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Résumé 

Chez la tomate, lôam®lioration pour la qualit® du fruit est rendue difficile par la multiplicité et la 

complexité des caractères. La cartographie de QTL a permis la caractérisation génétique de ces 

caract¯res. Lôobjectif est maintenant dôidentifier les g¯nes sous-jacents aux QTL. Nous avons utilisé 

la cartographie par déséquilibre de liaison (DL) dans ce but. Pour éviter les fausses associations entre 

les caractères et les polymorphismes moléculaires, la structure génétique a été prise en compte dans 

lôanalyse. La tomate cultiv®e montre un faible niveau de diversit® g®n®tique, ce qui r®duit la 

résolution de cartographie. Le génome de la tomate de type cerise (S. lycopersicum var. cerasiforme) 

est d®crit comme une mosaµque entre celui de la tomate cultiv®e et de lôanc°tre sauvage. Ce m®lange 

devrait augmenter la r®solution des ®tudes dôassociation. Nous avons utilisé une « core collection » 

focalisée sur des accessions de type cerise pour valider la région génomique contenant un QTL pour 

le nombre de loges. Deux mutations sont associées avec le caractère. Ces deux SNP ont évolué 

différemment du reste du chromosome 2, en subissant une sélection balancée qui témoigne de 

lôaugmentation de la diversit® morphologique lors de la domestication. Lô®tude dôassociation, 

focalis®e sur le chromosome 2, a permis dôanalyser lô®tendue du DL en fonction de la distance 

génétique et physique. Des associations entre des polymorphismes et les phénotypes étudiés ont été 

d®tect®s avec des m®thodes prenant en compte la structure g®n®tique. Nous avons montr® lôint®r°t 

dôutiliser la structure en mosaµque du g®nome des accessions de type cerise pour surmonter les 

limitations de r®solution dans les analyses dôassociations chez une esp¯ce cultiv®e autogame. Nous 

avons validé des QTL identifiés précédemment et nous avons trouvé des associations avec de 

nouveaux QTL et de nouveaux g¯nes candidats. Un mod¯le dô®volution incluant un goulet 

dô®tranglement et des flux de g¯nes entre compartiment sauvage et cultiv® de tomate est aussi 

présenté.  

 

Mots clés : tomate, qualité du fruit, ressources génétiques, déséquilibre de liaison, génétique 

dôassociation, diversité moléculaire 

 

Abstract 

In Tomato (Solanum lycopersicum), breeding for fruit quality is difficult due to the multiplicity and 

complexity of the traits. QTL mapping has allowed the genetic characterization of these traits. One 

of the challenges is now to identify the genes underlying these QTLs. Following this aim, we used 

linkage-disequilibrium (LD) mapping. To avoid hazardous associations between traits and 

polymorphisms, the genetic structure has to be taken into account for LD mapping. Cultivated 

tomato showed low genetic diversity reducing mapping resolution. Cherry type tomato (S. 

lycopersicum var. cerasiforme) genome is described to be admixture between cultivated tomato and 

its wild ancestor. Such admixture may increase resolution of association mapping. We used a core 

collection focused on cherry type accessions to validate a candidate gene for a fruit locule-number 

QTL. We found that two single nucleotide polymorphisms (SNP) were highly associated with the 

trait. These two SNP evolved differently from the rest of the chromosome 2. They underwent a 

balanced selection which testifies a selection for fruit morphology diversity by human. Association 

mapping, focused on whole chromosome 2, allowed us to assess the extent of linkage disequilibrium 

over genetic and physical distances. Associations of polymorphisms with phenotypes were detected 

with structured association methods. We thus showed efficiency of genome admixture to overcome 

the low-resolution limitation of association mapping for an inbred crop. We validated previously 

identified QTLs and found associations with new QTLs and new candidate genes. An evolutionary 

model including bottleneck and gene flow between wild and domesticated forms of tomato is also 

presented. 

 

Key words: tomato, fruit-quality traits, genetic resources, linkage disequilibrium, association 

mapping, molecular diversity 
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Introduction Générale 

 

 

La saveur et la texture des tomates (Solanum lycopersicum) de frais sont 

particulièrement critiquées par les consommateurs. La qualité gustative est un problème 

dôactualit® chez de nombreux fruits, notamment en vue de r®pondre aux pr®conisations du 

Programme National Nutrition Santé qui propose de consommer au moins cinq fruits ou 

l®gumes par jour. La qualit® gustative a ®t® mise de c¹t® par lôam®lioration vari®tale qui sôest 

focalis®e sur le rendement, lôadaptation ¨ diff®rents environnements de culture et les 

résistances aux stress biotiques et abiotiques. La tomate répond relativement bien aux attentes 

nutritionnelles de lôorganisme car le fruit est relativement pauvre en calories mais riche en eau 

et en éléments minéraux. Elle contient aussi une grande quantit® dô®léments anti-oxydants, 

comme le lycopène et la vitamine C qui jouent un rôle important dans la qualité nutritionnelle. 

 

Avec lôimportance que prend la tomate dans la consommation de fruits et l®gumes 

quotidienne (22 Kg/an/personne en France), il est nécessaire que le fruit consommé présente 

des critères appréciés par le consommateur. Il est donc important de prendre en compte ces 

caract¯res dans les sch®mas dôam®lioration vari®tale. Pour cela, il est n®cessaire de conna´tre 

les bases moléculaires qui gouvernent leurs variations. Lôidentification des QTL des 

composantes de la qualité est donc un enjeu majeur qui a conduit à leur cartographie et à la 

recherche de gènes candidats liés. Le développement de nombreuses ressources moléculaires 

et génétiques, associé ¨ lô®mergence de la premi¯re version de la s®quence du g®nome, ont, 

par ailleurs, fait de la tomate un modèle pour étudier le développement et la maturation des 

fruits charnus. 

 

La cartographie g®n®tique utilise une population issue dôun croisement entre deux 

parents. Ces deux individus ne repr®sentent quôune part infime de la variation quôon peut 

trouver dans une collection de ressources g®n®tiques. La g®n®tique dôassociation est une 

méthode émergente chez les plantes pour localiser des polymorphismes impliqués dans la 

variation de caract¯res dôint®r°t. Cette méthode montre des résultats encourageants chez des 

esp¯ces allogames ou chez des esp¯ces sauvages. Tr¯s peu dô®tudes convaincantes ont ®t® 

réalisées chez des espèces cultivées autogames. Ces études montrent  lôint®r°t de prendre en 
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compte la structuration g®n®tique de lô®chantillon dans les mod¯les utilis®s pour d®tecter les 

associations. Une collection de ressources génétiques de tomates sauvages et cultivées, est 

maintenue et caract®ris®e ¨ lôunit® GAFL du Centre de Recherche INRA dôAvignon. Cette 

collection repr®sente un outil dôune grande richesse, en vue de tenter dôassocier certaines 

variations moléculaires à des composantes de la qualité du fruit. 

