiaires du métabolisme primaire et des capacités 

enzymatiques de manière séparée, et ceci pour chacune des deux Solanacées. Nous allons 

maintenant combiner l’ensemble de ces données afin de mettre en évidence ce qui différencie 

ou rapproche une espèce de l’autre et un stade d’un autre. 

 

 Intégration de l’ensemble des données pour la comparaison inter-espèce 

 

 
Figure 38 : Visualisation de la trajectoire de développement de l’aubergine (violet) et du poivron 

(vert) basée sur les variables du métabolome et de l’activome à l’aide d’une ACP. 
ACP réalisée sur les moyennes (n=5) des données de 10 stades de développement pour l’aubergine et 

le poivron. Les teneurs en composés sont exprimés en µmol.g-1 MF, les capacités enzymatiques en 

nmol.min-1.g-1 MF et le RGR en g.g-1.jour-1. Les 76 variables pour l’aubergine et le poivron ont été 

centrées et réduites. Graphique des « scores » sur les deux premières CP. L’évolution des stades de 

développement (annotés de 1 pour l’ovaire à 10 pour le stade mûr) est indiquée sur le graphique à l’aide 

d’une flèche pour l’aubergine (violet) et pour le poivron (vert), des stades précoces vers les stades 

maturation puis mûr. 

 

Afin de visualiser globalement l’évolution du métabolome et de l’activome pour les deux 

espèces, une ACP a été réalisée sur l’ensemble des donnés précédentes incluant, les teneurs 

en métabolites, en composés structuraux, en intermédiaires du métabolisme primaire, les 

capacités enzymatiques et le RGR. Les analyses ont été réalisées sur les données exprimées 

par MF. L’observation du graphique des « scores » (Figure 38) montre que les deux premières 

CP, qui expliquent 67% de la variabilité totale, séparent les différents stades de 

développement pour chaque espèce et séparent aussi distinctement les deux Solanacées. Une 

évolution progressive de la composition de l’ovaire vers le stade mûr suit la CP1 pour chaque 

espèce. Les stades précoces sont caractérisés par des coordonnées négatives sur la CP1 et les 

stades de fin de croissance et maturation par des coordonnées positives. La CP2 sépare les 
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deux espèces avec des coordonnées positives pour le poivron et négatives pour l’aubergine. 

L’évolution du fruit d’aubergine sur la CP2 est progressive tout au long du développement, 

alors qu’elle ne concerne que les stades 7 à 10 du poivron. Pour disséquer ces séparations 

mises en évidence globalement avec l’ACP, les analyses statistiques ont été affinées afin 

d’observer spécifiquement les effets de l’espèce et des stades séparément. 

 

 Analyse de la différence inter-espèce  

 

Une ANOVA à deux facteurs a préalablement été réalisée sur l’ensemble des réplicas et sur les 

75 variables communes du métabolome et de l’activome (P < 0,05 avec une correction FDR). 

Les résultats ont montré que les 75 variables étaient significativement affectées par le stade 

de développement, dont 73 variables significativement affectées par l’espèce, mais aussi que 

toutes les variables étaient significativement affectées par l’interaction stade x espèce. Afin 

de visualiser l’effet de l’espèce en s’affranchissant de l’effet du stade de développement, une 

ANOVA-PCA a ensuite été réalisée sur les données. Cette ANOVA-PCA a été réalisée sur les 10 

stades de développement correspondant à des vitesses de croissance équivalentes pour 

l’aubergine et le poivron. L’observation du graphique des « scores » (Figure 39A) montre que 

la première CP, qui explique 72% de la variabilité totale de l’effet espèce, sépare les deux 

Solanacées avec le poivron du côté négatif et l’aubergine du côté positif. 

 

 
Figure 39 : Visualisation des différences entre les deux Solanacées (aubergine en violet et 

poivron en vert) pour les variables du métabolome et de l’activome au cours du développement 

à l’aide d’une ANOVA-ACP. 
ANOVA-ACP réalisée sur les échantillons (5 réplicas par stade) de 10 stades de développement pour 

l’aubergine et le poivron. Les 75 variables ont été calculées après une ANOVA à deux facteurs réalisées 

sur les données des teneurs des composés exprimées en µmol.g-1 MF et des capacités enzymatiques 

exprimées en nmol.min-1.g-1 MF puis réduites et centrées. (A) Graphique des « scores » de l’effet 

espèce sur les deux premières CP. (B) Graphique des « loadings » sur les deux premières CP. 

 

La comparaison du graphique des « scores » (Figure 39A) avec celui des « loadings » 

(Figure 39B) montre que l’aubergine est caractérisée par des teneurs plus élevées en 

chlorogénate. Le poivron est caractérisé par des teneurs plus élevées en ascorbate total et 
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réduit, alanine, glucose pariétal, linoléate et linolénate des lipides totaux, PPi et F-1,6-bP et 

par des capacités enzymatiques plus élevées de NADP-MDH et d’aldolase. 

 

 Analyse de l’effet du développement du fruit commun aux deux espèces 

 

Afin de visualiser l’effet du développement sur les deux espèces de Solanacées en 

s’affranchissant de l’effet de l’espèce, une ANOVA-ACP a été réalisée sur les données du 

métabolome et de l’activome sur 10 stades de développement correspondant aux mêmes 

vitesses de croissance pour l’aubergine et le poivron.  

L’observation du graphique des « scores » (Figure 40A) montre que les deux premières 

CP, qui expliquent 73% de la variabilité totale, séparent les dix stades de développement pour 

les deux Solanacées. Les ovaires et le 2ème stade précoce ont des coordonnées négatives sur 

CP1 et CP2, les 3ème et 4ème stades des coordonnées positives sur CP2 et négatives sur CP1, les 

stades en croissance exponentielle des coordonnées positives sur CP2 et CP1, et les stades de 

maturation des coordonnées positives sur CP1 et proches de 0 ou négatives sur CP2.  

 

 
Figure 40 : Visualisation des différences communes entre les stades de développement basée 

sur les variables du métabolome et de l’activome pour l’aubergine (violet) et le poivron (vert) à 

l’aide d’une ANOVA-ACP. 
ANOVA-ACP réalisée sur les échantillons (5 réplicas par stade) des données de 10 stades de 

développement pour l’aubergine et le poivron annotés de 1 à 10. Les 75 variables ont été calculées 

après une ANOVA à deux facteurs réalisées sur les teneurs des composés exprimées en µmol.g-1 MF 

et des capacités enzymatiques exprimées en nmol.min-1.g-1 MF puis réduites et centrées. (A) 

Graphiques des « scores » de l’effet stade sur les deux premières CP. (B) Graphique des « loadings » 

sur les deux premières CP.  

 

La comparaison du graphique des « scores » (Figure 40A) avec celui des « loadings » 

(Figure 40B) montre que de nombreuses teneurs en composés ou capacités d’enzymes 

évoluent jusqu’au début de la maturation. Les ovaires et le deuxième stade par exemple sont 

caractérisés par des teneurs plus élevés en stéarate, arachidate, aspartate et G1P. Les 3ème  et 

4ème stades correspondant aux stades précoces sont caractérisés par des valeurs plus élevées 

pour les teneurs en UDPG, F6P et 6P-gluc d’une part et pour les capacités de FK et TPI d’autre 
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part. Les premiers stades de croissance exponentielle (5ème et 6ème stades) sont caractérisés 

par des teneurs plus élevées en galactose pariétal et par des capacités élevées de NAD-GAPDH 

et UGPase, en particulier chez l’aubergine. Le dernier stade de maturation avant le fruit mûr 

est caractérisé par des teneurs plus élevées en galacturonate pariétal et cellulose. Le stade 

mûr est caractérisé par les valeurs les plus faibles pour la majorité des variables calculées. La 

teneur en citrate caractérise à la fois le premier et le dernier stade. 

 

Les variables qui permettent de discriminer les stades de développement ne sont donc 

pas les mêmes que celles qui ont permis de différentier l’aubergine du poivron. 

 

 Corrélation entre le RGR et les données du métabolisme 

 

 
Figure 41 : Mise en évidence des variables métaboliques présentant la plus forte corrélation avec 

le RGR pour les deux espèces. 
Biplot entre le RGR et chacune des quatre variables sélectionnées (moyennes par stade) pour 11 stades 

de développement pour l’aubergine (violet) et 10 pour le poivron (vert). Les teneurs des composés sont 

exprimées en µmol.g-1 MF, les capacités enzymatiques en nmol.min-1.g-1 MF et le RGR en g.g-1.jour-1 

 

L’ANOVA-PCA qui nécessite l’utilisation de réplicas ne permet pas de visualiser les liens entre 

la croissance que nous avons modélisée (avec une seule valeur par stade) comme le RGR, et 

le métabolome ou l’activome. Afin de rechercher s’il existe un lien commun pour les deux 

espèces entre l’ensemble des données quantitatives concernant le métabolisme et les 

données de croissance, une approche par analyse de classification KMC a été réalisée (sur les 

données réduites et centrées). L’ensemble de ces variables (moyennes des réplicas ou RGR 

par stade) pour le poivron et l’aubergine ont été classées séparément en utilisant comme 

distance la corrélation de Pearson. Une classification hiérarchique préliminaire distinguait 5 
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groupes de variables. Pour chaque espèce, le RGR a été localisé dans un groupe de variables 

métaboliques donné et les 9 variables communes de ces deux groupes pour les deux espèces 

ont été relevées. Le RGR, est selon cette analyse fortement corrélé avec les teneurs en 

protéines, F6P, G6P et UDPG et avec les capacités enzymatiques de TPI, NAD-MDH, GK, FK, 

PGI et PGM pour le poivron et l’aubergine. Le calcul du coefficient de détermination R2 pour 

chaque espèce a permis de sélectionner ensuite parmi ces 10 variables les quatre variables 

présentant les liens les plus forts avec le RGR, TPI, NAD-MDH, PGM et F6P, qui sont 

représentées sur la Figure 41. 

 

Pour les quatre variables communes aux deux espèces, les teneurs et les capacités 

présentent des coefficients de détermination plus élevés pour l’aubergine que pour le 

poivron. La TPI présente le plus fort coefficient pour l’aubergine (R² = 0,95).  

 

 Corrélation entre le métabolome et l’activome 

 

Pour visualiser les similarités et les différences pour les relations entre le métabolome et 

l’activome exprimés sur la base de la MF des deux espèces, des cartes de chaleur ont été 

réalisées à partir des matrices de corrélations (corrélation de Pearson) pour l’aubergine 

(Figure 42A) et le poivron (Figure 42B) séparément.  

 

Pour l’aubergine (Figure 42A) une majorité des capacités enzymatiques sont corrélées 

positivement aux teneurs en métabolites, intermédiaires du métabolisme et composés 

structuraux mais il y a quelques exceptions. Ainsi les capacités de l’UGPase, G6PDH, ATP-PFK, 

NAD-GAPDH, NADP-ME et les CS sont négativement corrélées avec la plupart des teneurs en 

métabolites, à l’exception de la plupart de celles des monomères de la paroi et des hexoses. 

Il est intéressant de noter que lorsque ces capacités d’enzymes sont corrélées positivement 

avec les teneurs de ces métabolites, les autres capacités d’enzymes sont généralement 

corrélées négativement avec les teneurs de ces mêmes métabolites. 

Pour le poivron (Figure 42B), la plupart des teneurs en métabolites, intermédiaires du 

métabolisme et composés structuraux sont corrélés positivement aux capacités d’enzymes 

mais il y a quelques exceptions comme les teneurs en glucose, fructose, asparagine, valine, 

alanine, isoleucine, galacturonate et cellulose. Les teneurs en saccharose, citrate, ascorbate 

total et réduit sont faiblement corrélés à l’activome contrairement à la teneur en ascorbate 

oxydé qui elle est fortement corrélée positivement avec la plupart des capacités des enzymes. 

Concernant celles de la NAD-GAPDH, l’aldolase, la NADP-MDH, la NI et l’UGPase semblent être 

les moins corrélées aux teneurs des métabolites. 

L’accumulation ou la diminution de la teneur des métabolites à un stade donné résultant 

au moins en partie de l’activité des enzymes, il semble judicieux de comparer des vitesses 

d’accumulation de métabolites avec les capacités enzymatiques. 
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Figure 42 : Visualisation des corrélations entre le métabolome et l’activome exprimés par unité 

de MF pour l’aubergine (A) et le poivron (B). 
Carte de chaleur réalisée à partir des corrélations de Pearson sur les moyennes (n=4 ou 5) des teneurs 

des métabolites exprimées en µmol.g-1 MF et des capacités enzymatiques exprimées en nmol.min-1.g-1 

MF. Les colonnes correspondent aux 22 capacités enzymatiques et les lignes aux teneurs des 55 

composés communs mesurés et au RGR. En bleu les corrélations négatives, en jaune, les corrélations 

positives. Echelle des corrélations : de -1 à 1. 

 

IV. Analyse des vitesses d’accumulation des composés dans le fruit en corrélation 

avec les activités enzymatiques 

 

Afin de combiner les données du métabolome et de l’activome de manière plus précise, les 

teneurs des métabolites, des composés structuraux et des intermédiaires du métabolisme ont 

été exprimées par fruit. Les évolutions de ces teneurs sont présentées dans les Annexes 8 à 

12. Puis, chaque évolution au cours du temps pour les composés majeurs a été modélisée à 

l’aide de différentes équations : polynômes de degré 2 ou 3, ou simples sigmoïdes. Les 

données ont parfois été transformées sur la base de logarithme népérien ou sur la base d’une 
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racine carrée puis retransformées lorsque cela était nécessaire en amont et en aval de la 

modélisation.  

 

 Recherche des relations entre les vitesses d’accumulation des composés par fruit 

et les capacités enzymatiques au cours du développement du fruit 

 

Afin de classifier en fonction de leur profil d’évolution au cours du développement du fruit le 

RGR, les vitesses d’accumulation des composés majeurs et les capacités enzymatiques, une 

classification hiérarchique basée sur les corrélations de Pearson a été réalisée pour 

l’aubergine et le poivron séparément. Le résultat est présenté sous forme de carte de chaleur 

(Figure 43). 

 

 
Figure 43 : Classification des vitesses d’accumulation des métabolites par fruit et des capacités 

enzymatiques pour l’aubergine (A) et le poivron (B) au cours du développement. 
Classification hiérarchique réalisée sur les z-scores des moyennes par stade des vitesses 

d’accumulation des métabolites en µmol.fruit-1.jour-1 et des capacités enzymatiques exprimées en 

nmol.min-1.g-1 MS avec comme distance les corrélations de Pearson. Les colonnes correspondent aux 

11 stades de développement pour l’aubergine et 10 pour le poivron et les lignes correspondent aux 

RGR, aux 23 vitesses d’accumulation et 21 capacités enzymatiques. Les groupes principaux sont 

différenciés par un bloc de couleur à droite avec vitesses d’accumulation et les capacités élevées aux 

stades précoces en vert, celles élevées aux stades en croissance exponentielle en jaune et celles 

élevées aux stades de maturation en orange. Pour chaque vitesse ou capacité pour une espèce, la 

couleur jaune correspond aux valeurs les plus fortes et la couleur bleue aux plus faibles. 
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Pour l’aubergine, la classification hiérarchique (Figure 43A) permet de mettre en 

évidence trois phases de développement. Les stades précoces sont caractérisés par des 

capacités enzymatiques plus élevées de la glycolyse comme la TPI, la PEPC, la PGK et la PK, du 

métabolisme des sucres comme l’AI, la PGM et la PGI, et du cycle de Krebs avec la NAPD-IDH, 

NADP-MDH et la NAD-MDH. Le RGR est associé à ces enzymes. Les stades de croissance 

exponentielle sont caractérisés par des vitesses d’accumulation plus élevées pour la plupart 

des métabolites et des intermédiaires du métabolisme central, quelques capacités 

enzymatiques du métabolisme des sucres comme la NI, la FK et du haut de la glycolyse comme 

l’ATP-PFK, la NAD-GAPDH et l’aldolase. Les stades de maturation et mûr sont caractérisés par 

une vitesse d’accumulation plus élevée en citrate accompagnée d’une capacité plus élevée de 

la CS et la NADP-ME. 

Pour le poivron, le classement hiérarchique (Figure 43B) permet également de mettre 

en évidence trois phases du développement. Les stades précoces sont caractérisés par des 

valeurs plus élevées pour l’ensemble des capacités enzymatiques et le RGR. Les stades en 

croissance exponentielle sont caractérisés par des valeurs plus élevées pour l’ensemble des 

vitesses d’accumulation des intermédiaires et des métabolites exceptée pour celle du citrate 

qui caractérise les stades de maturation et particulièrement le stade « breaker » (63 DPA). On 

note un léger décalage entre les vitesses d’accumulation de la plupart des intermédiaires, 

Man6P, F6P, Gly-3P, UDPGal, UDPG, G6P, celle des protéines et du malate avec les autres 

membres de ce groupe : ces vitesses d’accumulation sont plus élevées entre 15 et 30 JAA alors 

que les maxima pour les autres composés apparaissent entre 30 et 40 JAA. 

 

La comparaison des deux espèces montre des similitudes mais également des 

différences entre le poivron et l’aubergine. L’un de points communs frappants concerne les 

stades de développement précoces pour lesquels la majorité des capacités enzymatiques se 

regroupent avec le RGR et les stades en croissance exponentielle qui regroupent les vitesses 

d’accumulation de la plupart des intermédiaires du métabolisme et des métabolites. Dans les 

deux espèces le citrate s’accumule lors de la maturation du fruit, cependant pour le poivron, 

ceci n’est pas accompagné d’une augmentation de capacités enzymatiques.  

 

 Corrélation entre les vitesses d’accumulation des composés et les capacités 

enzymatiques du fruit à travers le développement du fruit. 

 

Afin d’étudier plus précisément les corrélations entre les vitesses d’accumulation des 

composés et celles des capacités enzymatiques, des cartes de chaleur ont été réalisées à partir 

de matrices de corrélations basées sur les distances de Pearson. Elles illustrent les corrélations 

positives et négatives plus ou moins importantes pour l’aubergine (Figure 44A) et le poivron 

(Figure 44B).  
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Figure 44 : Illustration des corrélations entre le métabolome et l’activome pour l’aubergine (A) 

et le poivron (B). 
Carte de chaleur réalisée à partir des corrélations de Pearson sur les moyennes (n=4 ou 5) des vitesses 

d’accumulation des composés exprimées en µmol.fruit-1.Jour-1 et des capacités enzymatiques 

exprimées en nmol.min-1.g-1 MF. Les colonnes correspondent aux 21 capacités enzymatiques et les 

lignes correspondent aux 24 vitesses d’accumulation des composés dont le RGR. En bleu les 

corrélations négatives, en jaune, les corrélations positives. Echelle des corrélations : de -1 à 1 

 

Pour l’aubergine (Figure 44A), la plupart des capacités enzymatiques sont corrélées 

positivement aux vitesses d’accumulation des métabolites, des intermédiaires du 

métabolisme, des composés structuraux et au RGR, excepté pour l’activité de la PEPC qui est 

corrélée négativement à la plupart des vitesses d’accumulation et les activités de la NADP-ME 

et des citrates synthases qui sont corrélées négativement au RGR. La vitesse d’accumulation 

du citrate est la seule vitesse corrélée négativement à une majorité de capacités 

enzymatiques, excepté avec la NADP-ME et les citrates synthase qui sont corrélées 

positivement, et avec les UGPase, G6PDH et ATP-PFK qui ne sont pas corrélées. Les enzymes 

présentant le coefficient de corrélation le plus élevé avec les vitesses d’accumulations des 

métabolites sont la GK, l’ATP-PFK, la NAD-GAPDH, l’aldolase et surtout la G6PDH. La vitesse 

d’accumulation du citrate est fortement corrélée négativement avec une majorité des 

enzymes ainsi qu’avec le RGR.  

Pour le poivron (Figure 44B), les valeurs des coefficients de corrélations ont tendance à 

être plus faibles que pour l’aubergine. La plupart des capacités enzymatiques sont corrélées 

positivement ou non corrélées aux vitesses d’accumulation des métabolites, des 

intermédiaires du métabolisme, des composés structuraux et au RGR. La vitesse 
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d’accumulation du quinate présente les coefficients de corrélation les plus élevés avec la 

plupart des capacités enzymatiques. En revanche, comparé à l’aubergine, davantage de 

vitesses d’accumulation de métabolites sont corrélées négativement avec des capacités 

enzymatiques comme celles du fructose, du G1P, du citrate et des acides aminés. De plus, chez 

le poivron le RGR présente les plus fortes corrélations avec les capacités enzymatiques. 

 

V. Discussion 

 

L’aubergine et le poivron font partie de la famille des Solanacées au même titre que la tomate, 

le piment, la pomme de terre, la baie de Goji ou encore le tabac. Chez ces deux espèces, le 

fruit charnu dérive d’un ovaire supère conduisant à un fruit simple tout comme chez la tomate. 

Cependant nous avons vu que malgré leur appartenance à la même famille, le développement 

du fruit et la régulation de son métabolisme diffèrent en plusieurs points entre ces espèces. 

 

 Croissance du fruit, croissance cellulaire et développement des Solanacées 

 

a. Croissance des Solanacées et comparaison avec celle de la tomate 

 

Nos résultats montrent que le poivron et l’aubergine qui sont considérés comme des fruits 

non climactériques (Paul et al. 2012) se développent en 80 jours environ, de l’anthèse à la 

maturité physiologique en suivant une simple sigmoïde comme la tomate (Beauvoit et al. 

