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PARTIE I: 

INTRODUCTION 
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Figure 1: Représentation des 4 groupes principaux de végétaux; (A) Algues brunes; (B) Algues rouges; (C) 

Algues vertes;(D) Plantes terrestres.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

(A) (B) (C) 

Figure 2: Archeafructus sinensis est le fossile d'angiosperme le plus ancien retrouvé; 

(A) Illustration de la plante dans son entier; (B) Fossile d'Archeafructus sinensis;       

(C) Agrandissement de l’organe floral d'Archeafructus sinensis. 

(A) (B) 

(C) (D) 
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Les végétaux sont des organismes autotrophes car ils sont capables de créer 

leur propre matière organique. Ils utilisent l’énergie solaire, via le phénomène de 

photosynthèse, pour générer de la matière organique sous forme de glucides. Les 

cellules de ces êtres vivants sont caractérisées par la présence de plastes, d’une paroi 

pecto-cellulosique et d’une vacuole. Ils peuvent être unicellulaires ou pluricellulaires. 

Une classification a été effectuée pour la première fois par Théophraste, philosophe 

de la Grèce antique et élève d’Aristote (370-285 av.J.-C.), en fonction de leurs aspects 

morphologiques. La classification des plantes a évolué grâce à la botanique, à la 

paléobotanique et plus récemment, à la suite du développement de la phylogénie 

moléculaire.  

Les premiers organismes photosynthétiques seraient apparus il y a 3,4 

milliards d’années et les premiers végétaux il y a 1,2 milliards d’années. Ils sont 

actuellement classés en 4 groupes (Fig 1) les algues brunes, les algues rouges, les 

algues vertes et enfin le groupe des plantes terrestres. Actuellement, il existe plus de 

300 000 espèces connues de plantes terrestres dont la grande majorité fait partie des 

Spermaphytes, végétaux à graines comprenant les embranchements des 

Gymnospermes et des Angiospermes. 

  

I. LES ANGIOSPERMES 

 

Les Angiospermes sont caractérisées par la présence d’un appareil 

reproducteur particulier: la fleur qui donnera après fécondation un fruit contenant 

une ou plusieurs graines. Le plus ancien fossile est daté d’environ 125 millions 

d’années, ce qui correspond au début du Crétacé (Fig 2). Cet embranchement 

possède un important intérêt économique. En effet, les différentes espèces sont 

utilisées aussi bien pour l'alimentation humaine et animale (ex: graines, fruits, 

légumes…), pour la construction (ex: le chêne, le frêne...), que dans l’ornementation. 

(ex: pétunia, rosier…) 
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Figure 4: Représentation schématique des principales caractéristiques des dicotylédones (adaptée 

de www.larousse.fr) 

 

Figure 3: Représentation schématique des principales caractéristiques des monocotylédones 

(adaptée de www.larousse.fr) 

Figure 5: Schéma structural d’une coupe longitudinale de  fleur 

(tiré de www.larousse.fr)  
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 Les Angiospermes sont classées en 2 grands groupes: 

-Les Monocotylédones sont caractérisées par la présence de nervures 

parallèles au niveau des feuilles et d’un seul cotylédon dans leurs graines (Fig 3). 

Chez les monocotylédones, les céréales possèdent un grand intérêt agronomique. La 

production mondiale de céréales (blé, maïs, riz….) en 2012 a été d’environ                

2,5 milliards de tonnes (FAOSTAT, http://faostat.fao.org/site/291/default.aspx). 

-Les Dicotylédones sont caractérisées par la présence de 2 cotylédons dans 

leurs graines. Les feuilles peuvent être pennées, palmées, ou réticulés et possèdent 

des nervures complexes (Fig 4). La production mondiale d’espèces cultivées en 2012 

a été d’environ 636 millions de tonnes pour les fruits et d’environ 1106 millions de 

tonnes pour les légumes. (FAOSTAT, http://faostat.fao.org/site/291/default.aspx).  

  

A.La fleur 
 

La fleur est composée de différents organes floraux (Fig 5). Les sépales, qui 

forment le calice, sont majoritairement verts et photosynthétiques. Lorsqu’ils sont 

colorés ils sont qualifiés de sépales pétaloïdes (ex: les Anémones). Les pétales, qui 

forment la corolle, sont dans la majorité des cas très colorés. Ils ont pour rôle 

principal d’attirer les pollinisateurs. Lorsque les sépales et les pétales sont identiques, 

la pièce florale est alors appelée tépale (ex: le lis). Les étamines forment l’androcée et 

correspondent à l’organe reproducteur mâle. Elles sont composées de 2 parties: le 

filet et l’anthère (contenant le pollen). Enfin, au centre de la fleur se trouve le pistil 

formant le gynécée qui correspond à l’organe reproducteur femelle. Il est composé 

d'un ou plusieurs carpelles, eux-mêmes composés de 3 parties: le stigmate, le style et 

l’ovaire qui contient les ovules.  

 Chez Arabidopsis thaliana, il existe différents gènes spécifiques de la formation 

du gynécée. NGATHA (facteur de transcription), régulerait la concentration et la 

distribution de l’auxine au sein du gynécée. Une perturbation de son expression 

déclenche un arrêt du développement du gynécée (Liu et al., 2015). 
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Il a été montré que SPATULA et HECATE, tous deux codant des facteurs de 

transcriptions, sont impliqués dans la formation du stigmate, du style ainsi que du 

septum, tandis que ETTIN (codant un facteur de réponse à l’auxine) régulerait la 

taille de l’ovaire en inhibant l’action de SPATULA/HECATE (Seymour et al., 2013). 

 Le gynécée possède trois axes de développement: basal/apical, 

médian/latéral et abaxial/adaxial. Ces trois axes sont régulés par un gradient 

d’auxine, synthétisée dans la partie apicale du gynécée puis transportée vers la partie 

basale (Nemhauser et al.,2000). L’intervention des cytokinines a été récemment mise 

en évidence dans le développement du gynécée, par le biais de la réduction du 

transport de l’auxine. En effet, Zuniga-Mayo et al., 2014 ont montré qu'un traitement 

avec des cytokinines perturbait la localisation et l’expression du transporteur PIN1 

de l'auxine, déclenchant un phénotype anormal. 

Une fois l’ovaire formé, la pollinisation ainsi que la fécondation peuvent avoir 

lieu pour déclencher le programme de développement du fruit. Ce programme est 

divisé en 3 phases: la mise à fruit, la croissance du fruit et sa maturation. Les stades 

de développement des fruits sont mesurés en Jours Après Anthèse (JAA), l’anthèse 

correspondant à l’ouverture des étamines et à la libération du pollen. 

 

B. Le fruit 

1. DE L’OVAIRE AU FRUIT: LA MISE A FRUIT 

Lors de la pollinisation, les grains de pollen se fixent au niveau du stigmate et 

germent en produisant chacun un tube pollinique. Ce tube s'allonge à travers le style 

et se dirige vers l'ovaire, permettant le transport des gamètes mâles puis la 

fécondation des ovules. Ce type de fécondation est appelée fécondation par 

siphonogamie. La pollinisation déclenche les processus de mise à fruit provoquant 

par la suite le programme de croissance du fruit. Durant la mise à fruit, les 

phytohormones jouent un rôle crucial. 
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En effet, il a été montré chez différentes espèces, juste après la fécondation, 

une augmentation des concentrations d’auxines et de gibbérellines dans les ovules 

(Ozga et al., 2003, Kumar et al., 2014). Ces 2 phytohormones participent au signal 

permettant de passer à la mise à fruit puis à la phase de croissance. Les expériences 

consistant à l’application d'hormone sur des pistils de fleurs castrées pour déclencher 

le développement du fruit, permettent de démontrer l’importance pour la mise à 

fruit de l’hormone utilisée. Le fruit obtenu ne possède alors pas de graine, il est 

qualifié de parthénocarpique (Shinozaki et al., 2015, Sotelo-Silveira et al., 2014, Tang et 

al., 2015, MacAtee et al., 2013). Grâce à ce type expérience, Tang et al., 2015 ont 

montré que les auxines interviendraient en amont des gibbérellines.  Il existe donc 

une coordination temporelle entre ces 2 hormones, la synthèse des auxines précédant 

la synthèse des gibbérellines. D’un point de vue spatial les auxines sont synthétisées 

dans les ovules puis transportées dans la paroi du gynécée où elles induisent la 

synthèse des gibbérellines (MacAtee et al., 2013, Zhao et al., 2010). De plus, pendant 

l’étape de mise à fruit, une forte accumulation, au niveau du gynécée, de métabolites 

issus de la photosynthèse et de la voie des carbohydrates a lieu. Enfin, l’expression 

de ARF9 (AUXINE RESPONSE FACTOR) et la sous-expression de ARF7  chez la 

tomate et du gène DELLA (régulateur négatif de la réponse aux gibbérellines) chez 

Arabidopsis thaliana sont indispensables durant cette période (Seymour et al., 2013, 

Sotelo-Silveira et al., 2014, De Jong et al., 2011). Le gène DELLA aurait comme 

fonction de réprimer la croissance du fruit, tandis que le gène ARF9 serait un 

activateur de la mise à fruit chez la tomate et chez Arabidopsis thaliana  (Seymour et 

al., 2013). 

Dans les conditions où un défaut de la pollinisation et/ou de la fécondation se 

produit, des plantes comme Arabidopsis thaliana déclenchent un programme de 

sénescence de la fleur par une élévation de la concentration en éthylène. Toutefois, 

chez d’autres plantes comme par exemple la tomate, l’ovaire reste dans un état 

dormant, et apte à reprendre un programme de croissance du fruit pendant une 

période plus ou moins longue (Sotelo-Silveira et al., 2014). Si la fécondation est 

optimale le fruit commence sa croissance. 
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Figure 6: Représentation schématique de l’évolution de l’ovaire en fruit chez différents espèces. (adaptée de 

Karlova et al.,2014). Marron: graines, violet: péricarpe dérivé de la paroi de l'ovaire, jaune: tissus issus 

d'autres parties de la fleur. 
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2. CROISSANCE DU FRUIT 

 

 Chez les angiospermes il existe 2 sortes de fruits, définies en fonction de la 

structure du péricarpe: les fruits  secs et les fruits charnus.  

Il existe 2 catégories de fruits secs. La première correspond aux fruits déhiscents qui 

s’ouvrent à maturité comme les gousses (ex: fruit de petits pois), les follicules (ex: 

fruit de pivoines), les siliques (ex: fruit d’Arabidopsis) et les capsules (ex: fruit du 

pavot). La deuxième correspond aux fruits indéhiscents, qui ne s’ouvrent pas à 

maturité, comme par exemple les akènes (ex: fruit des renoncules) ou encore les 

caryopses (ex: grain de riz).   

Parmi les fruits charnus il existe aussi différentes catégories. La première correspond 

aux fruits simples où seul l’ovaire participe à la formation du fruit. Dans ce groupe 

sont inclus les baies (ex: fruit de tomate), et les drupes (ex: fruit de pêche). La 

deuxième catégorie correspond aux fruits complexes où une ou plusieurs pièces 

florales participent à la formation du fruit. Par exemple, chez la pomme et la fraise le 

réceptacle floral devient charnu. 

 

 Quel que soit le type de fruit, après la fécondation la paroi de l’ovaire devient 

le péricarpe. Il est composé de trois zones: l’exocarpe le plus à l’extérieur, le 

mésocarpe au centre et l’endocarpe à l’intérieur (Fig 6). Le péricarpe croît grâce à 2 

processus importants: la division cellulaire et l’expansion cellulaire (Gillaspy et 

al.,1993). Pour tous les fruits, la taille finale est déterminée génétiquement mais peut 

être influencée par l’environnement (Gillaspy et al., 1993, Karlova et al., 2014, Okello 

et al.,2014). La taille et la forme des fruits vont dépendre de l'action d’hormones et de 

facteurs génétiques, qui pour certains, contrôlent la régulation spatio-temporelle des 

phénomènes de division et d’expansion cellulaire.  
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Figure 7: Régulation du cycle cellulaire; (A) Complexes CDK/Cyc spécifiques des différentes phases; (B) 

Hormones contrôlant la transition des différentes phases (Scholes et al., 2015). 
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a) LES GENES IMPLIQUES DANS LE DEVELOPPEMENT  DU FRUIT 

Une modification de l’expression des gènes AGAMOUS et  SHATERPROOF a 

pour conséquence une perte d’identité du carpelle. Cette perte d’identité déclenche 

des phénotypes variables. Chez la tomate une sous-expression d’AGAMOUS induit 

un phénotype appelée «fruit inside fruit» c’est-à-dire un fruit qui se développe dans 

un fruit (Pan et al., 2010). Une expression plus forte de l’homologue de 

SHATERPROOF chez la pêche a pour impact une plus importante lignification de 

l’endocarpe (Tani et al., 2007). La suppression de l’expression des gènes SEPALATA, 

chez la fraise ainsi que chez la pomme, déclenche une diminution de la taille des 

fruits. Enfin, le gène FRUITFULL chez la pomme, est impliqué dans la fermeté du 

fruit durant le développement (Karlova et al.,2014). 

Les gènes impliqués dans le développement du fruit ont principalement été 

trouvés chez Arabidopsis thaliana. Cependant les travaux de Pabón-Mora., et al 2014, 

sur l’évolution de ces gènes montrent la présence d’homologues chez d’autres 

espèces. Les gènes FRUITFULL et AGAMOUS sont très conservés et sont présents 

aussi bien chez des espèces dicotylédones que monocotylédones. Pour le gène 

SHATERPROOF, des séquences similaires ont été retrouvés chez les Angiospermes 

et des homologues ont été retrouvés chez les Gymnospermes. Pour le gène 

INDEHISCENT, il a été retrouvé uniquement chez les Brassicacées (famille contenant 

l’espèce Arabidopsis thaliana). 

b) LES DIVISIONS CELLULAIRES 

 

La régulation des divisions cellulaires se fait manière hormonale et grâce à une 

régulation très fine des complexes CDK/Cyc (cycline-dépendent kinase/cycline). 

Dans un cycle cellulaire il y a 4 phases distinctes: G1 (préparation à la synthèse de 

l’ADN), S (Synthèse de l’ADN), G2 (préparation à la mitose) et M (Mitose aboutissant 

à la formation de 2 cellules filles) (Fig 7). Pour chacune de ces phases des complexes 

CDK/Cyc sont régulés de manière spécifique.  
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Figure 8: Différentes phases composant la mitose dans des cultures 

cellulaires de tabac. (tiré de Yano et al., 2006) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 9: Représentation des différents plans d'orientation des divisions 

cellulaires La surface externe de l'organe correspond au-dessus de la 

cellule.  

Division tangentielle ou  

péricline 

Division radiale ou 

anticline 
Division oblique 
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Par exemple les complexes CDKA/CycD sont spécifiques de la transition des phases 

G1/S tandis que les complexes CDKA/CycB sont spécifiques de la transition des 

phases G2/M (Fig 7A) (Scholes et al.,2015; Breuer et al., 2010). Les hormones végétales 

interviennent aussi dans les transitions des phases du cycle cellulaire (Fig 7B). Par 

exemple, les cytokinines agissent sur  la transition des phases G2/M et dans la phase 

G1.  

La mitose se déroule en plusieurs phases: la prophase (condensation de l’ADN), la 

métaphase (alignement des chromosomes sur le plan équatorial créant une plaque 

métaphasique), l’anaphase (séparation des chromatides) et enfin la télophase (fin de 

la mitose, formation du phragmoplaste, reformation de l’enveloppe nucléaire) (Fig 

8). Du fait de l'absence de mobilité des cellules végétales, leurs plans de division 

déterminent l'axe de la croissance du fruit et sont annoncés avant la mitose par des 

structures cytosquelettiques (Smith 2001). Les divisions peuvent être de type 

anticlines, appelées aussi radiales, c’est-à-dire que le plan de division est 

perpendiculaire à la cuticule. Elles peuvent être périclines, appelées aussi 

tangentielles, c’est-à-dire que le plan de division est parallèle à la cuticule. Enfin, elles 

peuvent être ni tangentielles ni radiales (ex: obliques) (Fig 9). Ces différents plans de 

division pourraient être causés par la présence d’une pression mécanique au sein du 

tissu. En effet, Lynch et al., 1997 ont démontré qu’en fonction de la pression exercée 

sur des cellules, les divisions ne se font pas dans le même plan. Une cellule 

sphérique, ne subissant aucune pression ou une pression homogène, possède des 

plans de division aléatoires. En revanche, une cellule de forme ovoïde, subissant une 

pression non homogène, a tendance à se diviser de manière orientée.  

Le plan de division de la cellule peut être également déterminé par son axe 

principal d’expansion. Ainsi une cellule dont l’axe principal d’expansion est parallèle 

à la cuticule aura tendance à se diviser de manière radiale. A l’inverse une cellule 

dont l’axe principal d’expansion est perpendiculaire à la cuticule se divisera de 

manière tangentielle (Smith 2001). En conséquence, le sens de l’expansion cellulaire 

influence l’orientation des divisions cellulaires. 
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c) L’EXPANSION CELLULAIRE  

De par la présence d’une paroi pecto-cellulosique rigide, l’expansion cellulaire 

chez les plantes est un processus complexe finement régulé. Pour permettre 

l’expansion de la cellule,  la pression de turgescence au niveau de la vacuole doit être 

maintenue au-dessus d'un certain seuil pour exercer une contrainte sur la paroi. 

D’autre part, la modification de certains éléments de la paroi est nécessaire pour la 

rendre extensible. Trois principales familles de gènes sont impliquées dans la 

croissance et l’expansion des cellules: les expansines, les xyloglucan-endo-

transglucosylases/hydrolases (XET/XTH) et les endo-(1,4)β-D-glucanases (Cosgrove 

2005).  

Les expansines sont des protéines qui agissent lors d’une diminution du pH 

pariétal. Elles ont pour fonction de rompre les liaisons hydrogènes entre les 

polysaccharides de la paroi. Les XET/XHT ont pour fonction de rompre des liaisons 

de type β(1-4) au niveau des xyloglucanes de la paroi primaire (http://www.brenda-

enzymes.org/enzyme.php?ecno=2.4.1.207). Enfin, les endo-(1,4)β-D-glucanases ont 

pour fonction d’hydrolyser les liaisons β(1,4) présentes au niveau des hémicelluloses 

(http://www.brenda-enzymes.org/enzyme.php?ecno=3.2.1.4). 

 L’expansion cellulaire est très importante pour le développement des 

différents organes végétaux. Elle permet aussi, lors d’un stress biotique ou abiotique, 

une certaine plasticité qui induit une variation de taille ou de forme chez l'organe. Le 

modèle le plus étudié pour démontrer ce rôle est le développement de l’hypocotyle 

d’Arabidopsis thaliana lors d’un stress lumineux. En effet, les analyses révèlent que 

lorsque les graines germent dans l’obscurité, les cellules de l’hypocotyle s’allongent 3 

fois plus que dans le cas d'une germination à la lumière, et elles possèdent une 

élasticité de la paroi plus importante (Kutschera et al., 2013). Cette adaptation permet 

une croissance de l’organe plus importante à l’obscurité qu'à la lumière. 
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Epiderme externe 

Mésocarpe 

Epiderme interne lignifié 

Epiderme interne  

Marge des valves  

Valves  

Replum 

Figure 10: Fruits d'Arabidopsis thaliana; (A) Photographie d'un fruit non mature. La barre représente 

1 mm; (B) Coupe transversale d'un fruit. S: Graines. La barre représente 50 µm. (issu de Roeder et 

al.,2005). 

Septum  
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3. COMPARAISON DE LA CROISSANCE DE DIFFERENTS FRUITS 

Afin de mieux comprendre la coordination et l’importance des phénomènes 

de division cellulaire et d’expansion cellulaire durant la croissance, différents 

exemples de développement de fruits sont maintenant présentés. 

a) Fruits secs 

Arabidopsis thaliana 

 

Arabidopsis thaliana possède un fruit de type silique, composé de 2 valves 

séparées par un replum. Les valves, correspondant au péricarpe, sont composées 

d’un épiderme externe, d'un mésocarpe au centre, d'un épiderme interne lignifié et 

d'un épiderme interne non lignifié (Fig 10). Le développement du fruit d’Arabidopsis 

dure environ 10 jours après la fécondation. 

Après la fécondation le fruit commence à s’allonger. Ce phénomène est 

déclenché par une élévation de la concentration en acide gibbérellique. Durant toute 

la période entre la fécondation et le stade 17 (débutant à 2,5 JAA et se finissant à 10 

JAA) (Alvarez-Buylla et al.,2010), les cellules des valves se divisent et s’accroissent. A 

la fin de la croissance du fruit, durant le stade 17, les divisions cellulaires se localisent 

principalement dans le mésocarpe tandis que l’expansion cellulaire est 

prépondérante au niveau de l’épiderme externe et interne (Roeder et al., 2005).  

Différents gènes ont montré des expressions spécifiques des tissus en 

croissance. SHATTERPROOF, codant un facteur de transcription de la famille des 

MADS box, est spécifique des marges des valves. AGAMOUS et FRUITFULL sont 

deux gènes impliqués dans le développement des valves. Une perturbation de 

l’expression de ces gènes aboutit à une plus faible élongation du fruit après la 

fécondation (Roeder et al., 2015). FRUITFULL code un facteur de transcription qui 

réprimerait d’autres gènes dont SHATTERPROOF et INDEHISCENT (gènes 

impliqués dans la maturation du fruit) (Roeder et al.,2005; Seymour et al., 2013). 
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Figure 12: Comparaison morphologique du nombre de cellules et de leurs aires moyennes de 2 cultivars de 

concombre; (A) Comparaison morphologique; (B) Comparaison de l'évolution du nombre de cellule (= 

nombre de cellules sur une section transversale du fruit) en fonction des stades de développement;             

(C) Evolution de l'aire des cellules en fonction des stades de développement. (Yang et al., 2013) 

(A) 

(B) 

(C) 

Figure 11: Péricarpe du grain de riz. NE: 

épiderme nucellaire; IE: épiderme interne; 

SL: Assises cellulaires sous-épidermiques; 

OE: épiderme externe (Tiré de Uchiumi et 

al., 2010 ) 
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La division et l’expansion cellulaires sont donc deux phénomènes concomitants 

pendant toute la croissance du fruit d'Arabidopsis thaliana. 

Le riz 

 

Le riz possède un fruit sec de type caryopse dont la durée de développement 

est d’environ 28 JAA. Entre 1 JAA et 6 JAA la croissance de la graine est très rapide 

puis elle ralentit jusqu’à ce que le fruit atteigne sa taille finale à 28 JAA (Fig 11).  

Juste après la fécondation il y a différenciation d’un épiderme externe, d’un 

épiderme nucellaire et d’un épiderme interne. A partir de 4 JAA, il y a le 

développement de l'albumen, futur tissu nourricier de l'embryon ainsi que la 

dégénérescence des cellules nucellaires. De plus, les cellules de l’épiderme nucellaire 

ainsi que de l’épiderme externe commencent leurs différenciations. Au niveau du 

péricarpe, les cellules s’allongent. Entre la fécondation et la fin de croissance du grain 

de riz le nombre de cellules des différents épidermes et sous épidermes est augmenté 

entre 1,5 fois et 2,5 fois par rapport au stade ovaire (Krishnan et al., 2003; Uchiumi et 

al., 2010).  

 

b) Fruits charnus complexes: le concombre 

 

Le concombre est une plante de la famille des Cucurbitacées. Cette plante 

possède un fruit issu d’un ovaire de type infère dont la croissance dure 16 jours. Le 

fruit de concombre possède une croissance très rapide entre 0 JAA et 16 JAA. Puis, 

après 16 JAA, le fruit entre en maturation. Dans l’exemple de la fig. 12, deux cultivars 

possédant des tailles différentes ont été comparés: ZN27 (Zhong Nong 27) à grand 

fruit et 1972 B-2 à fruit plus petit (Fig 12A). Le nombre de cellules du fruit augmente 

rapidement entre 0 et 4 JAA passant d’environ 17 000 à 37 000 pour les 2 cultivars (= 

nombre de cellules sur une section transversale du fruit) (Yang et al., 2013; Fu et 

al.,2008).  
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Figure 13: Analyse du développement du fruit de physalis chez 3 variétés; (A) Caractéristiques morphologiques 

des fruits des 3 variétés; (B) Caractéristiques morphologique des différents stades de développement du fruit de 

physalis; (C) Analyse du nombre de cellules en fonction du stade de développement (nombre de cellules par 

section de fruit); (D) Analyse de la taille cellulaire en fonction du stade de développement (Li et al., 2015). 

(A) (B) 

(C) 

(D) 
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Pour le cultivar ZN 27, entre 5 JAA et 16 JAA, l’augmentation continue de 

manière plus faible atteignant un nombre de cellules d’environ 45 000 tandis que 

pour le cultivar 1972 B-2 les divisions cellulaires s’arrêtent après 3 JAA. Pour le 

cultivar ZN27, l’expansion cellulaire commence faiblement dès 0 JAA et devient 

exponentielle après 5 JAA, en effet, la surface cellulaire passe de 100 µm² à 5 JAA à 

1 200 µm2 à 16 JAA (Fig 12C) (Yang et al.,2013). Pour le cultivar 1972 B-2 l’expansion 

cellulaire reste très faible (doublement de la surface cellulaire) durant tout le 

développement.  

 Chez le concombre, les divisions cellulaires n'ont donc lieu qu'au début de la 

croissance du fruit, alors que l'expansion cellulaire, qui commence très tôt aussi, est 

très importante pendant toute la phase de croissance. Un résultat intéressant de cette 

expérience est la comparaison des variétés de concombre possédant des tailles finales 

différentes. Il s’avère que les cellules du fruit le plus petit (cultivars 1972-B2) ne font 

que très peu d’expansion cellulaire en comparaison des cellules du fruit plus grand 

(cultivar ZN27) (Fig 12C), alors que la différence du nombre de cellule entre les deux 

variétés est moins importante (Yang et al.,2013). 

c) Fruits charnus simples 

Le physalis 

Le physalis est une angiosperme de la famille des Solanacées. Après 

fécondation son fruit charnu grandit jusqu’à 50 JAA (Fig 13B). Les divisions 

cellulaires se déroulent principalement durant le développement de l’ovaire (Fig 

13C)(Li et al., 2015). Une fois que la fécondation a eu lieu, le fruit de physalis grandit 

principalement grâce au phénomène d’expansion cellulaire (Fig 13D). Ces résultats 

sont valables pour 3 variétés de physalis différant par la taille du fruit (Fig 13A) (Li et 

al., 2015). Chaque phénomène ne possède cependant pas les mêmes proportions 

selon la variété. Lors de la comparaison entre les variétés possédant les tailles les plus 

extrêmes P058 et P106 les résultats révèlent un nombre de cellules identique 

d’environ 1 000 cellules au stade B1 (avant anthèse) et un nombre de cellules à 50 

JAA d’environ 4 000 pour P058 contre 3 000 pour P106 (Fig  13C).  

(A) 

(C) 
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Figure 14: Observation histologique d'une coupe transversale d'un 

péricarpe de poivron. VB: faisceaux vasculaires (tiré de Tiwari et al., 

2003) 

Tableau 1:Bilan des différents processus impliqués dans la croissance des fruits de différentes espèces végétales. 

JAA: (Jours après Anthèse, HPP: Heure post pollinisation. 
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Pour ce qui est de l'expansion cellulaire, au stade B1, les cellules des deux variétés 

possèdent une aire similaire d’environ 100 µm² mais à 50 JAA les cellules de la 

variété à gros fruit P058 atteignent 75 000 µm² contre 500 µm² pour la variété à petit 

fruit P106 (Fig 13D). C'est cette différence d’expansion cellulaire qui explique 

majoritairement la différence de taille de fruit entre les variétés.  

Le poivron 

Tiwari et al.,2013,  ont analysé le développement du fruit de poivron (Capsicum 

annuum L). Chez cette espèce les divisions cellulaires ainsi que l’expansion cellulaire 

participent à la croissance du fruit. Le péricarpe du fruit de poivron peut être divisé 

en plusieurs assises: l’exocarpe, le mésocarpe et l’endocarpe possédant 2 assises 

cellulaires dont une caractérisée par la présence de cellules géantes (Fig 14). Chacune 

des assises possèdent un patron de développement différent, c’est-à-dire des 

caractéristiques morphologiques spécifiques avec parfois une fonction précise. 

L’exocarpe ainsi que l’assise interne de l’endocarpe possèdent des cellules de petite 

taille qui se divisent de manière importante et principalement de manière 

tangentielle. Ce type de division permet de générer de nouvelles assises cellulaires 

dont le nombre passe de 20 à 40 en 40 jours. Le mésocarpe ainsi que le sous-épiderme 

interne, possèdent de grandes cellules et leurs divisions ont un plan d’orientation 

aléatoire (Tiwari et al., 2013).  

Chez le poivron le développement du fruit se fait grâce à une régulation spatio-

temporelle de l’expansion cellulaire et des divisions cellulaires. Les épidermes 

externes et internes favorisent les divisions cellulaires tandis que les assises internes 

favorisent l’expansion cellulaire. 

4. CONCLUSION 

Les différents exemples, résumés dans le tableau 1, montrent l'importance de 

la division et de l'expansion cellulaire lors de la croissance des fruits. Cependant, 

leurs modalités diffèrent selon les espèces étudiées, les stades de développement et 

les tissus.  
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Les résultats montrent globalement une division cellulaire qui est présente 

durant les stades précoces du développement (ex: concombre et poivron) voire même 

avant l’anthèse (ex: physalis), tandis que l’expansion cellulaire se déroule plus tard 

durant le développement. En fonction des études, les analyses ont été effectuées soit 

sur le fruit ou un tissu entier (ex: le concombre ou le physalis) tandis que les autres 

analyses ont pris en compte les différentes assises cellulaires. Ce dernier type 

d’analyse révèle des résultats intéressants avec la présence d’une régulation spatio-

temporelle des phénomènes. En effet, les divisions cellulaires chez Arabidopsis 

interviennent en fin de développement au niveau du mésocarpe tandis que chez le 

poivron les divisions cellulaires interviennent dans l’exocarpe et l’endocarpe. A 

l’inverse, chez Arabidopsis thaliana l’expansion cellulaire intervient dans l’endocarpe 

et l’exocarpe tandis que chez le poivron elle intervient dans le mésocarpe et le sous 

épiderme interne. 

Pour l’analyse du développement précoce d’un fruit il parait donc 

indispensable de suivre l’expansion cellulaire et les divisions cellulaires à l'échelle la 

plus fine possible et non de façon globale dans l'ensemble des tissus du fruit. 

 Pour l’étude de l’expansion cellulaire, la majorité des analyses se concentre sur l’aire 

des cellules observées en coupes microscopiques et non sur le volume des cellules. 