 

Des études de diversité génétique chez la tomate cultivée montrent que la diversité est 

très faible chez celle-ci. Ce manque de diversité diminue énormément la puissance de 

détection des polymorphismes moléculaires. Un niveau de polymorphisme intermédiaire entre 

lôesp¯ce sauvage la plus proche et lôespèce cultivée a été identifié chez les accessions de type 

cerise (S. lycopersium var cerasiforme). Lôobjectif de cette th¯se a ®t® de valider lôutilisation 

des ressources génétiques chez la tomate, notamment des accessions de type cerise, dans le 

but de disséquer les bases génétiques des composantes de la qualité du fruit. 

 

Les objectifs scientifiques de ce travail étaient les suivants : 

- Identifier la structure g®n®tique dôun ®chantillon de 360 accessions de tomates 

sauvages et cultivées et construire plusieurs « core collections » 

représentatives de la diversité morphologique et génétique présentes dans 

lô®chantillon initial. 

- Identifier, en utilisant les ressources génétiques, le polymorphisme causal 

dôun QTL dôarchitecture du fruit en cours de clonage positionnel. 

- Estimer les conditions dôutilisation de la g®n®tique dôassociation chez la 

tomate en vue de son amélioration. 

- Identifier de nouvelles régions génomiques impliquées dans la variation de 

composante de la qualité. 

 

Nous nous sommes concentr®s sur lôensemble des accessions de types cerise 

maintenues ¨ lôINRA dôAvignon. Nous avons v®rifi® que ces accessions repr®sentent un 

matériel de choix pour réaliser des ®tudes dôassociation chez la tomate. Le taux de 

polymorphisme présent dans cet échantillon ainsi que la manière dont il se structure ont été 

®tudi®s. Nous avons ensuite ®tudi® lô®tendue du d®s®quilibre de liaison et nous avons identifi® 

le modèle le plus pertinent, utilisé pour détecter des associations entre phénotypes et 

génotypes. 

 



Introduction générale 

3 

Cette thèse a été soutenue financièrement par le projet européen EUSOL (FOOD-CT-
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Chapitre 1 : Synthèse bibliographique 

 

 

1.1. Caractérisation de locus liés à un phénotype dôint®r°t. 

1.1.1. Une histoire pas si récente. 

Côest apr¯s dix ann®es de travaux minutieux, que le 8 février 1865, Johann Gregor 

Mendel (1822-1884) partage ses travaux intitulés Versuche uber Pflanzen-Hybriden ou 

Recherche sur des hybrides végétaux quôil publiera un an plus tard (1866). Mendel fut un des 

premiers à utiliser un plan dôexp®rience afin dôexpliquer les lois de lôorigine et de la formation 

des hybrides. M°me si ses travaux, ¨ lô®poque, nôont pas connu le succ¯s escompt®, et bien 

quôils continuent ¨ °tre critiqu®s, Gregor Mendel a eu le g®nie dô®tablir les bases statistiques 

de la g®n®tique et de lôh®r®dit® moderne. 

 

Lô®vocation de la th®orie de la s®lection naturelle par Charles Robert Darwin (1809-

1882) fut une seconde révolution, contemporaine aux travaux de Mendel. Les travaux de 

Darwin ont été pris très au sérieux dès la publication de On the Origin of Species by Means of 

Natural Selection en 1859 (Darwin 1859). Darwin travaille notamment sur la domestication 

des animaux mais aussi des plantes pour illustrer ses arguments portant sur la variation dôun 

caractère, dans un groupe dôesp¯ces soumis ¨ une pression de s®lection (Darwin 1868). Il 

remarque notamment le passage aux générations suivantes de caractères avantageux apparus 

dans certains groupes dôesp¯ces. Darwin, qui nôest pas au courant des travaux de Mendel, est 

partisan de la th®orie de lôh®r®dit® par m®lange. La transmission de caract¯re dôune g®n®ration 

à une autre était donc acceptée mais le support physique de cette information nô®tait pas 

connu. Darwin parlait alors de gemmules ou de pangènes (Darwin 1868). 

 

Côest au d®but du XX¯me si¯cle que Griffith identifie un ç facteur » capable de  

transformer une souche de pneumocoque en une autre, leur conférant de façon héréditaire de 

nouvelles propriétés génétiques (Griffith 1928). Ce facteur transformant ne sera isolé que 16 

ans plus tard. Avery, McLeod et al. (1944) identifient lôADN : une mol®cule dôacide 

d®soxyribonucl®ique. Certains scientifiques continuent alors ¨ penser que lôADN est un 

enchaînement monotone de quatre bases (Adénine, Thymine, Cytosine et Guanine) et que la 

diversit® des prot®ines d®j¨ identifi®es suffirait ¨ expliquer lôinformation g®n®tique. 
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 Des travaux plus pouss®s sur lô®tude de lôinfection de bact®ries par des phages ont 

montré que ADN des phages est responsable de leur réplication au sein des bactéries infectées 

et donc que cette molécule porte lôinformation g®n®tique (Hershey and Chase 1952). 

Lô®laboration du mod¯le en double h®lice de la mol®cule dôADN est sans aucun doute la 

révolution qui a permis le développement de la biologie moléculaire (Watson and Crick 

1953). 

 

 Parall¯lement ¨ ces ®tudes m®canistiques sur le fonctionnement de lôh®r®dit®, dôautres 

scientifiques sôint®ressent ¨ la red®couverte des travaux de Mendel. Les ®carts ¨ la s®gr®gation 

indépendante des caractères trouvent une explication dans la liaison génétique, établie par 

Bateson et Punnett en 1910. Cette théorie a ensuite été étendue à plusieurs caractères avec le 

développement des cartes génétiques (Morgan, Sturtevant et al. 1915). Ces cartes ont dôabord 

été développées avec des caractères morphologiques (Figure 1-1) puis ont été complétées 

avec les premiers marqueurs moléculaires comme les isozymes. 

 

En m°me temps, lôessor des statistiques permet aux généticiens de sôint®resser aux 

caractères quantitatifs. Ce sont des statisticiens et évolutionnistes, tels que R. A. Fisher, S. 

Wright et J.B.S. Haldane, qui ont permis le développement des concepts biométriques 

n®cessaires ¨ lô®tude de ces caract¯res. Les deux ®coles ç biométrique »  et « mendelienne » 

entrent en conflit à propos de la th®orie de lôh®r®dit® puis se r®concilient quand, en 1910, il est 

d®montr® comment une variation ph®notypique continue peut r®sulter de lôeffet combin® de 

lôenvironnement et de la s®gr®gation de plusieurs locus mendéliens (East 1910). La génétique 

quantitative moderne naît de la fusion entre Mendélisme et Biométrie (Mauricio 2001). 