2014). Les fruits finalisent leur croissance vers 40 JAA, possèdent un RGR maximum élevé mais 

présentent des calibres et des vitesses de croissance différentes avec des valeurs plus élevées 

pour l’aubergine. La durée de développement, le calibre ainsi que le RGR du poivron sont 

globalement en accord avec ceux trouvés dans la littérature (Nielsen et al. 1991), en revanche, 

peu de données concernant l’aubergine et son développement jusqu’à maturité physiologique 

ont été rapportées. Dans une étude portant sur les changements de composition du fruit au 

cours du développement et de la maturation sur différents cultivars de plus faible calibre 

(entre 200 g et 600 g à maturité) que notre variété, des mesures ont été faites jusqu’à 54 JAA 

(Esteban et al. 1992). Dans une autre étude menée avec la variété Monarca, des fruits ont été 

récoltés jusqu’à la maturité commerciale qui correspond à l’intervalle entre 20 et 25 JAA selon 

nos données, mais pas à maturité physiologique, c’est-à-dire au moment où le fruit brunit et 

où son calibre dépasse le kilogramme. En revanche une étude, focalisée sur les ovaires 

d’aubergine ainsi que les premiers jours de développement du fruit (Lee et al. 1997), montre 

un RGR fort durant les premiers jours de croissance. 

En comparaison, le fruit de la tomate du type Moneymaker se développe en 55 environ 

jours, finalisant sa croissance en 45 jours environ pour atteindre environ 100 g et présentant 

un RGR plus faible qui atteint son maximum vers 9 JAA (Monselise et al. 1978; Biais et al. 

2014). Ce fruit met donc moins de temps à atteindre sa maturité physiologique mais plus de 

temps à finaliser sa croissance. Les données relatives à la croissance obtenues par Biais et al., 

2014 ont été modélisées à l’aide d’une simple sigmoïde, comme pour le poivron est 
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l’aubergine afin de pouvoir comparer RGR et vitesse de croissance (Figure 45). On note que 

pour la tomate la vitesse maximum de croissance apparait vers 30 JAA, comme pour les autres 

Solanacées, et sa valeur est de 3,2 g.Jour-1 soit quatre fois plus faible que celle du poivron et 

16 fois plus faible que celle de l’aubergine. Cela suggère donc une étroite corrélation entre les 

vitesses de croissance et le calibre final des fruits comme discuté précédemment dans le 

chapitre 3. Concernant la vitesse de croissance relative, on note également un RGR maximum 

deux fois plus faible chez la tomate (0,10 g.g-1.Jour-1) enregistré à 10 JAA, et une période plus 

longue où le RGR est maintenu à son maximum (RGR > 0,095 g.g-1.Jour-1), de 15 jours contre 

10 jours pour l’aubergine et le poivron en accord avec une autre étude (Nielsen et al. 1991). 

Les Solanacées ayant besoin de plus de temps pour croître, comme la tomate, nécessitent un 

maintien de RGR maximum plus long. Ces tendances sont retrouvées chez d’autres espèces 

comme la pomme qui croît sur une période de 150 jours environ et qui maintient son RGR à 

son maximum sur une vingtaine de jours (Schechter et al. 1993). Pour le concombre qui croît 

au contraire très rapidement (entre 20 et 30 jours), le RGR reste maximum sur une courte 

période (environ 7 jours) (Marcelis 1992). 

 

 
Figure 45 : Description de la croissance du fruit de tomate. 
Evolution pour la tomate du poids frais du fruit (noir) en g, de sa vitesse de croissance (rouge) en 

g.Jour-1 et du taux relatif de croissance ou RGR (vert) en g.g-1.Jour-1. Le poids du fruit est la moyenne 

calculée à partir de mesures réalisées sur un minimum de 5 fruits par stade de développement. La barre 

verticale représente l’écart-type. La vitesse de croissance a été modélisée à partir des données de poids 

des fruits suivant la méthode décrite dans le chapitre 2. Le RGR est calculé à partir du poids du fruit et 

de sa vitesse de croissance modélisée. Graphique réalisé à partir des données de Biais et al. (2014) 

 

b. Croissance cellulaire et évolution des compartimentations subcellulaires chez 

les Solanacées 

 

Le développement des fruits est généralement divisé en trois phases caractéristiques. La 

phase de division cellulaire est une période très courte (entre 7 et 10 jours après l’anthèse) 

qui démarre après pollinisation (Gillaspy et al. 1993). Pendant la phase d’expansion cellulaire 

la taille des vacuoles augmente et les couches cytoplasmiques s’amincissent, ce qui contribue 

grandement à la taille finale du fruit (Coombe 1976; Beauvoit et al. 2014). Cette phase peut 

durer plusieurs semaines comme chez la tomate (Pabon-Mora et Litt, 2011) et peut pour 
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certains fruits se superposer à la phase de maturation comme chez le raisin (Deluc et al. 2007). 

La phase de maturation se caractérise par un ramollissement des tissus, une modification de 

la coloration et des changements dans la composition du fruit. Nous retrouvons cette 

superposition de phases pour l’aubergine, dont la coloration change avant que le fruit n’ait 

atteint sa taille finale. A contrario, le poivron finalise sa croissance avant de changer de couleur 

comme la tomate. Bien que la période de maturation soit assez facilement définie 

(changements physiologiques et de composition), l’identification précise des deux autres 

périodes nécessiterait des analyses cytologiques détaillées. Nos résultats actuels ne nous 

permettent pas de définir avec précision les débuts et fins des phases de division et 

d’expansion cellulaire chez l’aubergine et le poivron. Cependant on peut supposer que les 

premiers jours de croissance du fruit correspondent à la phase de division cellulaire alors que 

la période de croissance exponentielle du fruit correspond à la phase d’expansion cellulaire, 

comme c’est le cas chez la tomate (Beauvoit et al. 2014).  

 

 
Figure 46 : Evolution du volume des cellules et des compartiments subcellulaires du péricarpe 

au cours du développement du fruit de tomate. 
(A) Evolution des volumes cellulaires (carrés) en pl pour la tomate MoneyMaker. Les moyennes des 

volumes cellulaires pour cinq échantillons sont représentées (ronds) ainsi que la vitesse de croissance 

des volumes cellulaires (triangles issus de la modélisation de la courbe de croissance à partir des points 

mesurés par le modèle Gompertz (chapitre 2) en pl.Jour-1. (B) Estimation des volumes subcellulaires 

pour les tomates Alisa Craig (symbole ouvert) et Moneymaker (symbole fermé), représentation des 

proportions de volumes de vacuole (jaune), de cytoplasme (rouge) et de parois (bleu).Moyenne des 

proportions réalisée sur trois fruits. Beauvoit et al. (2014)  

 

Une comparaison de nos résultats concernant les volumes cellulaires et subcellulaires 

de la tomate (Beauvoit et al. 2014) avec ceux obtenus ici (Figure 46), montre que l’évolution 

des volumes cellulaires (Figure 31A et Figure 46A suit le même profil que celui du poids frais 

des fruits (Figure 29A-B, Figure 45A), à savoir une simple sigmoïde. En revanche, les vitesses 

maximales de croissance et les tailles finales de cellules diffèrent fortement entre ces trois 

Solanacées. En effet, la tomate présente de grandes cellules (Cheniclet 2005) avec un volume 

de 4100 pl, alors que les volumes des cellules de l’aubergine et du poivron mesurés ici sont 

quatre fois plus petits. Le fait que les volumes de cellules de poivron obtenus ici soient plus 

faibles que précédemment rapporté (Rygol et Luttge 1983) pourrait être lié à la variété de 
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poivron et aux modalités de l’échantillonnage. Par exemple en lien avec le choix de la zone de 

découpe, les cellules du poivron présentent une grande diversité (Rygol et Luttge 1983). On 

notera que, l’aubergine qui possède la plus forte vitesse maximale de croissance du fruit 

possède la plus faible vitesse maximale de croissance des cellules, et inversement pour la 

tomate. 

De la même manière, des différences importantes sont observées pour l’évolution des 

proportions des compartiments subcellulaires (Figure 31B et Figure 46B). Ainsi, à l’anthèse la 

vacuole occupe une beaucoup plus grande fraction de la cellule chez l’aubergine, mais la 

tendance s’inverse à maturité, la vacuole croissant nettement moins chez l’aubergine que 

chez le poivron ou la tomate. Pour le poivron et la tomate (Beauvoit et al. 2014), l’expansion 

de la vacuole se fait au détriment du cytoplasme pour les stades précoces et une partie des 

stades en croissance exponentielle (jusque 20 JAA), puis les croissances du cytoplasme et de 

la vacuole se poursuivent en parallèle. De plus, le RGR du fruit est maximum au moment où la 

croissance de la vacuole est la plus importante chez la tomate et le poivron. En revanche, chez 

l’aubergine le RGR reste à son maximum alors que la proportion du volume occupé par la 

vacuole n’augmente que très peu. Ainsi un RGR fort n’implique pas forcément une croissance 

vacuolaire forte. Chez la tomate, il a été proposé que la croissance de la vacuole est énergivore 

car sa vitesse de croissance est maximale au moment de l’existence d’un métabolisme « turbo 

» (Biais et al. 2014; Beauvoit et al. 2014). Cette croissance de vacuole est également maximale 

chez les jeunes stades de poivron pour lesquels les activités métaboliques sont fortes. On peut 

alors se demander quel est le coût énergétique de fabrication d’une vacuole pour les trois 

Solanacées, ainsi que celui de la paroi qui au début du développement du fruit augmente assez 

sensiblement chez l’aubergine. Les modélisations stœchiométrique et cinétique, qui pourront 

se faire avec les données de biomasse présentées dans le chapitre 3 ainsi que celles 

concernant les intermédiaires et les capacités enzymatiques, permettront de mieux cerner les 

besoins énergétiques (Beauvoit et al. 2014; Colombié et al. 2015). 

Fait marquant avec ces données cytologiques, l’aubergine est la seule à présenter une 

augmentation de la proportion du volume cellulaire occupé par les parois, ce dernier 

diminuant chez le poivron et restant faible et constant chez la tomate. Ces variations de 

proportion, de même que la taille des cellules, pourraient être à l’origine des propriétés plus 

ou moins charnues du fruit mûr. La tomate qui présente une chair souple et juteuse possède 

de grandes cellules dont plus de 80% du volume est occupé par la vacuole alors que 

l’aubergine qui présente une chair ferme et spongieuse possède de petites cellules, avec une 

vacuole n’occupant que 67% de la cellule au profit des parois qui en occupent 24%. 

De plus, d’après d’autres études, la croissance du péricarpe de la tomate s’accompagne 

d’endoréduplication, processus au cours duquel la cellule réplique l’ADN de son noyau mais 

ne se divise pas (Cheniclet 2005). Il a été proposé que la division, l’expansion cellulaire et 

l’endoréduplication sont déclenchées simultanément dans des couches cellulaires spécifiques 

par des signaux hormonaux similaires à ceux de la pollinisation accélérant ainsi la croissance 

cellulaire (Renaudin et al. 2017). La tomate possède de grandes cellules mais également le 

plus grand nombre de cycles d‘endoréduplication, à savoir huit. Le poivron n’en possède que 
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six et l’aubergine trois (Bourdon et al. 2010). De plus, comme mentionné précédemment, la 

proportion de la vacuole est multipliée par quatre dans le péricarpe de tomate alors que celle 

de poivron est seulement multipliée par deux, et celle d’aubergine augmente très peu lors du 

développement. L’ensemble de ces résultats permet de proposer l’hypothèse que la 

combinaison du nombre de cycles d’endoréduplication et de l’importance relative du volume 

vacuolaire (Bourdon et al. 2010), associé à nos données sur l’accumulation des métabolites et 

la régulation du métabolisme, pourrait avoir un impact fort sur la taille finale des cellules du 

fruit. 

 

Divers travaux ont montré que pendant le développement et la croissance du fruit, de 

nombreux changements s’opèrent au niveau de son métabolisme avec en particulier une 

reprogrammation de l’activome qui se reflète au niveau du métabolome (Carrari et Fernie 

2006; Biais et al. 2014). La comparaison de ces deux espèces avec la tomate permet de cerner 

les points de la programmation du développement du fruit de manière plus générale. 

 

 Evolution du métabolisme de l’amidon au cours du développement chez les 

Solanacées 

 

D’après nos résultats obtenus avec l’ANOVA-ACP, les ovaires des deux espèces sont 

caractérisés par des concentrations plus élevées en G1P. Le G1P est un précurseur de l’ADPG 

via la réaction catalysée par l’ADP-glucose pyrophosphorylase (AGPase) qui sert de substrat 

pour la synthèse de l’amidon (Biais et al. 2014). Il est également le précurseur de l’UDPG, via 

la réaction catalysée par l’UGPase, précurseur des parois cellulaires (Reiter 2008), de 

l’ascorbate et du saccharose (Reiter et Vanzin 2001). Les profils individuels obtenus pour 

chaque métabolite (exprimés sur la base de la MF) indiquent que lorsque la teneur en G1P 

diminue, celle d’amidon diminue aussi chez le poivron, alors que la teneur de l’amidon 

demeure très faible et constante tout au long du développement de l’aubergine. Ces résultats 

suggèrent que des concentrations élevées de G1P ne sont pas associées à la synthèse 

d’amidon pour les stades précoces mais plutôt à la synthèse de parois ou d’ascorbate. Une 

augmentation puis une diminution de la teneur en G1P concomitantes à celle de l’amidon sont 

observées chez le poivron au moment du changement de couleur du fruit. Ces résultats 

concordent avec une précédente étude qui observait les mêmes évolutions pour l’amidon 

(Nielsen et al. 1991). Lors de la phase de maturation chez le poivron, le G1P semble associé à 

la synthèse de l’amidon, alors que le contraire a été observé chez la tomate (Biais et al. 2014). 

De plus, chez le poivron la corrélation entre G1P et amidon est forte (R=0,86 et P<0,01 pour 

les concentrations exprimées par MF), et les vitesses d’accumulation du G1P et de l’amidon 

atteignent leur maximum en même temps. Chez la tomate (Biais et al. 2014), la dégradation 

massive et rapide de l’amidon au début du mûrissement se traduit par une augmentation 

sensible de la teneur G1P et dans une moindre mesure de celles du G6P et F6P. Il a été suggéré 

que la dégradation de l’amidon via le maltose conduit au G1P (Zeeman et al. 2007), 

constituant donc une alternative pour la synthèse d’hexoses phosphates utilisés par la 
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glycolyse. En effet chez la tomate, les capacités de la GK et de la FK sont très faibles au cours 

de la maturation, alors que les autres enzymes de la glycolyse de même que les isomérases 

qui permettent les interconversions entre hexoses-phosphates (PGI et PGM) ont des capacités 

encore relativement élevées (Biais et al. 2014). Dans notre cas, les teneurs en G6P et F6P 

(exprimées sur la base du fruit) sont maintenues jusqu’au stade « breaker » pour le poivron 

alors que les capacités de HK et FK sont diminuées depuis 20 JAA. Bien qu’une dégradation 

d’amidon chez le poivron soit observée, elle ne s’accompagne pas d’une augmentation des 

teneurs en hexose-phosphates. Il faut cependant noter que la quantité d’amidon accumulée 

chez le poivron est bien plus faible que chez la tomate et que sa dégradation ne se fait qu’après 

le changement de couleur du fruit. Pour l’aubergine, les quantités par fruit en G1P, G6P, et 

F6P augmentent jusqu’au début de la maturation (30 JAA) puis diminuent suggérant alors une 

diminution de l’activité glycolytique lors de la phase de maturation. Pour l’aubergine et le 

poivron, le métabolisme de l’amidon n’est pas crucial pour l’import d’assimilats dans le fruit 

comme pour la tomate (Biais et al. 2014), car l’amidon ne présente jamais de forte 

accumulation qui pourrait alors servir de puits de réserves carbonées. Une faible accumulation 

d’amidon est également observée chez d’autres fruits non climactériques comme la fraise 

(Moing et al. 2001), ou encore le raisin où il a été suggéré que la diminution de la teneur en 

amidon ne résultait pas d’une limitation en substrat mais plutôt d’une diminution des activités 

enzymatiques impliquées dans sa synthèse (Dai et al. 2013). 

 

D’après les ACP, le Suc6P est également présent en forte teneur dans les ovaires des 

deux Solanacées mais semble également présent dans le fruit mûr du poivron. Le Suc6P est 

hydrolysé en saccharose par la saccharose-phosphate phosphatase (SPP) (Chen et al. 2005). 

Dans une étude sur les feuilles de tabac (Chen et al. 2005), des plants transgéniques avec des 

niveaux réduits de SPP montraient une accumulation accrue d’amidon et de maltose et une 

baisse des teneurs en hexoses et saccharose dans les feuilles De plus, en parallèle de 

l’augmentation de teneur en Suc6P, les hexoses phosphates présentaient des teneurs 

moindres suggérant qu’aucun autre mécanisme d’exportation du carbone chez les feuilles 

n’est impliqué. Chez le raisin (Dai et al. 2013), la teneur de Suc6P augmente de la véraison à 

la maturité, ce qui indique qu’une biosynthèse de saccharose se produirait dans les baies en 

développement malgré le fait que celui-ci est abondamment importé à partir du phloème. 

Cela pourrait également indiquer que le cycle du sucrose ralentit (Nguyen‐Quoc et Foyer, 

2001). Dans notre étude, lorsque le Suc6P est exprimé par fruit on note qu’il augmente puis 

se stabilise entre 40 et 59 JAA chez l’aubergine, de la même façon que les hexoses. Pour le 

poivron, le Suc6P continue de s’accumuler entre 20 et 76 JAA, là encore comme les hexoses. 

Dans les deux cas, l’intermédiaire Suc6P présente le même profil d’accumulation dans le fruit 

que les hexoses. De plus, la corrélation entre les teneurs de Suc6P et de saccharose (exprimées 

sur la base de MF) est forte (R=0,85) et significative (P<0,01) chez l’aubergine. Chez le poivron, 

le Suc6P est fortement corrélé (R=0,96, P<0,001) à l’amidon. De plus, la quantité de Suc6P, 

exprimée par fruit, augmente lorsque celle d’amidon diminue lors du changement de couleur 

du fruit. On suppose alors que la teneur de Suc6P augmente lorsque la demande en carbone 
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est réduite reflétant ainsi un ralentissement du ou des cycle(s) du saccharose. Ce cycle futile 

peut être vu comme une soupape (Nguyen‐Quoc et Foyer 2001) participant au contrôle du 

métabolisme en synthétisant des composés non structuraux comme le saccharose pour 

stockage ou le dégradant pour le réinjecter dans le cycle. En effet de faibles accumulations 

d’amidon et de saccharose sont observées dans notre étude chez le poivron au moment du 

stade « breaker ». 

 

 Régulation du métabolisme primaire chez les Solanacées 

 

 
Figure 47 : Classement des capacités enzymatiques exprimées par matière sèche pour la tomate 

au cours du développement du fruit. 
Analyse de classification hiérarchique réalisée sur les z-scores des moyennes (n=3) par stade des 

capacités enzymatiques exprimées en nmol.min-1.g-1 MS avec comme distances les corrélations de 

Pearson. Les colonnes correspondent aux 9 stades de développement et les lignes correspondent aux 

19 capacités enzymatiques mesurées. Les groupes principaux sont différenciés par un cadre de couleur 

à droite avec les activités élevées aux stades précoces en vert, aux stades en croissance exponentielle 

en jaune, celles élevées aux stades de maturation en orange et celle élevée à maturité en rouge. Pour 

chaque enzyme la couleur jaune correspond aux valeurs de capacités les plus fortes et la couleur bleue 

aux plus faibles. Conversion et graphique réalisés d’après les données de Biais et al. (2014) 

 

La comparaison des profils enzymatiques obtenus pour les fruits des trois Solanacées tomate 

(Biais et al. 2014), poivron et aubergine nous éclaire sur plusieurs points. Premièrement, chez 

les trois espèces la majorité des capacités enzymatiques mesurées sont maximales pendant 

les stades précoces et la phase de croissance exponentielle. Deuxièmement, quelques 

capacités enzymatiques augmentent ou ré-augmentent au moment de la maturation chez la 

tomate et dans une moindre mesure chez l’aubergine, ce qui suggère une reprogrammation 

de l’activome lors de cette phase pour l’aubergine, mais pas pour le poivron. Troisièmement, 

seule la vague initiale est observée chez le poivron. Alors qu’il existe peu de travaux décrivant 
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l’activome du fruit aux premiers stades de son développement, la reprogrammation associée 

à la maturation est retrouvée chez d’autres espèces. Ainsi, chez le kiwi les activités de la SPS 

et des invertases acides et neutres (exprimées sur base de MF) augmentent lors de la 

maturation du fruit (Nardozza et al. 2013). De la même manière, chez la fraise, certaines 

enzymes comme la PK (exprimée sur la base des protéines) augmentent au cours de la 

maturation (Basson et al. 2010). Un maintien de l’activité des invertases (exprimée sur la base 

des protéines) est observé dans la pêche (Lombardo et al. 2011) et les niveaux de transcription 

de l’enzyme malique augmentent pendant la maturation des baies de raisin (Wang et al. 

2017). 