En effet, tous les modèles d’études ne se prêtent pas à une analyse 3D du volume des 

cellules. Pour l’analyse de l’aire des cellules, différentes expérimentations sont 

possible (Gray et al., 1999). L’analyse par zone permet de connaître, dans une section 

dont les dimensions sont préalablement définies, le nombre de cellule et ainsi 

calculer l’aire moyenne des cellules (Tiwari et al.,2013, Cheniclet et al., 2005). Ce type 

d’analyse a pour avantage d’être rapide, facile et permet d’obtenir directement l’aire 

moyenne des cellules. En revanche, elle ne permet pas de prendre en compte la 

variabilité de l’aire des cellules dans un tissu. Une deuxième technique est de 

mesurer individuellement l’aire des cellules dans un tissu. L’avantage est de 

connaître l’aire exacte de chacune des cellules et ainsi de mettre en avant la présence 

d’une variabilité ou non au sein d’un tissu. 
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Il est également possible de mesurer pour chaque cellule les 2 distances: anticline et 

péricline; puis de calculer l’aire de la cellule grâce à la formule de l’aire d’une ellipse 

ou d’un quadrilatère en fonction de la forme de la cellule. Une fois l’aire cellulaire 

obtenue il est possible d’extrapoler le volume des cellules en supposant que la cellule 

est ellipsoïde ou parallélipédique. Avec cette technique un biais est obligatoirement 

généré lors de l’utilisation des formules de l’aire et du volume car les cellules sont 

rarement de forme parfaitement homogène. 

L’analyse de l’aire moyenne des cellules permet, lorsque l’on connaît la taille 

du fruit à analyser, d’estimer le nombre de cellules moyen dans le fruit. Par exemple, 

pour un fruit sphérique le diamètre moyen permet de connaître le périmètre moyen 

qui divisé par la distance péricline moyenne (distance parallèle à la cuticule) des 

cellules permettra d’estimer un nombre de cellules sur la circonférence du fruit, et 

ainsi de mettre en avant ou non l’évolution du nombre de cellule en fonction des 

stades de développement. Cette technique permet d’avoir une approximation sur le 

nombre de cellules créé entre 2 stades. Le désavantage de cette technique est 

l’absence de données sur l’orientation et la localisation des divisions cellulaires.  

Il est envisageable d’estimer le nombre de cellules à différents stades par 

digestion enzymatique ou par dissociation puis par comptage des cellules dans la 

suspension cellulaire. L’inconvénient de cette technique est qu’il est probable de ne 

pas digérer toutes les cellules et que cette situation puisse concerner davantage 

certains stades de développement, notamment tardifs (McAtee et al., 2009; Bertin et 

al., 2003). 

Pour analyser les divisions cellulaires il est possible d'identifier les divisions 

cellulaires récentes par la fine paroi séparant les deux cellules nouvellement 

générées. Cette technique permet de connaître la localisation mais aussi l’orientation 

des divisions cellulaires en fonction du sens de la paroi nouvellement créée. Cette 

technique est assez longue de par la fixation des fruits mais aussi le temps d’analyse. 

D’autre part il est parfois difficile de discerner une nouvelle paroi d’une paroi fine.  
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Figure 15: Schéma représentant les différents types d’endopolyploïdidsation   

Cellule polynucléée Endomitose Endoréduplication 

Cellule diploïde 
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L’analyse des figures de mitoses in vivo est réalisable. Si l’organe est assez petit, 

comme par exemple pour la racine d’Arabidopsis thaliana, les divisions cellulaires 

peuvent se visualiser en directe (Yin et al., 2014). Si le tissu ne permet pas une 

visualisation en direct des divisions cellulaires, une fixation des tissus suivie d’un 

marquage spécifique de l’ADN est envisageable. L’avantage de ces techniques est de 

fournir la localisation, l’orientation et la phase de la mitose. L’inconvénient de ces 

analyses c’est qu’en fonction de la taille du génome et de la taille des noyaux il est 

parfois difficile de visualiser les prophases dans un tissu.  

Par rapport aux différents biais techniques cités précédemment il semble difficile 

d’analyser le développement précoce des fruits après la mise à fruit. Enfin, en 

fonction de la taille du fruit des différentes espèces, les techniques d’analyses doivent 

être adaptées.  

 

C. L’endoréduplication 
 

L’endoreduplication est un processus de polyploïdisation, c’est-à-dire un 

processus permettant d’augmenter la quantité d’ADN au sein d’une cellule. Il existe 

2 types de polyploïdisations:  

-La polyploïdisation constitutive, où toutes les cellules de l'organisme 

possèdent une quantité accrue d’ADN. Elle peut être obtenue par hybridation de 2 

espèces différentes, dans ce cas elle est qualifiée d’allo-polyploïdisation (ex: le blé 

tendre est hexaploïde 6C). Si l’augmentation de l’ADN est obtenue par la duplication 

de l’ADN au sein de la même espèce elle est qualifiée d’auto-polyploïdisation (Otto 

et al., 2007) (ex: variétés de Lolium perenne tétraploïdes 4C).  

 -L’endopolyploïdisation où seules certaines cellules d’un organe ou d’un tissu 

augmentent leur quantité d’ADN. Ce phénomène  est très répandu chez les plantes et 

surviendrait chez près de 90% des espèces d’Angiospermes (Traas et al., 1998). 

Il existe différents types d’endopolyploïdisation (Fig 15): les cellules polynucléées 

(cellules possédant plusieurs noyaux, la séparation des 2 cellules filles n’a pas eu 

lieu), l’endomitose avec augmentation du nombre de chromosomes dans le noyau 
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(A) 

(B) 

Figure 16:(A) Différence entre cycle cellulaire et endocycle; (B) Cytogramme 

de noyaux issus de péricarpe de tomate de 30 JAA permettant la 

visualisation des différentes populations de noyaux. 1C= quantité d’ADN 

dans une cellule haploïde 
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(cycle cellulaire classique interrompu durant l'anaphase de la mitose), et 

l’endoréduplication.  

L’endoréduplication correspond à un cycle cellulaire modifié et consiste en 

une alternance de la phase de préparation de la synthèse de l’ADN (G) et de la 

synthèse de l’ADN (S) (Fig 16A). Cela a pour conséquence un doublement de l’ADN 

à chaque endocycle. Cette augmentation de la quantité d’ADN est visualisable grâce 

à la technologie de cytométrie en flux (Fig 16B). 

 

1. REGULATION DE L’ENDOREDUPLICATION 

  

L’endoréduplication est un processus contrôlé de manière génétique et 

environnementale. Elle est régulée par le taux des complexes CDK/Cyc spécifiques 

de la phase M (Azzi et al., 2015). En complément, trois facteurs principaux ont 

montré, par des expériences de transgénèse, leur importance et spécificité dans la 

régulation du phénomène d’endoréduplication :  

-CCS52A (Cell Cycle Switch 52A), activateur de l’endoréduplication, se lie au 

complexe APC (Anaphase Promoting Complex) permettant la dégradation de la 

cycline mitotique A3;1. Lorsque cette dernière est couplée à CDKB1 la phase M 

est activée (Chevalier et al., 2010; Takahashi et al., 2010; Baloban et al., 2013, 

Cebolla et al., 1999 ).  

 -WEE1, activateur de l’endoréduplication, est impliqué dans la durée de la 

phase G mais aussi dans l’expansion cellulaire (Gonzalez et al.,2007).  

 -KRP (Kip-Related Protein), inhibiteur de l’endoréduplication, est un 

inhibiteur des complexes CDK/Cyc (Wen et al., 2013, Jun et al., 2013, Jégu et al., 

2013; de Veylder et al., 2003).  

Il a été montré que l’endoréduplication pouvait être déclenchée par des 

phytohormones (Tank et al.,2014): les brassinostéroïdes (Fu et al.,2008), les 

cytokinines (Takahashi et al., 2014) et les gibbérellines (Gendreau et al., 1999). 
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2. ROLE DE L’ENDOREDUPLICATION 

 

L’endoréduplication est un processus présent chez de nombreux organismes 

incluant les mammifères (ex: Trophoblaste (Hu et al., 2010)), les insectes (ex: 

Drosophile (Maines et al., 2004)) et les Angiospermes. Dans la littérature différents 

rôles ont été suggérés pour le phénomène d’endoréduplication selon le type 

cellulaire et l’organe considéré. 

a)Morphogénèse 

 La morphogénèse est la mise en place de l'ensemble des caractéristiques qui 

déterminent un organe. Ce processus agit sur la structure des tissus et sur la forme 

de l’organe en contrôlant notamment le nombre et la taille des cellules.  

L’endoréduplication interviendrait dans la caractéristique de la forme de certains 

organes tels que les trichomes d’Arabidopsis thaliana. Ces trichomes sont particuliers 

car ils sont unicellulaires et possèdent 3 branches caractéristiques. Une perturbation 

du niveau de ploïdie a pour conséquence une modification du nombre de branches. 

Une quantité d’ADN supérieure à 32C engendre la formation de branche(s) 

surnuméraire(s). Au contraire une quantité d’ADN inférieure à 32C engendre une 

diminution du nombre de branches (Briampsiepe et al., 2010; Roodbakelari et al.,2010; 

Kasili et al.,2011). 

 L’endoréduplication permettrait aussi une augmentation de la taille des 

cellules comme l’a démontré Baloban et al., 2013 chez Arabidopsis thaliana. En 

analysant les effets-doses des 2 isoformes de CCS52A présents chez cette plante, ces 

auteurs ont montré qu’une concentration élevée de CCS52A augmente la taille des 

cellules mais pas celle de l’organe. Dans ce contexte, le niveau de ploïdie moyen 

augmente pour les plantes transformées. Cependant une légère surexpression induit 

une augmentation de la taille des cellules ainsi que celle de l’organe. Dans ce contexte 

il y a aussi une légère augmentation du niveau moyen d’endoréduplication. Ces 

résultats suggèrent une régulation fine entre le phénomène d’endoréduplication et 

celui des divisions cellulaires (Baloban et al., 2013).  
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Figure 17: Phénomène d'endoréduplication dans les fruits charnus. Le nombre maximal d'endocycle déterminé 

durant la maturation des fruits charnus est corrélé avec la durée de croissance du fruit. (Tiré de Chevalier et 

al., 2011) 
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Une surexpression trop importante a pour conséquence un nombre de cellules 

polyploïdes plus important empêchant un taux de division normal ce qui a des 

conséquences sur le phénotype de la feuille. 

 Il a été suggéré que ce processus particulier est corrélé à une croissance plus rapide 

des organes. En effet, Chevalier et al., 2011 ont montré que les fruits faisant de 

l’endoréduplication, tel que le poivron ou la tomate, possèdent une croissance plus 

rapide que les fruits ne faisant pas d’endoréduplication, tel que l’avocat ou le kaki 

(Fig 17).  

En conclusion, l’endoréduplication serait un phénomène permettant la 

morphogénèse des organes en participant à la mise en place de leurs caractéristiques 

morphologiques tel que la croissance des cellules. 

b) Adaptation à l’environnement et source d’énergie 

L'endoreduplication permettrait aux plantes une certaine adaptation aux 

changements environnementaux (Scholes et al.,2015). Cookson et al., 2006, ont mené 

une étude sur la plasticité de la taille des feuilles chez Arabidopsis thaliana qui a révélé 

qu’une augmentation de la quantité d’ADN constitue un avantage lors d’un déficit 

en eau. Cependant, cette augmentation au niveau des feuilles serait un désavantage 

en cas de déficit en luminosité. En effet, les plantes ayant un haut niveau de ploïdie 

moyen sont plus sensibles à l’obscurité que des plantes ayant un niveau plus faible. 

Ce phénomène serait dû au fait, qu’à l’obscurité les feuilles sont incapables de 

maintenir durablement la croissance et l’expansion cellulaire déclenchées par 

l’endoréduplication (Cookson et al., 2006). 

Une autre expérimentation menée par Gendreau et al., 1998 a montré qu’une 

augmentation du niveau de ploïdie au niveau des cellules est corrélée à une 

augmentation de la taille des cellules au niveau de l’hypocotyle d’Arabidopsis thaliana 

à l’obscurité (Gendreau et al.,1998). Lors de la germination, la plantule doit grandir 

de manière très rapide pour atteindre la surface du sol et ainsi accéder à la lumière. Si 

les plantules sont à l’obscurité, il faut qu’elles grandissent d’autant plus pour tenter 

d’atteindre cette lumière.   
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Un autre rôle de l’endoréduplication serait de permettre de stocker et de détenir une 

source de nutriment en réserve tel que l’azote et le phosphore. En effet, ce 

phénomène a lieu dans des tissus de réserve comme l’albumen de maïs qui a pour 

rôle la nutrition de l’embryon. Cette nutrition se fait via l’apoptose des cellules de 

l’albumen libérant des ressources nutritives telles que l’azote, le phosphore (issus de 

la dégradation de l’ADN) et le glucose (issus de la dégradation de l’amidon) (Sabelli 

et al., 2009; Lee et al., 2009). 

c) Augmentation du métabolisme général 

Dans la littérature, la polyploïdisation serait un avantage évolutif permettant 

une augmentation du métabolisme général. Comme cité précédemment 2 types de 

polyploïdisation sont présentes chez les plantes: la polyploïdie constitutive et 

l’endopolyploïdie. Pour analyser l’effet de l’augmentation de la quantité d’ADN sur 

le métabolisme et la transcription, les 2 types de polyploïdies ont été examinés. 

 Autopolyploïdie 

 Guo et al., 1996 ont étudié l’expression de 18 gènes, par une analyse de 

northern blot, sur des cultivars de maïs haploïdes, diploïdes, triploïdes et 

tétraploïdes. Les résultats ont montré que la majorité de ces gènes ont un taux 

d'expression proportionnel au niveau de ploïdie. Cependant 5 gènes, soit 28%, ont 

montré des niveaux d'expression non proportionnels, certains étant régulés de 

manière positive (ex: Ribosomal protein S22), d’autres étant régulés de manière 

négative (ex: Thiol protease). 

Une des premières études sur l’analyse complète du transcriptome en fonction 

de niveaux de ploïdie a été réalisée sur des levures (Saccharomyces cerevisiae) par 

Galitski et al., 1999. Les ARN messagers de levure 2C, 3C et 4C ont été comparés par 

microarray. Le niveau relatif de l’expression des gènes totaux augmente 

proportionnellement au niveau de ploïdie, cependant 10 gènes sont surexprimés par 

rapport au niveau relatif et 7 sont sous-exprimés. De plus, ces auteurs ont constaté la 

présence de gènes dont l’expression est ploïdie dépendante tandis que d’autres sont 

spécifiques de l’identité de la souche de levure polyploïde.  
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Figure 19: Analyse de l'expression différentielle des gènes entre du 

pollen de plantes de riz diploïdes ou autotétraploïdes. En rouge 

gènes dont le nombre de transcrits chez le pollen autotétraploïde est 

supérieur au diploïde. En bleu gènes dont le nombre de transcrits 

chez le pollen autotétraploïde est inférieur au diploïde. PMA: 

interphase pré-méiotique; MA: phase méiotique; SCP: stade 

microspore simple. (Wu et al., 2014) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 18: Stade de développement du pollen de riz. A: Interphase pré-méiotique; B: Phase méiotique avec les 

chromosomes localisés sur le plan équatorial; C: stade microspore simple (Wu et al., 2014). 
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Wu et al., 2014, ont réalisé une analyse similaire sur du pollen issu de plantes de 

riz diploïdes et autotétraploïdes. Le niveau de ploïdie des cellules analysées diffère 

également selon le stade de développement du pollen. Pour l’interphase pré-

méiotique et la phase méiotique les cellules mères du pollen sont diploïdes ou 

tétraploïdes selon le niveau de ploïdie de la plante de départ, tandis qu'au stade 

microspore les cellules sont haploïdes ou diploïdes, la méiose ayant eu lieu (Fig 18). 

Pour comparer le transcriptome des différents niveaux de ploïdie, la technique du 

microarray a été employée en utilisant une quantité constante d’ARN quel que soit le 

niveau de ploïdie et quel que soit le stade. Les résultats montrent, pour différents 

stades, l’expression différentielle de quelques centaines de gènes sur les 47000 

analysés pour une quantité d’ARN constante. La majorité de ces gènes sont régulés 

de manière positive selon la ploïdie mais certains sont régulés de manière négative 

(Fig 19). Par ailleurs, l’analyse de l’identité de ces gènes révèle que la majorité est 

associée au développement du pollen et code des facteurs de transcription, des 

transporteurs et des hydrolases.  

Parmi les Solanacées, Stupar et al., 2007, a mené une étude sur la pomme de terre 

en analysant par microarray le transcriptome de la feuille issus de plante possédant 3 

niveaux de ploïdie différents (1C, 2C et 4C). Pour une quantité d’ARN  constante 

Stupar et al., 2007 démontrent que environ 10 % des 9 000 gènes étudiés sont 

exprimés de manière différentielle lors de la comparaison 1C et 2C et très peu de 

gènes sont différentiellement exprimés entre la comparaison 2C et 4C. De plus, la 

modification de l’expression n’est pas proportionnelle au niveau de ploïdie. Parmi les 

gènes exprimés différentiellement 1 seul est sous-exprimé et est impliqué dans la 

voie de biosynthèse des gibbérellines. Les gènes surexprimés sont, quant à eux, 

impliqués principalement dans l’infrastructure cellulaire, dans la synthèse des 

ribosomes et des histones.  
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Tableau 2 : Impact de la ploïdie sur les processus métaboliques. +: augmentation de l’expression; - diminution 

de l’expression; = aucune modification significative de l’expression. Tiré de Wildermuth et al.,2010 
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De manière globale, l’analyse de la transcription sur des génomes auto-

polyploïdes révèle d'une part que le niveau de transcription de la majorité des gènes 

varie en fonction du niveau de ploïdie. D’autre part en fonction des cas d’études il 

existe des gènes surexprimés ou sous-exprimés dont l’expression est spécifique de 

l’identité cellulaire.  

 Endopolyploïdie 

Très peu d’études ont été réalisées  sur des tissus ayant subi de l’endopolyploïdie. 

Lu et al., 2007 ont étudié le taux de transcription nucléaire sur les hépatocytes de 

souris en fonction des niveaux de ploïdie. Les hépatocytes de souris possèdent des 

cellules avec des niveaux de ploïdies différents (2C, 4C, 8C et 16C). L’analyse du taux 

de transcription a été faite par microarray avec une quantité d’ARN nucléaire 

constante. Sur les 12 000 transcrits analysés, 50 gènes connus montrent une 

expression différente entre le 2C et le 4C. 22 gènes sont régulés négativement tandis 

que les 28 autres sont régulés positivement. Néanmoins, la différence d’expression 

entre les deux niveaux de ploïdie est faible, toujours inférieure à un facteur 2. De 

plus, les gènes ne sont pas spécifiques de l’identité de la cellule (Lu et al.,2007). 

Les études menées sur l’endoréduplication et ses conséquences sur le 

métabolisme ont utilisé comme modèle l’interaction entre des racines et des bactéries 

(nodule) ou des champignons (mycorhize) (Wildermuth et al.,2010). En fonction de la 

plante hôte et du symbiote, l’augmentation de la ploïdie n’a pas la même importance. 

Par exemple, la colonisation des arbuscules mycorhiziens de Glomus mosseae  au 

niveau des racines de tomate a pour conséquence une augmentation du degré de 

ploïdie jusqu’à 8C (Bainard et al., 2011), tandis que la colonisation de Medicago 

truncatula par la bactérie Sinorhizobium meliloti entraîne une augmentation de la 

ploïdie jusqu’à 64C. (Wildermuth et al.,2010). Les études sur le transcriptome de ces 

différentes symbioses montrent une régulation positive de différents processus 

métabolique (Tableau 2). 
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Maïs                 

(Guo et al.,  1996)

Levure               

(Galitski et al.,  1999)

Pollen de riz   

(Wu et al.,  2014)

Pomme de terre        

( Stupar et al., 2007)

Souris                   

(Lu et al.,  2007)

Nodules/Mycorhizes 

(Wildermuth et al., 2010)

Méthodes d'analyses Northern blot Microarray Microarray Microarray Microarray Microarray

Augmentation proportionnelle des 

transcrits en fonction des niveaux 

de ploïdie

OUI OUI NON NON NON ND

Présence de gènes surexprimés 

et/ou sousexprimé
OUI OUI OUI OUI OUI OUI

transcrits impliqués dans l'identité 

cellulaire
ND OUI NON OUI NON OUI

Polyploïdie Endopolyploïdie 

Tableau 3: Récapitulatif du rôle et de l’impact de la polyploïdie et de l'endopolyploïdie au niveau de la 

transcription globale mais aussi au niveau de l’identité cellulaire. 
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 Conclusion 

Que ce soit lors d’une autopolyploïdisation ou d’une endopolyploïdisation, les 

analyses du transcriptome révèlent une augmentation globale de la transcription. 

Néanmoins, l’augmentation de la transcription n’est pas obligatoirement 

proportionnelle à l’augmentation de la quantité d’ADN, comme le montrent les 

études sur le pollen de riz, la pomme de terre et les hépatocytes de souris (Tableau 3). 

Dans toutes les analyses étudiées, certains gènes sont surexprimés ou sous-exprimés 

de façon différentielle selon le niveau de ploïdie. Cette différence d’expression n’est 

pas automatiquement corrélée à une identité cellulaire spécifique (Tableau 3).  

La difficulté de l’analyse de la transcription en fonction des niveaux de ploïdie est 

de prendre en compte la quantité d’ADN. Dans la majorité des analyses 

précédemment cité, la quantité d’ARN analysée est constante quel que soit le niveau 

de ploïdie. Dans la majorité des études l’expression différentielle est analysée via des 

microarrays  selon des protocoles qui ne fournissent pas d'information sur la quantité 

d’ADN initialement associée à chaque échantillon. De plus, cette technique est moins 

sensible par rapport au RNA-seq (Séquençage d’ARN). Enfin, les niveaux de ploïdies 

étudiés des travaux décrits ci-dessus ne sont pas très élevés, au maximum 16C pour 

l’analyse sur les hépatocytes de souris.  

En conclusion, l’augmentation de la quantité d’ADN peut induire une 

expression différentielle de certains gènes dans le cas de l'endopolyploïdie comme 

dans celui de l'autopolyploïdie. Cependant cette hausse semble être spécifique des 

organismes et des tissus observés.  

3. CONCLUSION 

 L’endoréduplication est un processus présent chez de nombreux 

animaux et végétaux. Il est finement régulé par la présence ou l’absence des 

différents complexes CDK/Cyc, par la présence d’inhibiteurs et d’activateurs, et par 

les hormones. 
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Cet endocycle est présent chez 90% des Angiospermes, chez les Bryophytes 

(mousses) et Ginkophytes (Scholes et al., 2015) et il peut atteindre des niveaux 

important (24 576C dans l’albumen d’Arum maculatum (Sugimoto-Shirasu et al., 

2003)). Ce phénomène est présent dans différents organes et peut se déclencher lors 

de stress environnementaux (Scholes et al., 2015, Lee et al., 2009). 

L’augmentation de la quantité d’ADN aurait comme avantage de permettre 

une différenciation cellulaire et une stabilité génétique plus importante. En effet, 

l’apoptose (mort cellulaire) des cellules est souvent inactivée dans les cellules 

polyploïdes (Orr-Weaver et al., 2015). De plus, de multiples copies du génome 

permettent une protection contre les mutations. En revanche, une cellule polyploïde, 

de par sa différenciation et son augmentation de la quantité d’ADN, ne pourra plus 

correctement se diviser. Si ce phénomène a lieu, cela engendrera la création de 

cellules aneuploïdes (possédant une quantité d’ADN anormale) (Orr-Weaver et al., 

2015). 

Les études, chez les végétaux et chez les animaux, suggèrent qu’une 

augmentation de la quantité d’ADN a pour conséquence une augmentation de la 

taille des cellules et parfois même de l’organe (Orr-Weaver et al., 2015). En effet, 

d’après la théorie nucléo-plasmique, l’augmentation de la quantité d’ADN a pour 

conséquence une augmentation du volume de la cellule. Cette théorie repose sur 

l’hypothèse que le rapport du volume du noyau sur le volume de cytoplasme reste 

constant. Ainsi, en doublant la quantité d’ADN le noyau augmente son volume ce 

qui déclencherait une augmentation de la quantité de cytoplasme et donc une 

expansion de la cellule.  

L’augmentation de la taille des cellules participe à la morphogénèse des 

organes et donc à l’identité cellulaire. Par exemple, au niveau des sépales 

d’Arabidopsis thaliana, une perturbation du ratio entre cellules polyploïdes et cellules 

diploïdes déclenche un phénotype anormal (Roeder et al., 2012). L’endoréduplication 

serait donc un phénomène qui permettrait aux cellules de se différencier et 

d’acquérir une identité propre (Orr-Weaver et al., 2015). 
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Ce phénomène est parfaitement explicite dans l’exemple des trichomes 

d’Arabidopsis thaliana où une perturbation de l’endoréduplication induit un nombre 

anormal de branches. Or il a été montré que les 3 branches des trichomes permettent 

à la plante une protection contre les insectes. Ainsi, en perturbant 

l’endoréduplication, et donc le développement correct du trichome, il y a une perte 

partielle de l’identité de cette cellule spécialisée (Orr-Weaver et al., 2015, Bramsiepe et 

al. ,2010). 

Les analyses sur la transcription associée à la polyploïdie, ont révélé une 

augmentation globale de la transcription qui n’est pas obligatoirement 

proportionnelle au niveau de ploïdie. Il est probable que l’augmentation rapide de la 

taille des cellules repose sur cette augmentation de la transcription. Cette hausse 

permettrait l'augmentation du métabolisme indispensable pour générer les molécules 

nécessaires à la création des membranes et de la paroi. Ces travaux ont aussi révélé, 

dans certaines études, l'existence de gènes pouvant être surexprimés et sous-

exprimés selon la ploïdie, ce qui confère donc à la cellule polyploïde une identité 

spécifique.  

 Il existe des plantes possédant des organes pouvant atteindre des niveaux de 

ploïdie élevés comme par exemple la tomate (Solanum lycopersicum). Cette plante est 

un modèle de laboratoire sur l’étude de la croissance des fruits charnus et plus 

particulièrement sur l’endoréduplication car elle possède dans son fruit des niveaux 

élevés d’endoréduplication. 

 

II. LA TOMATE  

 

Parmi les dicotylédones les plus cultivées dans le monde il y a la famille des 

Solanacées qui inclue les pommes de terre (Solanum tuberosum), les aubergines 

(Solanum melongena) et les tomates (Solanum lycopersicum). La tomate est le premier 

fruit produit dans le monde avec 162 millions de tonnes en 2012.  
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Figure 20: Arbre phylogénétique des différentes espèces de Solanum 

apparentées à Solanum lycopersicum (Tiré de Víquez-Zamora et al., 2013) 
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Les variétés sauvages sont originaires du continent américain ainsi que des îles 

Galápagos. Elles auraient été domestiquées en Amérique du Sud. Deux hypothèses 

se confrontent. La première de DeCandolle,  soutient que la première domestication 

aurait eu lieu dans la région du Pérou (Bergounoux et al., 2014). La deuxième de 

Jenkins, soutient que la domestication de la tomate aurait eu lieu au Mexique 

(Bergounoux et al., 2014) (Fig 20). 

De nos jours, il existe 2 variétés de tomates cultivées qui ont été domestiquées à 

partir de la variété ancestrale Solanum pimpinellifollium (Fig 20) (Ranc et al., 2012) :  

-la variété Solanum lycopersicum var. Cerasiforme  

- la variété Solanum lycopersicum var. Esculentum. 

A partir de ces 2 variétés plusieurs milliers de cultivars ont été créés. Ces cultivars 

possèdent des caractéristiques physiologiques et morphologiques d’une grande 

diversité. Cette plante annuelle est de type sympodial et peut par exemple être à 

croissance indéterminée (plantes lianes), ou à croissance déterminée.  

La tomate possède des fruits charnus simples, c’est-à-dire qu’après la fécondation 

uniquement l’ovaire participe à la formation du fruit. Le fruit de tomate est multi-

carpellaire et peut être de taille et de poids variables. Il peut peser de 3,8g pour le 

cultivar West Virginia 700 à 1000g pour le cultivar «Giant Heirloom» (Cheniclet et 

al.,2005; Lippman et al., 2001). La forme et la couleur peuvent aussi varier. 

Malgré une diversité importante, les cultivars possèdent de nombreux points 

communs. Leurs fleurs, de couleur jaune, possèdent 5 sépales alternant avec 5 pétales 

et 5 étamines qui ont fusionné (Fig 21). Cette fusion des étamines permet la 

protection du pistil et favorise l’autofécondation (fusion des gamètes issus d’un 

même individu). La majorité des plants de tomates sont donc autogames, cependant, 

l’allogamie (fusion des gamètes issus de fleurs d’individus différents) n’est pas 

exclue. La fleur possède un ovaire de type supère c’est-à-dire situé au-dessus du 

réceptacle floral.  
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Figure 21: Stades de développement de la fleur de tomate (adapté de Brukhin et al.,2003) 
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A. Développement floral 

 

Le développement de la fleur de tomate est divisé en 20 stades (Brukhin et 

al.,2003), chacun possédant des caractéristiques morphologiques spécifiques (Fig 21).  

Dès le stade 1 le primordium (premier stade de développement d’un organe) des 

sépales est visible, puis, au stade 2 le primordium des pétales apparait. Il faut 

attendre le stade 4 pour voir l’émergence des primordia des étamines et des 

carpelles. Le calice est la première pièce florale à finir son développement dès le 

stade 12. Les pétales finissent leurs élongation au stade 16 puis se colorent jusqu’à 

leurs ouverture au stade 20. Les étamines et les carpelles ne sont matures qu’au stade 

20. A ce stade la fleur est prête pour la fécondation, et est complétement ouverte: les 

étamines possèdent du pollen mature et le pistil possède des ovules matures. Le 

moment de l’ouverture des étamines permettant la pollinisation du pistil se nomme 

l’anthèse (Brukhin et al.,2003)(Fig 21).  

Durant le développement floral, 4 étapes sont importantes pour l’acquisition 

de la taille finale du fruit. La première étape est le développement correct du 

méristème, contrôlé majoritairement par le gène WUSCHEL (Van der Knaap et al., 

2014; Pesaresi et al.,2014) et la deuxième est le maintien de son organisation. La 

troisième étape est le développement du gynécée et la mise en place de ses trois axes 

de différenciation grâce aux divisions cellulaires. L’identité du gynécée est 

principalement régulée par le gène AGAMOUS (Van der Knaap et al.,2014; Pesaresi et 

al., 2014). C’est l’axe abaxial/adaxial du gynécée qui permettra de déterminer 

l'épaisseur du péricarpe et des autres tissus. Cet axe est régulé par les facteurs de 

transcription de la famille YABBY. Enfin, la dernière étape est la spécialisation des 

tissus du gynécée (Van der Knaap et al., 2014).  