 

Lôam®lioration g®n®tique des plantes mais aussi la s®lection animale se faisaient par 

sélection généalogique combin®e ¨ la s®lection massale. Etant donn® quôil nô®tait pas possible 

de prédire la ségrégation des caract¯res, un nombre important dôindividus ®taient test® et on 

ne retenait que les plus int®ressants qui ®taient recrois®s entre eux. Lôarriv®e des marqueurs 

g®n®tiques, avec dôabord les isozymes puis les marqueurs mol®culaires, a transform® la 

sélection moderne. La recherche de marqueurs moléculaires aide le sélectionneur à mieux 

connaître la génétique des caractères importants afin d'optimiser l'efficacité des programmes 

de sélection. Ces marqueurs sont en effet très précieux car ils permettent de tester rapidement 

les variétés et de ne retenir que celles qui possèdent les caractéristiques recherchées. 
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De nombreux caractères importants en sélection, comme le rendement, la précocité de 

floraison, des traits li®s ¨ lôadaptation au milieu de culture, ¨ la qualité de production ainsi que 

certaines résistances aux pathogènes, sont des phénotypes à distribution continue. Les 

principes de cartographie par liaison génétique ainsi que les principes de détection de QTL 

(Quantitative Trait Locus) étaient connus depuis le début du siècle mais faisaient intervenir 

des calculs tr¯s lourds. On peut dire que côest lôav¯nement de lôinformatique avec la naissance 

des microprocesseurs en 1971 qui va permettre le développement des biostatistiques. Cette 
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amélioration du temps de calcul est contemporaine ¨ lô®mergence de la biologie mol®culaire 

moderne et ce nôest quôen combinant ces deux avanc®es que les scientifiques ont pu 

développer des cartes génétiques haute densité. 

 

 Un enjeu majeur a alors été de cartographier des marqueurs moléculaires et des locus 

ayant un effet quantitatif sur ces cartes. En m°me temps, lôidentification des g¯nes, 

responsables des variations des caract¯res dôint®r°t, devenait un int®r°t scientifique. Les 

végétaux sont considérés comme un matériel biologique de choix : des croisements contrôlés 

avec des phases dôautof®condation peuvent °tre effectu®s et un nombre ®lev® dôindividus issus 

de ces croisements peuvent être étudiés sur une zone limitée. De nombreux travaux 

concernant la cartographie de QTL ont donc été initiés sur plusieurs espèces cultivées, comme 

le maïs (Zea mays) (Edwards, Helentjaris et al. 1992) et la tomate (Solanum lycopersicum) 

(Paterson, Lander et al. 1988). Par la suite, ces travaux ont permis dôisoler des gènes 

contrôlant la variation de caractères domestiqués (Doebley, Stec et al. 1997; Frary, Nesbitt et 

al. 2000). Dôautres approches, dites de g®n®tique inverse, permettent la caract®risation 

fonctionnelle de gènes, en induisant de façon ciblée ou aléatoire des mutations dans ces gènes 

et en ®tudiant lôeffet de celles-ci sur le phénotype (Adams and Sekelsky 2002). Ces méthodes 

ne seront pas présentées ici. 

 

1.1.2. La cartographie génétique de marqueurs, de gènes et de QTL 

Comme indiqué ci-dessus, la première stratégie utilisée afin de préciser la position 

dôun QTL est la cartographie g®n®tique (Figure 1-2). Pour cela, une carte génétique doit être 

construite en utilisant la descendance dôun croisement entre deux parents ph®notypiquement 

différents. Différents types de descendance peuvent être utilisés comme la génération F2, des 

populations de lign®es recombinantes ou des lign®es dôhaploµdes doubl®s. Les individus de la 

population ®tudi®e doivent °tre ph®notyp®s et g®notyp®s ¨ lôaide dôun grand nombre de 

marqueurs moléculaires. Il est important que les parents de la population étudiée soient 

polymorphes au niveau du caract¯re dôint®r°t mais aussi au niveau g®n®tique afin de pouvoir 

suivre la ségrégation des marqueurs moléculaires. Les évènements de recombinaison, qui ont 

eu lieu durant les différentes méioses subies par les individus, sont détectés et on peut alors 

construire une carte génétique. Le nombre de ces évènements entre deux marqueurs est 

transform® en distance g®n®tique additive. Le caract¯re dôint®r°t est mesur® sur ces m°mes 

individus, dans plusieurs lieux et durant plusieurs années, afin de prendre en compte la 

variation environnementale dans la recherche de QTL. Ensuite différentes approches 
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statistiques (régression simple, « interval mapping » ou « composite interval mapping ») 

peuvent être employées afin de détecter les localisations les plus vraisemblables des QTL 

(Thoday 1961; Haley and Knott 1992; Zeng 1993). 

 

X

Cartographie fine
Les régions contenant des QTL sont densifiées avec de 

nouveaux marqueurs moléculaires. De nouveaux individus 

sont phénotypés et génotypés afin dôaugmenter la probabilité

de trouver de la recombinaison entre les marqueurs et le QTL.

Cartographie physique
Une fois que deux marqueurs très proches encadrant le QTL ont été

identifiés, on vérifie leur présence et leur proximité sur de grand 

fragment génomique séquencé. Les différents gènes présent entre ces 

deux marqueurs sont caractérisés.

Clonage
Il y a clonage du gène lorsque celui qui est responsable du phénotype

est identifié.

Détection de QTL

Une carte génétique est construite avec tous les 

marqueurs. Différentes méthodes  statistiques 

permettent ensuite de déterminer

la localisation de chaque QTL.

Phénotypage
Les caractères sont

mesurés pour chaque individu avec des répétitions des mesures pour 

sôaffranchir de la variabilité environnementale

Génotypage
Chaque descendance 

est caractérisée au 

niveau de plusieurs 

marqueurs 

moléculaires

Construction de la population
Les parents utilisés sont polymorphes 

pour la taille et la couleur du fruit. La 

génération F1 donne des individus 

homogènes mais il y a a ségrégation 

des caractères dans les générations 

suivantes.
F1

Liaison avec le caractère couleur mais pas poids du fruit

Figure 1-2. Différentes étapes dans la d®termination des bases mol®culaires dôun 

caractère par cartographie génétique. 
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La résolution de cette approche, en termes de taille de fragment chromosomique identifié 

contenant le QTL, dépend bien entendu du nombre de marqueurs disponibles mais surtout du 

nombre dô®v¯nements de recombinaisons. Celui-ci sera fonction du type de descendance et du 

nombre dôindividus g®notyp®s. La sélection assistée par marqueur se focalisera sur des 

marqueurs qui cos®gr¯gent avec le caract¯re dôint®r°t ou qui expliquent une part significative 

de la variation dôun caract¯re quantitatif. 