 

a. Régulation du métabolisme des sucres lors du développement des Solanacées 

 

Chez le poivron, les ovaires et les stades précoces du fruit sont caractérisés par de faibles 

teneurs exprimées sur la base de la MF en hexoses et par une teneur en saccharose élevée 

mais qui chute rapidement. Au même moment, les invertases acide et neutre restent 

constantes avec une valeur de capacité  

intermédiaire. Vers 9 JAA, alors que le RGR est fort, une première augmentation de la teneur 

en hexoses est enregistrée, alors que celle en saccharose reste faible. Vers 20 à 40 JAA, lorsque 

le RGR diminue, un plateau est atteint pour la teneur en hexoses. A l’inverse, les capacités des 

invertases atteignent leur maximum à 9 JAA puis diminuent rapidement jusqu’à 40 JAA. Enfin, 

les hexoses recommencent à s’accumuler à partir de 40 JAA et les capacités des invertases 

augmentent de manière progressive, la teneur en saccharose augmente également jusqu’au 

stade « breaker » (63 JAA) avant de diminuer à nouveau. Ces résultats ont également été 

observés dans une précédente étude mais les ovaires n’avaient alors pas été mesurés (Nielsen 

et al. 1991). De la même manière nous retrouvons une forte corrélation positive et 

significative (R=0,87, R=0,76, P<0,05) entre le RGR et la capacité de l’invertase acide mais pas 

celle de l’invertase neutre. Nos résultats suggèrent que la première accumulation d’hexoses, 

qui est concomitante à l’augmentation des capacités de l’AI et de la NI à la première 

diminution de la teneur en saccharose, est majoritairement due à ces deux enzymes. Ainsi les 

invertases pourraient jouer un rôle essentiel dans la croissance. La seconde augmentation de 

la teneur en hexoses est à nouveau concomitante avec une augmentation des capacités des 

invertases bien que de plus faible amplitude. Il a été proposé que chez le poivron la SUSY 

dégrade le saccharose en hexoses car elle montrait une activité supérieure à celle des 

invertases lors de la phase de maturation (Nielsen et al. 1991). Nous suggérons que les 

invertases sont les principales enzymes de clivage du saccharose pour les stades précoces et 

qu’elles continuent de participer à ce clivage lors de la maturation. 

Pour l’aubergine, la teneur en hexoses augmente jusque 20 JAA puis se stabilise alors 

que la teneur en saccharose et l’activité de l’invertase acide diminuent de manière progressive 

tout au long du développement. Celle de l’invertase neutre reste faible et constante jusqu’au 

début de la maturation puis diminue jusqu’à 40 JAA avant d’augmenter à nouveau. De la 

même manière, sur la base des quantités par fruit, les hexoses s’accumulent jusqu’à un 
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plateau vers 30 JAA et le saccharose s’accumule jusque 30 JAA avant d’être métabolisé et de 

se stabiliser lors de la maturation du fruit. L’invertase acide exprimée sur la base de la MS 

présente quant à elle une capacité élevée en amont de la maturation. Ces résultats suggèrent 

que l’invertase acide est la principale enzyme de clivage du saccharose au début du 

développement chez l’aubergine. De plus, une étude réalisée sur le développement de l’ovaire 

a montré que l’activité de l’invertase acide soluble était beaucoup plus élevée que celle liée 

aux parois (Lee et al. 1997). En outre, les activités de l’invertase acide et de la SPS 

augmentaient pendant la nouaison du fruit alors que celle de la SUSY restait faible (Lee et al. 

1997). 

A l’inverse, pour la tomate, la SUSY a été proposée comme enzyme dominante dans le 

métabolisme du saccharose dans les premières phases de développement du fruit en 

fournissant également de l’UDPG pour des réactions biosynthétiques (Wang et al. 1993). 

Néanmoins, chez la tomate une forte augmentation des capacités des invertases a également 

été observée lors de la maturation du fruit (Figure 47) (Biais et al. 2014). Elle a également été 

proposée comme étant une enzyme critique pour l’accumulation des hexoses dans le fruit 

mûr de tomate (Yelle et al. 1988, 1991).  

Notre étude a montré que la rapide accumulation d’hexoses dans le fruit observée juste 

après la pollinisation se retrouve chez les différentes espèces. Il est probable que cette 

accumulation participe à la croissance du fruit étant donné que les hexoses participent de 

façon non négligeable au potentiel osmotique car ils sont les métabolites les plus abondants 

dans le péricarpe au moment de la croissance (Biais et al. 2014). Leur accumulation dans la 

cellule pourrait permettre une entrée d'eau qui exercera une pression dite de turgescence sur 

les parois (Braidwood et al. 2014). Nos résultats suggèrent que cette accumulation pourrait 

être liée à l’augmentation des capacités des invertases.  

 

b. Régulation des étapes finale de la glycolyse chez les Solanacées au cours du 

développement 

 

D’après nos résultats obtenus avec les deux Solanacées, l’ovaire et les stades précoces 

présentent les capacités maximales (exprimées sur la base de la MS) de PK, PEPC, PGK et 

NADP-IDH, des enzymes qui sont au cœur de la fabrication de la biomasse car elles sont 

coordonnées pour alimenter continuellement le cycle de Krebs en carbone (Figure 47). 

Comme pour la tomate (Biais et al. 2014) sur la même base de MS, la PGK et la PK sont 

retrouvées avec des capacités plus élevées pour les stades en division cellulaire chez 

l’aubergine et le poivron, ainsi que la PEPC pour les stades précoces d’expansion cellulaire. En 

revanche, la NADP-IDH présente des capacités plus élevées pour les stades de maturation. 

Cependant l’étude réalisée chez la tomate ne comprenait pas l’ovaire.  

Pour la tomate, lors des stades précoces de croissance du fruit, les enzymes impliquées 

dans la partie centrale de la glycolyse (NAD-GAPDH, PGK, énolase et PEPC) présentent de 

fortes capacités (Biais et al. 2014). Il a été suggéré que ces enzymes, fortement corrélées entre 

elles, agissent ensemble pour ajuster le niveau d’OAA disponible pour le cycle de Krebs. De 
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plus, un processus anaplérotique a été proposé pour compenser la perte de carbone 

engendrée par les synthèses nécessaires à l’expansion cellulaire en particulier l’accumulation 

des acides organiques et des acides aminés pour fournir l’impulsion osmotique. Nos résultats 

mettent également en évidence de fortes corrélations (R>0,94, R>0,89) entre PEPC, PGK, PK 

et NADP-IDH pour l’aubergine et le poivron appuyant ainsi l’hypothèse de la coordination de 

ces enzymes. De plus, chez la tomate cultivée (Steinhauser et al. 2010) une diminution 

générale de l’activité des enzymes de la glycolyse et du cycle de Krebs a été observée durant 

le développement du fruit, et notamment une très forte diminution de celle de la PEPC qui est 

nécessaire à la synthèse du malate. Chez la tomate sauvage S. pennelli, les activités des 

enzymes du cycle de Krebs ont de manière générale augmenté dans les derniers stades de 

développement (Steinhauser et al. 2010). Ces différences de profils enzymatiques entre 

tomates sauvage et cultivée pourraient expliquer les différences de composition des fruits y 

compris les teneurs plus élevées d’acides organiques, comme le malate, chez S. pennelli. 

Il a été suggéré que la NADP-IDH est impliquée dans le catabolisme du citrate ainsi que 

dans la synthèse des acides aminés et des protéines (Sadka et al. 2000). En effet, cette enzyme 

localisée dans le cytosol et dans la mitochondrie est considérée comme principal fournisseur 

du 2OG, précurseur du glutamate (Sweetlove et al. 2010). Nous observons de fortes 

corrélations positives et significatives (P<0,001) chez l’aubergine (R=0,95) et le poivron 

(R=0,93), entre la capacité de cette enzyme et la quantité de glutamate exprimée par MF. Chez 

la tomate, l’accumulation massive de la teneur en glutamate observée au moment de la 

maturation du fruit fait écho à une augmentation de la capacité de la NADP-IDH (Biais et al. 

2014). En revanche, pendant la maturation du poivron et de l’aubergine cette activité 

n’augmente pas et la teneur en glutamate demeure faible. Cette enzyme serait également 

impliquée dans le métabolisme des acides organiques en convertissant le citrate en 2-OG 

(Gallardo et al. 1995). Chez les agrumes, elle augmente également au cours du développement 

et particulièrement lors de la maturation du fruit, au moment où la teneur en citrate décline 

dans le fruit (Sadka et al. 2000) suggérant un rôle dans le catabolisme du citrate.  

 

c. Métabolisme turbo pendant la phase de croissance exponentielle  

 

Lors de la croissance exponentielle, les enzymes qui atteignent leur pic d’activité à la fois chez 

l’aubergine et le poivron sont la GK, la FK, la NAD-GAPDH, l’aldolase, la NADP-MDH et la NI. 

Chez la tomate (Biais et al. 2014), les capacités enzymatiques de NAD-GAPDH, GK et FK sont 

particulièrement élevées aux stades les plus jeunes auxquels on observe également une 

teneur élevée de G6P. Il a été suggéré que les cellules en division utilisait un métabolisme 

turbo pour assurer un flux glycolytique élevé (Teusink et al. 1998). Le métabolisme turbo 

consiste à augmenter la concentration en hexoses-P et réduire le rapport ATP/ADP via une 

forte augmentation des activités FK et/ou GK, ce qui résulte en une augmentation du flux 

glycolytique. Ceci était en accord avec une autre étude menée avec des disques de péricarpe 

qui montrait que le flux glycolytique était le plus élevé chez les jeunes fruits (Carrari et al. 

2006). Pour l’aubergine et le poivron, les activités de GK et FK présentent des valeurs accrues 
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lors de la phase de croissance exponentielle, au cours de laquelle les divisions cellulaires ont 

vraisemblablement diminué, les cellules étant alors en pleine expansion. D’après les ACP les 

capacités les plus élevées en GK et FK sont associées aux plus fortes teneurs en G6P et F6P, en 

particulier chez le poivron. De plus, chez le poivron, les capacités de la GK et la FK sont 

fortement positivement corrélées (R>0,90 ; R>0,93 ; P<0,01) avec les teneurs en G6P et F6P. 

On notera que contrairement à la tomate, les capacités élevées de GK et FK et les fortes 

teneurs en hexoses phosphates ne peuvent pas être reliées à l’accumulation d’amidon qui 

survient lors de l’expansion cellulaire (Carrari et Fernie, 2006). Cette stratégie turbo a été 

décrite dans d’autres systèmes biologiques, notamment des microorganismes (Teusink et al. 

1998; Bakker et al. 2000).  

Les trois Solanacées semblent donc utiliser la même stratégie pour parvenir à une 

croissance rapide. Les travaux réalisés avec le poivron et l’aubergine suggèrent que c’est 

l’expansion et non la division cellulaire qui est la plus énergivore.  

 

d. Différenciation de la régulation du métabolisme par la maturation 

 

Parmi les différences entre le poivron et l’aubergine observées au cours de la maturation, les 

capacités de la CS, de l’ATP-PFK et de l’UGPase augmentent chez l’aubergine mais, à l’instar 

de toutes les capacités mesurées, diminuent chez le poivron. Ceci pourrait s’expliquer, du 

moins en partie, par le fait que contrairement au poivron l’aubergine commence sa 

maturation avant de finir sa croissance. Ainsi, il a été rapporté que chez S. pennellii, une 

tomate sauvage, la plupart des capacités enzymatiques, dont celles de SUSY, PGM, SPS, ATP-

PFK et quelques enzymes du cycle de Krebs, sont stables voire augmentent au cours du 

développement du fruit (Steinhauser et al. 2010). Il a été proposé que le maintien de ces 

activités reflète le maintien de la croissance du fruit jusqu’à maturité. Cette hypothèse est 

également appuyée par le fait que les flux glycolytiques chez la tomate étaient maintenus 

jusqu’à 49 JAA (Carrari et al. 2006). Par ailleurs, l’absence de reprogrammation enzymatique 

au moment de la maturation du fruit de S. pennellii pourrait être liée à l’absence de crise 

climactérique chez cette espèce. On est alors tenté de voir la reprogrammation, certes peu 

spectaculaire de l’activome de l’aubergine, comme résultant de son caractère faiblement 

climactérique. En effet, dans la littérature, l’aubergine produit un peu d’éthylène au début de 

son développement (Rodriguez et al. 1999) mais les mesures n’ont pas été réalisées jusqu’à la 

maturité physiologique. Cette vue est renforcée par l’évolution de la NADP-ME.  

 

e. NADP-ME une enzyme catabolique chez l’aubergine 

 

La capacité de la NADP-ME augmente assez nettement lors de la maturation du fruit chez 

l’aubergine. De plus cette augmentation est précédée d’une forte activité des citrate 

synthases, et s’accompagne d’une augmentation de la teneur du citrate et d’une baisse de 

celle du malate lors de la maturation du fruit. L'enzyme malique catalyse la décarboxylation 

réductrice du malate en pyruvate, ce qui permet d’introduire du carbone provenant du malate 
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dans le cycle de Krebs sans qu'il soit nécessaire de produire du pyruvate par la glycolyse 

(Sweetman et al. 2009; Sweetlove et al. 2010). Notre hypothèse est donc que chez l’aubergine 

la NADP-ME est utilisée pour remobiliser le malate, acide organique majeur de l’aubergine, 

afin de libérer de l’énergie nécessaire (via la phosphorylation oxydative du NADPH formé) aux 

ajustements métaboliques liés au mûrissement et au profit du citrate. Ainsi, chez la fraise 

(Aharoni et O’Connell, 2002), il a été proposé que l’augmentation des niveaux de transcription 

du gène codant l'enzyme malique pouvait entraîner la diminution de l'acidité du fruit pendant 

la maturation. Le métabolisme du pyruvate pourrait également générer un large éventail 

d'autres métabolites importants pour la maturation du fruit, tels que la méthionine, l’alanine, 

et la valine. Cette hypothèse est appuyée par une autre étude menée chez la tomate et la baie 

de raisin qui a montré que la NADP-ME participe à la respiration pendant la maturation, en 

fournissant du pyruvate et du NADPH comme substrats (Drincovich et al. 2001). Chez la pêche 

(Lombardo et al. 2011), il a été rapporté que la NADP-ME et la PEPCK pourraient être 

impliquées dans le catabolisme des acides organiques et ainsi empêcher l’accumulation du 

malate. Les capacités des enzymes maliques ont également augmenté pendant la maturation 

des baies de raisin, ce qui pourrait contribuer au déclin de la concentration de malate après la 

véraison (Deluc et al. 2007; Wang et al. 2017).  

D’après nos derniers résultats, nous concluons que le poivron, fruit non climactérique, 

possède deux vagues de synthèse de protéines enzymatiques, au moment de l’accélération 

de la croissance et lors de la phase exponentielle, alors que la tomate, fruit climactérique, 

présente trois vagues distinctes avec une resynthèse de certaines enzymes comme les 

invertases, la citrate synthase et la NADP-IDH lors de la maturation du fruit. Enfin, l’aubergine 

aurait un comportement intermédiaire par la reprogrammation plus discrète de son 

métabolisme lors des derniers stades de maturation. Il sera sans doute pertinent de mesurer 

davantage d’activités enzymatiques voire d’utiliser une approche de protéomique pour 

rechercher d’autres enzymes reprogrammées pendant la maturation.  
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Ces travaux étaient focalisés sur le métabolisme primaire du fruit car c’est lui qui fournit les 

briques et l’énergie nécessaires à la croissance et au développement, mais également les 

métabolites qui confèrent ses valeurs gustatives au fruit tels que les sucres et les acides 

organiques.  

Le métabolisme primaire a été étudié chez huit espèces de fruits charnus qui diffèrent 

en termes de durée de développement, de taille du fruit, de famille botanique, de qualité 

gustative, et sont sujettes ou non à une crise respiratoire en début de maturation. Des 

données physiologiques et biochimiques ont été collectées tout au long du développement 

du fruit, de l’anthèse à la maturité physiologique. Afin d’améliorer la comparaison entre 

espèces, la croissance des fruits a été modélisée pour standardiser les stades de 

développement. La composition de la biomasse de la chair a été caractérisée qualitativement 

et quantitativement par des approches analytiques ciblées et des profils métabolomiques 

non-ciblés, mettant en évidence des similitudes et des différences de composition et 

d’évolution au cours du développement entre des espèces de fruits.  

 

Ces images de la composition montrent dès à présent le rôle de certaines voies 

métaboliques ou de certains groupes de composés. Ainsi les protéines, la paroi cellulaire et 

les acides gras expliquent la croissance rapide des fruits ou encore la différence entre espèces 

climactériques et non climactériques voire entre herbacées et ligneuses. Grâce à des modèles 

linéaires généralisés combinant la composition et les données de croissance nous avons mis à 

jour un lien étroit entre les teneurs en protéines et certains monomères des parois cellulaires 

d’une part et le taux relatif de croissance d’autre part, suggérant que ces composés sont des 

acteurs incontournables de la croissance. Une étude sur la tomate a montré que les protéines 

enzymatiques du métabolisme central sont abondantes (Belouah 2017). La teneur en 

protéines plus élevée chez les fruits des espèces herbacées suggère donc que produire plus 

de catalyseurs conduit à des vitesses de croissance plus élevées.  

De manière inattendue, en plus de l’amidon qui est un polymère facilement 

remobilisable, des composés structuraux (polysaccharides pariétaux et lipides), des protéines 

et l’ascorbate oxydé permettent de distinguer les fruits climactériques des non climactériques. 

D’une part, cela suggère qu’un processus de dégradation de certains composés des parois va 

être nécessaire pour soutenir la maturation du fruit lorsque la réserve d’amidon ne sera plus 

suffisante. D’autre part les concentrations en ascorbate oxydé observées chez les fruits non 

climactériques en croissance indique un flux plus important de réactions entre l’ascorbate 

réduit et les ROS. Cette différence suggère que la synthèse d’amidon et d’autres polymères 

(parois) constitue un puit énergétique capables de minimiser la production de ROS. 

Ces premières constations devrons être appuyée par l’étude d’un plus grand nombre 

d’espèces pour conforter nos premières hypothèses. 

 

Pour les deux Solanacées, des vitesses d’accumulation par fruit ont été calculées pour 

se rapprocher des flux nets de certains composés majeurs ou d’ensemble de composés. Ces 

données nous ont d’ores et déjà permis de mettre en lumière des similitudes et des 
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différences entre les trois Solanacées notamment la mise en place d’un métabolisme turbo 

pour soutenir leur croissance. En effet, l’association de la FK et GK avec les concentrations 

élevées en G6P et F6P lors de la phase de croissance exponentielle chez l’aubergine et le 

poivron appuie cette hypothèse. Nous avons également démontré que des modules 

d’enzymes pouvaient être associés à différentes phases de développement chez les 

Solanacées, comme la PEPC, la PGK et la PK, des enzymes au cœur de la fabrication de la 

biomasse, associées aux stades précoces. Les différences observées concernent d’une part les 

invertases qui ne semblent pas jouer le même rôle au même stade de développement chez 

les Solanacées. En effet, elles semblent associées aux stades en croissance exponentielle pour 

les fruits non climactériques suggérant qu’elles pourraient jouer un rôle essentiel dans celle-

ci alors que chez la tomate c’est lors de la maturation qu’elles entrent en jeu. D’autre part, la 

NADP-ME qui augmente lors de la maturation de l’aubergine semble agir comme une enzyme 

catabolique au moment du mûrissement. L’augmentation de la capacité de la NADP-ME 

associée à celles de CS démontre une certaine reprogrammation du métabolisme chez 

l’aubergine lors du mûrissement comme cela est observé alors chez la tomate, la plaçant ainsi 

entre une espèce climactérique et une non climactérique. 

 

Les données de composition de la biomasse obtenues au cours de ce travail pourront 

rapidement être utilisées pour estimer les flux métaboliques par des approches de 

modélisation sous contrainte (Salon et al. 2017). Ces flux sont en effet particulièrement 

difficiles à mesurer chez les fruits à l’aide de marquages isotopiques, notamment à cause du 

stockage vacuolaire. Jusqu’à présent seuls des marquages in vitro de cultures cellulaires ou de 

lamelles de péricarpe de fruit de tomate ont pu être réalisés (Rontein et al. 2002). La 

composition détaillée de la biomasse servira pour la modélisation stœchiométrique comme 

cela a été fait pour la tomate (Colombié et al. 2015). Pour chaque espèce, les concentrations 

des principaux composants de la biomasse et des métabolites accumulés dans la chair du fruit 

seront utilisées afin de calculer par dérivation les flux externes correspondants. Pour limiter 

l’espace des flux, elles seront utilisées comme contraintes pour résoudre le modèle en 

choisissant une fonction objectif comme par exemple un critère de minimisation des flux 

internes. Ce modèle permettra de générer un espace de solutions pour les distributions de 

flux à l’état stable. Il pourrait également permettre l’optimisation de la production de 

certaines molécules d’intérêt pour améliorer la qualité ou le rendement des cultures. Une 

description plus détaillée des métabolites majeurs mais aussi des intermédiaires du 

métabolisme et de capacités enzymatiques a été réalisée sur le poivron et l’aubergine. Ces 

données plus détaillées de composition en métabolites et d’activités enzymatiques seront 

utilisées pour la modélisation cinétique du métabolisme central du fruit (Beauvoit et al. 2014). 