Si la pollinisation, et donc la fécondation, n’ont pas eu lieu, au bout de 3 JAA la fleur 

subit une abscission à la base du pédicelle (tige soutenant la fleur) (Tsuchiya et 

al.,2015). 
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Figure 22: Structure d’un fruit de tomate; A, Coupe transversale d’un fruit de tomate grappe à maturité. La 

barre représente 1 cm; B, Coupe d’un péricarpe de tomate à 30 JAA la barre représente 300µm. 

(A) 
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Exocarpe 

Mésocarpe 

Endocarpe 
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Graine 
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Gel loculaire 
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  B. Développement du fruit 
 

Si la pollinisation a eu lieu le fruit se développe à partir de l’ovaire. Il est 

composé de différents tissus (Fig 22):  

                        -Le péricarpe, partie charnue du fruit. Il est divisé en trois zones, 

l’exocarpe le plus à l’extérieur, le mésocarpe au centre et l’endocarpe le plus à 

l’intérieur. 

  -les septums, correspondant à la zone de fusion de la paroi latérale des 

carpelles dans l’ovaire. 

  - Le placenta, partie de la paroi de l’ovaire ou du fruit où sont insérés 

les ovules ou les graines. 

  -Le gel loculaire                

  -Les graines, développées à partir des ovules. 

Le développement du fruit de tomate est typiquement divisé en trois phases (Fig 23) 

(Gillaspy, 1993). La première phase correspond à la fécondation et à la mise à fruit. 

Les principales hormones impliquées dans cette étape sont l’auxine, les gibbérellines, 

ainsi que les cytokinines (De Jong et al., 2009; Ding et al., 2013). Ces trois hormones 

sont les régulateurs majeurs de la mise à fruit (Kumar et al., 2014). Les cytokinines 

auraient notamment pour rôle de moduler l’expression des auxines et gibbérellines 

(Ding et al., 2013) tandis que les auxines ont un rôle dans la durée et l’importance des 

divisions cellulaires. Les gibbérellines, quant à elles, ont un rôle dans l’expansion des 

cellules. Le développement du fruit dépend de cette étape ainsi que du taux de 

fécondation des ovules. Une fois les ovules fécondés et la mise à fruit effective, le 

fruit entre dans la deuxième phase appelée phase de croissance, au cours de laquelle 

de nombreuses hormones restent impliquées. Deux groupes d'hormones jouent un 

rôle majeur dans la croissance des fruits: les auxines et les cytokinines (Azzi et al., 

2015; Kumar et al., 2014). Lorsque le fruit a atteint sa taille finale, il entre dans la 

troisième phase appelée phase de maturation. Le fruit acquiert alors toutes ses 

caractéristiques organoleptiques, c’est-à-dire tous les critères perceptibles et 

appréciés par les animaux (la pigmentation, l’odeur,  le goût, la texture …) (Gillaspy 

et al., 1993; Azzi et al., 2015). 
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Figure 23: Schéma représentant les différents processus impliqués dans la croissance du fruit de tomate 

au cours du développement. Adaptée de Gillaspy et al., 1993)  
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La taille finale du fruit de tomate dépend de nombreux facteurs génétiques, 

physiologiques et environnementaux. Parmi ces facteurs il y a le nombre de cellules 

initiales de l’ovaire, le nombre de loges carpellaires qui est contrôlé par les gènes 

LOCULAR NUMBER et FASCIATED (Van der Knaap et al., 2014; Munos et al., 2011), 

le nombre d’ovules fécondés (efficacité de la pollinisation) et enfin le taux de division 

cellulaire (Gillaspy et al., 1993).  

La croissance du fruit de tomate est assurée par la coordination de la division 

cellulaire, de l’expansion cellulaire, et de l’endoréduplication. Ces 3 processus 

commencent dès la fécondation et ont, selon les stades, une implication plus ou 

moins importante (Fig 23). Les schémas classiques du développement du fruit de 

tomate, adaptés pour la majorité de Gillaspy et al.,1993, suggèrent que durant les 

premières étapes de développement les divisions cellulaires sont plus importantes 

que durant les dernières étapes de développement. Inversement, l’expansion 

cellulaire serait plus importante durant la fin de la croissance du fruit par rapport au 

début du développement.  

Dans les différentes analyses de croissance du fruit de tomate, le tissu le plus 

étudié est le péricarpe. Xiao et al., 2009 ont étudié le développement de ce tissu chez 

l’espèce ancestrale: Solanum pimpinellifolium. Ils ont constaté que très tôt l’épaisseur 

du péricarpe double passant de 100 µm à 200 µm entre 0 JAA et 2 JAA puis 

atteignant 400 µm à 4 JAA et 700 µm à 10 JAA. Cheniclet et al.,2005, ont montré, pour 

la variété Solanum lycopersicum cerasiforme cv WVA106, une augmentation du 

diamètre du fruit et de l’épaisseur du péricarpe entre 0 et 10 JAA d’un facteur 5 

passant respectivement de 1,5 mm environ à 7,5 mm et de 100 µm à 500 µm. La 

vitesse de croissance des fruits ainsi que l’augmentation du péricarpe semblerait être 

spécifique à chaque cultivar. Cependant, il est possible de mettre en avant des points 

communs que ce soit d’un point de vue génétique mais aussi au niveau des 

processus de division cellulaire, d’expansion cellulaire et d’endoréduplication. 
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1. LES GENES IMPLIQUES DANS LA CROISSANCE 

 

De nombreux gènes sont impliqués dans le développement du fruit de tomate et 

influencent sa taille, son poids et sa forme (Tanksley et al., 2004).  

Parmi ces gènes OVATE et SUN sont impliqués dans la régulation de 

l’élongation du fruit (Van der Knaap et al., 2014; Xiao et al.,2009, Liu et al ., 2002). Le 

gène SUN est exprimé avant l’anthèse puis son expression augmente rapidement à 

partir de 2 JAA et il continue à être exprimé dans des proportions plus faibles jusqu’à 

20 JAA (Xiao et al.,2009). La surexpression du gène SUN provoque un phénotype 

anormal avec un fruit très allongé. Cette forme allongée serait due à un changement 

du plan des divisions cellulaires et du sens de l’expansion cellulaire au niveau des 

septums et du péricarpe. Le gène OVATE, quand à lui, est exprimé principalement 

durant le développement de l’ovaire puis jusqu’à 15 JAA mais de manière moins 

importante (Liu et al., 2002). Une surexpression du gène produit un fruit plus arrondi 

que le phénotype sauvage. OVATE serait donc un régulateur négatif de la croissance 

chez la tomate. Une perturbation de son expression désorganiserait la prolifération et 

la différenciation cellulaire.   

Le gène FW2.2/CNR (FRUIT WEIGHT2.2/CELL NUMBER REGULATOR) est 

impliqué dans la régulation des divisions cellulaires et donc par conséquence du 

nombre de cellule. Il a été montré par transgénèse qu’une augmentation de la 

quantité des transcrits de fw2.2/cnr  a pour conséquence une diminution du nombre 

de cellules et un fruit plus petit (Van der Knaap et al., 2014, Pesaresi et al., 2014 et Guo 

et al., 2011).   

 Récemment Chusreeaeom et al .,2014 ont montré la présence d’un nouveau 

gène impliqué dans la forme du fruit de tomate: SlELF1. Une mutation sur ce gène 

entraîne la formation d’un fruit avec un diamètre inférieur et une longueur 

supérieure au sauvage. Il serait donc impliqué dans la croissance longitudinale du 

fruit en favorisant les divisions anticlines (Chusreeaeom et al., 2014).  
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Les hormones interviennent de manière importante durant le développement 

précoce du fruit de tomate (Srivastava et al., 2005). De Jong et al., 2015 ont montré que 

ARF9 (Auxin Response Facteur 9) influence la taille du fruit en inhibant les divisions 

cellulaires durant les stades précoces (jusqu’à 15 JAA). Les fruits sous-exprimant ce 

gène montrent une augmentation du nombre d’assises cellulaires. A l’inverse les 

fruits sur-exprimant le gène montrent un nombre d’assises cellulaires inférieur à 

celui de la lignée témoin.  Wang et al., 2005 ont aussi montré qu’un régulateur 

transcriptionnel spécifique des réponses à l’auxine, IAA9, est un régulateur négatif 

de la mise à fruit. En effet, sa sous-expression déclenche le développement 

parthénocarpique du fruit.  

Enfin, Zhang et al., 2012 ont montré que le QTL (Quantitative Trait Loci) 

FW3.2, chez la tomate, a un rôle dans le poids des fruits. L’un des gènes candidats 

localisés par ce QTL est le gène KLUH qui régule la taille des organes chez 

Arabidopsis thaliana.  

2. DIVISION ET EXPANSION CELLULAIRE 

Au niveau du péricarpe de la tomate, les divisions cellulaires se produisent 

principalement dans l’épiderme externe (Gillaspy et al., 1993) de façon anticline (plan 

perpendiculaire à la cuticule) et dans les assises sous-épidermiques de manière 

péricline (plan parallèle à la cuticule). Ce dernier type de division permettrait la 

génération de nouvelles assises (Cheniclet et al., 2005).  

Des études antérieures ont montré que l’index mitotique est plus important 

dans les assises externes (Gillaspy et al., 1993; Joubès, 1999). De plus, l’index 

mitotique varie en fonction du stade de développement atteignant un maximum 

entre 5 JAA et 10 JAA avec une valeur d’environ 3 % (Joubès et al., 1999) pour le 

cultivar WVA106. Il varie aussi en fonction du cultivar, pour les mêmes stades, 

l’index mitotique dans le péricarpe du cultivar M82 n’est que d’environ 1,5 %(Cong 

et al., 2002).  
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Figure 24: Cartographie des niveaux de ploïdie d'un péricarpe de fruit de 30 JAA. (A) Coupe transversale de 

péricarpe  inclus en Technovit . Les flèches jaunes représentent les amyloplastes. oe: Epiderme externe. m: 

Mésocarpe. ie: Epiderme interne. vb faisceaux vasculaires. La barre d’échelle représente 500µm; (B) 

Distribution des index moyens d'endoréduplication en fonction des assises. L’échelle de couleur à droite 

représente l’index d’endoréduplication moyen; (C) Pourcentage des différents niveaux de ploïdie en fonction 

des assises cellulaires. Les niveaux de ploïdie sont représentés à gauche tandis que la proportion des niveaux 

de ploïdie est représentée par une échelle de gris à droite de la figure.(Tiré de Bourdon et al., 2011) 
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De plus certains auteurs ont dénombré les cellules du péricarpe de différentes 

variétés de tomates durant les stades précoces. Teitel et al., 1985 ont montré une 

augmentation du nombre de cellules entre 0 JAA et 5 JAA de l’ordre d’un facteur 2 

(passant de 1,94 ± 0,45 106 à 4,55 106 ) et entre 5 et 20 JAA d’un facteur 5 au niveau du 

péricarpe du fruit du cultivar Pearson. Bohner et al., 1988 ont travaillé sur l’espèce 

ancestrale Solanum pimpinellifolium et ont démontré une augmentation du nombre de 

cellules d'un facteur 5 entre 0 et 5 JAA passant de 1,18 ± 0,3 105 à  5,63  ± 1,23 105.  

L’expansion cellulaire au sein du péricarpe, débute juste après la fécondation 

et augmente à partir de 4 JAA pour ensuite se stabiliser vers 40 JAA (fin de la 

croissance du fruit) avec une aire cellulaire moyenne d’environ 0,04 mm² pour le 

cultivar WVA106 (Cheniclet et al., 2005). Le résultat le plus intéressant est 

l’augmentation d’un facteur de 2000 à 22000 fois pour le volume des cellules du 

mésocarpe selon les cultivars (Cheniclet et al., 2005 ; Azzi et al., 2015). Cette 

hypertrophie cellulaire est corrélée de manière positive à une augmentation de la 

quantité d’ADN, conséquence de l’endoréduplication.  

3. L’ENDOREDUPLICATION 

Le fruit de tomate a la particularité de montrer des niveaux 

d’endoréduplication importants (de 8C jusqu'à 512C avec une moyenne supérieure à 

32C) et qui se manifeste à maturité dans les différents tissus le composant (péricarpe, 

columelle, gel loculaire) (Bergervoet et al.,1995 ;Cheniclet et al., 2005).  

La technologie du FISH (Fluorescence In Situ Hybridization) a permis de 

montrer que les noyaux polyploïdes du fruit de tomate sont polyténiques. Cela 

signifie qu’il n’y a pas de séparation des chromatides (Bourdon et al., 2011). Cette 

structuration des chromosomes est caractéristique de l’endoréduplication. 

Des études ont montré, chez le cultivar WVA106, un patron 

d'endoréduplication assez précis dans le péricarpe d’un fruit âgé de 30 JAA. Les 

niveaux de ploïdie les plus importants sont localisés principalement dans le 

mésocarpe tandis que l’exocarpe et l’endocarpe possèdent des niveaux de ploïdie 

plus faibles (Fig 24)(Bourdon et al., 2011).  
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Figure 26: (A) Analyse par RNA FISH 

de l’ARN 5,8S localisé dans le 

nucléole en fonction des tailles de 

noyaux. En bleu: l’ADN marqué au 

DAPI, en vert: sonde 5,8S ; 

(B) Analyse de l’évolution de l’ARN 

polymérase II active (RNAPolII S2) et 

inactive (RNAPOLII NP) sur des 

noyaux de péricarpe de tomate (30 

JAA) triés en fonction des niveaux de 

ploïdie;  

(C) expression de différents gènes 

candidats en fonction du niveau de 

ploïdie. 

 

(A) 

(B) (C) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 25. Régulation génétique de l'endoréduplication (tiré de Chevalier et al.,2015). WT : Wild 

type ; CDK : Cycline dépendante kinase ; Cyc : cycline ; KRP : Kip related protein ; CCS52a : cell 

cycle switch 52A ; IME: index moyen d’endoréduplication; S: synthèse d’ADN; G: Gap phase; OE: 

over-expression (surexpression) AS: anti-sens (sous-expression) 

IME IME IME 
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Ces résultats suggèrent que l’endoréduplication débuterait d’abord dans les 

assises centrales de la paroi de l'ovaire ou du très jeune fruit ce qui leur permettrait 

de faire plus d’endocycles par rapport aux assises plus externes qui dériveraient des 

divisions cellulaires post-anthèse et seraient donc plus récentes. 

De nombreuses études ont été menées sur la régulation de l’endoréduplication 

dans le fruit de tomate. Il a été montré que les 3 facteurs cités précédemment sont 

présents chez la tomate: WEE1 (Gonzalez et al., 2007), CCS52A (Mathieu-Rivet et al., 

2010) et KRP (Nafati et al., 2011; Jasinski et al., 2002). Une diminution de l’expression 

de CCS52A ou de WEE1 et l'augmentation de l’expression de KRP1 entraînent une 

diminution de l’index moyen d’endoréduplication dans le péricarpe (Chevalier et al., 

2014)(Fig 25). 

L’endoréduplication permettrait une augmentation de la taille des cellules en 

maintenant le ratio nucléo-plasmique (Chevalier et al., 2014, Bourdon et al., 2012). Il a 

été montré une corrélation positive entre la taille des noyaux et des cellules avec le 

niveau d’endoréduplication (Bourdon et al., 2011; Cheniclet et al., 2005). Cependant 

cette corrélation n’est pas stricte il a été montré, sur des plants de tomate SlKRP1OE, 

qu’une diminution du niveau d’endoréduplication n’a pas d’impact sur l’expansion 

cellulaire (Nafati et al., 2011). L’endoréduplication agirait comme un potentialisateur 

de la croissance cellulaire (Chevalier et al., 2014). 

 Cet effet de l'endoreduplication serait la conséquence de l’augmentation du 

métabolisme général et particulièrement de la transcription. L’endoréduplication, et 

plus généralement l’endopolyploïdisation, a pour conséquence une augmentation de 

la quantité d’ADN par cellule. Cette augmentation du nombre de copie de gènes 

permet d’augmenter la transcription par noyau et donc par cellule. Des études sur le 

fruit de tomate WVA106 ont confirmé l'augmentation, en fonction des niveaux de 

ploïdie, du transcrit 5,8S dans le fruit de tomate (Fig 26A). L’ARN ribosomal 5,8S est 

un des constituants de la sous unité 60S du ribosome important pour la traduction 

(Bourdon et al., 2012). De plus, il a été montré, par des techniques d’immuno-

marquage, une augmentation proportionnelle de la quantité d’ARN polymérase II en  
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fonction du niveau de ploïdie. Cette polymérase est impliquée dans la transcription 

des ARN messager. (Bourdon et al., 2012  Fig 26B). Enfin, l’analyse de quelques gènes 

candidats par RT-qPCR sur noyaux triés en fonction de leurs niveaux de ploïdie a 

montré une augmentation proportionnelle de la quantité de transcrits nucléaires (Fig 

26C).  

 

III. PROBLEMATIQUES 

 

L'endoreduplication n'est pas un processus systématiquement présent chez 

tous les fruits. L'objectif général de ce travail est de contribuer à mieux connaître le 

ou les rôles possibles de ce phénomène aussi bien sur la croissance du fruit que sur la 

transcription au moment de la maturation.  

A. Mécanismes impliqués dans le développement 
précoce 

  

 Les données présentes dans la littérature sur le développement du fruit de 

tomate mettent en avant les gènes impliqués dans les mécanismes du développement 

de l’ovaire, de la fécondation, de la mise à fruit et enfin de la maturation. Néanmoins, 

ces données ne prennent pas en compte les relations entre les différents processus 

impliqués durant le développement du fruit. En effet, il serait intéressant de 

connaitre le patron spatio-temporel des phénomènes de division cellulaire, 

d’expansion cellulaire et d’endoréduplication pour mieux comprendre leur 

coordination et leur régulation. Seule, l'existence d’un gradient de taille cellulaire et 

d'activité mitotique a été plusieurs fois mentionnée au niveau des trois zones 

exocarpe/mésocarpe/endocarpe et sur des pas de temps larges (par exemple les 10 

premiers jours du développement du fruit). Il n’existe cependant aucune donnée 

quantitative sur l'intensité des divisions et de l'expansion cellulaire dans chacune des 

assises et au cours de la mise à fruit.  
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Ces données sont importantes pour avoir une meilleure connaissance du 

développement du fruit de tomate et permettrait de mieux comprendre le patron du 

péricarpe connu à 30 JAA décrit par Bourdon et al., 2011. De plus, ces différentes 

données permettront d’établir des références importantes pour créer un modèle de 

croissance du fruit de tomate, mais aussi pour l’analyse de phénotype de mutant ou 

de plantes issus de la transgénèse.  

 

B. Impacts de  l’endoréduplication sur les programmes 
d'expression génétique 

 

Les études antérieures suggèrent que l’endoréduplication, dans le fruit de 

tomate, permettrait à la cellule d’avoir un potentiel de croissance supérieur. De plus, 

les analyses préliminaires menées dans l'équipe, par RT-qPCR, par RNA FISH et par 

marquages des gènes candidats, suggèrent que l’endoréduplication permettrait une 

augmentation de la transcription dans le péricarpe de tomate.  

 Pour affiner ce résultat, la seconde partie de cette thèse abordera l'étude du 

transcriptome en fonction des niveaux de ploïdie en déterminant si l'ensemble du 

transcriptome d'une cellule augmente proportionnellement à l’augmentation de la 

quantité d’ADN, ou si certains gènes échappent à ce comportement. Ces résultats 

permettront de déterminer la nature des transcrits présents mais aussi de savoir s’il y 

a une augmentation de la transcription en comparant la quantité de chaque transcrit 

entre les différents niveaux de ploïdie. De plus, cette analyse permettra de mettre en 

avant, d'éventuelle régulations gène-spécifiques liées au niveau de ploïdie. 
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PARTIE II : 

DEVELOPPEMENT 

PRECOCE 
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Figure 1: Comparaison de 2 cultivars de tomate. (a) Micro-tom de type polypodiale à 

croissance déterminée. (b) West Virginia 106 (wva106) de type sympodiale possédant une 

croissance indéterminée. 

(a) (b) 

10cm 

10cm 

 

(C)  

(A) (B) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

Figure 27: Phénotype des 2 cultivars utilisés pour les différentes 

analyses; (A) Micro-Tom possède une croissance déterminée et des 

inflorescences en corymbes; (B) WVA106 possède une croissance 

indéterminée et des inflorescences en grappes; (C) Schéma des 

différents types d’inflorescences. 
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Afin de mieux comprendre le développement précoce du fruit de tomate, 2 

cultivars issus de deux variétés différentes ont été étudiés. 

 Le premier cultivar correspond à Solanum lycopersicum var. esculentum cv. 

Micro-Tom (MT) (Fig 27A). Micro-Tom est un cultivar obtenu à partir du croisement 

du cultivar Ohio avec le cultivar Florida basket. Cette plante possède un phénotype 

nain c’est-à-dire ayant une croissance déterminée de faible taille (maximum 30 cm). 

Ses inflorescences sont en forme de corymbes (Fig 27C) et les fruits sont de petite 

taille. D’un point de vue génétique, le phénotype nain serait dû à une combinaison 

de 3 mutations: Dwarf (impliqué dans la voie de biosynthèse des brassinostéroïdes), 

Miniature et Selfpruning (impliqué dans le déterminisme méristématique)(Martí et al., 

2006).  

Le deuxième cultivar correspond à Solanum lycopersicum var. cerasiforme cv. 

West Virginia 106 (WVA106)(Fig 27B). Ce cultivar provient de l’université américaine 

West Virginia. WVA106 est une plante à croissance indéterminée de type liane, ses 

inflorescences forment une grappe de 6 à 10 fleurs sur laquelle différents stades de 

développement de la fleur et du fruit se retrouvent (Fig 27C). Le fruit, de petite taille, 

arrive à sa taille finale entre 30 JAA et 35 JAA. Cette plante se caractérise par une 

résistance contre les champignons Phytophthora infestans, Verticillium albo-atrum et 

Fusarium oxysporum, résistance qui présente un intérêt important pour l’agriculture.  

Ce cultivar a été obtenu par des croisements de WVA63 avec les cultivars Marglobe, 

Urbana et Campell’s (Gallegly, 1960).  

 L’objectif de cette étude est de mieux comprendre le développement précoce 

et les relations entre les 3 mécanismes impliqués dans la croissance durant le 

développement du fruit. L’utilisation de 2 cultivars, possédant des phénotypes très 

différents au niveau de leurs parties végétatives, permet de mettre en avant des 

points communs et des différences durant le développement précoce des fruits. Ces 

données sont utiles pour établir un patron spatio-temporel de développement 

robuste. Sur ces deux cultivars, des analyses à l’échelle de l’organe (diamètre du fruit 

et épaisseur du péricarpe), des analyses à l’échelle cellulaire (divisions cellulaires et  
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Figure 28: Cinétique du diamètre des fruits au 

cours de leur développement; (A) Evolution 

du diamètre du fruit de WVA106 ; (B) 

Evolution du diamètre du fruit de Micro-Tom. 

N=5 fruits pour les stades avant anthèse (du 

stade 11 au stade 20) et 0 JAA pour ces stades 

les fruits ont été récoltés. N=10 fruits ; pour les 

stades 1 JAA à 35 JAA; pour ces stades les 

fruits n’ont pas été récoltés, le suivi du 

diamètre se fait donc sur les mêmes fruits. 

JAA: jours après anthèse. Les barres 

représentent l'écart-type calculé à partir du 

diamètre de chaque fruit. 

(A) 

(B) 
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expansion cellulaire) et à l’échelle moléculaire (évolution du niveau de ploïdie) ont 

été réalisées. 

I. Evolution de la cinétique de croissance 

A. Evolution du diamètre du fruit   

 L’évolution de la croissance d’un fruit est typiquement suivie par la mesure de 

sa taille en longueur et/ou de son diamètre selon sa forme. L’originalité de 

l’expérimentation présentée est la mesure du diamètre d’un même fruit maintenu sur 

la plante sans prélèvement à partir du stade 1 JAA jusqu’au stade 35 JAA. Pour un 

échantillonnage représentatif de la variabilité de taille au sein des cultivars, 10 fruits 

différents ont été suivis pendant 35 JAA. Ce type de mesure n’est pas possible sur les 

stades avant anthèse car pour visualiser l’ovaire il faut retirer les pétales et étamines 

ce qui perturbe le développement de l’ovaire. Pour les stades avant anthèse les fleurs 

ont été prélevées et disséquées puis le diamètre de l’ovaire a été mesuré (Fig 28). 

 A cause d’une augmentation de la température durant l’expérimentation dans 

le compartiment de la serre contenant le cultivar Micro-Tom, il n’est pas possible de 

comparer les données brutes des 2 cultivars à partir du stade 10 JAA. En effet, les 2 

cultivars ont été cultivés en même temps mais dans 2 compartiments séparés. A 

partir du stade 8 JAA il y a eu un dérèglement dans le refroidissement du 

compartiment contenant Micro-Tom déclenchant une hausse de température 

supérieure en moyenne à 2°C sur 24h. Cependant, il est possible de comparer la 

tendance des courbes pour les stades entre 10 JAA et 35 JAA (Fig 28). Les 2 courbes 

de l’évolution du diamètre du fruit révèlent une tendance similaire. Une faible 

croissance avant anthèse, une amplification de la croissance après anthèse puis la 

présence d’un plateau en fin de croissance. Cette tendance est équivalente à celle 

obtenue lors de l’analyse de Cheniclet et al.,2005 qui a été faite en prélevant les fruits 

pour chaque stade étudié. Cependant durant les stades précoces, entre 0 JAA et 3 

JAA, les données brutes des 2 analyses diffèrent. En effet, Cheniclet et al., 2005 ne 

décèlent pas d’augmentation du diamètre du fruit tandis que les résultats présentés 

dans cette thèse montrent une augmentation du diamètre. 
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Figure 29: Cinétique du diamètre des fruits durant les stades précoces chez WVA106 

et Micro-Tom. N=5 fruits pour les stades 11 à 0 JAA; pour ces stades les fruits ont été 

récolté : N=10 fruits pour les stades entre 1 et 5 JAA; pour ces stades les fruits n’ont 

pas été récoltés, le suivi du diamètre se fait donc sur les mêmes fruits. Les barres 

représentent l'écart-type calculé à partir du diamètre de chaque fruit. (Données 

identique à la figure 28) 
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Entre le stade 11 avant l'anthèse et le stade 5 JAA une comparaison des valeurs 

obtenues sur les 2 génotypes est possible (Fig 29). Pour faciliter la comparaison des 

diamètres, le taux relatif de croissance est calculé. Ce taux correspond à 

l’augmentation du diamètre du fruit par unité de temps, par rapport à son diamètre 

initial. Il est égal à [(D1 - D0)/D0] x 100, où D0 est le diamètre initial et D1 le 

diamètre final. Durant les stades avant anthèse, pour WVA106, le diamètre de 

l’ovaire croît de 0,9 mm au stade 11 à 1,3 mm au stade 0 JAA soit un taux relatif de 

croissance entre 2 stades de 12% en moyenne. Pour Micro-tom le diamètre de l’ovaire 

augmente de 0,9 mm au stade 11 à 1,2 mm à 0 JAA soit un taux relatif de croissance 

entre 2 stades de 8% en moyenne (Fig 29). Pour les 2 génotypes, le diamètre des 

ovaires est équivalent et il augmente légèrement et de façon semblable lors des 

derniers stades de développement avant anthèse. Entre 0 JAA et 5 JAA, pour 

WVA106 la hausse du diamètre se fait en 2 étapes (Fig 29). La première entre 0 JAA 

et 3 JAA où le diamètre du fruit progresse de 1,3 mm à 2,2 mm soit un taux relatif de 

croissance journalier de 18% en moyenne. La deuxième étape se passe entre 3 et 5 

JAA où le taux relatif de croissance journalier augmente à environ 28% permettant 

ainsi d’atteindre un diamètre de 3,5 mm à 5 JAA. Pour Micro-Tom, le même 

phénomène a lieu mais de manière plus intense. En effet, entre 0 JAA et 3 JAA le taux 

relatif de croissance journalier est en moyenne de 32% (2,81 mm à 3 JAA), juste après 

3JAA une forte augmentation du diamètre a lieu avec un taux relatif de croissance 

journalier en moyenne de 33 % (4,9 mm à 5 JAA). A 5 JAA, le fruit de Micro-Tom a 

un diamètre plus important que celui de WVA106 (respectivement 4,9 mm et  3,5 

mm).  

 Pour les 2 cultivars, les résultats révèlent une faible croissance de l’ovaire 

avant pollinisation puis, après la pollinisation, une première hausse immédiate du 

diamètre dès le 1er jour suivie d’une accélération de la croissance du diamètre entre 2 

et 3 JAA. Cette accélération est plus importante pour Micro-tom par rapport à 

WVA106. La taille de l’ovaire de Micro-tom et de WVA106 étant équivalente, la 

différence de taille du fruit à 5 JAA serait due au fait que Micro-tom engage plus 

précocement la croissance de son fruit. Cette période d’augmentation rapide du 

diamètre révèle le succès de la mise à fruit. 
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Figure 30: Evolution de l'épaisseur du péricarpe (trait plein) ainsi que du nombre 

d'assise cellulaire dans le péricarpe de WVA106 (histogramme). N=4 fruits. Les barres 

représentent l’écart–type calculé à partir des données recueillies pour chaque fruit. 
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B. Evolution de l’épaisseur du péricarpe 

 

L’augmentation du diamètre du fruit est le résultat d’un ensemble de 

processus parmi lesquels se trouve l’accroissement des différents tissus du fruit dont 

le développement du péricarpe.  La dynamique de ce dernier, a été mesurée 

uniquement sur le cultivar WVA106 (Fig 30). Durant les stades avant anthèse, 

l’épaisseur du péricarpe s’accroit légèrement (74,3 ± 9,1 µm au stade 11 à environ 96,7 

± 11,6 µm au stade 20) tandis que le nombre d’assises reste stable (7,5 ± 0,7 en 

moyenne). Après l’anthèse, l’épaisseur du péricarpe progresse de 117,4 ± 14,5 µm à 0 

JAA à 383,2 ± 57,3 µm à 4 JAA. En parallèle, une augmentation du nombre d’assises 

est observée passant en moyenne de 8 ± 0 à 0 JAA à 11 ± 0,6 à 4 JAA.   

C. Conclusion 

 

 L’analyse des 2 cultivars démontre que jusqu’à l’anthèse l’ovaire conserve une 

faible croissance. Puis entre 2  JAA et 3 JAA, en fonction des cultivars, la croissance 

du fruit s’accélère. L’augmentation du diamètre est en concordance avec une 

augmentation du nombre d’assises cellulaires et de l’épaisseur du péricarpe. Cette 

période correspond à la fin de la phase de mise à fruit. Ces données, obtenues par 

une nouvelle méthode de mesure, confirment les données déjà publiées par Cheniclet 

et al., 2005 et les complètent en précisant la dynamique de l’ovaire juste avant 

l’anthèse. Elles restent cependant à l’échelle de l’organe et du tissu; l’analyse à 

l’échelle cellulaire permettra de mieux comprendre cette dynamique particulière. 