 

 Afin dôidentifier le g¯ne sous-jacent au caractère, la région génétique contenant le 

QTL doit être affin®e jusquô¨ pouvoir isoler un g¯ne ou une r®gion g®nomique contenant le 

polymorphisme responsable. Le seul moyen dôaffiner la r®gion est dôaugmenter encore le 

nombre de recombinaisons dans la r®gion. Pour cela, un nombre tr¯s important dôindividus 

sont typés. Ainsi un des QTL les plus importants lors de la domestication du maïs : tb1 

(teosinte branch 1) a pu être cloné en combinant une approche de cartographie de QTL, la 

production de lignées quasi-isog®nique et lôutilisation dôune banque de mutants dôinsertion 

(Doebley, Stec et al. 1997). Chez la tomate, plusieurs QTL (qui seront détaillés plus loin) ont 

été clonés en utilisant des stratégies de cartographie et de clonage positionnel (Frary, Nesbitt 

et al. 2000; Fridman, Carrari et al. 2004; Manning, Tor et al. 2006). Chez Arabidopsis 

thaliana, les gènes Frigida et CRY2, responsable respectivement de la réponse à la 

vernalisation et de la variation de la précocité de floraison, ont été isolés par clonage 

positionnel (Johanson, West et al. 2000; El-Din El-Assal, Alonso-Blanco et al. 2001). Malgré 

le fait que la cartographie de QTL continue à être une stratégie de choix pour identifier les 

gènes responsables des variations quantitatives chez les plantes, elle souffre de certains 

inconv®nients. Tout dôabord ces ®tudes sont réalisées sur des populations biparentales, où les 

deux parents sont, la plupart du temps, homozygotes. Cela implique quôon d®tecte ici 

seulement lôeffet de deux all¯les ¨ chaque locus. De plus, les populations subissent souvent 

une seule méiose efficace générant les évènements de recombinaison, les autres générations 

servent juste à fixer ces évènements. La génération de populations de cartographie peut 

prendre un temps assez long (notamment pour les arbres qui ne forment pas dôorganes 

reproducteurs jusquô¨ quatre ou cinq ann®es apr¯s semis). 

 

M°me lorsque la s®quence du g®nome de lôesp¯ce travaill®e est disponible, le passage 

de la cartographie génétique au clonage du gène peut demander un travail important pour 

cribler des milliers dôindividus et réaliser le phénotypage des recombinants (Mauricio 2001; 

Abdurakhmonov and Abdukarimov 2008). De plus, la découverte de nouveaux gènes est 
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limitée à ceux ayant un effet fort sur ces caractères à variation continue (Buckler and 

Thornsberry 2002). Une comparaison des différentes stratégies de cartographie est présentée 

dans la Figure 1-3. 

 

A 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

B 

 

Figure 1-3. Comparaison schématique de différentes stratégies de cartographie. Modifié 

dôapr¯s Yu et Buckler (2006) et  dôapr¯s Zhu et al. (2008). 

(A) La comparaison au niveau du temps de recherche nécessaire, de la résolution et du 

nombre dôall¯les ®valu®s est représentée. La g®n®tique dôassociation appara´t comme la plus 

int®ressante pour sa rapidit®, sa r®solution ainsi que le nombre dôall¯les ®tudi®s. BC : 

Backcross. (B) Comparaison de la résolution entre les approches de cartographie classique (à 

gauche) et les ®tudes dôassociations (¨ droite).  
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1.1.3. La génétique dôassociation 

La cartographie par d®s®quilibre de liaison (DL), ou g®n®tique dôassociation, semble 

être une méthode puissante pour identifier des gènes qui contribuent à la variation de 

caractères complexes (Long and Langley 1999). Cette stratégie a été développée pour pallier 

lôimpossibilit® de mettre en place des dispositifs dô®tude de QTL (cr®ation de populations en 

s®gr®gation) chez lôhumain (Spielman, McGinnis et al. 1993). Cette approche utilise comme 

échantillon un groupe dôindividus non apparent®s formant deux cohortes aux ph®notypes 

contrastés (par exemple une cohorte saine et une cohorte malade pour une pathologie chez 

lôhumain). Ces individus sont g®notyp®s pour diff®rents marqueurs puis des corr®lations sont 

recherchées entre le phénotype et les allèles aux marqueurs.  La suggestion, que les études de 

g®n®tique dôassociation sont plus puissantes que les ®tudes de cartographie g®n®tique, est 

bas®e sur lôhypoth¯se quôun des marqueurs typ®s sera le polymorphisme causal. Cependant, 

tant que le génotypage des individus ne sera pas exhaustif (reséquençage complet des 

génomes individuels) il est vraisemblable que la densité des marqueurs utilisés ne sera pas 

suffisante pour justifier cette hypothèse. La cartographie par génétique dôassociation sôappuie 

sur une propriété génétique des populations naturelles : le déséquilibre de liaison (DL). Le DL 

repr®sente lôassociation non al®atoire entre les all¯les de diff®rents locus, dans une population 

donnée. Lô®tendue de celui-ci, sur une région génétique ou physique, rend compte de la 

r®solution de la cartographie par g®n®tique dôassociation. Le DL est un écart à une population 

idéale (population panmictique avec absence de mutation, migration et sélection) qui respecte 

lô®quilibre de Hardy-Weinberg pour des locus indépendants. Dans une telle population, le DL 

observ® ne serait d¾ quô¨ la distance g®n®tique entre les deux locus. Différentes statistiques 

permettent dôestimer le d®s®quilibre de liaison entre deux locus, r² et Dô étant les plus 

couramment utilisées (Figure 1-4) (Flint-Garcia, Thornsberry et al. 2003; Gupta, Rustgi et al. 

2005). Les statistiques r² et Dô reflètent différents aspects du DL. Bien que ni r² ni Dô ne 

donnent des r®sultats convenables lorsquôils sont calculés sur de petits échantillons et, ou de 

faibles fréquences alléliques, chacun possède différents avantages. Alors que r² résume à la 

fois lôhistoire des mutations et des recombinaisons, Dô mesure uniquement lôhistoire des 

recombinaisons. Cependant, Dô est fortement affecté par la taille de lô®chantillon car il 

pr®sente un biais lorsquôil est utilis® pour comparer des locus avec de faibles fréquences 

alléliques (diminution de la probabilité de retrouver les quatre combinaisons alléliques même 

si les locus sont indépendants). Dans le but dôanalyser la résolution des études dôassociations, 

on favorise g®n®ralement lôutilisation de r² (Flint-Garcia, Thornsberry et al. 2003). 
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Figure 1-4. M®thode dôestimation du d®s®quilibre de liaison (DL) et comparaison de 

différents scenarii expliquant le DL entre deux locus polymorphes liés. Modifié à partir de 

Flint-Garcia, Thornsberry et al. (2003) 

La partie de gauche présente le calcul de deux estimateurs du DL entre deux locus 

bialléliques. La partie de droite montre le comportement de r² et de Dô en fonction de 

lôhistoire ®volutive des locus, affectés par la mutation et la recombinaison. (A) Les deux locus 

présentent une histoire mutationnelle similaire sans recombinaison. r² et Dô sont maximum. 