Cette modélisation basée sur les activités enzymatiques formalise l’ensemble d’équations 

décrivant les réactions d’un réseau métabolique. Comme pour la modélisation 

stœchiométrique, les données décrivant la biomasse (métabolites accumulés, parois, 

protéines, lipides…) permettront de contraindre les flux de sortie du modèle. Ensuite, les 

capacités des enzymes permettront de paramétrer le modèle et les concentrations des 
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intermédiaires du métabolisme serviront à l’ajustement de paramètres du modèle inconnus 

ainsi que pour la validation du modèle (Dai et al. 2013; Beauvoit et al. 2018). Par la suite, ce 

modèle permettra notamment d’estimer les coefficients de contrôle des enzymes (Kacser et 

al. 1995), ce qui pourra conduire à la sélection d’enzymes candidates à la manipulation dans 

le but de modifier le métabolisme. Un modèle cinétique récemment adapté à la pêche 

(Desnoues et al. 2018) a ainsi fourni des informations sur les mécanismes qui sous-tendent 

des différences phénotypiques, proposant notamment la forte affinité de la fructokinase pour 

son substrat (le fructose) comme étant responsable du phénotype à faible rapport fructose-

glucose chez une variété sauvage.  

La caractérisation du métabolisme d’une espèce fruitière ou la comparaison de plusieurs 

types de fruits devrait également permettre de moduler la qualité des fruits dans le cadre 

d’applications d’amélioration variétale ou de pratiques agronomiques grâce à la 

modélisation intégrative des données métaboliques et des variables environnementales 

(Beauvoit et al. 2018). 

 

La comparaison des données obtenues pour les deux Solanacées avec des données 

disponibles chez la tomate montre qu’au sein d’une même famille botanique la régulation du 

métabolisme diffère au cours du développement du fruit, notamment au niveau du 

métabolisme des sucres et de la glycolyse. Il semble donc important de ne pas se limiter à une 

espèce modèle de fruit. Notre étude était focalisée sur le métabolome et l’activome. D’autres 

approches omiques pourraient s’intégrer dans cette approche de biologie intégrative menée 

avec plusieurs espèces de fruits. Les profils métabolomiques pourraient être complétés par la 

quantification des métabolites spécialisés comme certains glycoalcaloïdes majeurs de 

l’aubergine ; l’α-solasonine et l’α-solamargine (Sánchez-Mata et al. 2010), ou encore par la 

quantification des composés phénoliques comme cela avait déjà été fait sur la tomate 

(Gómez-Romero et al. 2010) ou l’aubergine (García-Salas et al. 2014). Les quantifications de 

métabolites spécialisés pourraient être réalisées au cours du développement du poivron et de 

l’aubergine. La métabolomique quantitative, en utilisant des standards marqués au C13 

comme fait pour les métabolites primaires (Li et al. 2014), pourrait être utilisée pour la 

quantification de certains métabolites spécialisés par LC-MS. Une quantification parallèle des 

métabolites primaires et spécialisés permettra d’étudier les interactions entre ces deux 

métabolismes et leur « trade offs » possibles (Caretto et al. 2015). Des profils hormonaux 

seraient également intéressants pour étudier la co-régulation des voies hormonales et du 

métabolisme primaire comme fait par exemple sur un fruit autre que le fruit « modèle » 

tomate, la poire (Oikawa et al. 2015). Comme les éléments minéraux peuvent être des 

inhibiteurs ou des activateurs d'enzymes ou jouer un rôle dans une cascade complexe de 

régulation, la quantification de l’ensemble des éléments minéraux (approche ionomique) 

serait intéressante, comme réalisé sur le fruit de melon (Moing et al. 2011). Dans un premier 

temps, la quantification des macroéléments devra être réalisée pour estimer leur contribution 

à la biomasse et au potentiel osmotique. 
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Pour élargir le nombre d’enzymes étudiées, une approche protéomique semble 

pertinente, à condition qu’elle soit quantitative. Ainsi une approche de protéomique 

« shotgun » a été réalisée sur le fruit de tomate en se basant sur la modélisation de l'intensité 

des peptides (Belouah 2017; Belouah et al. 2018). Ces données de protéomique viennent 

compléter le jeu de données de capacités enzymatiques qui avait déjà été obtenu pour des 

enzymes du métabolisme des sucres, de la glycolyse ou du cycle de Krebs. Ces travaux ont 

montré que la plupart des capacités enzymatiques sont bien corrélées avec les concentrations 

estimées grâce à la protéomique, ce qui permet d’envisager une approche protéomique pour 

élargir le nombre d’enzymes. La protéomique quantitative a déjà été utilisée dans plusieurs 

études, notamment chez la poire (Reuscher et al. 2016) où des processus biologiques ont été 

caractérisés à différents stades de développement, notamment l’implication de transporteurs 

dans l’accumulation des sucres. Des études similaires existent également sur la pomme (M Li 

et al. 2016) et le raisin (Wang et al. 2017) au cours de leur développement..  

L’intégration de profils transcriptionnels avec des profils protéomiques et 

métabolomiques permettra de rechercher des gènes potentiellement impliqués dans la 

régulation du métabolisme dont des facteurs de transcription, comme montré sur la tomate 

pour le métabolisme primaire (Bastías et al. 2014). La reconstruction de modèles 

métaboliques à partir du génome, pourrait également être appliquée au fruit comme cela a 

été fait avec la feuille de tomate (Yuan et al. 2016) ou encore une algue brune (Prigent et al. 

2014). Cela permettrait d’étudier la distribution des flux au cours du développement et donc 

de mieux comprendre l’évolution de la composition de la biomasse au cours du temps. En 

passant à une échelle génomique de tels modèles permettraient d’intégrer un ensemble de 

données métabolomiques et donc de ne pas se limiter à l’étude du métabolisme primaire. 

 

A côté des approches omiques, une approche cytologique plus fine permettrait de 

caractériser plus finement la croissance des tissus. Une première analyse cytologique a été 

réalisée sur deux espèces. Cette analyse a montré de grandes différences entre l’aubergine, 

le poivron et la tomate au niveau du volume des cellules ainsi que des proportions 

subcellulaires. La combinaison de ces données laisse supposer un classement sur le caractère 

plus ou moins charnus des fruits. Ces résultats suggèrent également que la mise en place de 

la vacuole, qui se fait en parallèle de celle du cytoplasme, plus particulièrement chez 

l’aubergine, ne nécessite pas un RGR élevé. Il serait alors intéressant de modéliser cette 

croissance de vacuole chez les trois Solanacées afin de déterminer le besoin énergétique pour 

sa mise en place. Cette analyse pourrait également être utilisée pour une caractérisation 

précise des phases de croissance du fruit (division et expansion cellulaire). 

Pour poursuivre l’étude du rôle de la vacuole dans la croissance des tissus du fruit, la 

compartimentation cellulaire pourrait être abordée. La mesure de la présence ou de la 

concentration de certains métabolites dans chaque compartiment subcellulaire pourrait être 

réalisée à certains stades de développement choisis, à partir d’expériences de fractionnement 

subcellulaire (Tiessen 2002), à l’aide d’une approche RMN in vivo (Rolin et al. 2000), ou à l’aide 

d’imagerie RMN (Srivastava et al. 2018) ou MS (Dong et al. 2016) pour localiser voire quantifier 
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certains métabolites. Les transporteurs membranaires jouent probablement un rôle essentiel 

dans la compartimentation subcellulaire des métabolites, notamment ceux du tonoplaste 

(Martinoia 2018), comme montré par exemple à l’aide d’un modèle cinétique du métabolisme 

du saccharose par Beauvoit et al. (2014) chez la tomate. Ces auteurs ont associé 

l'accumulation élevée de sucres solubles et d’acides organiques dans la vacuole à l’expansion 

cellulaire. Le stockage vacuolaire est aussi critique pour l’accumulation puis la remobilisation 

des acides organiques, par exemple chez les citrus (Hussain et al. 2017).  

 

Ces travaux ont élargi la compréhension du fonctionnement du métabolisme primaire 

au cours du développement des fruits. Ils suggèrent que vitesse de croissance et composition 

de la biomasse sont fortement liées. Ils revisitent le caractère climactérique des fruits, le 

positionnant en amont du déclenchement de la crise respiratoire en suggérant que l’amidon 

et la composition des parois sont des acteurs essentiels. Plus généralement, ils permettent de 

mieux comprendre le métabolisme primaire au cours du développement du fruit, suggérant 

entre autres que des modules enzymatiques sont associés aux étapes du développement du 

fruit. La comparaison d’espèces apparait donc comme une approche pertinente et 

prometteuse pour mieux comprendre le métabolisme des fruits.  
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Résumé 

 

Bien que les espèces de fruits charnus soient économiquement importantes au niveau mondial et 

cruciales pour la nutrition humaine, la régulation du métabolisme de leurs fruits reste à décrire en 

détail. Ces espèces fruitières diffèrent par l'origine du ou des tissus constituant la chair, la durée du 

développement du fruit, la coordination des changements de leur maturation (de type climactérique 

et non climactérique) et leur composition biochimique à maturité liée aux caractères sucré et acide. 

Les principaux constituants des fruits mûrs résultent de différentes stratégies de transport et de 

métabolisme du carbone. Ainsi, le moment et le type de chargement et déchargement du phloème 

peuvent varier considérablement d'une espèce à l'autre. De plus, l'accumulation et la transformation 

des principaux sucres solubles, des acides organiques, des acides aminés, de l'amidon et des parois 

cellulaires sont très variables selon l’espèce de fruit. La comparaison des espèces fruitières apparaît 

donc comme un moyen appréciable pour mieux comprendre leur métabolisme. D'une part, la 

comparaison des résultats d'études portant sur des espèces de différentes familles botaniques 

permet de mettre en évidence les facteurs contrôlant l’accumulation des sucres ou des acides 

organiques, mais ce type de comparaison est souvent limité par l’hétérogénéité des approches 

analytiques appliquées dans chaque étude et par des jeux de données incomplets. D'autre part, les 

études interspécifiques demeurent rares, mais elles ont apporté de nouvelles connaissances sur des 

aspects clés de la régulation du métabolisme primaire. De plus, de nouveaux outils de comparaison 

multi-espèces sont en train d'émerger, notamment des méta-analyses ou la réutilisation de données 

métaboliques ou génomiques partagées, et la comparaison de modèles de flux métaboliques ou 

basés sur les processus. Toutes ces approches contribuent à l'identification de facteurs métaboliques 

qui influencent la croissance et la qualité des fruits, afin de pouvoir ajuster leurs niveaux à l’aide de 

la sélection variétale ou de pratiques culturales, en vue d'améliorer les caractères des fruits. 
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Abstract 

Although fleshy fruit species are economically important worldwide and crucial for human nutrition, the 

regulation of their fruit metabolism remains to be described finely. Fruit species differ in the origin of the tissue 

constituting the flesh, duration of fruit development, coordination of ripening changes (climacteric vs non-

climacteric type) and biochemical composition at ripeness as linked to sweetness and acidity. The main 

constituents of mature fruit result from different strategies of carbon transport and metabolism. Thus, the 

timing and nature of phloem loading and unloading can largely differ from one species to another. 

Furthermore, accumulations and transformations of major soluble sugars, organic acids, amino acids, starch 

and cell walls are very variable among fruit species. Comparing fruit species therefore appears as a valuable 

way to get a better understanding of metabolism. On the one hand, the comparison of results of studies about 

species of different botanical families allows pointing the drivers of sugar or organic acid accumulation but this 

kind of comparison is often hampered by heterogeneous analysis approaches applied in each study and 

incomplete dataset. On the other hand, cross-species studies remain rare but have brought new insights into 

key aspects of primary metabolism regulation. In addition, new tools for multi-species comparisons are 

currently emerging, including meta-analyses or re-use of shared metabolic or genomic data, and comparative 

metabolic flux or process-based modeling. All these approaches contribute to the identification of the 

metabolic factors that influence fruit growth and quality, in order to adjust their levels with breeding or cultural 

practices, with respect to improving fruit traits. 

 

 

 



  Comparing primary metabolism of fruit species 

 
184 

Annexes 

Introduction 

Fresh fruits (866 Mt worldwide in 2016, www.fao.org/faostat) and their derived products are economically 

important. Besides their energetic role in human diet linked notably with their carbohydrate contents, they 

are also crucial for human nutrition and health, especially in relation with their contents in vitamins, anti-

oxidants and fibers (Aune et al., 2017; Baldet et al., 2014; Padayachee et al., 2017; Rodriguez-Casado, 2016; 

Wang et al., 2016). In fruit tissues, primary metabolism can be defined as the biochemical processes that are 

necessary for growth and development and shared by a large number of taxonomic groups (Verpoorte, 2000), 

and produces metabolites that are generally essential for organism survival (Aharoni and Galili, 2011). It 

contributes to flesh growth and ripening, and final fruit quality, particularly sweetness and acidity. Its operation 

varies according to botanical species and developmental stages. Different botanical species may differ in the 

composition of the phloem sap originating from leaves and unloaded into the fruit, the occurrence of transient 

starch accumulation during development, the hormonal orchestration of ripening changes, and the major 

metabolites accumulated at ripening (Fig. 1). All these aspects are linked with primary metabolic pathways 

involving carbohydrates, organic acids and amino acids. These pathways are regulated along fruit development 

that can last from a few dozens to more than two-hundred days-post-anthesis (DPA), from fruit set to ripe 

fruit, depending on the species (Table 1). Early development stages after fruit set are usually characterized by 

a high concentration of organic acids whereas ripening is associated with soluble sugar accumulation (Beauvoit 

et al., 2018; Famiani et al., 2015). However, the regulation of metabolic pathways is not that simple. 

Studies dealing with fruit metabolism include biochemical analyses of metabolites from targeted analyses 

to metabolomics in tissues or sap, measurement of enzyme activity and regulation, transcriptomics, map-

based cloning or genome (re)sequencing. Several of these approaches can be combined for one cultivar across 

fruit development or use a large collection of genetic resources. This review focuses on comparing species for 

the programming and integration of primary metabolic pathways with growth and fruit quality, mostly for 

temperate fruits. Such comparisons should help identifying key regulation points, for instance regarding the 

trade-offs between fruit yield and quality, and possibly propose hypotheses for breeding or agricultural 

practices.  

 

Similarities and dissimilarities are noticed in the composition 

of primary metabolites in fruits 

Sweet taste of fruit is the thought that probably comes first when thinking of fleshy fruits. This taste results in 

fact from a subtle balance between sweetness and acidity. Sweetness is generally due to the presence of sugars 

at high concentration. It should be noted that fructose, one of the most abundant soluble sugars with glucose 

and sucrose, is named after fruit. Organic acids have an impact on acidity, and several amino acids on umami 

taste. The composition and concentrations of these major constituents of the ripe fruit vary according to 

species (Table 1). 

Concerning soluble sugars, hexoses are usually more abundant than sucrose. This is the case for most 

berries, e.g. raspberries, blackberry (Mikulic-Petkovsek et al., 2012) and grape berry (Dai et al., 2013), as well 

as kiwifruit (Richardson et al., 2011), pepper (Osorio et al., 2012), eggplant (Makrogianni et al., 2017) and 

cherry (Usenik et al., 2008; Wills et al., 1983). In some species, fructose is more abundant than glucose and 

sucrose, such as in apple and pear (Drake and Eisele, 1999) or black currant (Mikulic-Petkovsek et al., 2012). 
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However, there are also species in which sucrose is the most abundant sugar, such as mandarin (Legua et al., 

2014), peach (Wills et al., 1983), watermelon (Gao et al., 2018), melon (Wang et al., 1996) and hardy kiwi 

(Klages et al., 1998; Mikulic-Petkovsek et al., 2012). Finally, some species contain sucrose in almost the same 

proportion as hexoses, for instance several cultivars of litchi (Litchi chinensis) (Wang et al., 2006) and cultivated 

as well as wild strawberry (Mikulic-Petkovsek et al., 2012; Moing et al., 2001).  

Sugar alcohols are a major component for some fruit species. Sorbitol, which is common in Rosaceae trees, 

is present in notable quantities in the developing peach and apricot fruit (Bae et al., 2014). It is also one of the 

main sugars in ripe chokeberry, rowanberry and eastern shadbush (Mikulic-Petkovsek et al., 2012). Another 

sugar-alcohol, myo-inositol, is present in the early stages of kiwifruit and hardy kiwi development (Klages et 

al., 1998). 

Concerning organic acids, a recent review (Famiani et al., 2015) and research study (Mikulic-Petkovsek et 

al., 2012) listed the main organic acids found in fruits of more than 50 species. Citrate and malate are the major 

organic acids in many fruit species. Typically, young fruits are likely to accumulate malate, which will tend to 

be replaced by citrate at ripening (Flores et al., 2012; McFeeters et al., 1982). Thus, species such as lime, 

orange, raspberry, strawberry, blueberry and melon (Wang et al., 1996) accumulate high level of citrate, while 

other species such as apple, cherry, chokeberry, rowanberry, eastern shadbush, watermelon (Gao et al., 2018) 

and eggplant (Kozukue et al., 1978) build up in malate. Other species, e.g. pear, apricot, goji berry and black 

current accumulate both organic acids. In some cases, other organic acids are also overrepresented, as for 

example isocitrate in blackberry, tartrate in grape berry and lychee, or quinate in kiwifruit and hardy kiwi (Kim 

et al., 2012). 

Large compositional differences for major compounds have been reported between domesticated species 

and wild relatives. For instance, the tomato domesticated species (Solanum lycopersicum) accumulates 

hexoses whereas several wild species (Solanum. neorickii, Solanum. chmielewskii, Solanum. habrochaites) 

accumulate sucrose as the major sugar (Schauer et al., 2004; Yelle et al., 1988). Furthermore, wild tomato 

species (Solanum pennellii, S. neorickii, S. chmielewskii, S. habrochaites) were found to accumulate higher 

levels of malate and citrate (Schauer et al., 2004; Steinhauser et al., 2010) than cultivated tomatoes. Similarly, 

the domestication of mandarin led to a strong decrease in citrate (Wang et al., 2018). Large compositional 

differences may even be found between cultivars of a given species. An example is given for acidic lemon and 

lime, where glucose and sucrose are the major sugars, and citrate the main organic acid, whilst in acidless 

lemon and lime, fructose is the major sugar and citrate, malate and quinate are equally present (Albertini et 

al., 2006). 

Regarding amino acids, there are also differences according to botanical species. For berries such as 

strawberry, glutamine and asparagine are the most abundant ones whereas blackberry accumulate asparagine 

and glutamate. For blackcurrant, orange and lemon glutamine is the major amino acid besides alanine 

(Brückner and Westhauser, 1994; Burroughs, 1960). The latter one is also abundant in raspberry with serine 

(Burroughs, 1960). In grape berry, proline, arginine, glutamine and alanine dominate in berry skin, while 

proline, alanine and GABA dominate in berry pulp (Guan et al., 2017). For several Rosaceae trees, asparagine 

dominates with glutamate and aspartate in apple (Zhang et al., 2010), with serine in pear (Chen et al., 2007), 

and with glutamate and proline in peach (Moing et al., 1998). Concerning Solanaceae, asparagine, GABA and 

proline seem to be the predominant amino acids in pepper (Osorio et al., 2012). Glutamine and glutamate are 

the major ones in domesticated tomato (S. lycopersicum) together with GABA which is also present in high 

quantities (Schauer et al., 2004). However, two wild tomato species largely differ according to the latter 
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authors: S. habrochaites harbours a high tryptophan content, and S. pennellii a high GABA pool, five times 

higher than in the domesticated species. In kiwifruit, aspartate is the main amino acid (Nardozza et al., 2013). 

Hence, the accumulation of primary metabolites influencing fresh fruit taste depends on the fruit species. 

Phloem loading and unloading strategies differ among fruits 

Fruits are strong sinks attracting plenty of photoassimilates transported from leaves via phloem. From 

photosynthetic site to sink, photoassimilates need at least three transporting steps, including phloem loading, 

phloem long-distance transport, and phloem unloading. The strategies of phloem loading, unloading, and the 

transported forms of carbon are diverse (Braun et al., 2013; Rennie and Turgeon, 2009). Sucrose is the main 

photoassimilate transported in phloem in most fruit species such as cultivated tomato, grape, sweet orange 

and cultivated strawberry (Fu et al., 2011; Hijaz and Killiny, 2014; Rennie and Turgeon, 2009; Swanson and El-

Shishiny, 1958). However, several fruit species of the Cucurbitaceae family, such as cucumber, watermelon, 

and melon also transport oligosaccharides including raffinose and stachyose, in higher or equal concentration 

than sucrose (Fu et al., 2011; Mitchell et al., 1992; Rennie and Turgeon, 2009). Tree species from the Rosaceae 

family, such as apple, peach, plum or prune, apricot and sweet cherry also transport sugar alcohols (e.g. 

sorbitol) (Fu et al., 2011; Rennie and Turgeon, 2009). For example, sorbitol can account for 60-90% of the 

carbon transported in phloem in peach tree (Moing et al., 1997).  

Sucrose can be loaded into phloem by three loading strategies, including active apoplasmic, active 

symplasmic (also called polymer trapping), and passive symplasmic routes (Fu et al., 2011; Rennie and Turgeon, 

2009). Active apoplasmic loaders normally have low-abundant plasmodesmata in leaf and require the presence 

of sucrose transporters (SUTs) and SWEETs, such as in tomato leaf (Fu et al., 2011; Jensen et al., 2016; Liesche 

and Patrick, 2017). In active symplasmic loaders, sucrose diffuses into the companion cells through abundant 

plasmodesmata, and is enzymatically converted into sugar oligomers (e.g. raffinose and stachyose), which are 

molecularly larger and cannot diffuse back to phloem parenchyma, forming a polymer trapping mechanism. 