 

II. EVOLUTION A L’ECHELLE CELLULAIRE DES 
PROCESSUS IMPLIQUES DANS LA CROISSANCE 
 

 Au sein du péricarpe, l’augmentation de son épaisseur et de sa circonférence 

est due principalement à deux phénomènes: l’expansion et la division cellulaire. 
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Figure 31:Evolution de la taille des cellules ; (A) Analyse de l’aire cellulaire moyenne pour chaque assise durant le 

développement précoce calculée à l'aide du logiciel Cellset. E1: épiderme externe. E2/E3: sous épidermes externes.  

I1: épiderme interne. I2: sous épiderme interne. N=2 les barres représentent la moyenne des écart-types calculés à 

partir de l’aire cellulaire de chaque cellule. (B) Illustration de l’augmentation de l’aire des cellules pour les stades 

0JAA, 2JAA et 4JAA. La barre représente 10µm 

(A) 

(B) 
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A. Caractérisation de l’expansion cellulaire dans le péricarpe  

Pour la caractérisation de l’expansion cellulaire dans le péricarpe, l’aire des cellules 

va être observée d’un point de vue spatial, c’est-à-dire au sein des différentes assises 

pour un stade donné. Le stade choisi est le stade 3 JAA, correspondant au moment 

où la croissance du fruit s’accélère. L’expansion cellulaire sera analysée aussi d’un 

point de vue temporel, c’est-à-dire durant le développement du péricarpe et durant 

une période de temps plus courte allant du début de 3 JAA à la fin de 4 JAA.  

 

1. DYNAMIQUE TEMPORELLE  DE L’EXPANSION CELLULAIRE 

 

L’’aire moyenne des cellules dans chaque assise a été suivie durant le 

développement précoce du fruit de WVA106. Avant l’anthèse les résultats révèlent 

une hausse légère de l’aire des cellules des 3 assises analysées (Fig 31A). L’aire 

moyenne des cellules de l’assise E1 et I1 augmente d’environ 27%, passant pour E1 

de 78,7 µm² au stade 11 à 108,2 µm²  au stade 20 et pour I1 de 78,7 µm² à 106,7 µm². La 

hausse de l’aire moyenne des cellules est plus importante dans le mésocarpe, en effet, 

elle s’accroit d’environ 46% passant de 88,9 µm² au stade 11 à 164,5 µm² au stade 20. 

De plus, les résultats révèlent que dès le stade 18 une différence significative existe 

entre l’aire moyenne des cellules du mésocarpe qui sont plus grandes que l’aire 

moyenne des cellules de E1 et I1.  A partir du stade 1 JAA, cette différence s’accentue. 

Une augmentation de 64% de l’aire moyenne des cellules du mésocarpe entre 0 et 4 

JAA est observable, l’aire moyenne atteignant 639,2 µm2 à 4JAA. 

Les photographies du péricarpe de fruits âgés de 0 JAA, 2JAA, et 4JAA 

illustrent l’augmentation importante de l’aire des cellules du mésocarpe ainsi que la 

différence de taille des cellules en fonction des assises dès le stade 0 JAA. Les cellules 

de l’exocarpe (E1 et E2/E3) sont principalement de forme rectangulaire tandis que les 

cellules du mésocarpe (C) et de l’endocarpe sont de forme se rapprochant plus d’une 

ellipse.  
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Figure 32: Evolution de la distance péricline et anticline en fonction du jour et de la nuit pour 

les différentes assises analysées. Le jour 1 et la nuit 1 correspondent au stade 3 JAA, le jour 2 et 

la nuit 2 correspondent au stade 4 JAA. 3 catégories de distance sont analysées : les petites 

cellules (cellules ayant une petite distance péricline ou anticline), les moyennes cellules 

(cellules ayant une moyenne distance péricline ou anticline) et les grandes cellules (cellules 

ayant une grande distance péricline ou anticline). Les différentes catégories ont été créées en 

prenant en compte la moyenne des distances ainsi que l’écart-type pour chaque assise. E1 : 

épiderme, E2/E3 : sous épiderme externe, C : mésocarpe, I2 : sous épiderme interne, I1 : 

endoderme. N=2 fruits;  les barres représentent l’écart-type calculé à partir de la moyenne des 

fréquences entre les fruits. 
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Entre 1 JAA et 4 JAA, les cellules de l’assise E1 grandissent mais avec une intensité 

beaucoup plus faible que les autres assises, 12% pour E1 et 46% pour les cellules de 

l’assise I1 pour la même période. Pour les sous-épidermes internes (I2) et externes 

(E2/E3), les analyses révèlent une augmentation entre 0 JAA et 4 JAA plus 

importante pour I2 que pour E2/E3 respectivement de 59% (213,7 µm² à 525,1 µm²) et 

de 47% (119,3 µm² à 227,9 µm²).  

 Durant le développement de l’ovaire, les cellules commencent leur expansion 

avant l’anthèse et ce phénomène est plus intense au niveau des cellules du 

mésocarpe, qui deviennent très tôt les cellules les plus grandes de la paroi de 

l’ovaire. Après anthèse, cette différence s’accentue de manière importante, tandis que 

les cellules des autres assises continuent de manière plus progressive leur expansion. 

A partir de 2 JAA, les cellules de l’assise E1 sont statistiquement les cellules les plus 

petites du péricarpe (Fig 32 B). A 3 JAA et 4 JAA les cellules les plus petites sont 

situées dans l’épiderme externe (E1) tandis que les cellules les plus grandes sont 

situées dans le mésocarpe (C) et le sous épiderme interne (I2). Ces différents résultats 

suggèrent que le stade anthèse n’est pas un stade d’arrêt complet de la croissance de 

l’ovaire car une expansion cellulaire y est observée. 

 La dynamique temporelle de l’expansion cellulaire a ensuite été suivie plus 

finement sur un pas de temps de 48h, pour connaître le sens de l’expansion cellulaire 

dans chaque assise et savoir si elle a lieu à un moment privilégié de la journée. Les 

mesures ont été regroupées par période de demi-journée (jour/nuit) et les cellules 

ont été classées en 3 catégories. Les résultats montrent un comportement différent 

selon les assises analysées (Fig 32).  

On  constate que pour l’assise E1 la croissance des cellules se fait majoritairement de 

manière péricline (parallèle à la cuticule) avec une diminution du taux de cellule 

possédant une petite distance péricline (27 %durant le jour 1 à  8 % à la nuit 2) et une 

augmentation du taux de cellules possédant une grande distance (5 % le jour 1 à 32 % 

la nuit 2). Pour la distance anticline (perpendiculaire à la cuticule), les analyses 

montrent une variation du taux des 3 classes de taille de cellules uniquement entre le 

jour 2 et la nuit 2 (36%  le jour 2 à 19 % la nuit 2 pour les petites cellules).   
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Pour les assises E2/E3, les analyses révèlent un comportement inverse à l’assise E1. 

En effet, les cellules grandissent préférentiellement dans le sens anticline tandis que 

la distance péricline reste constante. Entre chaque période, le taux des cellules 

possédant une petite distance anticline diminue (34% le jour 1 à 13 % la nuit 2) tandis 

que celui des cellules ayant de grande distance anticline augmente (8%  le jour 1 à 28 

% la nuit 2) (Fig 32). 

Pour les assises centrales (C) et I1, il y a une expansion cellulaire dans les 2 

directions. Pour la distance anticline, les analyses révèlent un taux plus faible des 

cellules ayant une petite distance anticline la nuit 1 par rapport au jour 1 et la nuit 1 

(82 % à 62 % pour les assises C et de 29 % à 19 %pour l’assise I1) et entre le jour 2 et la 

nuit 2 (65 % à 37 % pour les assises C et de 22%  à 8% pour l’assise I1). Pour la 

distance péricline, les résultats suggèrent une diminution du taux des cellules ayant 

une petite distance péricline entre le jour 1 et la nuit 2 (44 % le jour 1 à 23 %la nuit 2 

pour les assises C et de 33 % à 12%  pour l’assise I1) (Fig 32). 

Pour l’assise I2, les analyses suggèrent que pour la distance anticline, l’expansion se 

fait principalement la nuit. En effet, la fréquence des petites cellules diminue de 55 % 

à 23% entre le jour 2 et la nuit 2. Pour la distance péricline les résultats montrent une 

diminution du taux des cellules possédant une petite distance péricline entre le jour 1 

et la nuit 1 (32%  à 21 %) et entre le jour 2 et la nuit 2 (23 % à 17%) (Fig 32).  

Lorsque les résultats sont analysés uniquement sur 24h, c’est-à-dire par la 

comparaison entre jour 1 avec la nuit 1 et séparément le jour 2 avec la nuit 2, ils 

révèlent une expansion cellulaire plus importante entre le jour 2 et la nuit 2, 

correspondant au 4ème jour,  qu’entre le jour 1 et la nuit 1, correspondant au 3ème jour.  

 En conclusion pour WVA106, en fonction des assises, l’expansion cellulaire ne 

semble pas être uniforme en fonction des 2 directions analysées. En effet, les assises 

centrales C et l’assise I1 montrent une expansion visible sur 24h au niveau des 2 

orientations analysées tandis que l’assise E1 et l’assise I2 montrent une expansion 

cellulaire préférentielle dans le sens périclinal, c’est à dire parallèle à la cuticule. 

 



P a g e  | 92 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 33: Evolution de la distance péricline et anticline en fonction du jour et de la 

nuit pour les différentes assises analysées. Le jour 1 et la nuit 1 correspondent au 

stade 3JAA pour un fruit de Micro-tom. 3 catégories de distance sont analysées : les 

petites cellules (cellules ayant une petite distance péricline ou anticline), les 

moyennes cellules (cellules ayant une moyenne distance péricline ou anticline) et les 

grandes cellules (cellules ayant une grande distance péricline ou anticline). Les 

différentes catégories ont été créées en prenant en compte la moyenne des distances 

ainsi que l’écart-type pour chaque assise. E1 : épiderme, E2/E3 : sous épiderme 

externe, C : mésocarpe, I2 : sous épiderme interne, I1 : endoderme. N=2 les barres 

représentent l’écart-type calculé à partir de la moyenne des fréquences entre les fruits 

Distance Péricline

 

Distance Anticline
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Quant aux assises E2/E3, elles montrent une expansion principalement dans le sens 

anticlinal c’est-à-dire perpendiculaire à la cuticule. De plus, l’expansion cellulaire 

paraît se  produire surtout la nuit dans les assises C, I2 et I1. 

Une analyse similaire sur 24 h a été effectuée sur des fruits de Micro-Tom au stade 3 

JAA (Fig 33). L’analyse de la différence de taille entre le jour et la nuit montre qu’il y 

a très peu de modification de la distance péricline et anticline durant 24 heures 

excepté pour la distance péricline des assises centrales C. En effet, pour cette 

dernière, il y a une diminution de la fréquence des cellules ayant une petite distance 

entre le jour et la nuit qui passe de 91,1% à 80,3% et une augmentation de la 

fréquence des cellules ayant une distance moyenne qui passe de 8,9% à 19,2%. 

Lorsque l’on compare ces données avec celles de WVA106 pour la même période, il 

s’avère que chez WVA106 il y a une différence significative pour les distances 

périclines et anticlines des assises C et I2, pour la distance anticline des assises E2/E3 

et pour la distance anticline des assises I1 entre le jour et la nuit pour un fruit de 3 

JAA. 

 Les différentes études sur la dynamique temporelle de l’expansion cellulaire 

révèlent une évolution de l’aire moyenne des cellules durant le développement 

précoce dans toutes les assises. Cependant certaines assises telles que le mésocarpe et 

le sous épiderme interne s’accroissent de manière plus intense que les autres assises. 

Lors de l’analyse plus détaillée sur 24h et 48h pour des fruits dont le stade est 

compris entre 3 JAA et 4 JAA, les résultats révèlent un comportement spécifique à 

chaque assise mais aussi à chaque cultivar. Chez Micro-tom, uniquement les cellules 

du mésocarpe s’agrandissent tandis que chez WVA106 pour la même période 

analysée (3 JAA) l’aire moyenne des cellules C, I2, I1 et E2/E3 évolue. 

2. DYNAMIQUE SPATIALE  DE L’EXPANSION CELLULAIRE 

 

La dynamique spatiale du phénomène d’expansion cellulaire dans le 

péricarpe, est analysée par l’étude de l’aire des cellules dans les différentes assises 

pour des fruits âgés de 3 JAA issus des 2 cultivars (Fig 34). 
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Figure 34:Comparaison de l'aire moyenne cellulaire en fonction des assises pour des fruits de WVA106 et 

Micro-Tom âgés de 3JAA. Les barres représentent l’écart-type calculé à partir de l’aire de chaque cellule. 

N=2 fruits.  ** génotypes statistiquement différents p-value<0,001 (T-test) 
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Les résultats révèlent que pour Micro-Tom et WVA106 les cellules les plus 

petites sont situées au niveau de l’assise E1 avec une aire moyenne de 137,4 µm² pour 

les cellules de Micro-tom et de 118,7 µm² pour WVA106 sans différence significative 

entre les 2 cultivars. Les cellules les plus grandes sont localisées au niveau du 

mésocarpe (C) 379,9 µm² pour Micro-Tom et 502,1 µm² pour WVA106. Les autres 

assises possèdent des cellules avec des tailles intermédiaires. Dans toutes les assises 

les cellules de Micro-tom sont plus petites que celle de WVA106 (excepté pour 

l’assise E1).  Pour les assises E2/E3 l’aire moyenne des cellules est de 206,2 µm² pour 

WVA106 et de 162,2 µm² pour Micro-tom soit une différence de 21%. Pour les assises 

centrales l’aire moyenne des cellules est de 502 µm² pour WVA106 contre 379 µm² 

pour Micro-Tom soit une différence de 24 %. Enfin, pour l’assise I2 l’aire moyenne 

des cellules de WVA106 est de 398 µm² contre 236 µm² pour Micro-tom soit une 

différence  41%. 

3. CONCLUSION 

 

Le péricarpe de tomate est composé de différentes assises, qui à 3 JAA possèdent une 

aire cellulaire propre à chacune. Cette observation est valable pour les 2 cultivars 

étudiés. L’épiderme externe (E1) possède les cellules les plus petites principalement 

de forme carrée tandis que le mésocarpe (C) possède les cellules les plus grandes 

principalement de forme elliptique. Les assises sous épidermiques externes (E2/E3) 

possèdent des cellules de forme principalement rectangulaire et avec une aire 

supérieure à E1 tandis que l’assise sous épidermique interne (I2) possède des cellules 

de forme elliptique de taille proche des cellules du mésocarpe. Enfin, l’épiderme 

interne (I1) possède des cellules de forme carrée et de taille équivalente à E2/E3. Ce 

gradient de taille, avec vers l’extérieur les cellules les plus petites et à l’intérieur les 

cellules les plus grandes, est retrouvé de manière plus prononcé à 30 JAA (Bourdon 

et al., 2011). La comparaison des 2 cultivars, montrent que Micro-tom possède, à 3 

JAA pour les assises E2/E3, C, I2 et I1 des cellules dont l’aire moyenne est inférieure 

aux cellules de WVA106 malgré un fruit de diamètre supérieur. 
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Figure 35: Analyse sur 48h de l'évolution de l'index mitotique chez un fruit de WVA106 

âgés de 3JAA. N=4 fruits. Les barres représentent l'écart-type calculé à partir des 

différents index mitotique de chaque fruit. ZT: Zeitgeberg times (ZT=0 et ZT=24 

correspondent au lever du soleil, ZT=16 et ZT=40 correspondent au coucher du soleil). 

Figure 36: Caractérisation du rythme jour/nuit de la synchronisation partielle des divisions cellulaires chez 

WVA106. (A) analyse sur les stades précoces de l'augmentation de l'index mitotique durant le crépuscule 

(ZT=16: crépuscule). (B) Analyse en fonction des jours courts ou longs de l’évolution de l’index mitotique avant 

et après le coucher du soleil.  JAA : jours après anthèse. ZT : zeitgeberg times, ZT=0 correspond au lever du 

soleil. N=4 fruits. Les barres représentent l’écart-type calculé à partir des différents index mitotique de chaque 

fruit. 

(A) 
(B) 
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B. Caractérisation des divisions cellulaires dans le péricarpe  

L’expansion cellulaire n’est pas le seul processus cellulaire participant à la 

croissance des fruits. La division cellulaire, par l’augmentation du nombre de 

cellules, est elle-aussi importante. Différentes études ont été menées pour caractériser 

ce phénomène et aussi mieux comprendre son importance dans la croissance du 

fruit. Tout comme l’expansion cellulaire, la caractérisation des divisions cellulaires 

passe par une analyse spatio-temporelle. 

1. DYNAMIQUE TEMPORELLE DES DIVISIONS CELLULAIRES 

 

Pour caractériser les divisions cellulaires dans le temps, une première analyse 

sur 48h de l’index mitotique a été effectuée sur des fruits de WVA106 âgés de 3 JAA 

(Fig 35). Cette étude révèle que l’index mitotique ne varie pas de façon monotone au 

cours de la journée, et qu’une synchronisation partielle des mitoses a lieu au 

crépuscule. A ce moment la valeur de l’index mitotique atteint 1,2 % à 3 JAA et 1,9 % 

à 4JAA. L’index mitotique diminue ensuite de manière rapide pour atteindre un 

palier à environ 0,5 % maintenu durant la fin de la nuit et durant la journée. Les 

observations semblent suggérer la présence d’un rythme jour/nuit qui déclencherait, 

au crépuscule, une synchronisation partielle des divisions cellulaires (Fig 35). Pour 

appuyer cette hypothèse les stades antérieurs ont été analysés uniquement avant et 

après le crépuscule. Les résultats obtenus à 3 et 4 JAA semblent concerner aussi la 

période allant de 1 à 4JAA (Fig 36A). Lorsqu’on analyse statistiquement l’évolution 

de l’index mitotique  au crépuscule (ZT=16), à 4 JAA l’index mitotique est 

significativement plus élevé qu’aux stades  3JAA, 2JAA et 1JAA (Fig 36A).  Afin 

d’appuyer l’hypothèse de la présence d’un rythme jour/nuit, une comparaison de 

l’index mitotique a été faite sur des fruits de WVA106 de 4 JAA pendant une période 

de jours courts et une période de jours longs. Les résultats révèlent la coïncidence du 

pic de synchronisation des divisions cellulaires avec le coucher du soleil qui a lieu à 

ZT=16 lors des jours longs et passe à ZT=13 lors des jours courts (Fig 36B). 
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Figure 38: Caractérisation des divisions cellulaires chez WVA106. (A) Estimation du nombre de cellules en fonction des assises 

avant et après anthèse. Les barres représentent les bornes inférieures et supérieures de la gamme. (B) L'index mitotique global et 

l'orientation des divisions cellulaires durant les stades précoces du développement du fruit de WVA106. Les index mitotiques 

obtenus correspondent à la moyenne des index mitotiques avant et après le coucher du soleil. JAA: jours après anthèse; N=4 

fruits;  les barres représentent l'écart-type calculé à partir de la fréquence de chaque fruit. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 37:Evolution de l'index mitotique en fonction des heures dans le 

péricarpe d'un fruit de Micro-tom âgés de 3JAA. ZT : Zeitgeberg times. * 

statistiquement différent p-value<0.001. N=4 fruits; les barres 

représentent l’écart-type calculé à partir des différents index mitotique 

de chaque fruit. 
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Une expérience similaire a été menée chez Micro-tom pour un fruit de 3 JAA 

(Fig 37). Le suivi de l’index mitotique montre dans ce cas 4 pics séparés d’en 

moyenne 6 heures. Ces résultats présentent un comportement, du point de vue des 

synchronisations partielles des divisions cellulaires, différent entre les 2 cultivars. La 

présence de ces 4 pics de synchronisation partielle chez Micro-tom pourrait expliquer 

l’index mitotique plus élevé à 3 JAA par rapport à celui retrouvé chez WVA106 pour 

le même stade.  

Une deuxième analyse pour mieux comprendre le phénomène de division 

cellulaire a porté sur le dénombrement cellulaire dans chaque assise à différents 

stades de développement (Fig 38A). Pour estimer le nombre de cellules, le périmètre 

du fruit est divisé par la distance péricline moyenne des cellules (distance parallèle à 

la cuticule). Les résultats révèlent un nombre constant de cellules avant l’anthèse 

dans toutes les assises, et une hausse du nombre de cellules après anthèse dans 

certaines assises et plus particulièrement dans l’épiderme externe E1. En effet, à 0 

JAA le nombre de cellules estimé de l’assise E1 est compris entre 392 et 465 tandis 

qu’à 4 JAA il est compris entre 794 et 1082. Le nombre de cellules du mésocarpe reste 

constant avant et après anthèse suggérant un taux de division faible ou nul.   

 

Pour compléter ces résultats, l’index mitotique a été mesuré au cours du 

développement du fruit chez WVA106 (Fig 38B). Les résultats révèlent un index 

mitotique nul aux stades 18, 20 et à l’anthèse. Il augmente ensuite dès 1 JAA à une 

valeur moyenne de 1% sans variation significative. 

 L’observation des plans de division dans ce cadre montre la présence de divisions 

orientées dans le péricarpe de façon radiale, tangentielle et autre à tous les stades. Il 

est révélé une augmentation de la fréquence des divisions radiales  qui passe de 48% 

à 1 JAA à  75 % à 4 JAA) et une diminution de la fréquence des divisions 

tangentielles qui passent de 27 % à 1 JAA à 10 %à 4 JAA. 
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Le bilan de ces analyses chez WVA106, permet de montrer, par 2 méthodes 

différentes, l’absence de division cellulaire avant l’anthèse. De plus, l’analyse de 

l’orientation des divisions cellulaires révèlent une évolution en fonction des stades de 

développement. Les divisions cellulaires deviennent majoritairement radiales à 4 

JAA par rapport au 1 JAA suggérant une mise en place précoce des assises cellulaires 

grâce aux divisions tangentielles. Enfin, les expérimentations ont montré, 

lorsqu’uniquement les index mitotiques avant et après le crépuscule sont utilisés, un 

index mitotique moyen faible n’évoluant pas avec les stades de développement entre 

1 et 4 JAA ce qui montre que l’analyse sur 24h de l’index mitotique dans le péricarpe 

de tomate est important pour avoir un aperçu du potentiel réel de division. 

Ces différentes analyses de la dynamique des divisions cellulaires révèlent des 

points communs entre WVA106 et Micro-tom lors de l’analyse durant le 

développement. En effet, ces deux cultivars possèdent un index mitotique global 

faible, les divisions sont majoritairement localisées dans les assises externes et sont 

très rares dans les assises centrales. Les divisions sont majoritairement radiales mais 

leurs taux diminuent en fonction des stades de développement. Ces résultats 

suggèrent que les assises cellulaires générées par les divisions tangentielles seraient 

mises en place très tôt entre 1 et 2 JAA. De plus, par rapport aux différentes 

proportions des divisions cellulaires la génération d’une nouvelle assise devrait se 

faire grâce aux divisions tangentielles suivies de plusieurs divisions radiales. La 

différence majeure, ce trouve lors de la dynamique temporelle sur 24h où WVA106 

semble montrer la présence d’un rythme jour/nuit avec un pic de synchronisation 

partielle des divisions cellulaires tandis que Micro-tom possède 4 pics de 

synchronisation partielle. De plus, les expérimentations révèlent qu’il est important 

d’analyser l’index mitotique sur 24h car la moyenne de 2 points ne révèle pas de 

différence significative alors que la moyenne sur 24h révèle une différence 

significative. 
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Figure 39 : Caractérisation des 

divisions cellulaires (Orientation et 

index mitotique) pour chaque assise 

du péricarpe de fruits de WVA106 

âgés de 3 JAA et 4 JAA. Rad: Radiale, 

Tang: tangentielle, IM: index 

mitotique JAA : Jours après anthèse. 

Les index mitotiques correspondent à 

la moyenne sur 24h . N=4 fruits. 

Figure 40: Divisions cellulaires 

(Orientation et index mitotique) pour 

chaque assise du péricarpe de fruit de 

Micro-tom et WVA106 âgés de 3JAA. 

Rad: Radiale, Tang: tangentielle, IM: 

index mitotique JAA : Jours après 

anthèse. Les Index mitotiques 

correspondent à la moyenne sur 24h. N=4 

fruits. 
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2. DYNAMIQUE SPATIALE DES DIVISIONS CELLULAIRES 

La localisation des divisions cellulaires en fonction des assises cellulaires du 

péricarpe a été analysée à 2 stades (3 JAA et 4 JAA) pour des fruits de WVA106.  

Pour chaque assise un index mitotique global et l’orientation des divisions ont  été 

analysés (Fig 39). Les résultats révèlent une différence de l’index mitotique moyen 

dans le péricarpe entre les stades 3 JAA et 4 JAA. A 3 JAA l’index moyen dans le 

péricarpe est de 0,42% tandis qu’à 4 JAA il est de 0,6%. De plus, toutes les assises 

n’ont pas le même index mitotique. L’index mitotique le plus fort est situé dans 

l’assise E1 (0,89% à 3 JAA  et 1,12% à 4 JAA) et dans les assises E2/E3 (0,73% à 3 JAA 

et 0,85% à 4 JAA). Les assises du mésocarpe (C) possèdent l’index mitotique le plus 

faible du péricarpe (maximum 0,14% à 4 JAA). Les autres assises possèdent des index 

mitotiques intermédiaires. Le pic de synchronisation partielle, observé dans 

l’ensemble du péricarpe, est retrouvé au même moment de la journée et avec des 

amplitudes variables dans chaque assises analysées chez WVA106 (donnée non 

montré). L’orientation des plans de division cellulaire varie également selon les 

assises (Fig 39). Les divisions tangentielles (plan parallèle à la cuticule) sont présentes 

majoritairement dans les assises E2/E3, mais aussi dans les assises I2 et I1 à 3 JAA. 

Les divisions radiales (plan perpendiculaire à la cuticule) sont les plus fréquentes 

dans les deux épidermes E1 et I1 et sont majoritaires dans toutes les assises excepté 

dans le mésocarpe et dans l’assises I2. Les divisions sans orientations spécifiques de 

leurs plans  (= « autres ») sont présentes dans le mésocarpe et dans l’assise I2. Dans le 

péricarpe des fruits de WVA106 à 3 JAA et 4 JAA, les cellules de l’épiderme se 

divisent de façon majoritairement radiale, ce qui permettrait une augmentation du 

diamètre du fruit. De plus, les cellules de assises E2/E3, correspondant aux assises 

sous épidermique externe, se divisent de manière tangentielle permettant la 

génération de nouvelles assises.  

 Une analyse similaire a été effectuée sur des fruits du cultivar Micro-Tom de  

3 JAA (Fig 40). L’analyse de l’index mitotique global dans le péricarpe montre qu’à 3 

JAA, Micro-Tom possède un index mitotique légèrement plus élevée que WVA106 

(0,55 %pour Micro-Tom contre 0,42% pour WVA106).  



P a g e  | 104 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 41: Endoréduplication chez Micro-tom et WVA106 ; (A)  Analyse du niveau de ploïdie moyen en fonction des stades de 

développement ; (B) Analyse des différents niveaux de ploïdie en fonction du développement chez WVA106 ; (C) Analyse des 

différents niveaux de ploïdie en fonction du développement chez Micro-tom. JAA: jours après anthèse, C: quantité d'ADN (1C= 

cellule haploïde). Les barres représentent l’écart-type calculé à partir de données recueillies pour chaque fruit. Pour les stades 

avant 0 JAA inclus, l’ovaire entier a été analysé, pour les stades entre 1 et 4 JAA seul le péricarpe a été analysé. N=5 fruits. 

(A) 

(B) (C) 
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L’analyse en fonction des assises cellulaires démontre la présence d’un patron de 

division cellulaire similaire à WVA106. En effet, les assises possédant un index 

mitotique élevé sont E1 et E2/E3 avec respectivement 1,02% et 1,04%. De plus, les 

assises C présentent l’index mitotique le plus faible avec 0,09%. Tout comme chez 

WVA106 ce sont les divisions radiales qui sont majoritaires, cependant les divisions 

tangentielles sont présentes dans toutes les assises à la différence de WVA106 où 

elles sont localisées dans les assises E2/E3 et I2. 

C. Caractérisation de l’endoréduplication dans le péricarpe 

 La caractérisation de l’endoréduplication est faite grâce à l’analyse de la valeur 

moyenne de ploïdie en fonction du stade de développement et de la fréquence des 

différents niveaux de ploïdie pour les 2 cultivars: WVA106 et Micro-Tom (Fig 41).  

Les résultats révèlent que dès le stade 11 la valeur moyenne du niveau de 

ploïdie par noyau est légèrement supérieure à 2C. La ploïdie moyenne de l'ovaire 

augmente légèrement jusqu'à l'anthèse à 2,8C puis plus nettement, en cas de 

pollinisation après 3 JAA pour le cultivar WVA106 où elle atteint 3,7C uniquement 

pour le cultivar WVA106. Pour le cultivar Micro-tom l’augmentation de la ploïdie 

reste modérée jusqu’à 4 JAA ou elle atteint 2,94C soit en moyenne 35% de moins par 

rapport à WVA106 (Fig 41A). L’analyse de la répartition des niveaux de ploïdie 

montre pour les 2 cultivars la présence des niveaux 2C, 4C et 8C dès le stade 11 (Fig 

41B et 41C). Lors du développement de l’ovaire entier puis du péricarpe, la 

proportion de noyaux 2C diminue tandis que  la proportion de noyaux 4C augmente. 

Chez WVA106 la quantité de 4C devient égale à la quantité de 2C à l’anthèse avec 

des fréquences respectives de 43 ± 3% et 45 ± 3% tandis que chez Micro-Tom cet 

équilibre ne survient qu’entre 1 et 2 JAA. Enfin la quantité de noyaux 8C semble 

rester faible et constante entre le stade 11 et le stade 2 JAA et ne commence à 

augmenter qu’à partir de 3 JAA pour les 2 cultivars. 

  Les noyaux 4C peuvent correspondre soit à des noyaux endorédupliqués soit 

à des noyaux en phase G2 du cycle cellulaire. 
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Figure 42: Fréquence des différents niveaux de ploïdie dans des tissus 

endorédupliqués (ovaire ou jeune fruit de : haricot, courgette, concombre, cerise, 

piment pêche et tabac) et non endorédupliqués (ovaire  ou jeune fruit de : pensée, 

kiwi, laurier rose, dipladénia, pétunia, jasmin). 
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Pour obtenir des arguments en faveur de l’une de ces hypothèses, les niveaux de 

ploïdie d’ovaires matures ou de jeunes fruits sur différentes espèces faisant ou non 

de l’endoréduplication ont été caractérisés (Fig 42). Les résultats révèlent que chez les 

six espèces faisant de l’endoréduplication, globalement le rapport 4C/2C est égal à 

0,5 tandis que chez les six espèces ne faisant pas d’endoréduplication le rapport est 

beaucoup plus faible de l’ordre de 0,07. Dans ce dernier cas, les noyaux 4C sont très 

probablement des noyaux en phase G2 du cycle cellulaire. Ce dernier résultat 

suggère, que chez les espèces dont les fruits deviennent polyploïdes, la présence d’un 

rapport 4C/2C égal à 0,5 traduit l’existence de l’endopolyploïdie. Ainsi, 

l’endoréduplication débuterait avant l’anthèse durant la croissance de l’ovaire. 