(B) Le DL est dû à deux évènements de mutation successifs ayant eu lieu sur deux branches 

différentes sans recombinaison entre les locus. Le r² et Dô sont ici très différents. (C) Ici la 

recombinaison entre les locus, ayant subi chacun un évènement de mutation, tend à annuler le 

DL. r² et Dô sont égaux à 0. 
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Le DL présent dans une population naturelle va être créé par la mutation qui va induire 

lôapparition de nouveaux all¯les. Le DL pourra ensuite augmenter sôil y a migration et/ou 

sélection (facteurs qui vont influencer les fréquences alléliques des nouveaux allèles). Le seul 

facteur capable de diminuer le DL entre deux locus est la recombinaison. La sélection et la 

liaison physique (diminution du nombre de recombinaisons) vont tendre à augmenter le DL 

local (à moins de sélectionner en même temps deux locus indépendants) alors que la dérive 

(due à la faible taille des populations) et le mélange de populations génétiquement 

différenciées vont tendre à augmenter le DL au niveau du génome entier (Tableau 1-1). 

 

Facteur Effet 

Taux de recombinaison Diminue le DL 

Système de reproduction : espèce autogame Fort DL 

Système de reproduction : espèce allogame Faible DL 

Isolation génétique entre famille Augmente le DL globalement 

Subdivision de la population Augmente le DL globalement 

« admixture » Augmente le DL globalement 

Sélection naturelle et artificielle Augmente le DL localement 

Taille de la population 
De petites populations présentent un DL plus 

fort (dérive) 

Sélection balancée Augmente le DL localement 

Taux de mutation 

De forts taux de mutation diminuent le DL. 

Le DL reste fort autour des nouveaux allèles 

mutés, jusquô¨ ce quôil diminue grâce à la 

recombinaison 

Réarrangements génomiques 

Les réarrangements suppriment la 

recombinaison locale ce qui entraîne une 

augmentation du DL dans le voisinage 

Effets stochastiques (hasard) Augmente ou diminue le DL 

 

Tableau 1-1. Facteurs affectant le déséquilibre de liaison (DL) dans une population. 
Dôapr¯s Rafalski et Morgante (2004) 
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La conversion génique (transfert non réciproque d'une information de séquence) peut 

agir comme une double recombinaison. Elle va donc diminuer le DL (Pritchard and 

Przeworski 2001; Wall and Pritchard 2003). Néanmoins, lors de lôassociation de deux brins 

dôADN issus de chromosomes homologues, des mésappariements peuvent apparaître. Un 

mécanisme de réparation va venir rétablir la complémentarité des bases. Ce mécanisme va 

créer un biais dans la réparation en convertissant le plus souvent le mésappariement en une 

paire G-C. Lôenrichissement en nucléotides G-C dans le locus va être corrélé avec une 

diminution du taux de recombinaison et, naturellement avec une augmentation du DL local 

(Galtier and Duret 2007).  

 

On peut imaginer que pour des populations ¨ lô®quilibre d®rive-migration-sélection, le 

DL avec un locus dôint®r°t sera dôautant plus fort quôon sera physiquement proche de celui-ci. 

La g®n®tique dôassociation ou cartographie par DL identifie des marqueurs mol®culaires qui 

sont liés au polymorphisme causal même si celui-ci nôest pas typ®. La puissance de d®tection 

des associations marqueur/phénotype dépendra de la distribution du DL. En fonction de 

lô®tendue de celui-ci, différentes approches peuvent être imaginées (Rafalski 2002). Si on 

estime que, pour une population donn®e, le d®s®quilibre de liaison sô®tend sur plusieurs 

centimorgans (peu importe le locus), alors deux marqueurs s®par®s dôune centaine de paires 

de bases (bp) apporteront une information redondante. Il sera inutile de génotyper la 

population pour ces deux marqueurs. Par conséquent, on pourra identifier la plupart des QTL 

en g®notypant la population dôint®r°t avec un nombre r®duit de marqueurs r®partis sur tout le 

génome. On pourra alors scanner celui-ci de façon large et identifier des zones en DL avec les 

polymorphismes causaux. Cette approche est nommée analyse du génome entier (Whole 

Genome Analysis ou WGA). Au contraire, si, pour cette population, le DL ne sô®tend que sur 

une centaine de bp, la résolution sera plus importante. Le nombre de marqueurs moléculaires 

requis pour une analyse globale sera lui aussi plus important. Il sera néanmoins possible de 

sôint®resser ¨ des r®gions particuli¯res qui seront typ®es avec une densit® plus grande de 

marqueurs selon une approche de type gène candidat (Candidate Gene Analysis ou CGA) 

(Figure 1-5). 

 

Lorsquôon utilise des populations naturelles, on est rarement confront® ¨ lô®quilibre de 

Hardy-Weinberg, où seule la distance génétique (nombre de recombinaisons) influe sur le 

déséquilibre de liaison. En effet, les populations naturelles peuvent avoir subi, dans le passé, 

différents évènements sélectifs et démographiques qui ont modelé le déséquilibre de liaison 
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(Nordborg and Tavare 2002). Comme déjà formulé ci-dessus, les effets sélectifs influenceront 

le DL au niveau local, autour du locus causal. Ils vont donc limiter la r®solution dôune 

approche CGA mais améliorer la puissance dôune analyse de type WGA. Lôhistoire 

démographique de la population influencera le DL au niveau global ce qui améliorera les 

approches de type WGA. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Etendue du DL : Fort (a) Faible (b) 

Résolution Faible Forte 

Nombre de marqueurs requis Faible Elevé 

Approche de cartographie 

par association 

Analyse « Génome Entier » 

WGA 

Analyse « Gène Candidat » 

CGA 

 

Figure 1-5. Relation entre lô®tendue du DL et la r®solution des ®tudes dôassociations. 
Dôapr¯s Rafalski (2002) 

Dans (a), le DL d®cro´t lentement avec la distance lorsquôon sô®carte du g¯ne responsable du 

phénotype (rond rouge). Dans ce cas, une densité faible de marqueurs est suffisante pour 

identifier des marqueurs associés (flèches jaunes). Dans (b), le DL décroît très rapidement 

autour du gène responsable du phénotype et une densité plus grande de marqueurs est 

nécessaire pour identifier un marqueur associé. 

 

Selon la population ®tudi®e, il est possible dôidentifier du DL entre locus localis®s sur 

des chromosomes différents (locus non liés). Ce patron du DL va être causé par le mélange 

dôindividus provenant de populations g®n®tiquement diff®renci®es. La structuration g®n®tique 

dôune population va augmenter le DL global et va, par cons®quent, augmenter le nombre de 

fausses associations identifiées (augmentation du nombre de faux positifs ou erreur de type I). 