Fruit species of Cucurbitaceae family, such as cucumber, watermelon and melon, are active symplasmic 

loaders (Fu et al., 2011; Rennie and Turgeon, 2009). Passive symplasmic loading requires abundant 

plasmodesmata to allow sucrose diffusion or convection from mesophyll cells to sieve elements following the 

sugar concentration gradient. Strawberry is a passive loader, and grape is a candidate passive loader (Rennie 

and Turgeon, 2009). The phloem loading strategies for sugar-alcohols (e.g. sorbitol, mannitol) can be active 

apoplasmic or passive symplasmic (Reidel et al., 2009). Most fruit trees of Rosaceae family, including apple, 

apricot, sweet cherry, peach, and pear are passive symplasmic loaders (Fu et al., 2011; Reidel et al., 2009). 

Multi-species comparison analysis showed that active loading is associated with efficient water conduction 

and maximized carbon efficiency and growth, while the reverse is true for passive loading (Fu et al., 2011). A 

meta-analysis of 41 species with a modelling approach further showed that phloem sugar concentrations are 

in average at 21.1% for active loaders and 15.4% for passive loaders (Jensen et al., 2013). The theoretical 

optimum sugar concentration in phloem sap proposed was 23.5%. Organic acids are also transported in 

phloem (Fiehn, 2003), although references are rare. Amino acids, for instance arginine and glycine in grapevine 

(Gourieroux et al., 2016), also use phloem as the main transport route from source to sink, and are also 

transported in xylem sap (Tegeder and Hammes, 2018). 

In fruit sinks, photoassimilates (sucrose, sugar-alcohols, or oligosaccharides) need to be unloaded following 

symplasmic or apoplasmic pathways (Braun et al., 2013). In apple and cucumber fruits, phloem unloading is 

apoplasmic throughout fruit development (Hu et al., 2011; Zhang et al., 2004). In several fruits, shifts between 

the two phloem unloading strategies can occur during development. Tomato and grape fruits operate 
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symplasmic unloading during early development stage when soluble sugar is low, and switches to apoplasmic 

unloading during fruit ripening when soluble sugars accumulate (Patrick, 1997; Ruan and Patrick, 1995; Zhang 

et al., 2006). For kiwifruit, Chen et al. (2017) showed that sucrose phloem unloading occurs mainly through 

the apoplasmic route along fruit development (44 to 135 days after blooming). However, Gould et al. (2013), 

working from 22 to 200 days after anthesis, found that phloem unloading dominantly appeared via symplasmic 

route in early fruit development, while an apoplasmic route becomes important during the later 

developmental stages. The dominant symplastic import of sugar at the initial stages of fruit development 

allows a high inflow of carbon input via mass flow. Shifting from symplasmic to apoplasmic unloading during 

fruit ripening limits back-flow of assimilates from fruit sink to sieve elements and likely facilitates sugar 

accumulation to high concentrations in fruit tissues (Patrick, 1997; Ruan and Patrick, 1995; Zhang et al., 2006). 

For amino acid unloading, most plant species follow a symplasmic process driven by a downhill concentration 

gradient (Tegeder and Hammes, 2018). The question whether and how loading strategies, carbon loading 

forms, and unloading strategies influence fruit growth and quality are still under debate. 

Primary metabolism pathways are differentially regulated 

In most fruits, the main source of carbon is imported via phloem in form of sucrose, which can be degraded 

via the reactions catalyzed by cell wall invertase in the apoplast, neutral invertase or sucrose synthase 

following symplastic import into the cytosol, or acid invertase following subsequent import into the vacuole. 

Carbon import patterns are highly variable from one species to another. For example, in sweet pepper both 

vacuolar and neutral invertases have been proposed as determining carbon import at young stages (Nielsen 

et al., 1991). This contrasts with kiwifruit, in which sucrose synthase has been proposed as controlling most of 

the carbon import in growing fruits (Chen et al., 2017). In the same species, the previous measurement of 

neutral invertase and sucrose synthase cytosolic enzymes seemed in agreement with symplastic phloem 

unloading throughout fruit development before ripening (Nardozza et al. 2013). Also, parietal invertase has 

been found to impact significantly tomato sugar content at maturity (Fridman et al., 2004). A low level of acid 

invertase activity and the absence of sucrose synthase activity in S. chmielewskii, a wild tomato species, were 

associated with the high content of sucrose (Yelle et al., 1988). In contrast to S. lycopersicum, the capacity of 

most enzymes of glycolysis and the tricarboxylic acid cycle of S. pennellii, which also accumulates hexoses, is 

maintained and increases even during the ripening of the fruit, probably reflecting the fact that the fruit 

continues to grow until maturity (Steinhauser et al., 2010). For sorbitol transporting fruit species, imported 

sorbitol is converted into fructose by sorbitol dehydrogenases (Park et al., 2002). In apple, for instance, 

fructose is stored in the vacuole or metabolized. (Berüter et al., 1997). Sorbitol oxidase (Lo Bianco and Rieger, 

2002) and sorbitol-6-phosphate dehydrogenase (S6PDH) (Ohkawa et al., 2008) may also play a role in sorbitol 

metabolism in Rosaceae fruit trees. For Cucurbitaceae, imported raffinose and stachyose are rapidly 

metabolized via a pathway which includes enzymes of sugar hydrolysis, phosphorylation, transglycosylation, 

nucleotide sugar metabolism, sucrose cleavage and synthesis, with an initial implication of α-galactosidases 

(Dai et al., 2011). 

In the cytosol, hexoses resulting from import, degradation or export from the vacuole are phosphorylated 

via the reactions catalyzed by hexokinases (both hexoses) or fructokinases (fructose only). It has been 

proposed that the high capacities found for these enzymes in young growing fruits results in high fluxes 

through glycolysis (Biais et al., 2014). Hexoses-phosphates are partitioned between cytosol and plastids, 

although, unlike leaf plastids, fruit plastids are capable of importing hexoses phosphates (Batz et al., 1995; 

Butowt et al., 2003). Fructose-6-phosphate is phosphorylated via the reaction catalyzed by ATP- or PPi-

dependent phosphofructokinases (only the former is found in both cytosol and plastid), which enables its 
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breakdown via glycolysis in both compartments. Results obtained in banana suggest that these enzymes are 

inhibited by PEP via allosteric feedback, indicating that there is a crossed glycolytic flux control between PEP 

and fructose-6-phosphate, which activates PEP carboxylase (Turner and Plaxton, 2003). In both the cytosol and 

plastid, glucose-6-phosphate tends to equilibrate with fructose-6-phosphate and glucose-1-phosphate via the 

reaction catalyzed by phosphoglucose isomerase and phosphoglucomutase, respectively, which are present in 

both compartments. In the cytosol, glucose-1-phosphate is the precursor of UDP-glucose (via the reaction 

catalyzed by UDP-glucose pyrophosphorylase), precursor of cell wall (Mohnen, 2008; Reiter, 2002, 2008), 

ascorbate and sucrose (Reiter and Vanzin, 2001). In the chloroplast, glucose-1-phosphate is converted into 

ADP-glucose, the precursor of starch. In most fruits, the acquisition of sweetness at maturation is the result of 

important metabolic changes leading to sugar accumulation (Bonghi and Manganaris, 2012). Of these, starch 

degradation is often a major source of sugars and energy as detailed below. Finally, sugar vacuolar storage is 

probably one of the most important, although overlooked, features regarding fruit sweetness. In particular, 

modelling sugar metabolism in tomato fruit suggested that tonoplastic sucrose and hexose transporters are 

major control points that condition fruit sugar content (Beauvoit et al., 2014), in line with dramatic alterations 

in fruit sugar accumulation provoked by the overexpression of a tonoplast transporters in melon (Cheng et al., 

2018).  

Malate, citrate, quinate and tartrate constitute the four main organic acids accumulated to high levels in 

the vacuoles of fleshy fruits, during their development (DeBolt et al., 2006; Hussain et al., 2017; Richardson et 

al., 2011; Tril et al., 2014). In fruit, malate is mostly synthetized by the pyruvate kinase bypass, which involves 

the irreversible carboxylation of phosphenolpyruvate into oxaloacetate (OAA) by phosphenolpyruvate 

carboxylase, and OAA is subsequently reduced to malate by cytosolic NAD-dependent malate dehydrogenase 

(Sweetman et al., 2009; Yao et al., 2011). Citrate is produced from OAA by the TCA pathway, operating in a 

non-cyclic mode, which is known to take place in plants (Sweetlove et al., 2010) and evidenced in citrus fruits 

(Katz et al., 2011), with the mitochondrial citrate synthase being the key enzyme of the pathway (Sadka et al., 

2001). Quinate is produced at a branch point of the shikimate biosynthesis pathway by the enzyme quinate 

dehydrogenase (Gritsunov et al., 2018; Marsh et al., 2009). It is a precursor of chlorogenic acids that are major 

specialized metabolites in a range of fruit species. Tartrate synthesis results from L-ascorbic acid catabolism 

through the Smirnoff-Weelher pathway (Melino et al., 2009). L-idonate dehydrogenase, which catalyzes a key 

step in this pathway, is present in grape during the green stage of berry development, concomitantly with the 

tartrate synthesis peak (DeBolt et al., 2006). Once produced, organic acids are stored into flesh cell vacuoles 

thanks to an acid trap mechanism, which relies on (i) the existence of strong pH difference between the cytosol 

(neutral or slightly alkaline) and the vacuole (highly acidic, pH down to 2.5 in citrus) and the existence of passive 

di- and tri-anions transporters on the tonoplast (De Angeli et al., 2013; Etienne et al., 2013). For citrate, the 

existence of a proton coupled active symporter, CsCit1, has also been reported (Shimada et al., 2006). The 

regulation of vacuolar malate storage has recently begun to be deciphered (Jia et al., 2018). Once the ripening 

phase starts, organic acids exit the vacuole and are metabolized to (i) fuel the respiration increase linked to 

climacteric crisis in climacteric fruits (Colombié et al., 2015) or to meet higher energy demand in non-

climacteric fruits such as grapes (Sweetman et al., 2009), or (ii) produce hexoses by neoglucogenesis (Famiani 

et al., 2016; Walker et al., 2015). 

Amino acid accumulation in developing fruits is the result of both import from phloem and xylem 

translocation, and in situ synthesis (Beshir and Mbong, 2017; Mechthild and Hammes, 2018; Wang et al., 

2017b). Several enzymes of amino acid biosynthesis, including, among others, glutamine synthetase, 

asparagine synthetase, alanine aminotransferase and methionine synthase have been detected in global 

proteomic studies in developing grape berries (Wang et al., 2017a) or by 13C-based flux variance analysis in 

apple (Beshir and Mbong, 2017). Beside the classical 20 amino acids, fruits can also produce other, non-
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proteogenic amino acids, such as -aminobutyric acid (GABA), which is synthesized through the GABA shunt 

(Bouché and Fromm, 2004), and possibly β‐aminobutyric acid (Thevenet et al., 2017), or citrulline for instance 

in cucurbits (Fish and Bruton, 2010) including melon (Bernillon et al., 2013) which is produced from arginine 

(Joshi and Fernie, 2017). Amino acids are not just bricks to build protein in fruits, but also contribute to the 

global organoleptic qualities of fruits. For example, levels of glutamate contribute to the so-called “Umami” 

taste of tomato (Kurihara, 2015). Amino acid catabolism has been particularly studied in fruits, as it produces 

numerous quality-related compounds. Phenylalanine leads to the production of polyphenols through the 

phenylpropanoid pathway, which have antioxidant properties and are health-promoting compounds (Butelli 

et al., 2008; Cirillo et al., 2014). It is also the starting point of volatile aromas (3-phenylpropanol, 2-

phenethylacetate) in melon fruit (Gonda et al., 2018). Isoleucine was shown to be the precursor for 2-

methylbutyl ester aromas in strawberry (Pérez et al., 2002) and methoxypyrazines in grape berries (Guillaumie 

et al., 2013). Thus, amino acid metabolism is a key determinant of fruit quality and palatability.  

Fruit primary metabolism also provides building blocks for the synthesis of cell-walls, and non-volatile 

specialized metabolites (Verpoorte, 2000) besides those mentioned above (e.g. flavonoids, alkaloids, 

anthocyanins, isoprenoids). Primary cell-wall precursors are mainly supplied as NDP-derivatives to produce 

cellulose, hemicelluloses and pectins (Mohnen, 2008; Reiter, 2002, 2008). Secondary cell-wall lignin 

precursors, monolignols, are produced by the phenylpropanoid pathway (Zhong and Ye, 2015). Flavonoid and 

anthocyanin precursors are 4-coumaroyl-coA and malonyl-CoA molecules condensed by chalcone synthase 

(Jaakola, 2013). Alkaloids are a diverse family of specialized metabolites and are synthesized from various 

precursors. For instance, steroidal alkaloids of tomato fruit derive from cholesterol (Itkin et al., 2013), whereas 

tropane alkaloids of deadly nightshade come from arginine and ornithine (Sato et al., 2001). Carotenoids come 

from both the mevalonic (MVA) and the MVA-independent pathway. Their precursor isopentenyl-diphosphate 

is either produced from acetyl-CoA or pyruvate and glyceraldehyde-3-phosphate (Fraser and Bramley, 2004). 

Furthermore, most of these specialized metabolites are decorated with sugars and organic acids. Specialized 

metabolites have a role in plant defense but their biosynthesis has a metabolic cost. Thus, allocation theory 

has been developed to explain resource-based trade-off between plant physiological functions (Bazzaz et al., 

1987) and was confirmed experimentally at the plant level (Caretto et al., 2015).  

 

Starch transiently accumulates or not during fruit 

development 

Starch transient accumulation occurs during fruit development in several fleshy fruits such as strawberry, 

tomato, banana, kiwifruit, apple and pear. In strawberry, starch accumulates extremely early in the fruit 

formation process to 3-5% dry weight, and starch degradation predominates thereafter (Moing et al., 2001; 

Souleyre et al., 2004). In tomato fruit, starch amount peaks at immature green stage, contributing around 20% 

dry weight (Schaffer and Petreikov, 1997). In apple, starch accumulation occurs continuously from four weeks 

after anthesis until maximal concentration at about 15-17 weeks, then following a continuous net starch 

degradation (Brookfield et al., 1997). In pear, starch degradation starts several weeks before fruit harvest 

(Mesa et al., 2016). Though kiwifruit and banana can accumulate more starch than the abovementioned fruit 

species during fruit growth, nearly 40% and 70% dry weight, respectively, a similar temporal 

accumulation/degradation pattern is observed (Hall et al., 2013; Li and Zhu, 2017; Zhang et al., 2005). Because 

of their conserved temporal profiles, starch levels are used to define a ripening index for fruit harvest in several 
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species including apple (Doerflinger et al., 2015). In all these fruits, in addition to a temporal accumulation, 

starch also shows spatial distribution patterns. In tomato fruit, starch accumulates more in parenchyma (inner 

pericarp) than in columella (Schaffer and Petreikov, 1997). For different apple cultivars, along with fruit 

ripening, different spatial starch accumulation/degradation patterns, such as ring or star-shaped pattern, were 

observed (Szalay et al., 2013). In banana, starch is lost from the fruit center to the banana outwards 

(Blankenship et al., 1993). Both the temporal and spatial variations of starch in fruits are linked with sucrose-

to-starch metabolic enzyme activities (Schaffer and Petreikov, 1997). For example, Shinozaki et al. (2018) 

showed that the genes encoding key enzymes involved in starch biosynthesis, including ADP-glucose 

pyrophosphorylase (AGPase) and starch-branching enzyme, showed higher expression in parenchyma, which 

is coherent with the AGPase enzyme activity and starch amount abundance observed in tomato pericarp. 

Moreover, the AGPase large subunit allele from S. habrochaites is characterized by increased AGPase activity 

in line with higher immature fruit starch content, compared to S. lycopersicum. Near-isogenic lines resulting 

from the interspecific cross of S. habrochaites and S. lycopersicum, allowed showing that the high-starch 

phenotype was related to a temporal extension of transcription of an AGPase large subunit gene that also 

conferred higher AGPase activity to the high-starch tomato line (Petreikov et al., 2006, 2009).  

Starch plays multiple roles during fruit development, for fruit set, fruit growth and fruit ripening. For early 

fruit set, starch is suggested to be a carbon reserve, particularly under mild stress conditions, for supplying 

glucose, which is a signal for fruit set (Ruan et al., 2012). A study on kiwifruit suggested that starch turnover 

occurs at early developmental stage during cell division (Nardozza et al., 2013). When tomato plants were 

grown under control, shading or water shortage conditions, fruit hexose and sucrose amounts were similar, 

but fruit starch contents showed large fluctuations during fruit growth, which suggested that starch may play 

a buffering role for carbon supply under different abiotic stresses (Biais et al., 2014). Fruit species that do not 

store carbohydrate reserves such as starch, for instance muskmelon, must remain attached to the plant for 

the accumulation of soluble sugars to occur during ripening (Hubbard et al., 1990). In fruit species that store 

starch as a reserve of carbohydrates when fruit is ripening, net starch degradation, attributed to the complex 

actions of a range of enzymes related to starch breakdown at transcriptional and translational levels in banana 

(Xiao et al., 2018), also contributes to sugar content in banana (Prabha and Bhagyalakshmi, 1998) or kiwifruit 

(Nardozza et al., 2013). Petreikov et al., (2009) proposed an increase in transient starch accumulation in tomato 

as a valuable strategy for increasing the sink strength of the developing fruit and its final size and sugar levels. 

However, starch is not always degraded at fruit maturity. A striking example is the Musa genus, where we find 

dessert bananas characterized by a record degradation of starch (sometimes more than 10% of the dry matter) 

but also the cooking banana that remains rich in starch at maturity (Hill and Ap Rees, 1994; Jourda et al., 2016). 

Several cross-species studies highlight domestication effects 

as well as mechanisms shared across plant families 

Studies comparing two or more fruit species are usually conducted with species belonging to the same genus 

or family. They rely on approaches ranging from simple biochemical analysis of metabolites to a combination 

of omics approaches. The use of introgression lines between a cultivated and a wild fruit species will not be 

considered in this paragraph, although a range of interesting works contributed to decipher the complexity of 

sugar or carboxylic acid metabolism, especially in tomato (see Ofner et al. 2016 for a summary of S. pennellii 

introgression lines for instance). 
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For comparisons within a genus, the parallel study of a cultivated species and one of its close wild relatives 

may provide insights into the effect of domestication on a primary metabolism pathway and its regulation. For 

instance, large-scale resequencing of 10 wild and 74 cultivated peach cultivars allowed comparative population 

genomics that showed an enrichment of gene families related to the carbohydrate metabolic process and 

tricarboxylic acid cycle within the edible group of peach genotypes (Cao et al., 2014). This work also identified 

a set of domestication genes, including one encoding a sorbitol-6-phosphate dehydrogenase. The draft 

genome of peach and whole-genome resequencing of 14 Prunus accessions paved the way to comparative and 

phylogenetic analyses on manually annotated gene families among peach and other sequenced species, and 

enabled the identification of members with specific roles in peach metabolic processes for instance for sorbitol 

metabolism, and stressed common features with other Rosaceae species (The International Peach Genome 

Initiative et al., 2013).  

Regarding another Rosaceae species, apple, a large-scale biochemical study on several hundreds of 

accessions, revealed that fruits of wild species showed significantly higher level of ascorbic acid than fruits of 

cultivated species (Fang et al., 2017). Ascorbic acid content was highly positively correlated with malic acid 

content, but negatively correlated with fruit weight and soluble solid content. As the expression levels of three 

genes involved in ascorbic acid accumulation were significantly negatively correlated with ascorbic acid 

contents in fruits, the latter authors suggested a feedback regulation mechanism in ascorbic acid related gene 

expression. They attributed the differences observed for fruit ascorbic acid content between the wild and 

cultivated species to an indirect consequence of human selection for increased fruit size and sweetness and 

decreased acidity.  

For tomato, a combination of genome, transcriptome, and metabolome data from several hundreds of 

genotypes (wild tomato, S. pimpinellifolium, S l. var cerasiforme, and S. lycopersicum accessions) showed how 

breeding altered fruit metabolite contents (Zhu et al., 2018). During fruit-size targeted selection, the contents 

of hundreds of metabolites, including primary metabolites, were changed. The authors propose that the 

increased primary metabolite content between their big-fruit and their small-fruit accession-pools might be 

the consequence of a larger metabolic sink in domesticated fruits, and that a range of the related metabolic 

changes may not be caused by the fruit weight genes themselves but rather be the consequence of linked 

genes. A study involving S. pimpinellifolium, S. lycopersicum var cerasiforme, and S. l. lycopersicum (Ye et al., 

2017) that used a metabolite-based genome-wide association study with linkage mapping and gene functional 

studies identified a malate transporter (Sl-ALMT9) as being required for malate accumulation during ripening. 

It also showed that tomato domestication was associated with fixation and extension of favored alleles or 

mutations that increased malate accumulation.  

A comparison of two citrus species, mandarin and orange with difference in ascorbate content in pulp (Yang 

et al., 2011) showed that higher expression of four genes along with lower activity of oxidation enzymes 

contributes to higher ascorbate in orange. A comparative study of two species of two different genera (Osorio 

et al., 2012), tomato (climacteric) and pepper (nonclimacteric), based on transcript and metabolite data, 

unraveled the similarities and differences of the regulatory processes underlying ethylene-mediated signaling 

in these two fruit types: differences in signaling sensitivity or regulators and activation of a common set of 

ripening genes influencing metabolic traits.  

Finally, an elegant study combining species of three different genera concerns flesh acidity (Cohen et al., 

2014). After map-based cloning of C. melo PH gene (encoding a membrane protein) from melon, metabolites 

that changed in a common and consistent manner between high- and low-acid fruits of three species from 

three different genera, melon, tomato and cucumber, were searched using metabolic profiling. Functional 
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silencing of orthologous PH genes in the latter two distantly related botanical families led to fruits with low 

acidity, revealing that the function of PH genes is conserved across plant families. 