III. MODELISATION SIMPLIFIEE DE LA 
CROISSANCE 

 Les expérimentations précédentes ont permis de cumuler de nombreuses 

données sur la croissance du fruit de tomate. L’élaboration d’une modélisation 

simplifiée de la croissance  a comme objectif de vérifier si l’intensité des divisions et 

de l’expansion cellulaire mesurées dans la couche E1 peut rendre compte de 

l’évolution du diamètre du fruit entre 2 stades de développements (3 JAA et 4 JAA). 

De plus, cette modélisation simplifiée permettra d’estimer la contribution des 

différents processus à l’augmentation du diamètre du fruit.   

Pour cette modélisation seules les divisions radiales présentent dans l’assise 

épidermique externe E1 ont été prises en compte. En effet, si l’épiderme externe ne 

s’accroit pas, la croissance du fruit ne peut pas se faire convenablement. Une 

hypothèse, permettant les différents calculs, est émise : « Un fruit est de forme 

sphérique, ainsi en 2D, l’épiderme externe correspond à cercle de périmètre P ». 

A. Formules et étapes de calculs  

La modélisation prend en compte l’index mitotique (IM) et l’expansion 

cellulaire moyenne (distance péricline moyenne) dans l’épiderme externe.  
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(A) 

(B) 

Figure 43: Exemple de  relevés de l'index mitotique en fonction de la durée des 

divisions cellulaires théoriques; (A) Durée de 1h; (B) Durée de 2h. 
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La première étape va consister à connaître le périmètre du fruit au temps t0, 

puis une fois cette donnée connue il est facile de calculer le nombre de cellules 

épidermiques composant ce périmètre. Il suffit pour cela de diviser le périmètre par 

la distance péricline moyenne des cellules au temps t0. 

(1)Périmètre = 𝜋 ∗ 𝐷𝑖𝑎𝑚è𝑡𝑟𝑒 

  (2)Nombre de cellules t0 =
Périmètre

𝐷𝑖𝑠𝑡𝑎𝑛𝑐𝑒 𝑝é𝑟𝑖𝑐𝑙𝑖𝑛𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛𝑛𝑒 𝑡0
 

Une fois le nombre de cellule initiale à t0 calculé, il faut ajouter le nombre de cellules 

issues des divisions. 

 

(3)Nombre de cellules à t′ = ∑

𝑡′

𝑡𝑜

(
𝐼𝑀 é𝑝𝑖𝑑𝑒𝑟𝑚𝑒 𝑡0 ∗ 𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑐𝑒𝑙𝑙𝑢𝑙𝑒 𝑡0

100
) + 𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑐𝑒𝑙𝑙𝑢𝑙𝑒 𝑡0 

 En fonction de la durée de la phase de mitose, le nombre de nouvelles cellules 

ne sera pas le même. En effet, par exemple, si la phase de mitose dure 1h alors ce 

calcul devra être fait avec le relevé de l’index mitotique toutes les heures soit 24 fois 

(Fig 43). 

Une fois le nombre de cellules connu au temps t’, il est simple de calculer le 

périmètre puis le diamètre théorique au temps t'. 

 

(4)Périmètre t′ = 𝑁𝑜𝑚𝑏𝑟𝑒 𝑑𝑒 𝑐𝑒𝑙𝑙𝑢𝑙𝑒𝑠 𝑡′ ∗ 𝐷𝑖𝑠𝑡𝑎𝑛𝑐𝑒 𝑝é𝑟𝑖𝑐𝑙𝑖𝑛𝑒 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛𝑛𝑒 𝑡′  

 

(5)Diamètre T1 =
𝑃é𝑟𝑖𝑚è𝑡𝑟𝑒 𝑇1

𝜋
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Tableau 4: Résultats de la modélisation de la croissance du fruit chez WVA106 en prenant en compte l'index 

mitotique et l'expansion cellulaire. 

 

 

 

 

Tableau 5: Résultat 

de la modélisation 

de la croissance du 

fruit chez WVA106 

avec une expansion 

cellulaire égale à 0. 

 

 

 

 

 

Durée de la 

mitose 
1h 1h30 2h 

  Diamètre 

observé (mm) 

Diamètre  (mm) 

3JAA/ 4JAA  
2,9 2,7 2,5 

 
3JAA 2,8 

Diamètre (mm) 

4JAA/5JAA 
3,8 3,5 3,3 

 
4JAA 3,5 

Durée de la 

mitose 
1h30 

  Diamètre 

observé (mm) 

Diamètre  (mm) 

T03JAA/ T14JAA  
2,4 

 
3JAA 2,8 

Diamètre (mm) 

4JAA/5JAA 
3,3 

 
4JAA 3,5 
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B.  Résultats de la modélisation pour les 2 cultivars  

1. WVA106 

Les données utilisées pour WVA106 sont : 

- un diamètre à 3 JAA de 2,15 mm avec une distance péricline moyenne de 

8,51µm à 3 JAA (t0) et de 9,32µm à 4 JAA (t’).  

 -un diamètre à 4 JAA de 2,8 mm avec une distance péricline moyenne de 

9,92µm à 4 JAA (t0) et de 10,32 µm à 5 JAA (t’). 

Trois durées de phase de mitose ont été testées et le diamètre théorique obtenu a été 

comparé avec les diamètres réels à 4 JAA et 5 JAA. 

Les résultats révèlent que les diamètres obtenus par cette modélisation sont proches 

des diamètres observés (Tableau 4). Cependant, en fonction des durées de la phase 

de mitose, le diamètre théorique n’est pas le même. C’est une durée de la phase de 

mitose d’1h30 qui permet d’obtenir les diamètres les plus proches des diamètres 

observés.  

Si l’expansion cellulaire est égale à 0, le résultat obtenu nous permet d’estimer 

l’importance relative des divisions cellulaires et de l’expansion cellulaire dans le fruit 

(Tableau 5). En effet, en considérant que la durée de la phase de mitose est de 1h30 

les diamètres théoriques obtenus sont de 2,4 mm et 3,3 mm soit une différence avec le 

diamètre observée de respectivement 0,4 mm et de 0,2 mm. Sachant qu’entre 3 JAA et 

4 JAA le fruit a grandi de 0,65 mm (différence entre le diamètre à 4 JAA et 3 JAA) on 

aurait alors une croissance due aux divisions cellulaires uniquement de 0,25 mm 

(=0,65-0,4) soit 38,5% et une croissance due à l’expansion cellulaire de 0,4 mm soit 

environ 61,5%. Entre 4JAA et 5JAA le fruit grandit de 0,7 mm, on aura alors une 

croissance due aux divisions cellulaires de 0,5 mm soit 71,4 % et une croissance due à 

l’expansion cellulaire de 0,2 mm soit 28,6 %. 
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Tableau 6: Résultats de la modélisation de la croissance du fruit chez Micro-Tom en prenant en compte 

uniquement l'index mitotique. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Durée de la 

mitose 
1h 1h30 2h 

  Diamètre 

observé (mm) 

Diamètre  (mm) 

3JAA/ 4JAA  
3,4 3,2 3,1 

 
4JAA 3,7 
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  En conclusion, ces modélisations complémentaires suggèrent une durée 

approximative de la phase de mitose pour WVA106 d’1h30. De plus, les observations 

suggèrent qu’entre 3 JAA et 4 JAA l’expansion cellulaire, dans l’épiderme externe, 

influence davantage la croissance que les divisions cellulaires. A l’inverse entre 4 

JAA et 5 JAA ce serait les divisions cellulaires qui influenceraient le plus la croissance 

du fruit. Ces résultats peuvent être validés par les index mitotiques qui, lors de la 

synchronisation partielle, sont plus élevés à 4 JAA qu’à 3 JAA permettant la 

formation d’un nombre plus important de cellules. 

2. MICRO-TOM 

  

Sachant que chez Micro-Tom les cellules de l’épiderme externe ne s’accroissent 

pas entre 3 JAA et 4 JAA de manière péricline, la modélisation de la croissance se fera 

avec une expansion cellulaire nulle (Tableau 5). Les résultats de la modélisation 

révèlent que pour avoir un diamètre théorique final le plus proche du diamètre 

observé il faudrait que la durée de la phase de mitose ne dure qu’une heure avec un 

diamètre théorique de 3,4 mm et un taux d’erreur de 8 %. En effet, plus le temps de la 

phase de mitose est long plus le diamètre estimé est faible par rapport aux diamètres 

observés. 

C. Conclusion 

La modélisation simplifiée révèle que nos données d’index mitotique sont 

cohérentes et qu’elles permettent d’expliquer la croissance du fruit aux stades 

étudiés. Pour WVA106, les modélisations ont permis, pour 2 stades de 

développement, de montrer l’impact plus ou moins important de l’expansion 

cellulaire et des divisions cellulaires dans la croissance du fruit. Enfin, elles 

permettent d’avoir une idée quant à la durée des divisions cellulaires.  
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IV. DISCUSSIONS ET PERSPECTIVES 

 Les différentes expérimentations présentées dans cette thèse ont permis de 

mieux comprendre le développement précoce, avant et après anthèse du fruit de 

tomate et ce pour 2 cultivars issus de 2 variétés différentes.  

A. Analyse globale du développement des fruits 

Certaines expérimentations, telles que l’analyse du diamètre du fruit en 

fonction des stades de développement, ont permis de confirmer le développement 

biphasique du fruit de tomate présenté par Cheniclet et al., 2005, Gillaspy et al., 1993 

ou encore Xiao et al., 2009. Mes résultats complètent ces données en précisant la 

transition des évènements entre la phase ovaire et la phase de mise à fruit. 

Cependant la technique utilisée dans cette thèse permet de suivre le diamètre d’un 

même fruit durant tout son développement ce qui permet d’obtenir des résultats plus 

robustes par rapport à une technique nécessitant le prélèvement d’un fruit différent 

pour chaque stade. En effet, durant les stades précoces entre 0 et 3 JAA Cheniclet et 

al., 2005 n’ont pas révélé d’augmentation du diamètre du fruit, ce qui pourrait être 

causé par un faible échantillonnage et par l’absence d’information sur le futur succès 

de la mise à fruit. Pour mes résultats, l’analyse pour la même période révèle une 

faible croissance du fruit. L’avantage est  la possibilité d’enlever les données issues 

des fruits dont le succès de la mise à fruit n’a pas eu lieu et où l’avortement s’est 

déclenché vers 3 JAA.  

 Les résultats ont révélé que Micro-tom engage plus précocement le 

développement de son fruit par rapport à WVA106. Il est alors possible que la durée 

de pollinisation et de fécondation de Micro-Tom soit plus courte que celle de 

WVA106 permettant ainsi d’atteindre plus rapidement la fin de la mise à fruit. Dans 

la littérature, différentes durées de pollinisation et de fécondation sont évoquées en 

fonction des espèces.  Xiao et al., 2009 ont montré que la pollinisation chez Solanum 

pimpinellifolium est comprise entre 10h et 12h, pour Capsicum annuum elle dure entre 

20 et 28h (Tiwari et al., 2013), et pour Zea mays elle est comprise entre 24 et 36h 

(Mascarenhas 1993). Il est donc possible qu’il y ait une différence de vitesse de  
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Figure 44: Evolution du péricarpe post-anthèse chez un fruit de WVA106. JAA= Jours après anthèse. Les barres 

représentent 10µm. F 
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croissance du tube pollinique entre les deux cultivars mais aussi une efficacité de 

pollinisation plus importante chez Micro-Tom que chez WVA106. Pour vérifier ces 

hypothèses, il faudrait calculer la vitesse de croissance in vivo du pollen issu des 2 

cultivars, la taille du pistil, mais aussi mesurer le taux de germination du pollen pour 

vérifier si l’efficacité de pollinisation est identique. 

Chez WVA106  l’augmentation de l’épaisseur de la paroi de l’ovaire est en 

concordance avec la présence d’expansion cellulaire au sein des différentes assises. 

Après anthèse, à partir de 1 JAA, il y a une concordance entre l’augmentation de 

l’épaisseur du péricarpe et la génération de nouvelles assises cellulaires (Fig 44). 

Pabón-Mora et al., 2011, ont montré une tendance similaire pour le cultivar Micro-

tom où le nombre d’assise qui est en moyenne de 7 avant  anthèse, passe en moyenne 

à 10 assises à 2 JAA puis atteint en moyenne 16 assises à 4 JAA. Le nombre d’assises à 

4 JAA chez Micro-tom est supérieur au nombre chez WVA106 (11±0,6) et pourrait 

expliquer l’augmentation plus rapide du diamètre chez Micro-tom durant les stades 

précoces.  

Une expérimentation supplémentaire est nécessaire pour compléter les 

résultats obtenus, c’est la mesure du diamètre des fruits des 2 cultivars après 5 JAA 

dans les mêmes conditions de culture. En effet, le développement du fruit est 

influencé par la température (Okello et al., 2014, Adams et al., 2001). Il est donc 

important de mettre les plantes dans les mêmes conditions pour permettre une 

comparaison. Ce résultat pourra renseigner sur le moment où WVA106 « rattrape » 

son retard de croissance car à la fin de croissance les diamètres des fruits de WVA106 

et Micro-tom sont équivalent.  

Bohner et al., 1988 ont révélé que la différence de taille des fruits de 2 lignées 

semi-isogéniques de Solanum pimpinellifolium serait due, en partie, à un nombre 

différent de cellules dans la paroi de l’ovaire ainsi qu’à une expansion cellulaire plus 

importante et plus rapide. Dans notre cas d’étude, les ovaires des 2 cultivars 

possèdent une taille identique à l’anthèse. Comme la taille des cellules chez Micro-

tom n’a pas été mesurée, et que ce génotype montre une activité de division  
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Figure 45: Schéma récapitulatif des processus cellulaires présent dans les différentes assises analysées avant et après anthèse. IM : Index 

mitotique 
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cellulaire précoce dans le péricarpe plus importante que WVA 106 il est possible que 

les cellules de l’ovaire de Micro-tom soient plus nombreuses mais plus petites. Cette 

donnée serait donc à vérifier a posteriori. Enfin, la différence de diamètre du fruit à 5 

JAA peut être expliquée par la présence d’une loge supplémentaire. En effet, chez 

WVA106 la majorité des fruits possèdent 2 loges (Cheniclet et al., 2005) tandis que 

chez Micro-tom la majorité des fruits possèdent 3 loges (Carvalho et al., 2011). Or 

Cheniclet et al., 2005 ont montré que le nombre de loges influence la taille du fruit. 

B. Patron de développement en fonction des assises  

L’étude des phénomènes de divisions cellulaires et d’expansion cellulaire en 

fonction des assises présentes dans la paroi de l’ovaire a montré qu’elles acquièrent, 

de manière très précoce, un comportement révélateur d’une identité spécifique selon 

leurs localisations.   

 Les divisions cellulaires semblent absentes entre le stade 18 et l’anthèse dans 

la paroi de l’ovaire. L’expansion cellulaire, quant à elle,  est présente dans chacune 

des assises dès le stade 11 et est la plus intense dans les assises centrales. Cette 

expansion cellulaire induit une légère augmentation du diamètre de l’ovaire durant 

les stades avant anthèse et son caractère différentiel selon les assises révèle un début 

de différenciation. Après la fécondation, les divisions cellulaires reprennent et 

l’expansion cellulaire s’intensifie toujours de façon différentielle selon les assises (Fig 

45). 

L’épiderme externe (E1) possède l’expansion cellulaire la plus faible parmi les 

assises de l’ovaire /péricarpe et commence dès le stade 11. L’expansion cellulaire s'y 

fait principalement de manière péricline (parallèle à la cuticule). Après l’anthèse, lors 

de l’activation des divisions cellulaires, l'épiderme E1 possède par contre le taux de 

division le plus élevé. De plus, ces divisions sont orientées principalement de 

manière radiale/anticlinale (plan de division perpendiculaire à la cuticule) 

permettant ainsi une augmentation du diamètre du fruit. L’expansion cellulaire qui a 

lieu dans cette  



P a g e  | 120 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



P a g e  | 121 

 

assise pourrait préparer à la division cellulaire. En effet, comme l’a suggéré Smith 

(2001) le plan de la division est perpendiculaire à l’axe d’expansion. Enfin, très 

rapidement, vers 3 JAA, cette assise va posséder les cellules les plus petites du 

péricarpe.  

Dans les assises sous-épidermiques externes (E2/E3) l’expansion cellulaire, 

après anthèse, est supérieure à celle de l’assise E1 ce qui a pour conséquence, à 4 

JAA, une taille cellulaire plus importante. Elles ont une activité mitotique 

significative mais plus faible que l’assise E1. C’est dans ces assises que l’on retrouve 

majoritairement les divisions tangentielles (Plan de division parallèle à la cuticule).  

Cela permet, avec une succession de divisions radiales, la création de nouvelles 

assises cellulaires durant les stades précoces de 1 à 4 JAA. L’expansion dans ces 

assises est principalement anticlinale (perpendiculaire à la cuticule). Tout comme 

l’assise E1, l’expansion cellulaire semble donc préparer les cellules E2/E3 pour les 

divisions cellulaires. Ces résultats confirment encore une fois l’hypothèse de Smith 

2001. 

Les cellules du mésocarpe (C) présentent une expansion cellulaire qui débute 

dès le stade 11 et s’amplifie à partir de 1 JAA ce qui entraîne dès le stade 18 une aire 

cellulaire supérieure à celle des autres assises. L’expansion cellulaire dans ces assises 

ne possède pas d’orientation particulière et semble homogène. Les divisions 

cellulaires, dans ces assises sont un phénomène rare et elles ne possèdent pas 

d’orientation caractéristique. Ces différents résultats appuient l’hypothèse que ce 

serait ces cellules qui entreraient en premier, avant l’anthèse, en endoréduplication ce 

qui favoriserait leur expansion et limiterait leur division. En effet, une cellule qui 

entre en endocycle, pourrait moins facilement, ou plus du tout, retourner dans un 

cycle cellulaire normal ce qui expliquerait l’index mitotique très faible des cellules C. 

L’assise sous-épidermique interne (I2) a été analysée uniquement après 

l’anthèse tout comme les assises E2/E3. Elle possède une expansion cellulaire 

importante, presque équivalente aux assises centrales. Son activité mitotique reprend 

légèrement après anthèse avec un taux plus faible que dans l’exocarpe.  
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Dans cette assise aussi il est possible que l’expansion cellulaire soit due au 

phénomène d’endoréduplication.  

L’endoderme (I1), montre une expansion cellulaire intermédiaire avec celles 

des assises centrales et de l’épiderme externe. L’activité mitotique est plus élevée que 

dans les assises centrales et du sous épiderme interne, mais elle reste largement 

inférieure à celle présente dans l’épiderme externe. L’orientation des plans de 

divisions est principalement radiale à 3 JAA et 4 JAA. 

Ces différents résultats sur la localisation principalement dans l’exocarpe de 

l’activité mitotique appuient  ceux de Gillapsy et al., 1993 et ceux de Pabón-Mora et 

al., 2011. Cependant d’après ces même auteurs l’expansion cellulaire ne débuterait 

que tardivement vers 8/10 JAA. J’ai montré que l’expansion cellulaire est déjà 

présente avant l’anthèse et s’amplifie après la fécondation. De plus, le patron de 

développement ressemble à celui trouvé chez une autre Solanacée : le poivron 

(Tiwari et al., 2013) 

La localisation des cellules en cours d’endoréduplication dans la paroi de 

l’ovaire n’a pas pu être précisée. Cette analyse était initialement dans le cadre de ma 

thèse cependant à cause de nombreuses difficultés rencontrées les résultats n’ont pu 

aboutir. Pour répondre à cette question différentes expérimentations ont été essayées. 

La première tentative a été de générer des plantes transformées avec un gène 

spécifique de l’endoréduplication couplé à un fluorochrome. Pour cela un des 

candidats potentiels était CCS52A, de nombreuses publications montrant son 

implication dans le phénomène d’endoréduplication (Mathieu-Rivet et al., 2010, 

Kheibarshekan et al., 2008, Baloban et al., 2013). La difficulté de cette approche est que 

CCS52A  fait partie de la famille des protéines WD40-repeat c’est-à-dire possédant de 

nombreuses répétitions d’un motif d’une quarantaine d'acides aminés terminé par le 

tandem tryptophane et acide aspartique. Chez la tomate le gène CCS52A, localisé sur 

le chromosome 8, possède ce motif répété 7 fois sur une longueur de 779 nucléotides 

soit 54% de l’ensemble de l’ADNc. De plus, il possède un score de 56,6% d’identité 

avec un paralogue CCS52B localisé sur le chromosome 12. Toutes ces données 

peuvent entrainer des difficultés de clonage.  
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Enfin, le promoteur de CCS52A a été cloné durant cette thèse, mais sa fonction n’a pu 

être vérifiée. Une autre technique a été utilisée : l’hybridation in situ. Cependant, de 

par la séquence de CCS52A la synthèse de la sonde n’a pas été optimale. Cette 

expérience n’a pas donné de résultats convaincants, en effet j’ai observé des signaux 

d’hybridation très faible. 

En conclusion, les différentes analyses effectuées permettent d’établir un patron de 

développement précis en fonction des assises qui pourra être utilisé lors de 

comparaison avec des phénotypes mutants ou des transformants. Cependant, il serait 

intéressant de refaire ces analyses sur un cultivar possédant un fruit dont la taille est 

très différente comme par exemple M82 ou la tomate cœur de bœuf. Cela permettrait 

de valider de manière plus robuste le patron décrit précédemment. 

C. Cycle cellulaire et endocycle   

 

Une question sur le développement du fruit difficile à répondre est la durée 

du cycle cellulaire. L’analyse de l’index mitotique a permis de mettre en avant un 

résultat nouveau, jamais encore montré dans le péricarpe de tomate, la 

synchronisation partielle des divisions cellulaires. Cette synchronisation peut être 

due à une synchronisation du cycle cellulaire par un facteur externe tels que la 

lumière ou par un facteur interne avec l’apport de source carbonée durant la journée 

ou la dégradation de l’amidon au coucher du soleil (ex: feuille d’Arabidopsis thaliana 

(Dornbusch et al., 2014)). Une telle synchronisation est suggérée par l’observation de 

la répétition de ce pic à 3 JAA et à 4 JAA chez WVA106. 

La synchronisation partielle chez WVA106 présente toutes les 24h fait penser à 

la présence d’un rythme jour/nuit ou à un rythme interne appelé rythme circadien. 

La différence entre le rythme jour/nuit et le rythme circadien est qu’en l’absence de 

variation lumière/obscurité le rythme jour/nuit s’arrête tandis que le rythme 

circadien continue. Pour vérifier cette hypothèse il faudrait mettre les plantes 

pendant 48h à la lumière et vérifier si cette synchronisation est maintenue avec une 

périodicité d’environ 24h. Les rythmes circadiens existent chez de nombreux 

organismes et permettent d’anticiper et de réguler les changements  
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environnementaux mais aussi de synchroniser les différents processus avec ces 

changements (Harmer et al., 2009). Les phytohormones participent à la mise en place 

des rythmes circadiens avec une augmentation de la quantité d’auxine, d’acide 

abscissique, de gibbéréllines et de brassinostéroïdes (McWatters et al., 2011; 

Robertson et al., 2009), et elles sont impliquées dans la régulation du cycle cellulaire 

(Scholes et al., 2015). 

Cette synchronisation partielle chez WVA106 pourrait suggérer un cycle 

cellulaire dont la durée serait de 24h. Bertin et al., 2007 ont montré que pour le 

cultivar Cervil (dont le fruit est proche en taille du fruit de WVA106) le cycle 

cellulaire dure environ 1 jour. Cependant pour d’autres cultivars, possédant de plus 

gros fruits, comme la tomate cœur de bœuf ou Levovil ce cycle augmente 

respectivement à 2, 6 jours et 1,88 jours. Grâce à la modélisation simplifiée expliquée 

dans ce mémoire, la durée de la phase M du cycle cellulaire a pu être estimée à 

environ 1h30 chez WVA106.  Dans la littérature, Yin et al., 2014 ont montré pour la 

racine d’Arabidopsis thaliana que cette phase M dure environ 2h. Ainsi les résultats 

obtenus par la modélisation simplifiée  semblent réalistes.  

La présence de 4 pics de synchronisation partielle toutes les 6 heures est plus 

difficile à analyser. Si la synchronisation partielle traduit une synchronisation du 

cycle cellulaire cela aurait comme conséquence une durée du cycle de 6h ce qui est 

rapide. Cependant il est possible que plusieurs groupes de cellules synchronisent 

leurs cycles cellulaires de manière décalés engendrant ces 4 pics. Néanmoins, 

l’analyse du cultivar Micro-tom peut engendrer des biais dans les comportements 

des différents phénomènes. Ce cultivar possède différentes mutations dont l’une 

(dwarf) impliquée dans la synthèse des brassinostéroïdes. Par rapport au rythme des 

divisions jour/nuit chez WVA106 il est possible que ce rythme soit de type circadien, 

c’est-à-dire un rythme interne à la plante, qui même sans facteur externe, à lieu avec 

une fréquence située entre 22h et 26h. Dans la littérature il a été montré que les 

phytohormones influencent ce type de rythme en modulant la fréquence (ou 

périodicité), la précision mais aussi l’amplitude. Les brassinostéroïdes semblent 

favoriser la fréquence des rythmes en les rapprochant tandis que l’acide abscissique 

agit de manière contraire en les réprimant (Hanano et al., 2006). Il est donc possible,  
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lors d’une perturbation du système hormonal comme chez Micro-Tom, qu’il y ait une 

perturbation de la périodicité des rythmes biologiques. De plus, différentes études 

montrent que les phytohormones influencent l’expression des phytochromes et 

cryptochromes, molécules indispensables pour la perception de la lumière chez les 

plantes (Marti et al., 2006). Par exemple chez Solanum lycopersicum, les gibbérellines 

diminuent la quantité de transcrits des cryptochromes et des phytochromes (Marti et 

al., 2006). Or, il a été démontré que Micro-tom, de par sa mutation dwarf, est moins 

sensible aux gibbérellines ce qui pourrait avoir des conséquences sur la perception de 

la lumière par la plante (Marti et al., 2006).Pour vérifier si la caractéristique des 

synchronisations des divisions cellulaires est due à la variété, esculentum ou 

cerasiforme, ou au cultivar,  il faudrait vérifier sur 2 autres cultivars issus des 2 

variétés existantes la synchronisation des divisions cellulaires sur 24h. 

Il serait intéressant pour l’analyse de la durée du cycle cellulaire et de l’endocycle de 

générer des plantes possédant un double marquage de la synthèse d’ADN et de la 

phase de mitose comme cela a été fait chez Arabidopsis thaliana (Yin et al., 2014).  Il 

serait ainsi possible de localiser dans le péricarpe et au cours du temps les cellules en 

phase M et en phase S (cellules entrées en endocycle ou dans un cycle cellulaire 

classique). La comparaison des zones marquées pourrait renseigner sur la 

localisation initiale de l’endoréduplication dans la paroi de l’ovaire puis au sein du 

péricarpe. Il serait aussi possible d’estimer par ces méthodes la durée du cycle 

cellulaire et de l’endocycle et de tester l’hypothèse de Hayashi et al.,2013 : plus le 

stade de développement avance plus le cycle cellulaire est long. Une autre possibilité 

pour visualiser la durée d’un cycle cellulaire in vivo serait de faire des cultures 

cellulaires primaires de fruit de tomate. Pour vérifier si les cellules possèdent un 

comportement cellulaire identique à celles présente dans le fuit, il faudrait vérifier la 

synchronisation des divisions cellulaires, et observer si elles se synchronisent 

toujours partiellement lors de la transition jour/nuit. Une fois cette vérification 

effectuée, il sera possible alors d’utiliser différents marqueurs spécifiques des 

différentes phases. De plus, grâce aux hormones il serait possible de déclencher le 

phénomène d’endoréduplication et ainsi voir si la durée de synthèse d’ADN  
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augmente plus le niveau de ploïdie est important. Cette expérimentation permettrait 

aussi de révéler la présence ou non d’une synchronisation de la phase de synthèse 

durant un endocycle. Un résultat n’a pas été analysé dans cette thèse de par sa 

particularité, c’est la présence, lors de l’analyse des niveaux de ploïdie d’un pic 

intermédiaire entre le 4C et le 8C et parfois entre le 8C et le 16C (Annexe 1). 

Différentes vérifications ont été faites et montrent que ce pic n’est pas un artefact dû 

à la présence de molécule qui pourrait émettre à la longueur d’onde utilisée. Il serait 

important de faire un tri de noyaux et d’essayer de les isoler pour vérifier que ce sont 

bien des noyaux et si c’est le cas vérifier si ce pic ne serait pas dû à un état de 

condensation de la chromatine  différent au sein de certains noyaux. 

D. Du 2D au 3D 

Les différentes analyses de taille cellulaire réalisées dans cette thèse font 

référence à l’aire des cellules et non à leurs volumes. Il est possible d’extrapoler cette 

aire en volume à l’aide de formule du volume des ellipsoïdes, cependant pour être le 

plus proche possible de la réalité il faudrait au préalable faire des coupes 

transversales et vérifier la profondeur moyenne des cellules en fonction de leur 

localisation (Fanwoua et al., 2012). Le péricarpe du fruit de tomate est un organe trop 

gros pour réussir à analyser le volume des cellules comme cela a été fait pour la 

feuille d’Arabidopsis thaliana par Wuyts et al., 2012. Cette donnée est importante pour 

la modélisation de la croissance de tomate, il est possible d’extrapoler le volume des 

cellules en utilisant des formules mathématiques pour le volume d’ellipsoïde ou de 

quadrilatère, cependant ce type d’analyse crée un biais car les cellules ne sont pas de 

forme parfaitement homogène. Néanmoins, grâce à l’avancée technologique des 

microscopes et des logiciels d’analyses d’image associés, il serait possible d’utiliser la 

technique de Montenegro-Johnson et al., 2015 sur une coupe d’une centaine de µm 

d’épaisseur de péricarpe préalablement fixé et coloré au calcofluor pour marquer les 

parois. Puis via l’acquisition de stack (image en profondeur) il serait possible de 

reconstituer les cellules et de calculer leurs volumes.  Montenegro-Johnson et al., 2015 

ont utilisés ce type d’image pour reconstituer des racines et des hypocotyles  
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d’Arabidopsis thaliana en 3D. Cette technique serait utilisable uniquement sur des 

jeunes stades où les cellules centrales ne sont pas encore de taille importante. 