Lôimportance de cette structure va diminuer avec les g®n®rations successives dôinter-

croisements qui suivent les évènements de migration. 

 

Lander et Schork (2006) montrent comment une ®tude dôassociation sur une 

population dôAm®rindiens a conduit ¨ une fausse association entre la sensibilit® au diab¯te de 

type II et le locus Gm (codant pour  des gamma-globulines). Ils montrent que cette erreur est 

causée par la structuration génétique de la tribu. Des travaux supplémentaires ont montré que 
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lôassociation ®tait due ¨ un degr® diff®rent dôascendance caucasienne chez les membres de la 

tribu. La pr®sence de lôall¯le caucasien, ¨ nôimporte quel g¯ne, est corr®l®e avec un risque 

plus faible de développer un diabète de type II (risque plus faible chez les populations 

caucasiennes). Cet exemple r®v¯le donc lôimportance de prendre en compte la structure 

g®n®tique de lô®chantillon ®tudi® lorsquôon recherche des associations avec un caract¯re, et 

surtout, lorsque ce caractère influence la structure. Chez les végétaux, la première étude 

utilisant la g®n®tique dôassociation en prenant en compte la structure génétique a été réalisée 

par Thornsberry et al. (2001). Cette ®tude a permis dôidentifier une association significative 

entre Dwarf8 et la précocité de floraison chez le maïs. Les nouvelles méthodes statistiques 

permettant dôidentifier la structure g®n®tique dôun ®chantillon sont responsables du succ¯s de 

cette analyse. Pritchard, Stephens et al. (2000) proposent par exemple dôutiliser des donn®es 

de génotypage de marqueurs répartis sur tout le génome pour inférer la structure génétique de 

lô®chantillon. Ils ont d®velopp® le programme STRUCTURE dans ce but. Thornsberry, 

Goodman et al. (2001) utilisent cet algorithme pour identifier la structure génétique de leur 

®chantillon et r®injectent lôinformation dans une r®gression logistique pour tester lôeffet de 

chaque polymorphisme. Suite ¨ cela, des travaux ont d®montr® lôefficacit® de diff®rents 

mod¯les dôanalyse chez A. thaliana (Aranzana, Kim et al. 2005). Cette étude compare 

lôefficacit® de diff®rentes m®thodes dôestimation de la structure g®n®tique (programme 

STRUCTURE vs. coordonnées des individus calculées par analyse multifactorielle), Yu, 

Pressoir, et al. (2006) ont décrit une nouvelle méthode permettant de compléter les modèles 

linéaires, en utilisant les donn®es dôapparentement entre individus. Ce mod¯le a ®t® d®velopp® 

pour diminuer le taux de faux positifs dans des ®tudes dôassociation chez le maµs (allogame) et 

lôhumain mais il semble aussi efficace chez lô espèce autogame A. thaliana, (Zhao, Aranzana 

et al. 2007). 

 

Une seconde ®tude, qui sôest focalis®e sur la pr®cocit® de floraison chez le maµs, fait 

suite aux travaux sur Dwarf8 (Camus-Kulandaivelu, Chevin et al. 2008). Cette étude utilise 

un panel dôaccessions diff®rent avec des cultivars hybrides entre deux formes g®n®tiquement 

différenciées. Le rôle adaptatif de Dwarf8 dans la précocité de floraison est remis en cause car  

un autre locus, situ® en r®gion 5ô de Dwarf8, est plus significativement lié au phénotype. Un 

DL important est détecté entre ce marqueur et certains polymorphismes identifiés dans 

Dawrf8 lorsque les auteurs ne sôint®ressent quôaux populations initiales. Cela expliquerait les 

associations significatives identifiées par Thornsberry, Goodman et al. (2001). La rupture du 

DL, causée par de nombreux évènements de recombinaisons accumul®s dans lô®chantillon 
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hybride, expliquerait la disparition de lôassociation. Il semble donc important de noter que les 

r®sultats dôassociations peuvent diff®rer en fonction de lô®chantillon étudié. Il est nécessaire 

de valider (ou invalider) des associations en utilisant dôautres ®chantillons ind®pendants. Le 

tableau 1-2 présente quelques r®sultats dôassociation chez les plantes. 

 

Il semble cependant important de noter que la difficulté de conduire le phénotypage 

sur certains caractères présentant une variation phénotypique trop large représente une limite 

importante de la g®n®tique dôassociation. La puissance de d®tection peut aussi °tre diminu®e 

si les polymorphismes causaux présentent une faible diversité dans le panel étudié. 

 

1.1.4. La g®n®tique dôassociation chez les esp¯ces cultivées autogames. 

Chez les esp¯ces autogames, on sôattend ¨ avoir une forte structuration génétique ainsi 

quô¨ divers niveaux dôapparentement entre individus (Yu, Pressoir et al. 2006). Les espèces 

autogames, largement homozygotes, peuvent être qualifiées de candidates idéales pour la 

g®n®tique dôassociation (Aranzana, Kim et al. 2005). En effet, elles pr®sentent lôavantage de 

pouvoir être maintenues facilement dans des collections de ressources génétiques, de pouvoir 

être génotypées une seule fois et phénotypées dans divers environnements. De plus, les 

autofécondations successives induisent une structuration des polymorphismes en de longs 

haplotypes. Lôautogamie augmente le niveau dôhomozygotie des individus et diminue le 

nombre de recombinaison efficace. Le DL sôen trouve naturellement augment®. Cette 

augmentation du DL présente un avantage pour réaliser des analyses de type WGA par 

rapport à des espèces comme le maïs où le DL décroît de façon drastique au-delà de 1500 bp 

(Remington, Thornsberry et al. 2001). Par exemple, chez Arabidopsis thaliana, le DL diminue 

rapidement (10 Kb) lorsquôon analyse des marqueurs r®partis sur tout le g®nome (Kim, 

Plagnol et al. 2007). Ces résultats concordent avec des simulations réalisées par Nordborg 

(2000) qui montrent que le DL est réduit après 10 Kb pour des espèces autogames. 

Cependant, des différences importantes existent entre espèces autogames sauvages et 

esp¯ces autogames cultiv®es. Chez les esp¯ces autogames cultiv®es, lôaugmentation du DL est 

exacerbée par les pressions sélectives et les changements démographiques qui se sont exercés 

sur les populations, au cours de la domestication et de la sélection moderne. On se retrouve 

donc avec des populations dôaccessions cultiv®es ayant des effectifs efficaces tr¯s fortement 

r®duits par les goulets dô®tranglement successifs li®s ¨ leurs histoires ®volutives. Chez lôorge 

(Hordeum vulgarae), hautement autogame, le déséquilibre de liaison (seuil : r² < 0.2) sô®tend 

jusquô¨ 2,6 cM (~11 Mb) lorsquôon ®tudie 170 cultivars utilisés au Canada durant les 20 



Synthèse bibliographique 

18 

dernières années (Zhang, Marchand et al. 2009). Par contre, le DL ne sô®tend pas au del¨ de 

250 Kb chez lôesp¯ce sauvage apparent®e (Caldwell, Russell et al. 2006). 

 

Espèce 

Régime de 

reproduction 

Etendue du 

DL Trait(s) étudié(s) Référence 

Maïs Allogame 200ï1500 bp  Remington et al. (2001) 

   précocité de floraison Thornsberry et al. (2001) 

   précocité de floraison Camus-Kulandaivelu et al. 