 

New tools are emerging for multi-species comparisons 

Metabolomics profiling has been used to study fruit metabolism within and between species. Thus, 

comparison by metabolic profiling of 15 peach cultivars pointed to cultivar-dependent and -independent 

metabolic changes associated with ripening and to the identification of ripening markers (Monti et al., 2016). 

The latter authors propose that metabolomics, revealing compositional diversity, will help improve fruit 

quality. Similarly, the profiling of volatile compounds in nine fruit species revealed that differences were mostly 

qualitative, with only seven common compounds (Porto-Figueira et al., 2015). Classical multivariate analyses 

such as principal component analysis (PCA), or more elaborated ones such as STATIS, which handles multiple 

data tables, are being used to mine metabolite data for comparisons between species. This latter statistical 

analysis was used at the fruit level to compare five species based on the pattern of 16 primary metabolites, 

and showed that climacteric species most significantly differed from non-climacteric ones with respect to the 

metabolism of some sugars and amino acids (Klie et al., 2014). However, tools are still required to take full 

advantage of the metabolomics datasets describing fruit composition that have been or will be, collected in 

repositories such as Metabolights (Haug et al., 2013) or the Metabolomics Workbench 

(http://www.metabolomicsworkbench.org/). Although absolute quantitative data are easily reusable and 

comparable, this is not the gold standard for metabolomic data collected in these repositories, which are 

generally relative quantification datasets. Normalization methods for appropriate comparison of those data 

still need to be developed. 

The comparative analysis of transcriptomic profiles in varieties of climacteric and non-climacteric melon 

has highlighted differences, in particular for genes related to ethylene biosynthesis and signalling, but also in 

gene expression related to sugar metabolism. Indeed, the upward regulation of a soluble (vacuolar) acid 

invertase could influence the sucrose content of ripe fruit and post-harvest sucrose losses in climacteric fruit, 

while the upward regulation of invertase inhibitors would explain the high and stable sucrose levels in the non-

climacteric variety and could be an important factor in their prolonged shelf-life (Saladié et al., 2015). A 

comparative study about tomato (climacteric) and pepper (non-climacteric) fruit combined analyses of 

transcriptomic and metabolic profiles (Osorio et al., 2012). As expected, it showed that genes involved in 

ethylene biosynthesis were not induced in pepper. However, genes downstream of ethylene perception, such 

as those implicated in fruit cell wall metabolism or carotenoid biosynthesis, were clearly induced in both 

Solanaceae species. 

While data on fruit metabolism of different species have been accumulated through years, their use to 

produce knowledge is now ranging from established statistical approaches to emerging modelling ones 

(Beauvoit et al., 2018). Modelling approaches involve several tools such as kinetic, stoichiometric or process-

based modelling. For tomato, a kinetic metabolic model pointed to the importance of vacuolar storage for 

sugars (Beauvoit et al., 2014). A stoichiometric model highlighted a climactic behavior as an emergent property 

of the metabolic system (Colombié et al., 2015). However, these properties are to be confirmed or infirmed 

for other fruit species. Recently, process-based models allowed the comparison of sugar concentration in fruits 

of four species or varieties and showed three species-related modes of sugar concentration control (Dai et al., 

2016).  
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For genomics, a computational pipeline has been proposed to identify metabolic enzymes, pathways and 

gene clusters for about 20 plant species from their sequenced genome including tomato, grapevine and papaya 

fruit species (Schläpfer et al., 2017). Metabolic pathway databases were generated for 22 species and 

metabolic gene clusters were identified from 18 species. These vast resources can be used to conduct 

comparative studies of metabolism regulation between species, with the challenge to decipher organ 

specificities. Recently, an ambitious study about the evolution of fruit ripening involving transcriptomics, 

accessible chromatin study and histone and DNA methylation profiling of 11 fruit species revealed three types 

of transcriptional feedback circuits controlling ethylene-dependent fruit ripening (Lü et al., 2018). Similar 

approaches could highlight the circuits controlling primary metabolism during fruit growth. 

However, inter-species comparisons should not be comparing apples and oranges. In this perspective, an 

early study highlighted the challenge of aligning the different developmental stages (Klie et al., 2014). It could 

be partially solved by a more systematic use of development ontologies (Jaiswal et al., 2005), or by the use of 

metabolic modelling along development and the comparison of model topologies and model parameters 

between species. 

Conclusions 
 

Although different botanical species share the same primary metabolism pathways, the regulation of these 

pathways is finely tuned along fruit development in particular ways in different species and results in 

compositional differences of the ripe fruit (Fig. 1, Table 1). These differences result from genetic and epigenetic 

modifications linked with evolution, adaptation of species to their environment, domestication or breeding. It 

seems interesting although challenging, to search whether differences between fruit species for fruit 

development duration are directly or indirectly related to fruit metabolic characteristics as shown for 

metabolic profiles and lifespan of yeast mutants (Yoshida et al., 2010), or if differences in maturation duration 

may be related to mitochondrial metabolism as shown for yeast mitochondrial respiration and redox state and 

lifespan (Barros et al., 2010). Fruit quality improvement remains one of the major objectives of recent years 

for breeding. Many tools have been developed to achieve this objective, for instance the use of wild genetic 

material, omics technology, high-throughput phenotyping or biotechnology (Gascuel et al., 2017). Possible 

targets to improve sugar levels for instance include adjusting the time of shifting from symplasmic to 

apoplasmic phloem unloading, modifying sugar vacuolar storage, increasing transient starch storage, or 

increasing early organic acid accumulation and late neoglucogenesis. Most of the latter targets are linked 

directly with primary metabolism, but fine regulation networks need further attention. In a comparative study 

of orange varieties (C. sinensis), a gene coexpression analysis showed that the sugar/acid ratio-related genes 

not only encoded enzymes involved in metabolism and transport but also were predicted to be involved in 

regulatory functions like signaling and transcription (Qiao et al., 2017). 

Comparing species helps to identify metabolic factors that influence fruit growth and quality, with a view 

to manipulating these levels to improve fruit traits. New strategies in species comparison, for instance omics, 

statistics and modelling, are promising and should continue to be developed in response to the large amount 

of metabolic data generated by increasingly efficient quantification and identification technologies.   
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Table 1. Major characters linked with primary metabolism and differing between temperate fruit species. Fruit development duration in days 1 

post-anthesis (DPA), ripening type (climacteric or non-climacteric) and compositional characteristics of phloem sap and ripe fruit. 2 

 3 

Botanical family  Species Fruit 
development 
duration 
(DPA) 

Climacteric 
ripening a 

Major 
phloem 
transported 
sugar 

Transient 
starch 
storage 

Major soluble 
sugars in ripe 
fruit 

Major organic 
acids in ripe 
fruit 

Major amino 
acids in ripe 
fruit 

References 

Actinidiaceae 

kiwifruit 
Actinidia 
deliciosa 
Actinidia 
chinensis 

237 yes sucrose yes glucose/fructose quinate/citrate aspartate (Chen et al., 2017; 
Klages et al., 1998; 
Nardozza et al., 
2013; Richardson 
et al., 2011) 

hardy kiwifruit 
(kiwai) 
Actinidia arguta 

140 yes  yes sucrose quinate/citrate - (Kim et al., 2012; 
Klages et al., 1998; 
Mikulic-Petkovsek 
et al., 2012) 

Cucurbitaceae 

cucumber 
Cucumis sativus 

20 no1 raffinose/ 
stachyose/ 
sucrose4 

 fructose/glucose malate 
(commercial)/ 
citrate 
(physiological) 

- (Hu et al., 2009; 
McFeeters et al., 
1982) 

melon 
Cucumis melo 

48 yes for 
cantaloupe 
no for 
honey dew 

raffinose/ 
stachyose/ 
sucrose 

 sucrose citrate glutamate/ 
glutamine/ 
GABA 

(Mitchell et al., 
1992; Wang et al., 
1996) 

watermelon 
Citrullus lanatus 

55 no2 raffinose 
/stachyose/ 
sucrose3 

 sucrose malate  (Gao et al., 2018; 
Zhang and Ge, 
2016) 

Ericaceae blueberry 
Vaccinium 
corymbosum 

 yes2   glucose/fructose citrate  (Mikulic-
Petkovsek et al., 
2012) 

Grossulariaceae 

black currant 
Ribes nigrum 

    glucose/fructose citrate glutamine/ α-
alanine 

(Burroughs, 1960; 
Mikulic-Petkovsek 
et al., 2012) 

red currant 
Ribes rubrum 

    glucose/fructose citrate glutamine/ α-
alanine 

(Burroughs, 1960; 
Mikulic-Petkovsek 
et al., 2012) 
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Rosaceae 

apple 
Malus domestica 

160 yes2 sucrose/ 
sorbitol4 

yes fructose malate asparagine/ 
aspartate/ 
glutamate 

(Brookfield et al., 
1997; Drake and 
Eisele, 1999; 
Zhang et al., 2010) 

apricot 
Prunus 
armeniaca  

65 yes2 sucrose/ 
sorbitol4 

 glucose/fructose 
(cv. Harcot) 
sucrose (cvs 
Bavinity & 
Trevatt) 

citrate/malate  (Bae et al., 2014; 
Wills et al., 1983) 

blackberry 
Rubus fruticosus 

 yes/no   glucose/fructose isocitrate asparagine/ 
glutamate 

(Burdon and 
Sexton, 1993; 
Burroughs, 1960; 
Mikulic-Petkovsek 
et al., 2012; 
Whiting, 1958) 

sweet cherry 
Prunus avium 

 no2 sucrose/ 
sorbitol4 

 glucose/fructose malate  (Usenik et al., 
2008; Wills et al., 
1983) 
 

chokeberry 
Aronia 
melanocarpa 

    sorbitol/glucose malate  (Mikulic-
Petkovsek et al., 
2012) 

eastern 
shadbush 
Amelanchier 
canadensis 

    glucose/fructose
/sorbitol 

malate  (Mikulic-
Petkovsek et al., 
2012) 

peach 
Prunus persica 

125 yes2 sucrose/ 
sorbitol4 

yes sucrose malate/citrate asparagine/ 
glutamate/ 
proline 

(Moing et al., 
1998; Wills et al., 
1983) 

pear 
Pyrus communis 
Pyrus pyrifolia 

 yes2 sucrose/ 
sorbitol4 

yes fructose malate/citrate asparagine/ 
serine 

(Chen et al., 2007; 
Drake and Eisele, 
1999; Mesa et al., 
2016) 

prune 
Prunus 
domestica 

  sucrose/ 
sorbitol4 

 glucose/fructose
/sucrose (cultivar 
dependent) 

malate  (Wills et al., 1983) 

plum 
Prunus salicina 

91 yes/no   glucose/fructose quinate  (Bae et al., 2014) 
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raspberry 
Rubus idaeus 

 no2   glucose/fructose citrate serine/ α-
alanine 

(Burroughs, 1960; 
Mikulic-Petkovsek 
et al., 2012) 

rowanberry 
Sorbus aucuparia 

    sorbitol malate  (Mikulic-
Petkovsek et al., 
2012) 

strawberry 
Fragaria x 
ananassa 

39 no2 sucrose3 yes glucose/fructose 
or 
glucose/fructose
/sucrose cultivar 
dependent 

citrate asparagine/ 
glutamine 

(Burroughs, 1960; 
Mikulic-Petkovsek 
et al., 2012; Moing 
et al., 2001; 
Souleyre et al., 
2004) 

wild strawberry 
Fragaria vesca 

    glucose/fructose
/sucrose 

citrate  (Mikulic-
Petkovsek et al., 
2012) 

Rutaceae 

clementine/man
darine 
Citrus clementina 
Citrus unshiu 

 no2  no sucrose citrate  (Legua et al., 
2014; Mehouachi 
et al., 1995) 

acidic lemon 
Citrus limon 

150 no2   glucose/sucrose citrate  (Albertini et al., 
2006) 
 

acidless lemon 
Citrus limon 

150 no2   fructose citrate/malate/
quinate 

glutamate/ 
alanine 

(Albertini et al., 
2006; Brückner 
and Westhauser, 
1994) 

acidic lime 
Citrus latifolia 

150 no2   glucose/sucrose citrate  (Albertini et al., 
2006) 

acidless lime 
Citrus 
limettioides 

150 no2   fructose citrate/malate/
quinate 

 (Albertini et al., 
2006) 

acidic orange 
Citrus sinensis 

150 no2   glucose/fructose citrate  (Albertini et al., 
2006) 

acidless orange 
Citrus sinensis 

150 no2 sucrose  fructose quinate glutamate/ 
alanine 

(Albertini et al., 
2006; Brückner 
and Westhauser, 
1994; Hijaz and 
Killiny, 2014) 
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Solanaceae 

eggplant 
Solanum 
melongena 

 yes/no   glucose/fructose malate  (Kozukue et al., 
1978; 
Makrogianni et al., 
2017) 

pepper 
Capsicum 
chilense 

70 yes/no1   glucose/fructose citrate (red) 
malate (green) 

GABA/ proline/ 
asparagine 

(Flores et al., 
2012; Osorio et 
al., 2012) 

goji berry 
Lycium barbarum 

    glucose/fructose citrate/malate  (Mikulic-
Petkovsek et al., 
2012) 

cultivated 
tomato, Solanum 
lycopersicum 

40-60  yes2 sucrose4 yes glucose/fructose citrate/malate glutamate/ 
glutamine  

(Schaffer and 
Petreikov, 1997; 
Schauer et al., 
2004) 

wild tomato, S. 
neorickii, S. 
chmielewskii, S. 
habrochaites 
S. pennellii 

40-60    sucrose citrate/malate tryptophan (S. 
habrichait) 
aspartate (S. 
chmielewskii) 
pyoglutamate/ 
aspartate (S. 
habrochaites) 
GABA (S. 
pennellii) 

(Schauer et al., 
2004) 

Vitaceae  grape berry 
Vitis vinifera 

100-110 no2 sucrose little or 
no 

glucose/fructose malate/tartrate proline/ 
alanine/ GABA 

(Dai et al., 2013; 
Guan et al., 2017; 
Ollat et al., 2002; 
Swanson and El-
Shishiny, 1958) 

a Defined according to Barry and Giovannoni, 20071; Paul et al., 20122; Rennie and Turgeon3, 2009; Fu et al., 20114 4 
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Figure 1. Schema of the major physiological and metabolic differences and similarities between 

fleshy fruit species leading to varying fruit composition at ripe stage. 
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Annexe 2 : Tableau des dilutions utilisées pour la mesure des capacités enzymatiques pour 

l’aubergine et le poivron  

 

Enzyme Abreviation Mesure Aubergine Poivron 

Invertase acide (avec 
dessalage) 

AI Indirecte D1 D1 

Invertase neutre NI Directe D1 D1 

Glucokinase GK Indirecte D1 D1 

Fructokinase FK Indirecte D2 D1 

ATP-Phosphofructokinase ATP-PFK Indirecte D1 D1 

NAD-glycéraldehyde-3-
phosphase déshydrogénase 

NAD-GAPDH 
Indirecte D4 - 

Directe - D4 

Fructose-1,6-bisphosphate 
Aldolase 

F-1,6-Bp 
Aldolase 

Indirecte D2 D4 

Phosphoénolpyruvate 
carboxylase 

PEPc 
Directe - D2 

Indirecte D2 - 

Pyruvate kinase PK Directe D2 D2 

Citrate synthase totale Cstot Directe D2 D1 

Citrate synthase 
mitochondriale 

Csmit Directe D1 D2 

NADP-enzyme malique NADP-ME Directe D1 D4 

NAD-malate 
déshydrogénase 

NAD-MDH Directe D4 D8 

NADP-malate 
déshydrogénase 

NADP-MDH Directe D1 D1 

NADP-isocitrate 
déshydrogénase 

NADP-IDH Directe D1 D4 

Glucose-6-phosphate 
déshydrogénase 

G6PDH Directe D2 D8 

Phosphoglucose isomérase PGI Directe D8 D8 

Phosphoglucomutase PGM Directe D2 D8 

Phosphoglycérokinase PGK Directe D4 D16 

Triose phosphate isomérase TPI Directe D16 D32 

UDP-Glucose 
pyrophosphorylase 

UGPase Directe D8 D8 
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Annexe 3 : Tableau récapitulatif des paramètres d’acquisition RMN 

 
1D (A) et 2D (B) en proton, carbone et phosphore. Avec TD la taille de la FID, D1 le délai entre deux 

impulsions, NS le nombre de scans, DS le nombre de scans factices, P1 la durée d’impulsion à 90° 

espèces dépendante et SW la largeur spectrale 

A 
 

Noyaux 1H 13C {1H} 13C {1H} 1H 1H 

Nom de la 

séquence 
zg zgpg dept135 

cpmgpr1d 

(poivron) 

selmlgp 

(aubergine) 

TD 32 768 32 768 65 536 65 536 65 536 

D1 (s) 25 2 2 2 2 

NS 64 10 240 3 200 64 24 

DS 0 0 8 16 2 

P1 (µs) 8,2-9,7 15 15 9,5 9,41 

SW (ppm) 12 219 180 12 12 

Gain de 

réception, 

rg 

28,5-90,5 2 050 2 050 128 2 050 

Intérêt 

Déplacement 

chimique des 

protons 

Déplacement 

chimique des 

carbones 

Séparation 

des CH2 

(négatifs) des 

CH et CH3 

(positifs) 

Elimination du signal 

des macromolécules 

Isolement d’un 

système de 

spins 

 

B 

Noyaux 1H-1H 1H-13C 1H-13C 1H-1H 1H-31P 

Nom de la 

séquence 
cosygpqf hsqcetgp hmbcgndqf jresgpprqf hmbcgndqf 

TD 4 096-1 024 4 096-512 2 048-1 024 8 192-32 4 096-1024 

D1 (s) 2 2 2 4 1.5 

NS 60 100 128 16 128 

DS 16 16 16 8 16 

P1 (µs) 8,2-9,7 8,2-9,7 8,2-9,7 8,2-9,7 8,2-9,7 

SW (ppm) 12-12 12-220 12-220 57-114 12-30 

Gain de 

réception, 

rg 

114-256 2 050 2 050 80.6 2 050 

Intérêt 

Corrélation des 

déplacements 

chimiques 

entre protons 

voisins 

Corrélation des 

déplacements 

chimiques 1H 

et 13C par les 

couplages 

directs 

Corrélation des 

déplacements 

chimiques 1H 

et 13C par les 

couplages à 

longue 

distance 

Couplage 

entre 

protons 

Corrélation des 

déplacements chimiques 
1H et 31P par les 

couplages à longue 

distance 
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Annexe 4 : Liste des composés intermédiaires phosphorylés et des paramètres de la méthode 

d’analyse LC-MS/MS 

 
Avec les valeurs des rapports masse sur charge (m/z) des 2 transitions MRM choisies pour les deux 

quadripôles Q1 et Q3, la première transition correspond au fragment caractéristique du groupement 

phosphate et la seconde est spécifique à la molécule, les temps de rétention RT, l’énergie de collision 

EC et le standard interne marqué utilisé pour la quantification. 

 

Composés Abréviation Q1 (m/z) Q3 (m/z) EC (V) RT (min) 

Standard 

interne marqué 

U-13C c 

Glycérol-3-phosphate  Gly-3-P 
171,0 78,9 -30 17,0 

Gly-3-P 
171,0 96,9 -22 17,0 

Pyrophosphate PPi 177,0 78,9 -33 51,3 aucuna 

Phosphoglycérate PGA 
185,0 78,8 -35 40,6 

PGA 
185,0 96,9 -18 40,6 

Pentoses-5-phosphate b  Pentoses5P 
228,9 97,0 -17 31,0 

Pentoses5P 
228,9 79,0 -57 31,0 

Mannose-6-phosphate  Man6P 
258,9 97,0 -24 30,6 

Man6P 
258,9 78,9 -65 30,6 

Glucose-1-phosphate  G1P 
258,9 78,9 -55 17,2 

G1P 
258,9 97,0 -22 17,2 

Glucose-6-phosphate  G6P 
258,9 97,0 -22 28,2 

G6P 
258,9 78,9 -58 28,2 

Galactose-1-phosphate  Gal1P 
258,9 78,9 -56 16,6 

Gal1P 
258,9 97,0 -23 16,6 

Fructose-6-phosphate  F6P 
258,9 97,0 -20 29,4 

F6P 
258,9 78,9 -70 29,4 

Bisphosphoglycérate dPG 
265,0 78,9 -49 55,5 

dPG 
265,0 97,0 -37 55,5 

6-phosphogluconate 6P-Gluc 
275,1 97,0 -23 38,9 

6P-Gluc 
275,1 79,0 -60 38,9 

UDP-Glucose UDPG 
282,0 111,0 -22 45,3 

UDPG 
282,0 240,8 -20 45,3 

UDP-Galactose UDPGal 
282,0 111,0 -22 44,6 

UDPGal 
282,0 240,8 -20 44,6 

Sedoheptulose-7-

phosphate 
S7P 

288,9 97,0 -24 32,6 
S7P 

288,9 79,0 -70 32,6 

Fructose-1,6-

bisphosphate 
F-1,6-bP 

339,1 97 -26 52,7 
F-1,6-bP 

339,1 78,9 -60 52,7 

Sucrose-6-phosphate  Suc6P 
421,1 97,0 -36 21,3 

G1P 
421,1 79,0 -90 21,3 
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Annexe 5 : Gradient d’élution utilisé pour la chromatographie liquide pour l’analyse des 

composés intermédiaires du métabolisme central par LC-MS/MS. 