 

E. Conclusion  

Baldazzi et al., 2012 expliquent que l’ambition de la biologie est de combiner 

les informations de la biologie moléculaire avec le développement des tissus, des 

organes et au final de la plante. La modélisation de la croissance est un outil 

permettant de prédire des phénotypes via des interactions moléculaires ou des 

processus cellulaires. La difficulté de la modélisation est le nombre de variables à 

prendre en compte mais aussi leurs dynamiques. Les résultats de cette partie de thèse 

vont permettre d’apporter des informations importantes sur le développement du 

fruit de tomate durant le développement précoce. Ces données apportent des 

informations sont aussi bien d’un point de vue spatial, en fonction des assises 

démontrant que chaque assise acquiert une identité et une fonction propre dans le 

patron de développement, que d’un point de vue temporel, avec la présence d’une 

synchronisation partielle des divisions cellulaires et parfois d’une expansion 

cellulaire privilégiée durant la nuit.  
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PARTIE III:  

ROLE DE L’ENDOREDUPLICATION 

DANS LE PERICARPE DE FRUIT DE 

TOMATE 
 

Représentation 3D schématique d’un noyau  

(http://www.coachzell.org/images/nucleus/) 
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Figure 46: Schéma représentant les étapes de transcription des ARN avec un empaquetage progressif par 

des protéines chaperones avant leur sortie du noyau (Katahira, 2015).  
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 L’endoréduplication est un processus permettant l’augmentation de la 

quantité d’ADN au sein d’un même noyau. Il a été montré, chez plusieurs 

organismes, qu’une augmentation de la quantité d’ADN peut entrainer une 

augmentation de la transcription de certains gènes. Cette augmentation n’est pas 

obligatoirement proportionnelle au niveau de ploïdie et peut être spécifique de 

l’identité cellulaire (Guo et al.,1996; Wu et al.,2014, Stupar et al., 2007, Lu et al.,2007, 

Wildermuth et al.,2010). Dans le péricarpe du fruit de tomate, le niveau 

d’endoréduplication peut atteindre des niveaux importants jusqu’à 512C pour 

certains cultivars. De plus, il a été montré une augmentation proportionnelle de la 

quantité d’ARN polymérase II en fonction des niveaux de ploïdie (Bourdon et al., 

2012). Ces résultats suggèrent donc une augmentation globale de la transcription. Il 

s'agit cependant d'une approche globale et il reste possible qu'à l'échelle des gènes 

des variations d'expression spécifique, liées au niveau de ploïdie, aient lieu. 

I. CONTEXTE DE L’ANALYSE 

Pour essayer de comprendre le rôle de l’endoréduplication dans la 

transcription au sein du péricarpe, une analyse par RNA-seq sur des ARN nucléaires 

a été faite en fonction de 4 niveaux de ploïdies: 4C, 8C, 16C et 32C.  

La difficulté de cette étude est d’analyser les ARN nucléaires. Ces derniers 

sont composés en majorité d’ARN ribosomiques et d’ARN de transfert. Les ARN 

codant les protéines, présents dans le noyau, sont des ARN pré-messagers, en début, 

en cours et en fin de transcription (Fig 46). Par conséquent, ces ARN possèdent un 

degré de transcription et un épissage variables. De plus, ils ne possèdent pas 

obligatoirement une queue polyA, qui est acquise lors de la fin de la maturation des 

ARN pré-messagers, avant leur sortie du noyau. Au cours de la transcription, les 

ARN pré-messagers sont empaquetés par des protéines chaperones leur permettant 

ainsi d’être exportés en dehors du noyau par les pores nucléaires à la fin de la 

transcription.  
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Figure 47: Schéma récapitulatif de l'obtention du matériel, du séquençage et de l'analyse bio-informatique 
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A. Obtention du matériel  

Pour obtenir les ARN nucléaires en fonction des niveaux de ploïdies, les 

noyaux issus de péricarpe de fruits âgés de 30 JAA ont été triés en fonction de 4 

niveaux de ploïdie: 4C, 8C, 16C et 32C (Fig 47). 

Les noyaux ont été triés grâce à un cytomètre en flux trieur. Cette méthode 

permet de compter le nombre de noyaux et de recueillir une quantité déterminée de 

noyaux. Pour notre analyse RNA-seq environ 100 000 noyaux ont été triés pour 

chaque niveau de ploïdie (Fig 47). 

 Les ARN sont ensuite extraits des noyaux triés, puis ils sont dosés et envoyés à 

séquencer (Fig 47). L'ensemble des approches menées dans cette section A et dans la 

section B ci-dessous a été initié avant le début de ce travail de thèse. 

B. Séquençage des ARN nucléaires 

Le séquençage a été effectué par une société privée: FASTERIS 

(https://www.fasteris.com/ga/ga_run.html). Cette entreprise a utilisé la 

technologie Illumina HiSeq 2000 qui permet un séquençage haut débit (Fig 47). 

L’étape en amont du séquençage est la création d’une banque d’ADNc avec la 

ligation d’adaptateur. C’est cette banque d’ADNc qui est ensuite séquencée. A cause 

de la faible concentration des échantillons, des cycles PCR ont été effectués après la 

génération de la banque d’ADNc (18 cycles pour les ARN issus des noyaux 4C et 8C 

et 15 cycles pour les ARN issus des noyaux 16C et 32C). Pour que le séquençage soit 

optimal, une concentration minimum de 20 ng/µl par échantillon est en effet 

nécessaire (Fig 47). 

  Pour chaque niveau de ploïdie, 2 librairies ont été créées: la première sans 

traitement et la deuxième avec un traitement DSN (Duplex-Specific Nuclease). Le 

traitement DSN permet d’éliminer les ARN formant des structures secondaires tels 

que les ARN ribosomiques ou les ARN de transfert. Il est possible également que ce 

traitement élimine une partie des ARNm les plus représentés.  
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Figure 48: Schéma des différents modules informatiques contenus dans 

TRINITY (Adapté de Manfred et al., 2013). 
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Le séquençage permet d’obtenir des reads, c’est-à-dire des séquences de 100 

paires de bases (pb) représentant une partie d’un ARN présent. Plus il y a de reads 

correspondant à un ARN plus ce dernier est représenté. Le nombre de reads obtenus 

après séquençage est quasi égal entre les niveaux de ploïdie (11 ± 3 millions de 

reads). 

C’est sur ce matériel que j’ai pris en charge les analyses bio-informatiques en 

collaboration avec l’équipe Génomique et Biotechnologie du Fruit (GBF) de Toulouse 

(Fig 48). 

C. Préparation bio-informatique des reads 

Pour l’analyse bio-informatique, uniquement les reads issus des librairies avec 

traitement DSN ont été, durant cette thèse, analysés. L’analyse de la librairie sans 

DSN sera réalisée ultérieurement. 

La première étape de l’analyse des reads consiste à une reconstruction de novo 

du transcriptome via le logiciel TRINITY (Fig 48). Ce logiciel regroupe 3 modules 

indépendants: Inchworm qui assemble les données de RNA-seq en des séquences 

uniques de transcrits appelées contigs, Chrysalis qui réunit les contigs en groupe, 

chaque groupe représente toute la complexité transcriptionnelle pour un gène donné 

(ou ensembles de gènes qui partagent des séquences en commun ), et enfin Butterfly 

qui crée des liens entre les différents groupes pour obtenir, à la fin, la taille entière 

des transcrits et des isoformes (Manfred et al., 2013). Cette reconstruction de novo est 

indispensable pour connaître l’identité des séquences. 

Une fois les transcrits générés de novo, ils sont comparés et alignés sur le 

génome de référence de la tomate (Heinz_SL2.50 ftp://ftp.solgenomics.net/ 

genomes/Solanum_lycopersicum/annotation/ITAG2.4_release/) et classés en 2 

catégories:  

- ceux qui sont cartographiés sur le génome de la tomate. 

- ceux non cartographiés sur le génome de la tomate. 
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Tableau 8: Pourcentage de reads non cartographiés sur le génome de tomate en fonction des niveaux de 

ploïdie. 

Ploïdie 4C 8C 16C 32C 4C 8C 16C 32C 4C 8C 16C 32C 4C 8C 16C 32C

Concentration 

(ng/µl)
0,44 2,12 2,84 4,6 0,6 1,1 2,1 5 0,51 2,29 1,65 3,9 0,91 1,31 3,29 7,3

Réplicat 1 Réplicat 2 Réplicat 3 Réplicat 4

Tableau 7: Concentration des ARN totaux en fonction de chaque niveau de ploïdie pour les différents réplicats ainsi que 

pour la moyenne des 4 réplicats. 

4C 8C 16C 32C

Moyenne 

(ng/µl)
0,62±0,21 1,71±0,59 2,47±0,75 5,2±1,47
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L’analyse de la concentration des ARN totaux nucléaires issus des différents 

niveaux de ploïdie révèle une augmentation de la concentration en fonction des 

niveaux de ploïdie (Tableau 7). Pour les noyaux 4C la concentration est en moyenne 

de 0,62 ng/µl tandis que pour les 32C elle est en moyenne de 5,2 ng/µl. A partir de 

ces résultats une hypothèse H0 a été formulée: «la quantité d’ARN totaux double à 

chaque endocycle». Une analyse statistique (test de Student) a permis de ne pas 

rejeter l’hypothèse H0. Ainsi, entre chaque niveau de ploïdie l’augmentation des 

ARN totaux correspond à un coefficient alpha égal à 2. 

II. ANALYSES DES TRANSCRITS NON 
CARTOGRAPHIES 

En fonction des niveaux de ploïdie, le pourcentage de reads non cartographiés 

sur le génome de la tomate évolue (Tableau 8). On constate que plus le niveau de 

ploïdie est important, plus le pourcentage de reads non cartographiés diminue 

passant de 92 % pour le 4C à 75 % pour le 32C. Dans le but d’expliquer la présence de 

ce fort pourcentage, l’étude des contigs est indispensable.  

 La première étape est de comprendre la dynamique des contigs en fonction 

des niveaux de ploïdie. En effet, si les contigs non cartographiés correspondent à de 

la contamination alors quel que soit le niveau de ploïdie la contamination sera 

identique. Sachant que le nombre de reads total est considéré comme constant et que 

la quantité d'ADN de tomate devrait augmenter avec le niveau de ploïdie, cela 

signifie que plus le niveau de ploïdie est haut, moins il y aura de probabilité de 

séquencer des contaminants (Fig 49). 

 

 

 

 

 

Figure 49: Schéma représentant la 

probabilité de séquencer des 

contaminants. Boules bleues: transcrits 

de tomate, boules rouges: transcrits de 

contaminant. P(rouge): probabilité de 

tirer une boule rouge. 
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Figure 51: Distribution du nombre de 

reads cumulées en fonction du 

coefficient de Corrélation de 

Spearman des différents contigs. Le 

carré bleu correspond aux contigs 

possédant une dynamique 

4C<8C<16C<32C, le carré rouge 

correspond aux contigs possédant 

une dynamique  4C>8C>16C>32C. 

Figure 50: Dynamique de l'observation des contigs. (A) Distribution des coefficients de corrélation de Spearman 

entre l'évolution des nombres de reads des différents contigs et la série décroissante (4,3,2,1). Une forte corrélation 

positive impliquera donc une évolution décroissante de ces quantités. Une corrélation proche de zéro impliquera 

une dynamique non monotone de ces quantités. ↘ : 4C>8C>16C>32C  ↗ : 4C<8C<16C<32C. (B) Exemples d’évolutions 

du nombre de reads pour chaque contigs en fonction des niveaux de ploïdie pour différents coefficients de 

Spearman. 
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 L’évolution des contigs non cartographiés en fonction du niveau de ploïdie a 

été réalisée grâce à l’analyse du coefficient de corrélation de Spearman. Dans cette 

analyse l’évolution du nombre de reads, pour chaque contig selon la ploïdie, permet 

de tester l'hypothèse d'une contamination : Si l'abondance du contig  est corrélée avec 

la série décroissante 4,3,2,1, cela correspond à l’hypothèse qu’entre chaque niveau de 

ploïdie la quantité de contaminants diminue. Ainsi, plus le coefficient de corrélation 

de Spearman est proche de 1 plus l’évolution des contigs sera décroissante en 

fonction des niveaux de ploïdie (Fig 50). L’analyse de la distribution des contigs en 

fonction de ce coefficient a montré que de nombreux contigs sont situés entre 1 et 

0,77 (Fig 50A). En générant des graphiques représentant l’évolution du nombre de 

reads des contigs en fonction du coefficient de Spearman (Fig 50B), il s’avère qu’entre 

les coefficients de corrélation 1 et 0,77 la dynamique est bien décroissante. En 

revanche, entre -0,77 et -1 la dynamique est inverse c’est-à-dire qu’il y a une 

augmentation en fonction des niveaux de ploïdie. Ce dernier résultat est intéressant 

car il serait possible que ces contigs correspondent à des transcrits de tomate non 

référencés. Entre 0,77 et -0,77 l’évolution des contigs est aléatoire en fonction des 

niveaux de ploïdie.  

Afin de connaître l’importance de chaque contig dans le pourcentage de reads non 

cartographiés, un graphique est généré (Fig 51). La première étape est de classer les 

contigs en fonction de leurs coefficients de Spearman du plus faible au plus élevé. 

Puis les reads de chaque contig sont additionnés ce qui permet d’obtenir le nombre 

de reads cumulés en fonction du coefficient de corrélation de Spearman. Les résultats 

montrent que moins de la moitié des reads, correspondant à environ 33% des contigs, 

seraient issus d’une contamination car ils possèdent une dynamique inverse à 

l’augmentation du niveau de ploïdie (Fig 51 carré rouge), 37,5% des reads ne 

posséderaient pas de dynamique spécifique et 12,5% des reads correspondant à 33% 

des contigs posséderaient une dynamique d’augmentation en fonction des niveaux 

de ploïdie (Fig 51 carré bleu). De plus, les pentes les plus prononcées de la courbe 

précédente représentent les contigs possédant un nombre de reads important. Ainsi 

dans l’analyse, il existerait 7 contigs majeurs. 
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Figure 52: Importance des différents contigs non cartographiés en fonction des niveaux de ploïdie. Coeff 

spear: Coefficient de corrélation de Spearman. Le noir correspond à tous les contigs restants, leurs 

proportions étant trop faibles pour permettre de distinguer la couleur. 
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Lors de l’analyse de l’identité des contigs, il a été montré que 5 contigs, à eux 

seuls, correspondent en moyenne à 50% des reads non cartographiés (Fig 52). En 

fonction des niveaux de ploïdie, le pourcentage des reads des 5 contigs est différent 

mais ils restent majoritaires. On constate pour tous les niveaux de ploïdie que le 

contig contenant le plus de reads est le comp159840_c0 correspondant à de l’ARN 

ribosomal localisé sur le chromosome 2 de tomate (séquence absente du fichier 

Heinz_SL2.50). Il correspond à 20% des reads pour le 4C, 40% des reads pour le 8C, 

30% des reads pour le 16C et 60% des reads pour le 32C. De plus, il possède un 

coefficient de Spearman de -0,4 ce qui signifie qu’il aurait une tendance à devenir 

relativement plus abondant quand le niveau de ploïdie augmente, ce qui correspond 

aux résultats que l’on peut attendre pour des ARN issus de tomate (Fig 52). Les 

contigs comp1610180_c0, comp1610180_c3 et comp159579_c0, possèdent 

respectivement 99%, 97% et 99% d’identité avec de l’ARN chloroplastique de 

Medicago truncatula (contamination). Cependant les séquences possèdent aussi une 

identité avec la tomate de respectivement 97%, 96% et 99% (non contaminant). Le 

coefficient de Spearman étant de 0,8 cela suggère que ces transcrits diminuent quand 

le niveau de ploïdie augmente, résultat attendu pour de la contamination. Pour ces 3 

contigs il est donc difficile d’en conclure qu’ils appartiennent spécifiquement à la 

tomate. Enfin, pour le contigs comp147065_c0, les résultats révèlent une identité à 

99% avec de l’ARN mitochondrial de tomate.  

Le bilan de ces analyses indique que pour le niveau de ploïdie 4C environ 23% 

des reads non cartographiés correspondent à des transcrits de tomate non référencés 

sur le génome. Ce chiffre est de 43% pour le niveau de ploïdie 8C, de 34% pour le 

niveau de ploïdie 16C et de 64% pour le niveau de ploïdie 32C. Cependant pour 

certains contigs il est difficile de savoir s’ils sont issus de la contamination par 

Medicago truncatula ou s’ils proviennent de la tomate à cause des séquences 

chloroplastiques et mitochondriales très conservées. 
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Ces résultats révèlent la limite du séquençage des ARN nucléaires. Quel que 

soit le niveau de ploïdie le pourcentage de reads non cartographiés est important. Il 

est possible que la quantité d’ARN soit limitante, de plus les cycles de PCR réalisés 

après la création de la banque d’ADNc, couplés au séquençage ont pu créer un biais 

technique en favorisant le séquençage de transcrits issus de contamination. 

Cependant, les résultats ont permis de mettre en avant la présence d’ARN ribosomal 

de tomate qui serait présent sur le chromosome 2 mais non référencé sur le génome 

(Heinz_SL.2.50). 

III. ANALYSE DES TRANSCRITS CARTOGRAPHIES 

Les résultats précédents ont montré la présence de transcrit non cartographiés 

sur le génome possédant des dynamiques différentes en fonction des niveaux de 

ploïdie. La question de l’expression différentielle en fonction des niveaux de ploïdie 

pour les transcrits cartographiés se pose.  

A. Analyses bio-informatiques   

Le logiciel utilisé pour l’analyse de l’expression différentielle des gènes entre 

les niveaux de ploïdie est le logiciel R (https://www.r-project.org/) couplé au 

module DESeq2 (Love et al., 2014). Entre autres, l’avantage de ce module est qu’il 

permet d’analyser des échantillons appariés. En effet, pour chaque réplicat les 

noyaux 4C, 8C, 16C et 32C sont issus du même lot de fruit, c’est pourquoi ces 

derniers sont définis comme étant appariés. 

Tout comme pour les reads non cartographiés l’hypothèse de départ pour 

l’analyse est «qu’entre 2 niveaux de ploïdie successifs la quantité d’ARN est 

doublée». En effet, le nombre de reads (X) du gène (g) dans la condition k est égal au 

nombre de transcrits du gène g dans la condition k (µgk) multiplié par sa longueur 

(Lg) divisé par la taille du transcriptome dans la condition k (Sk) et le tout multiplié 

par la taille de la librairie dans la condition k (Nk) soit: 

                                       (1)     𝑋𝑔𝑘 =
µ𝑔𝑘∗𝐿𝑔

𝑆𝑘
𝑁𝑘 (𝑅𝑜𝑏𝑖𝑛𝑠𝑜𝑛 et al. ,2010) 
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Si entre les conditions k il y a une augmentation de la quantité de transcrits 

global d’un coefficient α alors le nombre de transcrits du gène g dans la condition 2 

est égal au nombre de transcrits du gène g dans la condition 1 multiplié par le 

coefficient α soit: 

                                          (2)    µ𝑔2 = 𝛼 µ𝑔1 

Ce dernier calcul démontre que la taille du transcriptome dans la condition 2 

est égale à la taille du transcriptome dans la condition 1 multiplié par le coefficient α 

soit: 

                                             (3)  𝑆2 = 𝛼 𝑆1 

Ainsi l’équation (1) implique que : 

                        (4)     
𝑋𝑔2/𝑁2

𝑋𝑔1/𝑁1
=

µ𝑔2

µ𝑔1
 
𝑆1

𝑆2
=

𝛼µ𝑔1

µ𝑔1
 

𝑆1

𝛼𝑆1
= 1 

 

 

En conclusion, si la quantité globale de transcrit augmente d’un coefficient α, 

une comparaison des 2 conditions aboutira, via une approche d’analyse RNA-seq 

classique, à une absence de variation d’expression pour tous les gènes. Ainsi, sous 

cette hypothèse, un gène détecté comme non différentiellement exprimé est un gène 

qui varie d’un coefficient alpha. Aussi, tous les gènes posséderont une variation de 

leur expression entre les niveaux de ploïdie, augmentée d’un facteur égal au 

coefficient α. Cela suppose, dans nos conditions, qu’entre le 4C et le 8C, entre le 8C et 

16C et entre le 16C et 32C la quantité d’ARN est  multipliée par 2, entre le 4C et 16C 

et le 8C et 32C la quantité est multipliée par 4 et entre le 4C et 32C la quantité est 

multipliée par 8. 
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Tableau 10:Nombre de gènes de tomate détectés par le logiciel DEseq2 comme ayant une expression 

différentielle pour chaque comparaison entre 2 niveaux de ploïdie. Les comparaisons sont classées en fonction 

du nombre d’endocycles. 

 

 

 

 

 1 endocycle 2 endocycles 3 endocycles 

4C/8C 8C/16C 16C/32C 4C/16C 8C/32C 4C/32C 

Nombre de gènes dont 

l’expression varie 
2 11 11 360 127 834 

Nombre de gènes régulés 

positivement 
1 1 2 156 37 554 

Nombre de gènes régulés 

négativement 
1 10 9 206 90 280 

Tableau 9:Nombre et pourcentage de gènes, parmi les 34700 présents chez la tomate, possédant au 

minimum 1 read en fonction des niveaux de ploïdie. 
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B. Analyse globale des gènes cartographiés sur le génome de la 

tomate 

La première étape de l’analyse des transcrits cartographiés a été d’examiner le 

nombre de gènes possédant au minimum 1 read (tableau 9). Les résultats révèlent un 

pourcentage important de gènes exprimés dans le péricarpe de fruit de tomate. En 

effet, en moyenne 41,3 % des 34700 gènes de la tomate sont exprimés dans les noyaux 

4C, 41,8 % pour les noyaux 8C, 49,5 % pour les noyaux 16C et enfin pour les noyaux 

32C il y en a 53,5 %. De plus, les résultats révèlent une augmentation statistiquement 

significative du nombre de gènes exprimés entre le 4C et le 32C (Test de Student) 

mais pas entre les autres niveaux de ploïdie. 

Ces résultats montrent qu’environ 50% des gènes présents chez la tomate sont 

exprimés dans le fruit à 30 JAA. Si le niveau d’expression de ces gènes augmente 

entre chaque niveau de ploïdie d’un facteur égal au coefficient α, cela devrait avoir 

comme conséquence, lors de l’analyse de l’expression différentielle des gènes avec le 

logiciel DESeq2, l’absence de gènes exprimés différentiellement.   

C. Mise en évidence de l’expression différentielle de gènes selon 

les niveaux de ploïdie.  

L’analyse révèle la présence de gènes dont l’expression varie entre les niveaux 

de ploïdie (Tableau 10)(liste des gènes en Annexe 2). En fonction des comparaisons, 

le nombre de gènes dont la hausse de l’expression est différente du coefficient α 

diffère. Lors de la comparaison entre les niveaux de ploïdie séparés d’un seul 

endocycle, de 2 à 11 gènes possèdent une variation d’expression. Quand l’écart entre 

les niveaux de ploïdie devient plus important le nombre de gènes exprimés 

différentiellement augmente. En effet, lors de la comparaison des reads représentant 

les ARN issus des noyaux 4C et 16C et des noyaux 8C et 32C le nombre de gènes 

augmente respectivement à 360 et 127 et lors de la comparaison entre les reads 

représentant les ARN issus des noyaux 4C et 32C le nombre de gènes atteint 834 

(Tableau 10). De plus, certains gènes sont régulés positivement tandis que d’autres 

sont régulés négativement.  
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Tableau 11: Localisation des gènes surexprimés et sous-exprimés sur les différents chromosomes 

de la tomate. Chr: Chromosome, Mb: Méga base; X:   nombre de gènes présents uniquement dans 

l’analyse 4Cvs16C;  X:  nombre de gènes présents uniquement dans l’analyse 4Cvs32C;  X:   nombre 

de gènes présents dans les analyses 4Cvs16C et 4Cvs32C;  X :  nombre de gènes présents dans les 

analyses 4Cvs8C; 4Cvs16C et 4Cvs32C 

Figure 53: Diagrammes de Venn  montrant le nombre de gènes différentiellement exprimés selon les niveaux de 

ploïdie. (A) comparaison des gènes des analyses 4C/8C, 4C/16C et 4C/32C. (B)Comparaison des gènes des analyses 

séparées d’un endocycle (4C/8C, 8C/16C et 16C/32C). (C) comparaison des gènes des analyses séparées de 2 

endocycles (4C/16C et 8C/32C) 

(A) (B) (C) 
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Dans la majorité des comparaisons, les gènes régulés négativement sont en 

quantité supérieure à ceux régulés positivement (Tableau 10).Nous avons vérifié si la 

surexpression ou la sous-expression des gènes pouvaient être dues à leur localisation 

sur les chromosomes c’est-à-dire si un lien existe entre le niveau d’expression de ces 

gènes et leur position sur les choromosomes. Les résultats du tableau 11 révèlent que 

quel que soit le chromosome analysé, aucun lien n’est détecté entre l’expression 

différentielle des gènes et leur localisation. De plus, l’analyse plus détaillée de la 

localisation chromosomique des gènes exprimés différentiellement révèle que les 

gènes sont principalement localisés sur les extrémités des bras des chromosomes et 

qu’il n’y a pas de différence de localisation entre les gènes surexprimés et sous-

exprimés quel que soit le chromosome (Données en Annexe 3). 

Les différentes comparaisons ont révélé  l’expression différentielle d’un 

nombre plus ou moins important de gènes. La prochaine étape de cette étude va être 

l’analyse de la redondance ou non des gènes dans les différentes comparaisons grâce 

à des diagrammes de Venn. La figure 53A, correspondant aux comparaisons 4C/8C, 

4C/16C et 4C/32C, révèle que les 2 gènes présents dans l’analyse 4C/8C sont 

présents dans les 2 autres comparaisons et que seuls 12 gènes sur 362 sont spécifiques 

de l’analyse 4C/16C. L’étude du diagramme de Venn correspondant aux 

comparaisons des niveaux de ploïdie séparés d’un endocycle, révèle l’absence de 

gènes en commun entre les 3 comparaisons (Fig 53B). Le diagramme de Venn 

comparant les niveaux de ploïdies séparés par 2 endocycles révèle la présence de 70 

gènes en commun entre les 2 analyses (Fig 53C). Ces résultats suggèrent que lors 

d’un endocycle, les gènes différentiellement exprimés sont spécifiques des niveaux 

de ploïdie comparés. Lors de l’analyse des comparaisons séparées de 2 endocycles un 

nombre plus important de gènes sont en commun, cela peut être expliqué par 

l’augmentation du nombre de gènes dû à un écart entre les 2 niveaux de ploïdie 

analysés plus importants. Les gènes en commun entre les différentes analyses ne sont 

pas spécifiques des niveaux de ploïdie comparés. 

 

 



P a g e  | 156 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 54: Distribution des rapports 

d'expression pour les comparaisons 

entre 2 niveaux de ploïdie séparés par 1 

endocycle (4C/8C; 8C/16C et 16C/ 32C) 

en fonction de d’intervalle 

d’expression différentielle. C : quantité 

d’ADN au sein d’un noyau sachant que 

1C correspond à une cellule haploïde. 

En rouge: gènes surexprimés; en bleu 

gène sous-exprimés. 
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Ces résultats permettent de mettre en avant que la majorité des gènes 

exprimés, identifiés dans les noyaux triés, montre une augmentation de leur 

expression proportionnelle au niveau de ploïdie. Cependant, un certain nombre 

d'entre eux présentent une expression différentielle entre les niveaux de ploïdie, 

d'autant plus importante que les niveaux de ploïdie sont plus éloignés. 

 La suite de l’étude a pour but d’estimer le différentiel d’expression de ces 

gènes selon le niveau de ploïdie. Le rapport d’expression est calculé en divisant le 

niveau d’expression de la condition k2 avec le niveau d’expression de la condition k1 

multiplié par le coefficient α. Par exemple, lors de la comparaison 4C/32C le niveau 

d’expression moyen des ARN issus des noyaux 32C est divisé par le niveau 

d’expression moyen des ARN issus des noyaux 4C. Si le rapport est supérieur à 1 il y 

a surexpression du transcrit dans la condition k2, et inversement s’il est inférieur à 1 

il y a une sous-expression du transcrit. Ces données permettent de montrer la 

présence ou non de gènes fortement régulés positivement ou fortement régulés 

négativement. De plus, elles permettent de donner un aperçu de l’intervalle où sont 

situé la majorité des gènes (Annexe 2).  

Pour la comparaison des niveaux de ploïdie séparés d’un endocycle, les 

analyses révèlent un comportement spécifique pour chaque cas étudié (Fig 54). Dans 

la comparaison 4C/8C le gène Gibberellin-regulated protein 2 (Solyc12g089300.1), 

impliqué dans la régulation des gibbérellines, est fortement surexprimé avec un 

rapport égal à 19. Dans cette même comparaison le gène Alpha-humulene/(-)-(E)-

bêta-caryophyllene synthase (Solyc07g051940.2), impliqué dans la voie de 

biosynthèse des sesquiterpènes, est fortement sous-exprimé avec un rapport égal à 

0,13. La comparaison 8C/16C révèle que la majorité des gènes sont sous-exprimés 

avec un rapport situé entre 0,30 et 0,21 (Fig 54). Un gène est fortement surexprimé 

avec un rapport de 10, il s’agit du gène Hydroxycinnamoyl CoA shikimate/quinate 

hydroxycinnamoyltransferase-like (Solyc08g007210.2) impliqué dans la voie de 

biosynthèse des phenylpropanoïdes.  

Pour la comparaison 16C/32C (Fig 54), l’analyse révèle que la majorité des gènes 

surexprimés possèdent un rapport compris entre 1 et 10 et pour les gènes sous-

exprimés le rapport est compris entre 0,8 et 0,7.   



P a g e  | 158 

 

 

 

 

Figure 55 Distribution des rapports d'expression pour les comparaisons entre 2 niveaux de ploïdie en fonction d’un intervalle 

d’expression différentielle ; (A) Comparaison entre 2 niveaux de ploïdie séparés de 2 endocycles (4C/16C; 8C/ 32C) ; (B)  Comparaison 

entre 2 niveaux de ploïdie séparés de 3 endocycles (4C/32C) C : quantité d’ADN au sein d’un noyau sachant que 1C correspond à une 

cellule haploïde. En rouge: gènes surexprimés; en bleu gène sous-exprimés. 