(2006) 

   couleur du grain Palaisa et al. (2004) 

     

Arabidopsis Autogame 10-500 Kb  Kim et al. (2007) 

   précocité de floraison Aranzana et al. (2005) 

   résistance Zhao et al. (2007) 

   précocité de floraison Ehrenreich et al. (2006) 

     

Sorgho Autogame 4 cM  Deu et al. (2004) 

   caractères morphologiques et 

précocité de floraison 

Casa et al. (2008) 

     

Orge Autogame 2,6 cM  Zhang et al. (2009) 

   stress biotiques et abiotiques Ivandic et al. (2003) 

   adaptation saisonnière Rostoks et al. (2006) 

   rendement Kraakman et al. (2004) 

     

Lolium 

perenne 

Allogame  500ï3,000 bp Skøt et al. (2005) 

   précocité de floraison Skøt et al. (2005) 

   contenu en sucre soluble Skøt et al. (2007) 

     

Blé Autogame 2 - 3 cM  Somers et al. (2007) 

   morphologie du grain Breseghello et al. (2006) 

   résistance Tommasini et al. (2007) 

   rendement en grain et résistances Crossa et al. (2007) 

     

Pomme de 

terre 

Allogame/clonal 300 bp  Simko et al. (2006) 

   résistance à Verticillium  Simko et al. (2004) 

   résistance à Phytophtora  Pajerowska-Mukhtar et al. 

(2009) 

   qualité du tubercule D'hoop et al. (2008) 

     

Riz Autogame 75-500 Kb  Mather et al. (2007) 

   morphologie du grain Iwata et al. (2007) 

   qualité de l'amidon Bao et al. (2006) 

     

Tomate Autogame 20 cM  van Berloo et al. (2008) 

   poids du fruit Nesbitt et al. (2002) 

     

Soja Autogame 100-600 Kb  Hyten et al. (2007) 

     

Vigne Allogame/clonal 5ï10 cM  Barnaud et al. (2006) 

   couleur de la baie This et al. (2007) 

   couleur de la baie Fournier-Level et al. (2009) 

Tableau 1-2. Quelques exemples dô®tudes dôassociations chez les plantes 
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Des valeurs interm®diaires concernant lô®tendue du DL sont retrouv®es chez les 

cultivars anciens (Caldwell, Russell et al. 2006). Chez le soja, de grandes différences dans 

lô®tendue du DL sont également constatées entre le compartiment sauvage (90 Kb), 

domestiqué (200 Kb) et cultivé (500 Kb) (Hyten, Choi et al. 2007). Chez le riz (Oryza sp.), 

des ®tendues du DL entre 75 Kb et 500 Kb ont ®t® d®crites en fonction du groupe dôesp¯ce 

examiné (Mather, Caicedo et al. 2007). Le déséquilibre de liaison chez le blé (Triticum 

aestivum) sô®tend aussi sur de grandes r®gions (1 cM sur le chromosome 2D et jusquô¨ 5 cM 

sur le chromosome 5A) (Breseghello and Sorrells 2006). Chez la tomate une étude visant à 

caract®riser le DL ¨ lôaide de marqueurs AFLP sur des vari®t®s modernes indique quôil 

sô®tend jusquô¨ 20 cM (Figure 1-6) (van Berloo, Zhu et al. 2008). 

 

Figure 1-6. Etendue du déséquilibre de liaison chez la tomate mesuré chez 18 accessions 

de type cerise ¨ lôaide de marqueurs AFLP. Dôapr¯s van Berloo et al. (2008). La courbe 

représentée est une courbe de lissage des données. Les distances représentées sont des 

distances génétiques en cM. 

 

La diminution de la diversité moléculaire est un autre problème majeur chez les 

espèces autogames cultivées. Celle-ci est corr®l®e ¨ lôeffectif efficace (dans le Mod¯le de 
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Wright-Fisher) par la relation Neµ4=q  (où q est lôestimateur de la diversit® nucl®otidique 

de Watterson, Ne est la taille efficace et µ le taux de mutation). Lôeffectif efficace des esp¯ces 

cultiv®es a ®t® r®duit ¨ cause des goulets dô®tranglement inh®rents ¨ la domestication. 

 

Tout ceci indique que les espèces autogames semblent pouvoir se prêter facilement à 

des études de type WGA avec un nombre limit® de marqueurs mais ces analyses nôauront 

quôune r®solution relativement faible. Caldwell, Russell, et al. (2006) décrivent néanmoins la 

possibilité de réaliser des études préliminaires avec une résolution moyenne en utilisant un 

groupe dôaccessions cultivées, puis de cartographier de fa­on plus fine les r®gions dôint®r°t en 

utilisant des accessions sauvages ou des vari®t®s anciennes. Lôavantage de travailler avec des 

accessions domestiqu®es plut¹t quôavec les apparentées sauvages devient évident lorsquóon 

sôint®resse ¨ des caract¯res s®lectionn®s lors de la domestication. En effet, si le caract¯re nôest 

pas variable chez le groupe sauvage, aucune association ne peut être identifiée. Cette 

observation montre bien tout lôint®r°t de conserver et caract®riser, tant au niveau moléculaire 

que phénotypique, les ressources génétiques des espèces cultivées. La g®n®tique dôassociation 

et lôanalyse de la diversit® g®n®tique ouvrent la possibilité de valoriser à la fois le 

compartiment cultivé, sauvage mais aussi le compartiment intermédiaire constitué par les 

premières accessions domestiquées et des hybrides naturels (ou synthétique) entre les deux 

compartiments. 

 

1.2. La Tomate (Solanum lycopersicum L. anciennement Lycopersicon 

esculentum) 

1.2.1. Description 

La tomate est une plante herbacée de la famille des solanacées, cultivée pour son fruit. 

Le terme d®signe ¨ la fois la plante et le fruit charnu qui, bien quôil soit biologiquement un 

fruit, est consid®r® comme un des l®gumes les plus importants dans lôalimentation humaine. 