 
A, solution de KOH 0,05 mM; B, solution de KOH 75 mM. 

 

Temps (min) A (%) B (%) Débit (ml/min) 

0 100 0 0,35 

2 100 0 0,35 

13 95,2 4,8 0,35 

20 95,2 4,8 0,35 

32 85,5 14,5 0,35 

50 58 42 0,35 

60 0 100 0,35 

65 0 100 0,35 

65,1 100 0 0,35 

70 100 0 0,35 
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Annexe 6 : Tableaux des déplacements chimiques proton des métabolites primaires majeurs 

pour l’annotation des spectres RMN 1D de huit espèces de fruit 

 
(A) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour l’aubergine 

 

  

Citrate C6H8O7 192.124 2,70 (d) CH2 ; 2.57 (d) CH2

Fumarate C4H4O4 116.072 6,53 (s) CH + CH

Malate C4H6O5 134.087 4,31 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,39 (dd) CH

Quinate C7H12O6 192.167 4.15 (q) CH ; 4.03 (ddd) CH ; 3.56 (dd) CH ; 2.06 (m) CH +
 
CH ; 1.97 (ddd) CH ; 1.88 (dd) CH

Shikimate C7H10O5 174.151 6.45 (m) CH ; 4.40 (t) CH ; 2.77 (dd) CH ; 2.20 (dd) CH 

Succinate C4H6O4 118.088 2.43 (s) CH2 +CH2

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.82 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.84 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.53 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Inositol C6H12O6 180.156 4.07 (t) CH ; 3,63 (t) CH + CH ; 3,53 (dd) CH + CH ; 3,29 (t) CH

Saccharose C12H22O11 342.297
5.42 (d) CH ; 4.22 (d)

 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.89 (m) CH + CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.69 (s) CH2 ; 3.56 

(dd) CH ; 3.48 (t) CH

Acetyl-choline C7H16NO2 146.207 3.22 (s) CH3 + CH3 + CH3 ; 2.15 (s) CH3

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Arginine C6H14N4O2 174.201 1.70 (m) CH2 

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,86 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH ; 2,70 (dd) CH

Choline C5H14NO 104.171 3.21 (s) CH3 + CH3 + CH3 

GABA C4H9NO2 103.12 3.02 (t) CH2 ; 2.31 (t) CH2 ; 1.91 (m) CH2 

Glutamate C5H9NO4 147.129 2.36 (m) CH2 ; 2.11 (m) CH2 

Glutamine C5H10N2O3 146.145 2.45 (m) CH2 ; 2.13 (m) CH2 

Histamine C5H9N3 111.145 8.44 (m) CH ; 7.31 (m) CH ; 3.34 (t) CH2 ; 3.14 (t) CH2

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3  ; 0.94 (d) CH3 

Leucine C6H13NO2 131.173 0.96 (t) CH3 + CH3 

Phénylalanine C9H11NO2 165.189 7.43 (m) CH + CH ; 7.38 (m) CH + CH ; 7.33 (d) CH + CH ; 3.22 (m) CH2

Putrescine C4H12N2 88.152 1.77 (m) CH2 + CH2 

Pyroglutamate C5H7NO3 129.114 4.18 (dd) CH ; 2.50 (m) CH ; 2.40 (m) CH2 ; 2.03 (m) CH 

Trigonelline C7H7NO2 137.136 9.12 (s) CH ; 8.83(m) CH + CH ; 8.08 (m) CH ; 4.44 (s) CH3

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3 ; 2.28 (m) CH

Chlorogénate C16H18O9 354.309 7.65 (d) CH ; 7.20 (d) CH ; 7.12 (dd) CH ; 6.95 (d) CH ; 6.40 (d) CH ; 5.33 (m) CH ; 2.20 (m) CH

UDPG C15H24N2O17P2 566.302 7.95 (d) CH ; 5.98 (m) CH + CH ; 5.61 (dd) CH 

Sucres et sucres alcool

Acides aminés

Composés phénoliques

Autres composés

Masse molaireMétabolites Formule Brute Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton

Acides organiques
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(B) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour le poivron 
 

 

  

Citrate C6H8O7 192.124 2,70 (d) CH2 ; 2.57 (d) CH2

Fumarate C4H4O4 116.072 6,53 (s) CH + CH

Malate C4H6O5 134.087 4,31 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,39 (dd) CH

Quinate C7H12O6 192.167 4.15 (q) CH ; 4.03 (ddd) CH ; 3.56 (dd) CH ; 2.06 (m) CH +
 
CH ; 1.97 (ddd) CH ; 1.88 (dd) CH

Succinate C4H6O4 118.088 2.43 (s) CH2 +CH2

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.82 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.85 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.54 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Inositol C6H12O6 180.156 4.07 (t) CH ; 3,63 (t) CH + CH ; 3,29 (t) CH

Saccharose C12H22O11 342.297
5.42 (d) CH ; 4.22 (d)

 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.89 (m) CH + CH ; 3.83 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.69 (s) CH2 ; 3.56 

(dd) CH ; 3.48 (t) CH

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,87 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH ; 2,70 (dd) CH

Choline C5H14NO 104.171 3.20 (s) CH3 + CH3 + CH3 

GABA C4H9NO2 103.12 3.02 (t) CH2 ; 2.31 (t) CH2 

Glutamate C5H9NO4 147.129 2.36 (m) CH2 ; 2.11 (m) CH2 

Glutamine C5H10N2O3 146.145 2.46 (m) CH2 ; 2.15 (m) CH2 

Histidine C6H9N3O2 155.155 8.42 (d) CH ; 7.30 (d) CH

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3  ; 0.94 (d) CH3 

Ketoleucine C6H10O3 130.142 0.93 (d) CH3 + CH3 

Leucine C6H13NO2 131.173 0.96 (t) CH3 + CH3 

Phénylalanine C9H11NO2 165.189 7.42 (m) CH + CH 

Putrescine C4H12N2 88.152 1.77 (m) CH2 + CH2 

Tryptophane C11H12N2O2 204.225 7.73 (d) CH ; 7.54 (d) CH ; 7.32 (s) CH ; 7.28 (m) CH ; 7.19 (m) CH

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3

Chlorogénate C16H18O9 354.309 7.64 (d) CH 

UDPG C15H24N2O17P2 566.302 7.95 (d) CH ; 5.61 (dd) CH 

Sucres et sucres alcool

Acides aminés et composés azotés

Composés phénoliques

Autres composés

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton

Acides organiques



 

 
215 

Annexes 

(C) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour le concombre 
 

  

Citrate C6H8O7 192.124 2,74 (d) CH2 

Fumarate C4H4O4 116.072 6,53 (s) CH + CH

Malate C4H6O5 134.087 4,31 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,41 (dd) CH

Succinate C4H6O4 118.088 2.42 (s) CH2 +CH2

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.82 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.84 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.53 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

β-Galactose C6H12O6 180.156 5,27 (d) CH; 4,59 (d) CH

Inositol C6H12O6 180.156 4.07 (t) CH ; 3,63 (t) CH + CH ; 3,29 (t) CH

Saccharose C12H22O11 342.297 5.42 (d) CH ; 4.22 (d)
 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.68 (s) CH2 ; 3.56 (dd) CH ; 3.48 (t) CH

Acetyl-choline C7H16NO2 146.207 3.22 (s) CH3 + CH3 + CH3 ; 2.16 (s) CH3

Alanine C3H7NO2 89.083 1.48 (d) CH3

Arginine C6H14N4O2 174.201 1.70 (m) CH2 

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,87 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH ; 2,69 (dd) CH

Citrulline C6H13N3O3 175.186 1.90 (m) CH2 ; 1.59 (m) CH2 

Choline C5H14NO 104.171 3.20 (s) CH3 + CH3 + CH3 

GABA C4H9NO2 103.12 3.02 (t) CH2 ; 2.31 (t) CH2 ; 1.91 (m) CH2 

Glutamate C5H9NO4 147.129 2.36 (m) CH2 ; 2.10 (m) CH2 

Glutamine C5H10N2O3 146.145 2.46 (m) CH2 ; 2.15 (m) CH2 

Histidine C6H9N3O2 155.155 8.32 (d) CH ; 7.26 (d) CH

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3  ; 0.94 (d) CH3 

Leucine C6H13NO2 131.173 0.96 (t) CH3 + CH3 

Phénylalanine C9H11NO2 165.189 7.43 (m) CH + CH ; 7.38 (m) CH ; 7.33 (d) CH + CH

Pyroglutamate C5H7NO3 129.114 4.18 (dd) CH ; 2.50 (m) CH ; 2.40 (m) CH2 ; 2.03 (m) CH

Trigonelline C7H7NO2 137.136 9.13 (s) CH ; 8.84(m) CH + CH ; 8.09 (m) CH ; 4.44 (s) CH3

Tryptophane C11H12N2O2 204.225 7.74 (d) CH ; 7.55 (d) CH 

Tyrosine C9H11NO3 181.189 7.20 (m) CH + CH ; 6.91 (m) CH + CH ; 3.06 (dd) CH2

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3

UDPG C15H24N2O17P2 566.302 7.95 (d) CH ; 5.98 (m) CH + CH ; 5.61 (dd) CH 

Acides organiques

Sucres et sucres alcool

Acides aminés et composés azotés

Autres composés

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton
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(D) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour la pomme 
 

 
  

Citrate C6H8O7 192.124  2.57 (d) CH2

Fumarate C4H4O4 116.072 6,53 (s) CH + CH

Malate C4H6O5 134.087 4,30 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH ; 2,38 (dd) CH

Quinate C7H12O6 192.167 4.15 (q) CH ; 2.06 (m) CH +
 
CH ; 1.97 (ddd) CH ; 1.88 (dd) CH

Succinate C4H6O4 118.088 2.42 (s) CH2 +CH2

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.82 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.84 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.53 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Galactose C6H12O6 180.156 5,27 (d) CH; 4,59 (d) CH

Inositol C6H12O6 180.156  3,63 (t) CH + CH ; 3,28 (t) CH

Saccharose C12H22O11 342.297
5.42 (d) CH ; 4.22 (d)

 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.89 (m) CH + CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.69 (s) CH2 ; 3.56 

(dd) CH ; 3.48 (t) CH

Xylose C5H10O5 150.13 5,20 (d) CH ; 4,58 (d) CH ; 3.33 (dd) CH ; 3.22 (dd) CH

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,87 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH ; 2,69 (dd) CH

Choline C5H14NO 104.171 3.20 (s) CH3 + CH3 + CH3 

GABA C4H9NO2 103.12 3.02 (t) CH2 ; 2.30 (t) CH2 ; 1.90 (m) CH2 

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3  ; 0.95 (d) CH3 

Phénylalanine C9H11NO2 165.189 7.43 (m) CH + CH ; 7.39 (m) CH ; 7.33 (d) CH + CH

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3

Chlorogénate C16H18O9 354.309 7.68 (d) CH ; 7.22 (d) CH ; 7.15 (dd) CH ; 6.97 (d) CH ; 6.42 (d) CH ; 5.33 (m) CH ; 2.17 (m) CH

Acides organiques

Sucres et sucres alcool

Acides aminés et composés azotés

Composés phénoliques

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton
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(E) Tableau regroupantles composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour la pêche 
 

 
  

Citrate C6H8O7 192.124 2,68 (d) CH2 ; 2.57 (d) CH2

Fumarate C4H4O4 116.072 6,53 (s) CH + CH

Malate C4H6O5 134.087 4,30 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,37 (dd) CH

Quinate C7H12O6 192.167 4.15 (q) CH ; 2.06 (m) CH +
 
CH ; 1.97 (ddd) CH ; 1.88 (dd) CH

Succinate C4H6O4 118.088 2.42 (s) CH2 +CH2

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.81 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.84 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.53 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Galactose C6H12O6 180.156 5,27 (d) CH; 4,59 (d) CH

Inositol C6H12O6 180.156  3,63 (t) CH + CH ; 3,28 (t) CH

Saccharose C12H22O11 342.297
5.42 (d) CH ; 4.22 (d)

 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.89 (m) CH + CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.69 (s) CH2 ; 3.56 

(dd) CH ; 3.48 (t) CH

Xylose C5H10O5 150.13 5,20 (d) CH ; 4,58 (d) CH ; 3.33 (dd) CH ; 3.22 (dd) CH

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,87 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH

GABA C4H9NO2 103.12 2.30 (t) CH2 

Glutamine C5H10N2O3 146.145 2.46 (m) CH2 

Phénylalanine C9H11NO2 165.189 7.43 (m) CH + CH ; 7.39 (m) CH ; 7.33 (d) CH + CH

Valine C5H11NO2 117.146 1.00 (d) CH3 + CH3

Acides organiques

Sucres et sucres alcool

Acides aminés et composés azotés

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton



 

 
218 

Annexes 

(F) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour le kiwi 
 

 
  

Citrate C6H8O7 192.124 2,69 (d) CH2 ; 2.57 (d) CH2

Isocitrate C6H8O7 192.124 3.04 m) CH; 2.52 (dq) CH2

Malate C4H6O5 134.087 4,31 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,38 (dd) CH

Quinate C7H12O6 192.167 4.15 (q) CH ; 4.03 (ddd) CH ; 3.56 (dd) CH ; 2.06 (m) CH +
 
CH ; 1.97 (ddd) CH ; 1.88 (dd) CH

Shikimate C7H10O5 174.151 6.45 (m) CH ; 4.40 (t) CH ; 2.76 (dd) CH

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.81 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.84 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.53 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Galactose C6H12O6 180.156 5,27 (d) CH ; 4,59 (d) CH

Inositol C6H12O6 180.156 4.07 (t) CH ; 3,63 (t) CH + CH ; 3,53 (dd) CH + CH ; 3,29 (t) CH

Raffinose 5 d; 5.43 d

Saccharose C12H22O11 342.297
5.42 (d) CH ; 4.22 (d)

 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.89 (m) CH + CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.76 (t) CH ; 3.68 (s) CH2 ; 3.56 

(dd) CH ; 3.48 (t) CH

Xylose C5H10O5 150.13 5,20 (d) CH ; 4,58 (d) CH ; 3.33 (dd) CH

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Arginine C6H14N4O2 174.201 1.70 (m) CH2 

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,87 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH

GABA C4H9NO2 103.12 3.02 (t) CH2 ; 2.30 (t) CH2 ; 1.91 (m) CH2 

Glutamate C5H9NO4 147.129 2.36 (m) CH2 ; 2.11 (m) CH2 

Glutamine C5H10N2O3 146.145 2.45 (m) CH2 ; 2.14 (m) CH2 

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3

Sucres et sucres alcool

Acides organiques

Acides aminés et composés azotés

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton
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(G) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour la clémentine 
 

 
  

Citrate C6H8O7 192.124 2,69 (d) CH2 ; 2.56 (d) CH2

Malate C4H6O5 134.087 4,31 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,39 (dd) CH

Quinate C7H12O6 192.167 4.15 (q) CH ; 4.03 (ddd) CH ; 3.56 (dd) CH ; 2.06 (m) CH +
 
CH ; 1.97 (ddd) CH ; 1.88 (dd) CH

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.81 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.84 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.74 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.53 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Inositol C6H12O6 180.156  3,63 (t) CH + CH 

Saccharose C12H22O11 342.297
5.42 (d) CH ; 4.22 (d)

 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.89 (m) CH + CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.68 (s) CH2 ; 3.56 

(dd) CH ; 3.48 (t) CH

Acetyl-choline C7H16NO2 146.207 3.22 (s) CH3 + CH3 + CH3 

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Arginine C6H14N4O2 174.201 1.70 (m) CH2 

Asparagine C4H8N2O3 132.118 2,96 (dd) CH ; 2,87 (dd) CH

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH

Choline C5H14NO 104.171 3.20 (s) CH3 + CH3 + CH3 

Dimethylproline C7H13NO2 148.184 4.09 (t) CH ; 3.30 (s) CH3 ; 3.11 (s) CH3 ; 2.50 (m) CH ; 2.29 (m) CH ; 2.18 (m) CH2

GABA C4H9NO2 103.12 3.01 (t) CH2 ; 2.30 (t) CH2 ; 1.90 (m) CH2 

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3  ; 0.95 (d) CH3 

Phénylalanine C9H11NO2 165.189 7.42 (m) CH + CH 

Putrescine C4H12N2 88.152 3.06 (t) CH2 + CH2 ; 1.77 (m) CH2 + CH2 

Proline C5H9NO2 115.131 3.34 (dt) CH ; 2.38 (m) CH ; 2.01 (m) CH + CH2 

Trigonelline C7H7NO2 137.136 9.12 (s) CH ; 8.84(m) CH + CH ; 4.44 (s) CH3

Tyramine C9H11NO3 181.189 7.22 (m) CH + CH ; 6.91 (m) CH + CH 

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3

Synephrine C9H13NO2 167.205 7.34 (d) CH + CH ; 6.95 (d ) CH+CH ; 5.00 (dd) CH ; 3.30 (m) ; 2.78 (s) CH3

Acides organiques

Sucres et sucres alcool

Acides aminés et composés azotés

Composés phénoliques

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de proton
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(H) Tableau regroupant les composés primaires majeurs identifiés en RMN 1H avec des déplacements 

chimiques en proton pour le raisin 
 

 
  

Citrate C6H8O7 192.124 2,70 (d) CH2 ; 2.57 (d) CH2

Fumarate C4H4O4 116.072 6,53 (s) CH + CH

Malate C4H6O5 134.087 4,31 (dd) CH ; 2,68 (dd) CH; 2,38 (dd) CH

Shikimate C7H10O5 174.151 6.45 (m) CH ; 4.41 (t) CH ; 2.77 (dd) CH ; 2.20 (dd) CH

Succinate C4H6O4 118.088 2.43 (s) CH2 +CH2

Tartrate C4H6O6 150.087 4.34 (s) CH +CH

Fructose C6H12O6 180.156
4.12 (m) 

a
CH+

 b
CH ; 4.03 (dd)

 a
CH2 ; 4.00 (m) 

c
CH ; 3.90 (dd) 

b
CH ; 3.81 (m)

 a
CH + 

c
CH + 

a
CH2 ; 3.70 (m) 

b
CH2 + 

a
CH2 ; 3.57 (m) 

b
CH2

α-Glucose C6H12O6 180.156 5,24 (d) CH-α

β-Glucose C6H12O6 180.156 4,65 (d) CH-β

Glucose C6H12O6 180.156
5.24 (d) CH-α ; 4.65 (d) CH-β ; 3.90 (dd)

 a
CH2 ; 3.85 (m) 

a
CH2 + 

a
CH ; 3.75 (m) 

a
CH2 + 

b
CH ; 3.54 (dd) 

c
CH ; 3.48 

(m) 
a
CH ; 3.41 (m) CH ; 3.25 (dd) 

c
CH

Inositol C6H12O6 180.156  3,63 (t) CH + CH ; 3,29 (t) CH

Saccharose C12H22O11 342.297 5.42 (d) CH ; 4.22 (d)
 
CH ; 4.06 (t) CH ; 3.82 (m)

 
CH2 + CH2 ; 3.77 (t) CH ; 3.69 (s) CH2 ; 3.56 (dd) CH ; 3.48 (t) CH

Alanine C3H7NO2 89.083 1.49 (d) CH3

Arginine C6H14N4O2 174.201 1.70 (m) CH2 

Aspartate C4H7NO4 133.103 2,82 (dd) CH 

Choline C5H14NO 104.171 3.20 (s) CH3 + CH3 + CH3 

GABA C4H9NO2 103.12 3.02 (t) CH2 ; 2.30 (t) CH2 ; 1.91 (m) CH2 

Histidine C6H9N3O2 155.155 8.36 (d) CH ; 7.20 (d) CH

Isoleucine C6H13NO2 131.173 1.01 (d) CH3  ; 0.94 (d) CH3 

Leucine C6H13NO2 131.173 0.97 (t) CH3 + CH3 

Proline C5H9NO2 115.131 3.34 (dt) CH ; 2.35 (m) CH ; 2.04 (m) CH + CH2 

Trigonelline C7H7NO2 137.136 9.12 (s) CH ; 8.83(m) CH + CH ; 8.07 (m) CH ; 4.44 (s) CH3

Tyrosine C9H11NO3 181.189 7.20 (m) CH + CH 

Valine C5H11NO2 117.146 1.05 (d) CH3 + CH3 ; 1.00 (d) CH3 + CH3

Sucres et sucres alcool

Acides organiques

Acides aminés et composés azotés

Métabolites Formule Brute Masse molaire Déplacement chimique (d
1
H en ppm D2O pH 6), Multiplicité et nombre de protons
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Annexe 7: Tableau des moyennes des teneurs des composés quantifiés dans les huit espèces de fruit pour cinq stades de développement 

sélectionnés (µmol.g-1.MS) 

 
(A) Tableau des regroupant les métabolites primaire majeurs mesurés par spectrophotométrie et les paramètres de croissance des fruits 

 

 

JAA Croissance Espèces Botanique Glucose Fructose Sucrose Citrate Malate

Acides 

aminés 

totaux

Proteines Amidon
Ascorbate 

total

Ascorbate 

réduit

Ascorbate 

oxydé

Poids du 

fruit (g)

Vitesse de 

croissance 

(g/Jour)