(A) 

(B) 
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Lors de la comparaison des niveaux de ploïdie issus de 2 endocycles 

successifs, 4C/16C et 8C/32C, les résultats révèlent une tendance similaire même si 

le nombre de gènes détectés diffère (Fig 55A). La majorité des gènes surexprimés 

possèdent un rapport compris entre 1 et 20 tandis que les gènes sous-exprimés 

possèdent un rapport compris entre 0,40 et 0,21. Le gène présent dans l’analyse 

4C/8C (Solyc12g089300.1, rapport de 19) qui est fortement surexprimé est retrouvé 

dans l’analyse 4C/16C avec un rapport élevé égal à 112 tandis que le gène sous–

exprimé dans l’analyse 4C/8C (Solyc07g051940.2, rapport de 0,13) est retrouvé dans 

cette même analyse avec un rapport égal à 0,23. Toujours au sein de cette 

comparaison, le gène le plus sous-exprimé correspond à un gène codant une 

prosystémine (Solyc05g051750.2) impliquée dans l’activation des défenses de la 

plante avec un rapport faible de 0,07. 

Enfin lors de la comparaison des niveaux de ploïdie issus de 3 endocycles successifs, 

4C/32C, les résultats révèlent que la majorité des gènes possèdent aussi un rapport 

compris entre 1 et 20 et sont donc majoritairement surexprimés (Fig 55B). Il y a la 

présence d’un gène dont la surexpression est très importante c’est le gène codant la 

Gibberellin-regulated protein 2 (Solyc12g089300.1) mis en avant dans l’analyse 

4C/8C (rapport:19) et l’analyse 4C/16C (rapport: 112) qui est exprimé avec un 

rapport égal à 283 dans l’analyse 4C/32C. Le gène codant l’Alpha-humulene/(-)-(E)-

bêta-caryophyllene synthase (Solyc07g051940.2), quant à lui, possède un rapport de 

0,25 proche des analyses 4C/8C (rapport: 0,13) et 4C/16C (rapport: 0,23). De plus, ce 

gène n’est pas retrouvé lors des autres analyses, cela signifie donc qu’il est exprimé 

dans les mêmes proportions pour les niveaux 8C, 16C et 32C mais qu’il est sous-

exprimé par rapport au 4C. Pour les autres fonctions il n’existe pas de différence 

entre les analyses 4C/16C et 4C/32C. 

En conclusion, l’analyse DESeq2 permet de mettre en avant que sur tous les 

gènes exprimés dans le fruit de tomate une minorité (moins de 3%) ne suit pas 

l’augmentation proportionnelle au niveau de ploïdie. Ces gènes peuvent être régulés 

positivement et négativement et la différence d’expression peut atteindre des 

niveaux important jusqu’à 283 fois.  
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Figure 56: Schéma représentant le pourcentage de gènes surexprimés (rouge) et sous-exprimés (bleu) pour 

différents processus biologiques pour les comparaisons 4C/16C et 4C/32C.  

Acide aminés/synthèse et dégradation des protéines regroupe les gènes impliqués dans le métabolisme des 

acides aminés ; Carbohydrate synthèse/dégradation regroupe les gènes du métabolisme des sucres, de 

l’amidon mais aussi la voie des pentoses-phosphates et de la glycolyse; Chloroplaste/photorespiration 

regroupe les gènes impliqués dans la photosynthèse et la réponse à la lumière ainsi que les gènes ayant un 

rôle dans la constitution des chloroplastes; Hormones biosynthèse et dégradation correspond aux gènes 

impliqués le métabolisme et la réponse aux phytohormones ; Métabolisme secondaire  rassemble les gènes 

impliqués dans le métabolisme secondaire tels que les phenylpropanoïdes ; Mitochondrie/cycles de Krebs 

réunit les gènes impliqués dans la génération d’énergie dans la cellule ; Noyau (synthèse et dégradation 

ARN/ADN) regroupe les gènes impliqués dans le métabolisme des acides nucléiques, mais aussi les gènes 

ayant un rôle dans la constitution du noyau. Stress biotiques et abiotiques inclue les gènes impliqués dans la 

résistance et la réponse aux différents stress. Transport inclue les gènes impliqués dans la synthèse de  

transporteurs. Voie de biosynthèse et dégradation des lipides rassemble tous les gènes impliqués dans le 

métabolisme des lipides. 
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L’étape suivante de l’étude va être l’analyse de la fonction des gènes qui ne 

suivent pas l’augmentation d’un facteur égal au coefficient α. Cette analyse 

permettra de mieux comprendre si cette dérégulation, par rapport au coefficient 

alpha, est une conséquence de l’endoréduplication ou si elle est due à une identité 

cellulaire. 

D. Fonction des gènes détectés par DESeq2 

 

L’analyse de l’identité des gènes détectés par DESeq2 a été effectuée en 

utilisant le logiciel MapMan(http://mapman.gabipd.org/web/guest/mapman). Ce 

logiciel permet, grâce aux identifiants de nos gènes, de les classer en fonction de leurs 

propriétés et de leurs rôles. Uniquement les comparaisons 4C/16C et 4C/32C sont 

représentées nous permettant de mettre en avant l’évolution entre les niveaux de 

ploïdie 4C, 8C, 16C et 32C de l’expression différentielle des gènes en prenant comme 

référence le 4C (4C/8C : uniquement 2 gènes différentiellement exprimés) 

Les résultats de la figure 56 révèlent que la majorité des gènes surexprimés par 

rapport au coefficient α sont impliqués dans le métabolisme de l’ARN et de l’ADN 

(5,3% pour l’analyse 4C/16C et 8,2% pour l’analyse 4C/32C) mais aussi le 

métabolisme des protéines et des acides aminés (1,4% pour l’analyse 4C/16C et 9,8% 

pour l’analyse 4C/32C). Les gènes sous-exprimés sont, quant à eux, principalement 

impliqués dans le transport des molécules (9,4% pour l’analyse 4C/16C et 4,4% pour 

l’analyse 4C/32C). Les résultats montrent aussi que pour la synthèse d’énergie 

(Mitochondrie/cycle de Krebs) très peu de gènes sont différentiellement exprimés. 

Pour la synthèse des protéines et des acides aminés ainsi que le transport et le noyau, 

les résultats révèlent un pourcentage de gènes surexprimés supérieur et un 

pourcentage de gènes sous-exprimés inférieur pour l’analyse 4C/32C par rapport à 

l’analyse 4C/16C. D’autres voies métaboliques possèdent un comportement 

différent, le métabolisme des métabolites secondaires montre uniquement une 

diminution du pourcentage de gènes sous-exprimés pour l’analyse 4C/32C par 

rapport à l’analyse 4C/16C.   



P a g e  | 162 

 

Figure 57: Schéma représentant le pourcentage des gènes surexprimés (en rouge) et sous-exprimés (en bleu) pour différents processus 

moléculaire des 2 grandes fonctions «noyau (synthèse et dégradation ARN/ADN)»et « Acides Aminés/ synthèse et dégradation des 

protéines»  
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Cette analyse permet de montrer qu’à partir du niveau de ploïdie 16C les 

gènes surexprimés et sous-exprimés, par rapport aux noyaux 4C, sont présents dans 

de nombreux processus métaboliques. La surexpression des gènes se fait 

principalement pour des gènes impliqués dans la fonction «synthèse et dégradation 

des acides nucléiques». Ces résultats semblent s’accorder avec le rôle de 

l’endoréduplication dans l’augmentation de la transcription. De plus, l’augmentation 

du pourcentage de gènes dans la fonction «synthèse des acides aminés et des 

protéines» suggère que l’augmentation de la transcription permet la hausse de la 

synthèse protéique qui serait indispensable pour un accroissement rapide des 

cellules en endoréduplication. 

Il est intéressant d’étudier les gènes possédant une différence d’expression 

avec le coefficient α en analysant cette fois des fonctions cellulaires plus spécifiques 

(Fig 57). Les fonctions cellulaires analysées correspondent à celles impliquées dans la 

synthèse d’ADN, la synthèse d’ARN, la maturation des ARN, la régulation de la 

transcription mais aussi dans la synthèse, la modification et la dégradation des 

protéines. Les résultats montrent que pour la synthèse de l’ADN peu de gènes sont 

exprimés de manière différentielle (moins de 1% des gènes pour les 2 comparaisons). 

Il en est de même pour la synthèse des ARN ainsi que leurs maturations. Cependant 

les résultats révèlent que le pourcentage de gènes impliqués dans la régulation de la 

transcription est plus élevé que pour les autres processus de biosynthèse et de 

maturation des ARN. En effet, il y a environ 5% des gènes qui sont surexprimés et 

environ 3% qui sont sous-exprimés pour les 2 analyses. D’un point de vue du 

métabolisme protéique, les résultats révèlent peu de différences d’expression par 

rapport au coefficient α pour la synthèse des protéines. Toutefois, il y a une 

augmentation du pourcentage de gènes pour les processus de modification et de 

dégradation des protéines (respectivement pour l’analyse 4C/16C et 4C/32C entre 

3% et 3,5%de surexprimés et 1 % de sous-exprimés dans les 2 processus). 

Ces résultats sont très intéressants car ils montrent que l'expression 

différentielle ne concerne pas la synthèse d’ADN, d’ARN et de protéine. Donc, pour 

ces processus l’augmentation des transcrits entre 2 niveaux ploïdie successifs est de 

2.  
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C’est au niveau de la régulation de la transcription et de la régulation post-

transcriptionnelle (par modification des protéines ou leur dégradation) que certains 

gènes ne suivent plus cette dynamique et sont majoritairement  surexprimés pour la 

comparaison 4C/32C. Cette analyse permet de distinguer les processus et les voies 

métaboliques qui sont influencés par l’endoréduplication, cependant l’analyse 

compare un pourcentage de gènes qui a été calculé par rapport au nombre de gènes 

différentiellement exprimés de chaque analyse. Ainsi, pour la comparaison 4C/16C il 

y a au total 362 gènes tandis que pour la comparaison 4C/32C il y a 824 gènes soit 

quasiment 2 fois plus. Cela a pour conséquence que comparativement le niveau de 

ploïdie 32C possède plus de gènes différentiellement exprimés par rapport au 16C. 

De plus, il faudrait rapporter les résultats en fonction du nombre de gènes 

spécifiques de la fonction présents dans le génome de la tomate. En effet, il est 

possible, par exemple pour la synthèse d’ARN, qu’il y ait moins de gènes par rapport 

au processus de régulation de la transcription. Ainsi, le pourcentage de gènes de la 

synthèse d’ARN surexprimés rapporté au nombre de gènes sur le génome pourrait 

donner une meilleur idée de l’importance de ces modifications. 

L’analyse précédente est une analyse préliminaire de l’identité des gènes 

différentiellement exprimés. En effet, il serait intéressant de corréler le pourcentage 

de gènes impliqués dans une fonction avec leurs niveaux d’expression différentielle 

pour mieux voir l’impact de la surexpression et de la sous-expression. Cependant, 

même si les gènes de la tomate sont référencés sur le génome, leurs fonctions exactes 

au sein du fruit ne sont pas obligatoirement connues. Il y a certaines familles de 

gènes qui sont régulées positivement et négativement comme par exemple les GDSL 

esterase/lipase. Il est alors compliqué d’en extraire une quelconque information.  

 

IV. DISCUSSION ET PERSPECTIVES 

Le RNA-seq des ARN pré-messagers issus de noyaux polyploïdes isolés est 

une expérimentation inédite, de par l’analyse d’ARN en fonction des niveaux de 

ploïdie et l’analyse de tous les ARN nucléaires. 
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A. Les biais techniques et les solutions 

 

Les différents résultats évoqués précédemment révèlent la limite du système. 

En effet, la quantité d’ARN nucléaire est trop faible, dans nos conditions, pour 

garantir un séquençage optimal par l’entreprise FASTERIS. Cela a eu pour 

conséquence l’obligation d’effectuer des cycles PCR avant le séquençage à l’aide de 

«random primers» (hexamères de nucléotides possédant des séquences aléatoires). 

Cependant, de par leur nature, les ARN nucléaires sont capables de faire des 

structures secondaires. Les PCR avec des «random primers» ont pu créer un nouveau 

biais en favorisant l’amplification des ARN faisant peu de structures secondaires.  

Pour obtenir plus d’ARN nucléaires il faudrait augmenter le matériel de 

départ, qui dans nos conditions est de 100 000 noyaux. Cela permettrait d’augmenter 

la quantité d’ARN extrait. De plus, il est possible qu’il y ait eu une dégradation des 

ARN nucléaires. 

 Pour mieux les conserver il serait possible, lors du tri par le cytomètre en flux, 

de récupérer les noyaux directement dans du Trizol et non dans un tampon 

classique, puis de faire l’extraction aussitôt le nombre de noyaux souhaité atteint. 

Enfin, juste avant l’extraction, pour connaître son efficacité, il serait intéressant 

d’ajouter en amont des «spikes» c’est-à-dire des ARN synthétiques ne correspondant 

à aucune séquence connue. Ainsi en connaissant la quantité ajoutée de «spikes» 

avant l’extraction et en analysant la quantité de «spikes» après extraction, par RT-

QPCR par exemple, il est possible d’évaluer le pourcentage de perte.  

Dans la littérature le séquençage des ARN nucléaires issus d’un seul noyau a 

été effectué, cependant, lors de la création des ADNc les auteurs ont utilisé des 

amorces poly(T) ce qui signifie que le séquençage a été effectué uniquement sur les 

ARN pré-messagers maturés (Grindberg et al., 2014). L’analyse ne prenant en compte 

que les ARN possédant une queue poly(A), des informations sur la transcription 

globale ont pu être éliminées. Afin d’optimiser la synthèse d’ADNc de nos 

échantillons il suffirait d’ajouter artificiellement une queue poly(A). 
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En effet, il existe dans le commerce un kit (Poly(A) polymerase Tailing kit ®) qui 

permet d’ajouter une queue poly(A) à tous les ARN sur la partie 3’ (Belasco et al., 

1993). Cette technique permettrait de recréer une banque d’ADNc et d’amplifier de 

manière homogène tous les ARN présents dans nos noyaux quelles que soient leurs 

structures secondaires. De plus, cela permettrait d’obtenir, après amplification, assez 

de matériel pour un séquençage optimal en enlevant le biais d’une amplification 

aléatoire. 

B. Reads non cartographiés: mise en avant de gènes de tomate 

non référencés. 

  

 La faible quantité d’ARN, obtenue à partir de nos populations de noyaux, a 

sans doute eu pour conséquence, lors du séquençage, la détection et l’amplification 

d’ARN non cartographiés sur le génome de la tomate correspondant pour certains à 

de la contamination par des bactéries ou même par de l’ARN humain. Cependant, 

notre analyse sur ces reads non cartographiés a révélé la présence d’ARN issus de 

plantes correspondant, en grande partie, à des ARN mitochondriaux, ribosomiques 

ou chloroplastiques. Cette analyse a permis de mettre en avant 5 contigs représentant 

la majorité des reads non cartographiés. L’étude de leurs identités a permis de 

découvrir la présence d’un ARN ribosomique de tomate non référencé sur le génome 

qui expliquerait 20% à 60% des reads non cartographié et d’un deuxième 

correspondant à un ARN mitochondrial de tomate. Pour les autres contigs l’analyse 

de l’identité est plus complexe à cause de la conservation du génome chloroplastique 

chez les Angiospermes. Lors de l’alignement sur le génome des différentes espèces, 

les résultats ne montrent pas de différence  importante d’homologie entre Medicago 

truncatula et la tomate. Le coefficient de Spearman aurait permis de faire la 

distinction entre les 2 espèces en fonction de leurs dynamiques. Cependant avec les 

analyses des reads cartographiés sur le génome il a été montré que certain gènes 

peuvent avoir une régulation négative en fonction des niveaux de ploïdie. Il est donc 

possible que l’ARN chloroplastique soit régulé de manière négative entre les niveaux 

de ploïdie, cela aurait pour conséquence un coefficient de Spearman équivalent à 
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un contaminant. Par conséquent, il semble difficile d’être certain de l’identité de ces 

contigs.  

Il serait intéressant de poursuivre l’analyse de l’identité des contigs non 

cartographiés pour mieux comprendre le type de contamination présente et pour 

identifier d’autres gènes de tomate non référencés sur le génome. 

C. Reads  cartographiés : mise en avant du rôle de 

l’endoréduplication   

 Parmi les reads cartographiés sur le génome, les résultats ont révélé la 

présence d’environ 47% du génome référencé qui est exprimé dans le péricarpe du 

fruit de tomate âgés de 30 JAA. Dans la littérature, Matas et al., 2011 ont montré que 

57% des gènes sont exprimés dans le péricarpe de fruit de tomate de 10 JAA du 

cultivar Ailsa Craig. Pattison et al., 2015, quant à eux, ont montré pour la variété 

Solanum pimpinellifolium que 15% des gènes sont exprimés à 0 JAA et 40% des gènes 

sont exprimés à 4 JAA. Ces différentes analyses révèlent des pourcentages 

d’expression proches des nôtres. Cela montre que la présence d’un nombre 

important de contaminants ne perturbe pas la nature et la répartition des reads qui 

ont été cartographiés sur le génome de la tomate. 

L’analyse des reads cartographiés sur le génome a aussi permis de mettre en avant 

que la majorité des gènes suit une augmentation proportionnelle en fonction des 

niveaux de ploïdie. Cependant, certains gènes ne suivent pas cette dynamique et sont 

soit surexprimés soit sous-exprimés. Ce comportement ressemble aux résultats de 

Guo et al., 1996 chez le maïs et aux résultats de Galitski et al.,1999 chez la levure. Il est 

alors important de se poser la question de savoir si la surexpression est la sous-

expression sont dues à la présence d’une identité cellulaire.  En effet, le péricarpe de 

tomate à 30 JAA est constitué de cellules ayant des identités différentes de par leur 

localisation. Par exemple, dans le mésocarpe, les cellules de la partie externe ne 

contiennent quasiment pas d'amyloplastes, qui sont par contre nombreux dans les 

cellules de la partie interne du mésocarpe. 

 



P a g e  | 172 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



P a g e  | 173 

 

 La surexpression des gènes dans les noyaux les plus polyploïdes (comparaisons 

4C/16C et 4C/32C) concerne notamment la transcription et les processus post-

transcriptionnels. En effet, la surexpression est présente au niveau de gènes 

impliqués non pas au niveau de la duplication de l’ADN, de la transcription et de la 

traduction mais impliqués dans les différents processus les régulant. Il semblerait 

donc qu’une augmentation d’un facteur 2 entre chaque niveau de ploïdie soit 

suffisante pour accomplir la duplication de l’ADN, la transcription et la traduction. 

Les gènes principalement sous-exprimés sont impliqués principalement dans la 

fonction de transport. Ce résultat semble suggérer que les cellules possédant un 

niveau de ploïdie 16C et 32C possèdent une activité de transport des molécules plus 

faible que les cellules à plus faible niveau de ploïdie. Matas et al., 2011 ont montré 

aussi qu’il y a une différence d’expression entre l’épiderme externe, le mésocarpe et 

l’épiderme interne dans le péricarpe de tomate. En effet, au niveau de l’épiderme 

externe il y a plus de transcrits associés au transport, au stress et aux lipides. Ces 

résultats sont semblables aux résultats obtenus dans notre analyse. Lorsque l’on 

regarde la distribution des niveaux de ploïdie révélée par Bourdon et al., 2011 (Fig 

58), on constate que les niveaux de ploïdie les plus faibles sont localisés dans 

l’épiderme externe tandis que les niveaux de ploïdie 16C et 32C sont localisés plutôt 

dans le mésocarpe. Ces différents résultats, révèlent que pour les niveaux 16C et 32C 

l’expression génétique est spécifique avec une surexpression et une sous-expression 

de gènes particuliers. Il est alors possible que ces gènes soient caractéristiques de 

l’identité des cellules. Cependant, il faut prendre en compte que les noyaux triés sont 

issus de cellules localisées partout dans le péricarpe, ainsi les noyaux 4C peuvent être 

des noyaux en phase G2, des noyaux endorédupliqués ou des noyaux présents dans 

les faisceaux vasculaires. 

 Pour valider ces différents résultats, il faut valider l’hypothèse que le coefficient α 

correspond à un facteur 2 entre 2 niveaux de ploïdie successifs. Pour cela des RT-

qPCR sur ARN nucléaires sur des gènes non détectés par le module DESeq2 ont été 

envisagées. La difficulté de cette analyse est de posséder une quantité d’ARN 

suffisante pour que ce soit détectable par qPCR, ce qui n’a pas été le cas durant ma 

thèse.  
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Figure 58: Cartographie des niveaux de ploïdie d'un péricarpe de fruit de 30 JAA. (a) Coupe transversale de 

péricarpe fixé au Technovit . Les flèches jaunes représentent les amyloplastes. oe: Epiderme externe. m: 

Mésocarpe. ie: Epiderme interne. vb faisceaux vasculaires. La barre d’échelle représente 500µm (b) 

Distribution des index moyens d'endoréduplication en fonction des assises. L’échelle de couleur à droite 

représente l’index d’endoréduplication moyen.  (c) Pourcentage des différents niveaux de ploïdie en fonction 

des assises cellulaires. Les niveaux de ploïdie sont représentés à gauche tandis que la proportion des niveaux 

de ploïdie est représentée par une échelle de gris à droite de la figure.(Tiré de Bourdon et al., 2011) 
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Si les ADNc ne sont pas détectables il serait possible de faire une pré-amplification 

soit avec des amorces aléatoires (comme pour le séquençage) soit avec des amorces 

spécifiques des gènes sélectionnés. Le désavantage de l’utilisation des amorces 

aléatoires est la possibilité de générer une inégalité d’amplification entre les 

différents transcrits. Le désavantage d’utiliser des amorces spécifiques des gènes 

sélectionnés est la possibilité de générer plusieurs produits, ce qui créera un biais lors 

de l’analyse en qPCR. Une autre possibilité serait d’utiliser la technique expliquée 

dans le paragraphe A c’est-à-dire l’ajout de la queue poly(A) aux ARN nucléaires.  
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Figure 59: Ssens d’expansion associé aux différents plans de division.  

Division tangentielle ou  

péricline 

Division radiale ou 

anticline 

Sens de l’expansion 

Sens du plan de 

division 

Expansion péricline Expansion anticline 
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Les expérimentations réalisées durant cette thèse permettent de mieux 

comprendre les différents processus impliqués dans la croissance de l’ovaire puis du 

fruit et mettent en avant le rôle de l’endoréduplication dans l’augmentation de la 

transcription.  

 

A. SPECIALISATION FONCTIONNELLE DES 
ASSISES 

  

 Avant la pollinisation et la fécondation, les analyses ont révélé que les assises 

cellulaires possèdent déjà des caractéristiques qui leurs sont propres. En effet, avant 

l’anthèse, les cellules du mésocarpe possèdent une expansion cellulaire plus 

importante que celle présente au sein de l’épiderme externe. Cela a pour 

conséquence que dès le stade 18 les assises externes possèdent les cellules les plus 

petites de la paroi de l’ovaire. Après la fécondation, cette différence va s’accentuer de 

manière importante. C’est au niveau de l’éxocarpe que les divisions cellulaires sont 

majoritaires, tandis qu’au niveau du mésocarpe le taux de division est plus faible et 

devient presque nul à 3 JAA. Ces résultats suggèrent que les assises se spécialisent de 

manière très précoce et que leurs destins cellulaires seraient déterminés avant 

l’anthèse.  

 Ainsi, l’éxocarpe (l’épiderme externe et les deux sous-épidermes externes), 

après la fécondation, se spécialise dans les divisions cellulaires. Ce processus permet 

l’augmentation du diamètre du fruit mais aussi l’épaississement du péricarpe en 

générant de nouvelles assises cellulaires. En fonction de l’axe d’expansion des 

cellules, l’orientation des plans de division n’est pas le même (Fig 59). En effet, 

l’épiderme externe a une expansion principalement péricline (parallèle à la cuticule) 

et un axe de division principalement anticline/radiale (perpendiculaire à la cuticule). 

Quant aux deux sous-épidermes externes, l’expansion est principalement anticline 

(perpendiculaire à la cuticule) et c’est dans ces assises que l’on retrouve les divisions 

périclines/tangentielles (plan de division parallèle à la cuticule). Ces résultats sont en 

concordance avec les résultats de Smith 2001.  
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Les résultats observés sur le péricarpe du fruit de tomate révèlent des similitudes 

avec l’hypothèse de Marcotrigiano et al., 2010 où ce serait l’épiderme externe qui 

canaliserait la croissance de l’organe. En effet, dans la littérature il a été mis en avant, 

dans la feuille d’Arabidopsis thaliana une communication apoplastique entre les 

cellules, via des brassinostéroïdes, de l’épiderme externe vers l’intérieur de la feuille 

(Nobusava et al., 2013; Löfke et al., 2013; Salvadi-Goldstein et al., 2007). Ce signal émis 

par les cellules épidermiques a pour conséquence une augmentation de la croissance 

des cellules les plus internes. Ainsi, ce serait les divisions cellulaires au niveau de 

l’épiderme qui permettraient un contrôle de la taille de l’organe. Il serait donc 

possible, dans notre modèle d’étude, que ce soit l’épiderme externe qui contrôle la 

croissance du fruit grâce à la présence d’une activité mitotique élevée. 

 Les autres assises, centrales et internes, privilégient, quant à elles, l’expansion 

cellulaire. Dans le fruit de tomate, l’expansion cellulaire peut être due à deux 

processus. Le premier, présent chez toutes les espèces végétales, est la conséquence 

d’une augmentation de la pression de turgescence générée par la vacuole sans 

augmentation de la quantité d’ADN. Cette pression, exercée sur la paroi cellulaire, 

atteint un point critique qui déclenche l’expansion cellulaire par un relâchement de la 

paroi (Kutschera et al., 2013). Le deuxième serait aussi dû à l’augmentation de la 

pression de turgescence générée par la vacuole mais elle serait accompagnée d’une 

augmentation de la quantité d’ADN liée au phénomène d’endoréduplication 

permettant ainsi le maintien du ratio nucléo-plasmique. Grâce à différentes 

observations microscopiques, l’endoréduplication a souvent été corrélé de manière 

positive avec une croissance cellulaire. De manière non exhaustive, cette concordance 

a été visualisée par Bourdon et al ; 2011 au niveau du péricarpe du fruit de Solanum 

lycopersicum, par Baloban et al., 2013 avec la feuille d’Arabidopsis thaliana ou encore 

par Galitsky et al., 1999 avec Saccharomyces cerevisae. L’ADN a pour rôle de coder 

différents ARN, mais il aurait aussi un impact sur la mise en place de la structure et 

la taille du noyau. En effet, plus la quantité d’ADN est importante au sein du noyau, 

plus le volume du noyau sera important. Or, les échanges entre l’enveloppe nucléaire 

et le cytoplasme sont des paramètres indispensables à prendre en compte pour 

comprendre la théorie nucléo-plasmique.  
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Ces échanges sont limités par la surface de l’enveloppe nucléaire, de plus, le ratio 

correspondant à la surface du noyau divisé par le volume du cytoplasme est 

constant. C’est pourquoi une hausse du volume nucléaire, par une augmentation de 

la quantité d’ADN, provoque une modification du ratio ce qui a pour conséquence 

une expansion cellulaire (Cavalier Smith et al., 2005). De plus, d’après Cavalier Smith 

et al., 2005, certains gènes seraient exprimés de manière constitutive, c’est-à-dire sans 

régulation. Ce serait le cas des ARN polymérases et des ARN ribosomiques. Ainsi, 

lorsque la quantité d’ADN double, la quantité de ces ARN augmenterait de manière 

proportionnelle. Ce phénomène permettrait une optimisation de la synthèse des 

molécules importantes liées à la croissance cellulaire. 

 Dans le péricarpe du fruit de tomate, l’expansion cellulaire des assises centrales, 

même avant l’anthèse, pourrait être due au phénomène d’endoréduplication. En 

effet, il a été montré la présence de 8C avant l’anthèse et la présence de noyaux 4C 

qui pourrait être soit des noyaux en phase G2 soit des noyaux endorédupliqués. 

Cette hypothèse est appuyée par les résultats de Bourdon et al., 2011 où à 30 JAA les 

cellules les plus grandes avec les niveaux d’endoréduplication les plus élevés 

semblent, par leur localisation dans le mésocarpe, correspondre aux cellules du 

mésocarpe de l'ovaire avant l'anthèse. 

 

B.  CYCLE CELLULAIRE ET RYTHME INTERNE 

  

Les cellules, dont la fonction est de se diviser, possèderaient une capacité de 

prolifération déterminée par un nombre maximum de divisions pour chaque cellule. 

Dans certains tissus plus cette capacité diminue plus la polyploïdisation dans ce 

même tissu augmente. Ainsi, chaque cellule posséderait un potentiel de division et 

une cellule n’ayant plus la capacité de se diviser entrerait en endocycle (Bertin et al., 

2007). Dans les résultats de cette thèse, lors de l’analyse des index mitotiques en 

fonction des assises cellulaires, il a été mis en avant un résultat nouveau : en fonction 

des assises, l’activité mitotique est différente.  
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De plus, les résultats ont démontré que les divisions cellulaires dans les assises 

centrales sont des évènements très rares. Ainsi, les résultats appuient l’hypothèse que 

les cellules engagées dans le processus d’endoréduplication ne possèderaient plus la 

capacité de se diviser. Cependant, Joubès et al., 1999 ont montré que les divisions 

cellulaires se déroulent dans le péricarpe jusqu’à 25 JAA  avec un taux de 3 % au 

niveau de l’épiderme externe et de 0,5 % dans le péricarpe entier. Les cellules de 

l’épiderme seraient donc encore capables de se diviser durant les stades tardifs. 

Cependant, d’après Bertin et al., 2007, les cellules du péricarpe chez la tomate 

posséderaient un potentiel de prolifération qui diminuerait en fonction du temps. Il 

semblerait que les cellules des assises externes possèderaient un potentiel de 

prolifération importante qui débuterait dès la fécondation et se terminerait à la fin de 

la phase de croissance du fruit. Les cellules centrales, quant à elles, possèderaient un 

potentiel de prolifération presque nul. Ces résultats suggèrent donc qu’en fonction 

des assises la capacité de prolifération des cellules diffère. 

Les résultats de la partie développement précoce ont aussi révélé la présence 

d’une synchronisation partielle des divisions cellulaires. Chez le cultivar WVA106 

cette synchronisation a lieu chaque jour et suit le crépuscule. Cette synchronisation 

partielle pourrait être due à un changement, pour certaines cellules, de la durée du 

cycle cellulaire ce qui déclencherait une synchronisation partielle apparente lors du 

coucher du soleil. Cependant, ce comportement pourrait aussi faire penser à la 

présence d’un rythme interne appelé rythme circadien. Le rythme circadien est un 

rythme endogène qui se synchronise avec des facteurs externes, principalement la 

lumière. Ce rythme permet une optimisation des différents processus biologiques 

avec les changements environnementaux (Harmer et al., 2009) et permettrait de 

maintenir une stabilité du génome en diminuant les risques d’exposition de l’ADN 

décondensé aux mutagènes tels que les UV (Kang et al., 2008). Kang et al., 2008 ont 

révélé, via un modèle mathématique, que l’inhibition globale de la transcription 

durant la phase M pourrait décaler le rythme endogène et ainsi servir de point de 

repère pour l’horloge interne. Ainsi, si on extrapole ces résultats pour WVA106, il est 

possible que la synchronisation partielle des mitoses durant le crépuscule engendre 

une synchronisation partielle du cycle cellulaire. La durée de ce cycle pourrait donc  
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être de 24h ou d’un multiple de 24h. Pour Micro-tom le résultat est plus difficile à 

analyser à cause de la présence des 4 pics. Il est possible que des groupes de cellules 

se synchronisent de manière décalée permettant ainsi la présence des 4 pics de 

synchronisation partielle des divisions. Dans la littérature Bertin et al., 2003 ont 

estimé, à l’aide d’un modèle mathématique, la durée du cycle cellulaire pour le 

cultivar cœur de bœufs à 2,6 jours, puis en 2007 la même équipe a estimé la durée 

d’un cycle cellulaire du cultivar Cervil, qui possède un fruit similaire à WVA106, à 1 

jour ce qui validerait nos résultats pour WVA106. De plus, cette même équipe, révèle 

que la différence obtenue de durée du cycle cellulaire est liée à une différence du 

nombre initial de cellules.  

D’autres auteurs ont révélé l’importance du rythme interne de la plante chez 

la tomate. En effet, en fonction des heures de la journée, Facella et al.,2008, ont 

démontré une différence de transcription au sein de la partie aérienne de plants de 

tomate (cv.Moneymaker). Durant la phase de lumière la majorité des gènes codent 

des protéines cytosoliques et mitochondriales. Au crépuscule, il y a une majorité de 

gènes codant des protéines ribosomales, nucléaires et spécifiques des thylakoïdes. 

Enfin, durant la phase obscure, la plupart des gènes codent des protéines 

membranaires, spécifiques de la paroi et spécifiques des plastes. Lorsque la fonction 

des gènes est analysée plus en détail, les résultats de Facella et al., 2008 révèlent que 

les gènes spécifiques de la transcription ont une expression plus faible au crépuscule. 

Ce résultat peut appuyer la présence de la synchronisation partielle des mitoses chez 

WVA106 car durant les divisions cellulaires la transcription est stoppée (Harmer et 

al., 2009).  

 

C.  ENDOREDUPLICATION ET TRANSCRIPTION 
 

Facella et al., 2008 ont montré lors d’une étude RNA-seq globale une variation du 

transcriptome durant la journée, cependant, le transcriptome peut aussi varier en 

fonction des niveaux de ploïdie. Dans notre analyse RNA-seq, réalisée sur des ARN 

nucléaires issus de noyaux triés en fonction des niveaux de ploïdie à un stade donné,  
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il a été montré qu’une augmentation de la quantité d’ADN aboutit à une 

augmentation proportionnelle de la quantité d’ARN pour la majorité des gènes 

exprimés dans le fruit. Ce résultat va dans le sens de ceux de Cavalier Smith et al., 

2005 montrant qu’une augmentation de la quantité d’ADN aboutit à un maintien du 

potentiel de la transcription sachant que les ARN polymérases ne possèdent pas de 

régulation négative. Cependant, certains gènes de notre analyse RNA-seq sont 

surexprimés ou sous-exprimés ce qui montre, une certaine spécialisation des cellules. 

Les cellules 32C sont localisées plus à l’intérieur du péricarpe que les cellules 4C ce 

qui fait que les variations d'expression de gènes donnés entre 4C et 32C pourraient 

être aussi dues à des identités cellulaires différentes, sans lien avec le niveau de 

ploïdie. Cette analyse RNA-seq a été faite pour un stade donné, il serait intéressant 

de refaire cette analyse sur différents stades de développement pour vérifier si les 

gènes surexprimés et sous-exprimés varient en fonction de l’âge du fruit. En effet, le 

stade 30 JAA est un stade intermédiaire où le fruit a terminé sa croissance et où il 

débute sa maturation. Il est donc possible qu’un aspect du rôle de 

l’endoréduplication sur la croissance du fruit par l’augmentation ou la diminution de 

la transcription de gènes spécifiques ne soit pas visible à ce stade. De plus, il serait 

intéressant de refaire ce type d’analyse mais sur un autre fruit charnu faisant de 

l’endoréduplication tel que le concombre. Cela permettrait de savoir si le 

comportement de l’augmentation proportionnelle du transcrit en fonction du niveau 

de ploïdie pour la majorité des gènes se retrouve chez d’autres espèces. 

 

D. CONCLUSION  

En conclusion de cette thèse, la croissance du fruit de tomate est un processus où 3 

phénomènes sont présents au sein d’un même tissu: le péricarpe de tomate. Ces 3 

mécanismes sont régulés spatialement et temporellement, ils permettent d’obtenir un 

tissu possédant des assises cellulaires spécialisées et possédant une identité propre. Il 

semble donc indispensable pour une future modélisation de la croissance du fruit de 

tomate de prendre en compte les rythmes endogènes mais aussi l’identité des assises.
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Les résultats de cette thèse révèlent que les trois processus, permettant la 

croissance du fruit, sont étroitement liés. En effet, une cellule pour se diviser a 

besoin, au préalable, d’augmenter son volume par une expansion cellulaire. 

Cependant, l’expansion cellulaire peut aussi être due au phénomène 

d’endoréduplication qui surviendrait dans des cellules ayant perdu leur potentiel de 

prolifération et donc ne pouvant plus se diviser. Enfin, le processus 

d’endoréduplication permettrait aux cellules de grandir plus rapidement en 

augmentant leurs transcriptions. 
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L’ensemble des approches de cytologie ont été réalisées sur le pôle d’imagerie 

du végétal du BIC (Bordeaux Imaging Center www.bic.u-bordeaux.fr) et le tri des 

noyaux ont été effectué avec la collaboration du laboratoire ISV du CNRS situé à Gif 

sur Yvette (http://www.isv.cnrs-gif.fr/offres/cytometrie.html). 

MATERIELS ET CONDITION DE CULTURE 

Deux cultivars de tomate ont été utilisés: West Virginia 106 (WVA106) et Micro-Tom. 

WVA106 a été cultivé dans des pots de 3L en serre avec une température comprise 

entre 16°C et 25°C et avec une photopériode de 16 h de lumière (270W/m²) et 8 h 

d’obscurité.  

Micro-tom a été cultivé dans des pots de 1 L en serre avec une température comprise 

entre 16°C et 25°C et avec une photopériode de 16 h de lumière (270W/m²)  et 8 h 

d’obscurité. 

L’anthèse est estimée lorsque la corolle de la fleur est entièrement ouverte et lorsque 

le pollen tombe lors de la vibration des fleurs. Les stades pré-anthèses ont été estimés 

par les aspects morphologiques de la fleur décrits dans Burkhin et al., 2003. 

PREPARATION DES COUPES DE PERICARPE 

Pour les différentes analyses des index mitotiques et de l’expansion cellulaire 

les coupes ont été préparées de la même manière. 

 Des coupes de fruit de 30 µm d’épaisseur ont été réalisées avec un microtome 

à lame vibrante Microm HM 650V dans du TBS (TRIS-buffered saline) 1X pour 

limiter la turgescence des cellules. Pour les stades après anthèse les coupes ont été 

réalisées dans la zone équatoriale tandis que pour les stades pré-anthèse la partie du 

haut des ovaires (située à la base du style) a été éliminée pour ne garder que la partie 

la plus proche de la zone équatoriale. Les paramètres utilisés pour les coupes sont: 

une fréquence de 100 Hz, une vitesse de 4mm/s et une amplitude de 0,8 mm. Les 

coupes de péricarpe sont ensuite fixées 20 min dans de l’éthanol/acide acétique (3 :1) 

dans des piluliers en verre. Puis le mélange éthanol/acide acétique est remplacé par 

de l’éthanol 70%. Les coupes peuvent être ainsi conservées à 4°C durant au  
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Figure 61:Exemple d’images acquises au microscope. (A) Marquage uniquement au 

calcofluor. (B) marquage au DAPI et calcofluor pour l'analyse de l'index mitotique. 

(B) (A) 
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maximum 2 semaines. Elles sont ensuite réhydratées progressivement 5 min dans de 

l’éthanol  50 %, 5  min dans de l’éthanol 40 %, 5  min dans de l’éthanol 20 % et pour 

finir incubées 5 min dans du TBS 1X, toujours dans les piluliers. Selon les mesures 

réalisées par la suite, les coupes ont été incubées avec différents marqueurs 

fluorescents sur la lame.Pour les mesures de la taille cellulaire, 5 coupes de péricarpe 

ont été incubées 1 min dans du calcofluor 0,01 mg/ml (qui permet de marquer les 

parois), lavées 3 fois durant 30 s dans du TBS 1X puis elles sont montées entre lame 

et lamelle dans du Vectashield (Fig 61A). Pour l’analyse de l’index mitotique (Fig 

61B), 5 coupes de péricarpe ont été incubées dans du calcofluor comme indiqué 

précédemment puis montées entre lame et lamelle avec du Vectashield ® contenant 

du DAPI permettant le marquage de l’ADN. Enfin les lames ont été scellées avec du 

vernis. 

ACQUISITION DES IMAGES 

Pour la mesure de l’index mitotique les coupes sont observées avec l’objectif 40X 

d’un microscope à épifluorescence Nikon Eclipse E800 équipé d’une caméra haute 

sensibilité Coolsnap HQ2 black and white. La fluorescence du DAPI et du calcofluor 

a été observée en utilisant un filtre possédant une bande passante d’émission 

contenue entre 435 nm et 485 nm et une longueur d’onde d’excitation comprise entre 

340 nm et 380 nm. Les images ont été acquises avec un temps d’exposition de 200 ms 

en faisant varier la profondeur Z  permettant ainsi de voir l’intégralité des noyaux. 10 

séries en Z ont été acquises pour chaque coupe (5 correspondant aux assises internes 

et centrales du péricarpe et 5 correspondant aux assises externes et centrales du 

péricarpe).         

Pour l’analyse de la taille des cellules les coupes ont été observées avec un 

microscope à épifluorescence Zeiss Axioplan équipé d’une caméra Moticam 2300 3,0 

Mpixel. Les images sont acquises avec l’objectif 20X. La fluorescence a été observée 

avec un filtre dichroïque DAPI avec une longueur d’onde d’excitation comprise entre 

365 nm et 395 nm et une longueur d’onde d’émission supérieure à 397 nm. Pour 

chaque stade 5 images ont été réalisées. 
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ANALYSE DES INDEX MITOTIQUES ET DE LA TAILLE 

DES CELLULES 

La mesure de l’index mitotique a été réalisée à l’aide du logiciel ImageJ  en comptant, 

avec le plugin CellCounter, les noyaux sur les images et en identifiant ceux en 

division. Les noyaux considérés comme des noyaux en cours de division sont les 

noyaux en cours de métaphase, anaphase et télophase. L’index mitotique est calculé 

en divisant le nombre de noyaux en cours de division par le total des noyaux 

analysés.  

𝐼𝑛𝑑𝑒𝑥 𝑚𝑖𝑡𝑜𝑡𝑖𝑞𝑢𝑒 =
𝑁𝑜𝑦𝑎𝑢𝑥 𝑒𝑛 𝑑𝑖𝑣𝑖𝑠𝑖𝑜𝑛

Noyaux totaux
∗ 100 

Puis le résultat a été corrigé en ajoutant les prophases théoriques soit 47,6% des 

figures de mitoses (Tage Eriksson et al., 2006).  

   I𝑛𝑑𝑒𝑥 𝑚𝑖𝑡𝑜𝑡𝑖𝑞𝑢𝑒 𝑐𝑜𝑟𝑟𝑖𝑔é =
𝐼𝑛𝑑𝑒𝑥 𝑚𝑖𝑡𝑜𝑡𝑖𝑞𝑢𝑒 𝑐𝑎𝑙𝑐𝑢𝑙é∗100

52,4
 

Pour chaque coupe observée environ 1500 noyaux ont été analysés. Le nombre de 

noyaux en division dans chaque assises analysées du péricarpe a été enregistré, ainsi 

que l’orientation de la division.  

Pour les stades 0 JAA, 1 JAA, 2 JAA, 3 JAA et 4 JAA deux distances ont été 

analysées avec le logiciel Image J en fonction des heures de prélèvement mais aussi 

de leurs localisations dans le péricarpe. 

  -la distance perpendiculaire à la cuticule: distance anticline 

  -la distance parallèle à la cuticule: distance péricline.  

Pour la figure 32 et la figure 33, les classes de tailles de cellules utilisées sont 

pour les distances anticlinales :  

E1 : petites cellules inférieures à 8 µm, moyennes cellules  entre 8 et 12 µm et 

grandes cellules supérieures à 12 µm. 

E2/E3 : petites cellules inférieures à 16 µm, moyennes cellules  entre 16 et 27 µm 

et grandes cellules supérieures à 27µm 
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C : petites cellules inférieures à 16 µm, moyennes cellules  entre 16 et 27µm et 

grandes cellules supérieures à 27µm 

I2 : petites cellules inférieures à 25 µm, moyennes cellules  entre 25 et 35 µm et 

grandes cellules supérieures à 35 µm 

I1 : petites cellules inférieures à 12 µm, moyennes cellules  entre 12 et 19 µm et 

grandes cellules supérieures à 19 µm 

 

Pour les distances périclinales : 

E1 : petites cellules inférieures à 12 µm, moyennes cellules  entre 12 et 16 µm et 

grandes cellules supérieures à 16µm. 

E2/E3 : petites cellules inférieures à 12 µm, moyennes cellules  entre 12 et 16 µm 

et grandes cellules supérieures à 16µm 

C : petites cellules inférieures à 30 µm, moyennes cellules  entre 30 et 50 µm et 

grandes cellules supérieures à 50 µm 

I2 : petites cellules inférieures à 15 µm, moyennes cellules  entre 15 et 25 µm et 

grandes cellules supérieures à 25 µm 

I1 : petites cellules inférieures à 11 µm, moyennes cellules  entre 11 et 15 µm et 

grandes cellules supérieures à 15 µm 

 

Pour l’analyse de l’aire des cellules, les coupes ont été marquées au calcofluor 

permettant l’utilisation du logiciel CellSeT (https://www.cpib.ac.uk/tools-

resources/software/cellset/). Ce logiciel permet de connaître l’aire exacte des 

cellules. 

ANALYSE DU DIAMETRE DE L’OVAIRE 

 Les photos des ovaires entiers  nt été acquises via la loupe binoculaire Leica 

MZFLIII couplé à la caméra couleur Leica DC300F au grossissement X5. Pour chaque 

photo, le diamètre de l’ovaire a été mesuré via le logiciel ImageJ en prenant 5 

mesures différentes et en faisant la moyenne. Pour chaque stade et chaque cultivar 6 

ovaires ont été analysés. 
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Figure 62: Exemple de photos acquises pour suivre l’évolution du diamètre du fruit. (A) 

fruit de 1JAA de WVA106. (B) fruit de 1 JAA de Micro-Tom 

(A) (B) 
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ANALYSE DU DIAMETRE DU FRUIT A PARTIR DE 1 JAA. 

 Le suivi de l’évolution du diamètre du fruit à partir de 1 JAA a été réalisé en 

mesurant le même fruit, in planta, durant la période souhaitée sur les 2 cultivars. 

Pour réussir à visualiser le fruit après la fécondation la fleur a été disséquée. 2 à 3 

sépales ont été retirés, les pétales et les étamines ont été entièrement éliminés et le 

pistil a été maintenu pour permettre la fin de la fécondation (Fig 62). Pour éliminer 

les pétales et les étamines sans éliminer le pistil il faut tirer légèrement en tenant les 

étamines par les extrémités. Une série de 4 photos a été prise pour chaque fruit pour 

un jour donné à l'aide d'un appareil photo CASIO Exilim ® 12 méga pixel avec une 

exposition ISO de 100. Sur chacune des photos une échelle, dont la taille est connue, 

doit être placée à hauteur du fruit. L'analyse de la taille a ensuite été faite avec le 

logiciel ImageJ en prenant pour chaque photo 4 mesures différentes du diamètre. 

Pour chaque jour, 10 fruits ont été analysés avec 10 contrôles. Les contrôles 

correspondent à des fruits dont la fleur n'a pas été disséquée.                             

ANALYSE DE L’EPAISSEUR DU PERICARPE ET DU 

NOMBRE D’ASSISES 

L’analyse de l’épaisseur du péricarpe et du nombre d’assises a été effectuée 

via le logiciel ImageJ sur les photos acquises pour l’analyse de l’aire des cellules et de 

l’index mitotique. L’épaisseur du péricarpe a été mesurée en faisant la moyenne de 5 

mesures pour chaque photo à différents endroit de l’image.  

CALCUL DU NOMBRE DE CELLULES ESTIME 

Le nombre de cellules estimé moyen du péricarpe a été calculé en divisant le 

périmètre moyen des fruits (obtenu à partir de la moyenne des différents fruits 

analysés) par la distance péricline moyenne des cellules (obtenue par la moyenne des 

distances mesurées sur les différents fruits analysées). Le nombre de cellules estimé 

maximal a été calculé en divisant le périmètre minimal du fruit par la distance 

péricline minimale. Le nombre de cellules estimé minimal a été calculé en divisant le 

périmètre maximal du fruit par la distance péricline maximal.  
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Figure 63: Exemple de cytogramme obtenu lors de l'analyse de cytometrie en flux ( péricarpe 

de fruit de wva106 de 30 jaa) 
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 ANALYSE DES NIVEAUX DE PLOÏDIE. 

Les noyaux sont isolés à partir de l'ovaire entier pour les stades prè-anthèse et 

à partir du péricarpe seul pour les stades post-anthèse en hachant, sur la glace, 

légèrement avec une lame de rasoir dans 0,4 mL de Cystain UV precise P extraction 

buffer® (Partec). La suspension est filtrée avec un filtre de nylon de 30 µm et les 

noyaux sont ensuite marqués avec 0,7 mL de Cystain UV precise P staining solution 

(Partec ®) contenant du DAPI. L'ensemble est analysé par le cytomètre en flux: Partec 

CyFlow ® space. Les données sont représentées sur un graphique avec en abscisse 

l’intensité de fluorescence, proportionnelle à la quantité d’ADN nucléaire (échelle 

logarithmique) et en ordonnée le nombre de noyaux (Fig 63). La calibration des C 

values est faite avec des noyaux issus de jeunes feuilles. Les histogrammes de ploïdie 

ainsi obtenus sont analysés quantitativement par le logiciel Partec FloMax®.  

TRI DES NOYAUX DE PERICARPE DE TOMATE 

Les noyaux ont été préparés à partir de morceaux de péricarpe prélevé dans la 

zone équatorial du fruit (sans les septa) au stade vert mature (30 JAA) en hachant 

avec une lame de rasoir dans 2ml de tampon d’extraction (60 mM de MOPS pH7 ; 45 

mM MgCl² 30 mM de Tri-sodium citrate ; 0,1% de Triton X-100) auquel est ajouté 10 

unité/ml de RNAsin. 

  La suspension est ensuite filtrée 2 fois sur un filtre de nylon de 50 µm et les 

noyaux ont ensuite été marqués avec du DAPI à une concentration finale de 5 µg/ml 

(Sigma-aldrich,http://www.sigmaaldrich.com/).  

Les noyaux ont été triés par un cytomètre MoFlo XDP (Beckman Coulter, 

http://www.beckmancoulter.com/) en utilisant le liquide de gaine isotonique 

standard à 30 psi (pound per square inch). Le DAPI a été excité avec un laser à une 

longueur d'onde de 405 nm. Les noyaux ont été sélectionnés en utilisant une région 

d'intérêt.  
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Pour chaque niveau de ploïdie (4C à 32C) 100 000 noyaux ont été recueillis 

directement dans des tubes 1,5 ml contenant 0,1% de triton 100X, 20 mM de MES à 

pH7, 45 mM de MgCl2, 30 mM de tri-sodium citrate et 20 unités de RNAsin.  

EXTRACTION ET PURIFICATION D'ARN A PARTIR DE 

NOYAUX ISOLES.  

Les ARN totaux ont été extraits à partir d’en moyenne 100 000 noyaux en 

utilisant le Trizol® comme réactif (Invitrogen). Puis 0,2 ml de chloroforme pour 1 ml 

de Trizol® sont ajoutés, le tout est remué vigoureusement par inversion pendant 15 

s. Une incubation de 2 à 3 min à température ambiante est effectuée, suivie d’une 

centrifugation à 12 000 g pendant 15 min à 4°C. La phase aqueuse, contenant les 

ARN, est récupérée puis elle est placée dans un nouveau tube de 1,5 ml. Ensuite, 0,5 

ml d'isopropanol 100% pour 1 ml de Trizol® sont ajoutés puis le tout est incubé à 

température ambiante pendant 10 min. Une centrifugation à 12 000 g pendant 10 min 

à 4°C est effectuée, suivie de l’élimination du surnageant pour ne garder que le culot 

contenant les ARN. Ce dernier est lavé avec 1 ml d'éthanol 75 % pour 1ml de Trizol® 

ensuite il est vortexé puis centrifugé à 7 500 g pendant 5 min à 4°C. Le surnageant est 

éliminé puis le culot est séché sous hotte entre 5 et 10 min. Enfin, le culot est re-

suspendu dans 30 µl d'eau DEPC. 

Les ARN ont ensuite été purifiés en utilisant le kit RNAeasy Mini kit® (Quiagen). Les 

ARN purifiés sont ensuite traités avec 0,06 u/µl de DNA-free TURBO DNase® 

(Ambion) pour éliminer l’ADN génomique résiduel. Pour ce traitement 0,1 volume 

du TURBO DNase Buffer 10X et 1 µl de DNase TURBO est ajouté puis les tubes sont 

remués délicatement par inversion. Ensuite ils sont incubés pendant 20 à 30 min à 

37°C. A la fin de l’incubation 0,1 volume de DNase Inactivation Reagent est ajouté et 

les tubes sont vortexés. Ensuite, une incubation de 5 min à température ambiante 

suivie d’une centrifugation à 10 000 g pendant 1,5 min est nécessaire. Enfin, le 

surnageant (contenant l’ARN) est transféré dans un tube neuf. Les ARN ont été dosés 

en utilisant le Bioanalyseur Agilent 2100®.      
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RNA-seq  

Les ARN nucléaires extraits et purifiés ont été envoyés à séquencer à l'entreprise 

FASTERIS. Cette entreprise utilise la technologie Illumina HiSeq 2000. Les reads 

obtenus ont ensuite été analysés afin de former des contigs via le logiciel TRINITY. 

Les différents reads ont été cartographiés et alignés sur le génome de la tomate 

(Heinz Sl2.50). Pour l'analyse de l'expression différentielle des gènes le logiciel R 

couplé au module DESeq2 a été utilisé en prenant comme paramètre que les 

échantillons sont appariés et un intervalle de confiance de 99 %. Le FDR utilisé est de 

0,1 ce qui signifie que sur 1000 gènes rejetés moins de 10 sont des faux positifs. 

L’analyse de l’identité des gènes cartographiés sur le génome a été effectuée via le 

logiciel Mapman. Les codes d’identifications (Codes BIN) utilisés sont :  le noyau 

(synthèse et dégradation ARN/ADN) : 27/28/23;  Stress biotiques et abiotiques: 20 ; 

carbohydrate synthèse /dégradation : 2/3/4/7 ; Transport : 34 ; Mitochondrie/cycle 

de Krebs : 9/8 ; Chloroplaste/photorespiration : 1 ; Paroi cellulaire : 10, Voie de 

biosynthèse et dégradation des lipides :11 ; Acides aminés/synthèse des protéines : 

13/29 ;  Hormones biosynthèse et dégradation :17 ;  Métabolites secondaires : 16. 

ANALYSES STATISTIQUES 

 L’analyse du coefficient de Spearman pour le RNA-seq a été réalisée sous R. Les 

autres tests statistiques ont été réalisés sous XLStat avec comme intervalle de 

confiance 95%. 

FIXATION GLUTA/OSMIUM/EPON 

Pour chaque fruit, une seule tranche est fixée, soit transversale équatoriale soit 

longitudinale orthogonale aux septa. La fixation se fait grâce au glutaraldéhyde 2,5% 

dans du tampon phosphate 0,1 M pH 7,2 pendant  4h à 4°C. Trois dégazages ont lieu: 

15 min à 600 mbar, 30 min à 400 mbar, 1h15 à 200 mbar. Puis la tranche de fruit est 

rincée 3 fois dans du tampon phosphate sur de la glace.  
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Ensuite elle est incubée 3h à 4°C dans du tétroxyde d’osmium 1% dans du tampon 

phosphate 0,1 M pH 7,2. A la fin de l’incubation 3 rinçages au tampon phosphate 

sont effectués puis la tranche est laissée dans ce tampon à 4°C toute la nuit. La 

déshydration de l’échantillon est faite sur agitateur rotatif, la première étape consiste 

en 2 rinçages à l’eau désionisée sur de la glace. Ce rinçage est suivi par une 

incubation de 10 min sur de la glace dans de l’éthanol 30, 50, 70 et 95 % puis 3 bains 

de 20 min dans de l’éthanol 100% suivi d’un bain de 20 min à température ambiante 

toujours dans l’éthanol 100%. 

Ensuite l’échantillon est incubé 2 fois 10 min à température ambiante dans de 

l’éthanol/oxyde de propylène. Enfin la dernière étape de déshydratation consiste à 

laisser incuber 2 fois 10 min dans de l’oxyde de propylène à température ambiante. 

L’étape suivante de la fixation correspond à l’imprégnation : pour cela l’échantillon 

est incubé 1h dans de l’oxyde de propylène/ Epon 2 :1, suivie d’1h dans de l’oxyde 

de propylène/Epon 1 :1 bouchons fermés. Les bouchons sont ensuite enlevés et 

l’échantillon est laissé 2h sous sorbonne ventilée. L’échantillon est ensuite mis dans 

de l’Epon dans un verre de montre toute la nuit. La polymérisation de l’Epon se fera 

à 60°C pendant 24h. 
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Annexe 1 : Cytogramme du péricarpe de tomate avec la présence d’un pic 

intermédiaire entre le 4C et le 8C (A) avant anthèse stade 18 (B) Après anthèse stade 
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Annexe 2  (page 235 à 264) : Liste des Gènes détectés par DESeq2 pour les différentes 
comparaisons. Les gènes sont classées en fonction du rapport brute de DESeq2 c’est-
à-dire en fonction du log2FoldChange correspondant au logarithme de base 2 du 
rapport conditionB/conditionA. 
 ID: identifiant Solgenomics network. baseMean: moyenne des counts divisé par le size factor (est un 
quotient prenant en compte le nombre de reads par gènes mais aussi l’ensemble des gènes pour chaque 
condition). Log2FoldChange : Log 2 du ratio conditionB/conditionA.,lfcSE : Erreur standard. Stat: 
résultats statistiques du test de Wald. : padj : pvalue ajustée en utilisant le test multiple de Benjamini-
Hochberg qui contrôle le FDR (False Discovery Rate) 
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Annexe 3 (pages 265 à 270) : Positionnement des gènes différentiellements exprimés 

sur les chromosomes. En haut à gauche des figures est représenté la localisation de 

tous les gènes contenant au minimum 1 read sur les 12 échantillons.  En gris présence de 

gènes, en blanc absence de gènes. SolycXXgXXXXX: gènes présents uniquement dans 

l’analyse 4Cvs16C ; SolycXXgXXXXX:   gènes présents dans uniquement l’analyse 4Cvs32C ; 
SolycXXgXXXXX: gènes présents dans l’analyse 4Cvs16C et 4Cvs32C ; SolycXXgXXXXX: 

gènes présents dans l’analyse 4Cvs8C; 4Cvs16C et 4Cvs32C 
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Abstract/ résumé 

The transformation of the ovary wall into a fleshy pericarp involves a coordinated 

pattern of cell divisions and cell expansion. Considerable data have been reported on 

tomato fruit development and ripening, but the pattern of cell division, cell expansion 

and endoreduplication at the tomato fruit set and during fruit growth remains grossly 

appreciated at the whole pericarp level and many questions are not yet resolved: How 

are cell division and cell expansion coordinated in tomato fruit a cellular level and 

according to developmental time? When does endoreduplication begin in fruit tissues 

and what is its function? The first part of this deals with the coordination of cell division 

and cell expansion during the end of tomato ovary development and the beginning of 

fruit growth. Evidence for early differentiation of cell layers in the ovary wall and then in 

fruit pericarp are presented. Cell division happens mainly in the external epidermis and 

show partial synchronization, whereas cell expansion happens mostly in mesocarp cell 

layers. Endoreduplication is initated as soon as before anthesis. The second part of this 

work is devoted to RNA-seq based transcriptome profiling of pericarp nuclei which have 

been sorted according to four ploidy levels (4, 8, 16 and 32C). We demonstrate that the 

expression of most of the pericarp-expressed genes shows a proportional increase 

according to ploidy level, on a nuclear basis. However a significant amount of genes has 

been identified as over-expressed or under-expressed according to ploidy level.  

Keys words: Endoreduplication, cell division, cell expansion, Solanum lycopersicum, fruit 

growth, RNA-seq nuclear  

La transformation de la paroi de l’ovaire en un péricarpe charnu implique une 

coordination, entre les divisions cellulaires et l’expansion cellulaire. Des données 

considérables sur le développement et la maturation du fruit de tomate ont été établies, 

mais la coordination des divisions cellulaires, de l’expansion cellulaire et de 

l’endoréduplication durant la mise à fruit ainsi que durant la croissance du fruit de 

tomate reste grossièrement caractérisée au sein du péricarpe et de nombreuses questions 

ne sont pas résolues: Comment ces deux processus sont-ils régulés et coordonnés durant 

le développement du fruit d’un point de vu cellulaire? Quand commence 

l’endoréduplication dans les tissus du fruit et quel est sa fonction? La première partie de 

ce mémoire concerne la coordination des divisions cellulaires et de l’expansion cellulaire 

durant la fin du développement de l’ovaire et le début du développement du fruit. Une 

différenciation précoce des assises cellulaires composant la paroi de l’ovaire puis le 

péricarpe a été démontrée. Les divisions cellulaires se font principalement au sein de 

l’épiderme externe et montrent une synchronisation partielle tandis que l’expansion 

cellulaire se fait principalement dans le mésocarpe. L’endoréduplication semble être 

initié avant l’anthèse. La deuxième partie est consacrée à l’analyse du RNA-seq nucléaire 

en fonction de 4 niveaux de ploïdie (4, 8, 16 et 32C). La majorité des gènes montrent une 

augmentation proportionnelle de leurs expressions en fonction des niveaux de ploïdie. 

Cependant certains gènes révèlent une surexpression ou une sous-expression en fonction 

des niveaux de ploïdies. 



 