RGR 

(g/g/Jour)
% MS

5 Init Poivron Herbacé 142.96 165.87 89.46 79.84 129.06 392.40 71.57 155.44 42.53 37.48 5.05 0.19 0.33 0.21 12.46

20 Vmax/2 Poivron Herbacé 821.72 625.65 10.78 14.68 143.54 212.85 55.83 11.37 63.85 62.25 1.59 46.88 6.28 0.18 6.97

30 Vmax Poivron Herbacé 1000.39 725.20 14.40 19.87 114.17 242.04 44.75 36.26 75.10 72.33 2.76 123.19 11.42 0.08 6.76

40 Maturation Poivron Herbacé 1106.46 766.29 62.26 38.60 101.52 278.18 36.61 49.14 81.53 81.02 0.50 231.93 2.93 0.01 6.75

76 Mûr Poivron Herbacé 1371.50 1111.60 123.79 66.85 7.96 165.64 23.75 4.23 97.89 97.41 0.47 205.63 0.00 0.00 10.14

4 Init Aubergine Herbacé 361.75 351.62 70.51 31.16 81.33 298.17 85.28 21.49 21.00 16.20 4.80 1.29 1.87 0.21 9.44

18 Vmax/2 Aubergine Herbacé 1265.61 805.50 80.66 21.11 96.91 336.84 53.86 20.61 11.40 4.92 6.48 194.91 28.05 0.18 7.06

25 Vmax Aubergine Herbacé 1436.09 883.53 88.34 31.95 107.79 292.58 38.85 13.95 8.70 2.82 5.87 418.65 52.75 0.12 6.73

30 Maturation Aubergine Herbacé 1426.73 814.39 70.65 19.24 143.92 405.28 32.82 18.68 9.83 3.12 6.71 681.33 43.39 0.06 6.38

59 Mûr Aubergine Herbacé 1421.72 921.08 32.60 117.82 80.61 424.47 8.07 6.37 8.70 2.68 5.91 1135.46 0.16 0.00 5.45

26 Vmax/2 Kiwi Vigne 456.51 49.50 24.57 16.45 117.29 76.18 38.87 88.29 156.30 156.30 0.00 14.54 1.25 0.09 7.67

39 Vmax Kiwi Vigne 562.34 15.50 29.12 42.57 202.13 85.86 24.39 76.57 199.10 196.47 2.63 38.63 1.85 0.05 6.99

118 Maturation Kiwi Vigne 174.65 100.26 45.14 274.06 116.10 36.77 10.51 1487.29 44.29 44.29 0.00 92.70 0.37 0.00 14.27

222 Mûr Kiwi Vigne 1007.65 655.04 193.84 225.29 156.16 17.17 10.02 24.75 33.02 33.02 0.00 106.10 0.01 0.00 16.19

2 Init Concombre Herbacé 214.01 264.55 21.89 29.02 488.88 256.36 144.80 89.20 32.08 23.78 8.29 3.24 1.93 0.26 6.05

12 Vmax/2 Concombre Herbacé 1242.38 991.35 4.00 12.65 371.79 596.89 50.10 1.86 15.16 12.03 3.13 143.44 40.06 0.28 3.97

18 Vmax Concombre Herbacé 1074.88 906.32 3.13 26.87 378.05 606.65 30.82 1.37 10.03 8.73 1.31 516.73 68.02 0.13 3.81

25 Maturation Concombre Herbacé 1130.85 972.99 0.95 29.21 518.30 876.63 22.15 0.00 9.40 9.40 0.00 765.91 15.23 0.02 2.92

29 Mûr Concombre Herbacé 1285.08 1101.67 0.00 17.29 528.25 915.78 22.23 3.72 9.05 7.83 1.22 864.10 4.27 0.01 2.91

2 Init Pomme Arbre 112.10 107.55 190.90 6.81 235.08 320.66 48.23 134.82 8.84 8.00 0.84 0.04 0.07 0.05 24.41

63 Vmax/2 Pomme Arbre 626.60 1045.61 105.30 2.69 1219.83 236.52 4.13 415.12 9.31 10.95 0.00 35.34 1.53 0.05 12.69

94 Vmax Pomme Arbre 406.02 1383.97 112.79 1.83 570.11 103.87 4.65 653.39 6.13 4.97 1.16 105.64 3.08 0.03 15.21

122 Maturation Pomme Arbre 316.43 1502.98 251.54 2.10 531.05 68.63 4.03 683.33 7.25 2.27 4.98 175.41 1.86 0.01 16.95

157 Mûr Pomme Arbre 382.31 1618.78 499.88 2.06 409.29 42.66 4.28 370.64 2.13 1.87 0.26 212.51 0.38 0.00 18.25

22 Init Pêche Arbre 96.90 133.10 93.85 42.77 163.23 385.91 67.84 116.13 9.28 8.74 0.54 0.04 0.01 0.09 16.09

86 Vmax/2 Pêche Arbre 784.79 593.13 503.40 140.33 327.51 209.74 6.82 4.61 0.31 0.00 0.31 63.60 3.54 0.05 11.54

98 Vmax Pêche Arbre 588.48 503.18 815.30 98.43 204.07 161.45 8.64 2.60 0.14 0.06 0.08 136.79 6.04 0.05 12.03

106 Maturation Pêche Arbre 659.28 559.58 903.55 111.62 221.68 176.76 9.72 2.98 0.16 0.06 0.11 178.97 6.08 0.03 13.49

133 Mûr Pêche Arbre 459.91 527.17 1717.07 27.59 191.23 119.09 7.56 3.12 1.40 1.13 0.28 276.02 1.10 0.00 15.82

30 Init Clémentine Arbre 4.48 0.00 27.88 0.00 21.62 153.78 41.25 7.43 31.23 27.55 3.68 0.21 0.02 0.03 31.33

119 Vmax/2 Clémentine Arbre 247.00 204.46 275.50 288.11 78.89 117.01 17.57 5.63 29.66 29.66 0.00 12.33 0.50 0.04 17.41

160 Vmax Clémentine Arbre 653.94 634.79 1010.15 447.19 100.83 132.76 9.52 5.37 14.57 14.57 0.00 49.80 1.09 0.02 11.38

190 Maturation Clémentine Arbre 592.26 633.80 1262.87 207.01 138.89 116.08 10.82 8.60 14.30 14.30 0.00 76.44 0.70 0.01 10.90

253 Mûr Clémentine Arbre 695.15 720.12 1164.53 91.90 87.09 115.77 7.77 3.55 15.98 15.98 0.00 72.06 -0.65 -0.01 11.70

4 Init Raisin Vigne 26.97 27.56 35.13 12.20 76.22 148.30 71.66 8.30 38.02 34.45 2.86 0.02 0.00 0.09 10.92

14 Vmax/2 Raisin Vigne 114.38 37.85 45.94 9.60 279.69 93.30 57.75 8.33 60.92 58.26 2.66 0.09 0.02 0.21 8.27

21 Vmax Raisin Vigne 169.09 33.77 139.79 21.82 716.88 70.86 31.80 8.67 27.74 25.54 2.20 0.39 0.05 0.12 6.85

63 Maturation Raisin Vigne 1518.99 1270.77 191.95 13.04 349.58 30.09 14.66 0.31 1.53 1.53 0.00 1.09 0.03 0.02 14.79

105 Mûr Raisin Vigne 1676.76 1400.85 244.82 11.77 55.12 34.26 9.29 1.12 1.98 1.71 0.27 1.40 0.00 0.00 24.51

Analyse spectrophotométriques ciblées Paramètres de croissance
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(B) Tableau des regroupant les monomères des parois cellulaire et les acides gras 

 

  

JAA Croissance Espèces Botanique Fucose Rhamnose Arabinose Galactose Xylose Mannose Galacturonate
Glucuronat

e
Glucose Cellulose C16:0 C18:0 C18:1 cis-9

C18:2 cis-

9,12

C18:3 cis-

9,12,15
C20:0 C24:0

5 Init Poivron Herbacé 4.31 92.25 163.65 214.56 77.38 29.45 124.83 13.59 195.61 504.68 21.22 4.80 1.77 31.21 9.18 1.64 1.26

20 Vmax/2 Poivron Herbacé 3.27 85.25 127.83 499.48 108.91 57.21 208.52 9.16 186.17 865.57 13.30 3.91 2.10 22.10 7.27 0.62 0.61

30 Vmax Poivron Herbacé 3.52 77.12 120.58 489.87 123.15 67.97 225.18 7.54 233.79 985.57 9.87 3.12 1.30 19.92 4.99 0.47 0.45

40 Maturation Poivron Herbacé 3.29 63.73 107.83 433.06 124.50 57.59 282.08 5.95 270.07 907.96 8.38 3.15 0.90 18.28 4.83 0.43 0.36

76 Mûr Poivron Herbacé 4.03 54.38 75.58 105.83 107.26 55.13 232.69 6.36 110.39 1005.78 11.54 3.58 1.27 23.16 13.12 0.68 0.24

4 Init Aubergine Herbacé 3.44 66.22 139.59 346.10 87.95 41.04 122.52 25.44 67.53 402.44 20.39 6.54 5.96 13.00 5.19 1.09 0.70

18 Vmax/2 Aubergine Herbacé 2.92 67.57 145.01 636.01 153.31 69.45 207.30 17.25 117.47 756.21 9.65 3.68 1.81 4.77 1.30 0.71 0.50

25 Vmax Aubergine Herbacé 3.01 65.33 136.20 653.79 166.98 59.96 285.81 15.85 129.59 828.96 6.57 2.96 1.58 2.42 0.67 0.56 0.36

30 Maturation Aubergine Herbacé 2.74 65.12 127.95 680.31 195.64 65.23 356.60 16.98 152.44 982.93 5.68 2.99 0.68 2.28 0.68 0.53 0.36

59 Mûr Aubergine Herbacé 3.97 65.66 67.29 444.38 181.88 56.32 330.59 6.46 74.91 916.66 1.82 3.00 0.27 2.35 0.55 0.49 0.16

26 Vmax/2 Kiwi Vigne 8.48 54.03 82.96 510.31 134.74 50.11 200.35 8.02 169.73 843.62 13.90 2.25 2.40 12.09 7.77 0.70 0.24

39 Vmax Kiwi Vigne 12.77 47.02 65.77 547.82 152.57 52.34 216.52 8.53 219.46 907.34 8.16 1.19 1.68 7.24 4.39 0.49 0.00

118 Maturation Kiwi Vigne 5.24 16.51 21.52 202.55 72.92 22.19 77.60 2.55 300.59 277.60

222 Mûr Kiwi Vigne 16.32 46.04 53.27 257.19 243.19 53.63 273.82 6.66 260.87 964.73 2.31 0.36 1.48 2.32 4.91 0.10 0.00

2 Init Concombre Herbacé 10.66 40.08 99.22 225.64 61.10 35.49 103.67 10.97 51.26 322.54 34.97 3.52 2.41 23.58 38.63 0.00 1.17

12 Vmax/2 Concombre Herbacé 13.58 36.53 61.71 503.76 118.53 70.46 146.11 8.40 128.35 815.31 12.56 1.25 1.96 7.82 9.13 0.00 0.61

18 Vmax Concombre Herbacé 15.49 32.22 50.14 538.65 126.29 76.78 143.79 7.76 131.69 873.41 8.88 1.26 1.04 5.96 3.03 0.00 0.00

25 Maturation Concombre Herbacé 15.20 29.22 44.56 418.23 120.42 71.58 149.40 4.52 124.37 801.33 8.39 1.22 0.26 5.28 2.78 0.00 0.00

29 Mûr Concombre Herbacé 15.77 32.75 52.02 324.59 134.61 73.33 183.12 9.63 122.46 945.26 8.46 1.49 0.00 4.27 2.03 0.00 0.00

2 Init Pomme Arbre 10.89 40.86 243.65 129.57 135.03 29.23 47.23 14.93 150.41 672.99 21.72 2.95 2.73 30.67 29.97 1.85 0.41

63 Vmax/2 Pomme Arbre 22.27 43.68 335.96 431.24 102.24 65.23 165.51 9.73 604.28 1020.47 4.57 0.78 0.32 7.40 3.08 0.33 0.00

94 Vmax Pomme Arbre 13.97 27.36 194.71 315.36 71.05 46.01 91.91 11.22 780.23 553.30 3.13 0.64 0.11 4.66 1.65 0.22 0.00

122 Maturation Pomme Arbre 16.86 26.28 180.86 293.83 83.83 33.07 121.55 8.36 852.31 373.70 2.50 0.40 0.00 3.86 1.20 0.17 0.00

157 Mûr Pomme Arbre 27.44 40.79 258.84 294.72 140.42 26.85 187.17 3.23 997.51 323.24 2.59 0.48 0.00 4.37 1.05 0.17 0.00

22 Init Pêche Arbre 14.86 56.68 281.16 204.88 55.65 21.12 106.14 9.29 96.67 411.66 31.69 4.52 4.22 46.11 26.05 1.48 0.48

86 Vmax/2 Pêche Arbre 29.26 67.67 417.76 511.88 155.18 64.64 204.07 23.99 106.58 756.59 3.88 0.86 1.66 5.40 1.94 0.31 0.00

98 Vmax Pêche Arbre 34.97 68.81 436.73 457.26 164.74 63.24 205.04 28.66 133.68 735.73 4.78 0.69 1.97 6.85 2.61 0.23 0.00

106 Maturation Pêche Arbre 34.86 69.51 426.46 377.93 160.89 59.58 239.70 17.83 145.15 670.27 3.97 0.46 1.88 4.65 1.77 0.16 0.00

133 Mûr Pêche Arbre 32.05 63.69 369.51 210.55 130.07 34.26 283.39 13.58 138.54 703.70 3.02 0.34 0.00 4.58 1.16 0.00 0.00

30 Init Clémentine Arbre 9.40 543.80 184.10 136.45 39.36 23.24 54.08 5.27 531.82 273.43 12.79 1.32 1.92 13.93 10.69 0.27 0.43

119 Vmax/2 Clémentine Arbre 17.22 207.39 421.01 364.28 108.51 55.65 237.40 8.65 220.42 659.75 7.41 0.51 1.71 10.72 4.52 0.00 0.00

160 Vmax Clémentine Arbre 16.44 68.00 432.22 290.57 67.61 45.92 228.71 16.58 98.26 464.11 4.11 0.00 2.04 5.48 2.23 0.00 0.00

190 Maturation Clémentine Arbre 20.04 64.00 384.97 286.56 78.02 45.32 247.28 17.52 86.34 651.20 4.26 0.00 2.58 4.33 3.41 0.00 0.00

253 Mûr Clémentine Arbre 19.30 66.42 266.63 279.58 75.57 41.03 186.32 17.12 96.37 461.17 3.63 0.00 2.83 4.24 3.67 0.00 0.00

4 Init Raisin Vigne 11.45 45.91 81.74 226.49 58.16 31.08 68.63 11.14 43.35 242.70 22.78 2.60 4.16 30.07 15.25 0.78 0.68

14 Vmax/2 Raisin Vigne 11.74 41.90 78.78 255.75 69.55 42.38 70.04 8.82 53.10 292.90 17.44 2.48 3.33 22.61 11.81 0.63 0.72

21 Vmax Raisin Vigne 17.08 49.34 101.32 294.37 119.96 68.59 116.05 9.31 72.90 512.60 10.78 2.17 3.05 13.68 7.49 0.47 0.81

63 Maturation Raisin Vigne 14.06 45.30 132.73 103.82 124.06 52.98 193.22 7.42 60.70 455.37 3.61 0.45 1.47 4.08 2.15 0.14 0.37

105 Mûr Raisin Vigne 12.66 47.56 156.47 86.65 101.54 48.02 135.96 11.00 115.03 640.85 2.59 0.42 0.89 3.02 1.08 0.11 0.15

FAMEsParois cellulaires
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Annexe 8 : Evolution des concentrations des métabolites au cours du développement des 

fruits (µmol/g MF) 

 
(A) Profils des évolutions des métabolites au cours du développement de l’aubergine en µmol/g MF 
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(B) Profils des évolutions des métabolites au cours du développement du poivron en µmol/g MF 
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Annexe 9 : Evolution des quantités de métabolites par fruit au cours du développement des 

fruits (µmol/fruit) 

 
(A) Profils des évolutions des métabolites au cours du développement de l’aubergine en µmol/fruit 
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(B) Profils des évolutions des métabolites au cours du développement du poivron en µmol/fruit 
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Annexe 10 : Evolution des monomères des parois au cours du développement des fruits en 

(µmol/g MF) et (µmol/fruit) 

 
(A) Profils des évolutions des monomères des parois au cours du développement de l’aubergine en 

µmol/g MF 

 
 

(B) Profils des évolutions des monomères des parois au cours du développement de l’aubergine en 

µmol/fruit 
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(C) Profils des évolutions des monomères des parois au cours du développement du poivron en 

µmol/g MF 

 
 

(D) Profils des évolutions des monomères des parois au cours du développement du poivron en 

µmol/fruit 
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Annexe 11 : Evolution des intermédiaires du métabolisme central au cours du développement 

des fruits en µmol/g MF 

 
(A) Profils des évolutions intermédiaires du métabolisme au cours du développement de l’aubergine 

en µmol/g MF 
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(B) Profils des évolutions intermédiaires du métabolisme au cours du développement du poivron en 

µmol/g MF 
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Annexe 12 : Evolution des intermédiaires du métabolisme central au cours du développement 

des fruits en µmol/fruit 

 
(A) Profils des évolutions intermédiaires du métabolisme au cours du développement de l’aubergine 

en µmol/fruit 
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(B) Profils des évolutions intermédiaires du métabolisme au cours du développement du poivron en 

µmol/fruit 
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Annexe 13 : Evolution des capacités enzymatiques au cours du développement du fruit en 

nmol/min/g MF 

 
(A) Profils des évolutions des capacités enzymatiques au cours du développement de l’aubergine en 

nmol/min/ g MF 
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(B) Profils des évolutions des capacités enzymatiques au cours du développement du poivron  en 

nmol/min/ g MF 

 

 
 

 



 

 
 

 

Résumé: Le marché mondial des fruits représente des centaines de milliards d’euro par an et l’amélioration de 
la qualité organoleptique et nutritionnelle des fruits est l’un des principaux objectifs de ces dernières années. Le 
métabolisme primaire est une cible toute trouvée pour tenter de répondre à ces exigences. En effet c’est lui qui 
va fournir les briques nécessaires à la croissance et au développement, mais également les composés qui 
confèrent les valeurs gustatives tels que les sucres et les acides organiques. C’est pourquoi la compréhension de 
son fonctionnement au cours du développement des fruits est nécessaire. Pour cela le métabolisme primaire a 
été étudié chez huit espèces de fruits charnus qui diffèrent en termes de durée de développement, de taille de 
fruit, de famille botanique, de qualité gustative (sucrosité, acidité…), et sujettes ou non à une crise respiratoire 
au début de la maturation. Des données physiologiques et biochimiques ont été collectées tout au long du 
développement du fruit, de l’anthèse à la maturité physiologique. La modélisation de la croissance des fruits a 
permis de standardiser les stades de développement et ainsi d’améliorer la comparaison entre espèces. La 
composition de la biomasse a ensuite été caractérisée qualitativement et quantitativement par des approches 
analytiques ciblées et non ciblées mettant en évidence les similitudes et les différences de composition et 
d’évolution au cours du développement. Des modèles linéaires généralisés combinant la composition et les 
données de croissance ont été utilisés pour comparer différentes phases de développement du fruit et une 
analyse discriminante par régression des moindres carrés partiels (PLS-DA) a permis de séparer les fruits 
climactériques des non climactériques. Dans les deux cas les composés des parois cellulaires, les protéines et les 
lipides interviennent dans la différentiation des groupes. Enfin, une étude détaillée du métabolome et de 
l’activome du fruit a été réalisée chez trois espèces de Solanacées. Elle montre qu’au sein d’une même famille 
botanique la régulation diffère au cours du développement, notamment au niveau du métabolisme des sucres 
et de la glycolyse. Ces travaux revisitent le caractère climactérique des fruits, le positionnant bien en amont du 
déclenchement de la crise respiratoire, et, plus généralement, permettent de mieux comprendre le métabolisme 
primaire au cours du développement du fruit.  
 
Mots clés: Fruit, métabolisme primaire, développement, métabolomique  
 
Abstract: The world fruit market represents hundreds of billions of euros per year and improving the organoleptic 
and nutritional quality of fruit has been one of the main objectives in recent years. Primary metabolism is a target 
that can be used to try and meet these requirements. Indeed, it provides the bricks necessary for growth and 
development but also the compounds that contribute to taste such as sugars and organic acids. Therefore, it is 
necessary to understand how it operates during fruit development. For this purpose, primary metabolism has 
been studied in eight species of fleshy fruits that differ in terms of development duration, fruit size, botanical 
family, taste quality (sweetness, acidity, etc.), and are subject or not to a respiratory crisis at the initiation of 
ripening. Physiological and biochemical data have been collected throughout the fruit development from 
anthesis to physiological maturity. Fruit growth modelling allowed standardizing the stages of development and 
thus improved comparison between species. The composition of biomass was then characterized qualitatively 
and quantitatively by targeted and non-targeted analytical approaches highlighting similarities and differences 
in composition and changes during development. Generalized linear models combining composition and growth 
data were used to compare different phases of fruit development and a discriminant partial least square 
regression analysis (PLS-DA) was used to separate climacteric and non-climacteric fruits. In both cases, cell wall 
compounds, proteins and lipids were involved in group differentiation. Finally, a detailed study of the fruit 
metabolome and activome was performed in three species of Solanaceae. It revealed that within the same 
botanical family, regulation differs during development, particularly for sugar metabolism and glycolysis. This 
work revisits the climacteric character of fruits, positioning it long before the onset of the respiratory crisis, and, 
more generally, provides a better understanding of primary metabolism during fruit development. 
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