En termes de quantit® produite en 2007, il sôagit de la douzi¯me culture au niveau mondial et 

de la quatorzième au niveau européen (FAO, 2009). Avec près de 130 millions de tonnes 

produites en 2007 (FAO, 2009), la culture de la tomate est en plein essor au niveau 

international (Figure 1-7). Ce l®gume se consomme, soit cru, en m®lange avec dôautres 

ingrédients ou en jus, soit cuit sous la forme de préparations variées à partir de produits frais 

ou transformés industriellement. De cela se dégagent deux grands types de cultures de la 
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tomate : la culture de frais, réalisée en général sous abris et récoltée manuellement et la 

culture dôindustrie, r®alis®e en plein champs et r®coltée mécaniquement. 
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Figure 1-7. Croissance internationale de la production de tomate depuis 1960 en million 

de tonnes (A) et de la surface cultiv®e en million dôhectares (B). Dôapr¯s les donn®es de la 

FAO (2009) 
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La tomate est un aliment diététique riche en eau et pauvre en calories. Le fruit 

renferme aussi beaucoup dô®l®ments min®raux et de vitamines, dont la plus importante en 

quantité est la vitamine C (ou acide ascorbique). Lorsque le fruit est mûr, il contient aussi des 

pigments de la famille des caroténoïdes. Le ɓ-carotène possède une activité de provitamine A. 

Le lycopène, aussi présent en grande quantité dans le fruit mûr (entre 3 et 8 mg/100 g de 

matière fraîche) mais surtout dans les concentrés de tomate (30 mg pour 100 g de concentré), 

joue un r¹le dôanti-oxydant dans lôalimentation humaine et la pr®vention de certains cancers 

(Nguyen and Schwartz 1998; Giovannucci 1999). 

 

Son importance économique ainsi que la disponibilit® dôimportantes ressources 

génomiques et génétiques pour cette plante, font dôelle, un mod¯le pour lô®tude des solanac®es 

et pour les études sur le développement du fruit charnu (Stevens 2007). 

 

1.2.2. Biologie 

La tomate est une plante vivace, g®n®ralement cultiv®e comme une annuelle. Côest une plante 

à croissance indéterminée (tige monopodiale), mais il existe certaines variétés à croissance 

déterminée (tige monopodiale puis sympodiale après 4 ou 5 feuilles). Le type de croissance 

déterminée a permis le développement de la récolte mécanisée, impossible sur les autres 

variétés qui doivent être tuteurées. Les feuilles sont alternes, composées, imparipennées 

(nombre impair de foliole) et comprennent 5 à 7 folioles aux lobes découp®s. Lôappareil 

reproducteur est formé par des inflorescences de type déterminé. La tomate est généralement 

autogame mais des allofécondations sont possibles. Les fleurs (Figure 1-8) sont 

hermaphrodites et actinomorphes. Le calice compte cinq sépales ou plus, de couleur verte. La 

corolle compte autant de p®tales que de s®pales, soud®s ¨ la base. Lôandroc®e compte cinq 

étamines ou plus, à déhiscence latérale, introrses. Les anthères allongées forment un cône 

resserré autour du pistil. Ce dernier est constitué de plusieurs carpelles soudés, formant un 

ovaire supère biloculaire ou multiloculaire et à placentation centrale. Selon le cultivar et les 

conditions environnementales, le style peut °tre en position interne dans le c¹ne dô®tamine 

(fleur brévistyle), affleurant, ou dépasser légèrement (fleur longistyle). Cette caractéristique 

va jouer sur la possibilité du cultivar à subir des inter-croisements naturels. En culture sous 

abris, la pollinisation est assur®e par des bourdons dô®levage (Bombus terrestris) ou par 

vibrage manuel des fleurs. En plein champ, le vent assure le vibrage des fleurs et permet la 

fécondation. En milieu naturel, une abeille de la famille des Halictidae (Augochloropsis 

ignita) a été décrite comme pollinisateur naturel potentiel (Reeves 1973). 
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Figure 1-8. Coupe longitudinale dôune fleur de tomate. Tomodori.com. 24 nov. 2009. 

<http://tomodori.com/phpBB2/viewtopic.php?t=4567>.  
 

Les fruits charnus sont des baies présentant deux ou plusieurs loges. Ils peuvent peser 

de quelques grammes à près de deux kilogrammes. Leur forme est généralement sphérique 

mais peut °tre plus ou moins aplatie, plus ou moins c¹tel®e, en forme de cîur ou de poire 

(Figure 1-9). Les fruits sont verts puis virent généralement au rouge à maturité. Ils peuvent 

cependant être de couleur jaune, rose, orange, blanche, noire voire bicolore à maturité. 

 
Figure 1-9. Différentes formes de tomates utilisées pour décrire une variété (descripteur 

IPGRI).  Wikipedia. 24 nov. 2009. Wikimedia Foundation, Inc. 

< http://fr.wikipedia.org/wiki/Fichier:Formes_de_tomates.svg> 

1 : aplati      5 : cordiforme 

2 : légèrement aplati     6 : cylindrique 

3 : arrondi      7 : pyriforme 

4 : allongé arrondi (ovoïde)    8 : obovoïde (forme de prune) 

http://tomodori.com/phpBB2/viewtopic.php?t=4567
http://fr.wikipedia.org/wiki/Fichier:Formes_de_tomates.svg
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1.2.3. Caractéristiques génomiques 

La tomate est une espèce diploïde possédant 12 paires de chromosomes (2n =2x =24). La 

taille de son g®nome est estim® ¨ 950 Mb (2C = 1,90 pg dôADN) et il contiendrait environ 

35 000 gènes (van der Hoeven, Ronning et al. 2002). Le génome de la tomate est de taille 

interm®diaire entre celui dôA. thaliana (2n=20, 2C = 130 Mb) et celui du maïs (2n = 20, 2C = 

2500 Mb). La carte génétique de référence (http://solgenomics.net/) a été construite à partir 

dôun croisement intersp®cifique entre un cultivar de lôesp¯ce S. lycopersicum et une accession 

de lôesp¯ce S. pennellii (Tanksley, Ganal et al. 1992). Elle a été construite à partir de 80 

individus F2 et mesure près de 1300 cM. De nombreux marqueurs (2506 au total) sont 

cartographiés sur cette carte : marqueurs RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism), 

marqueurs microsatellites (Simple Sequence Repeat - SSR) ou marqueurs COS (Conserved 

Orthologous Sequence) issus de séquences conservées entre solanacées et A. thaliana (Fulton, 

Van der Hoeven et al. 2002). 

 

Une première collection de 120,892 EST (Expressed Sequence Tag) a été développée à 

partir de 23 banques dôADNc (ADN compl®mentaire) et r®duite ¨ 27,274 séquences 

consensus uniques : unigènes (van der Hoeven, Ronning et al. 2002). La plupart des gènes 

semblent être localisés au niveau de lôeuchromatine qui représente seulement un quart de 

lôADN total. Cette collection dôEST a ®t® complétée par de nouvelles librairies dôADNc 

disponibles sur la base de donn®es óTomato Gene Indexô 

(http://compbio.dfci.harvard.edu/tgi/cgi-bin/tgi/gimain.pl?gudb=tomato). Cette ressource est 

complétée par : 

- le SOL Genomics Network http://solgenomics.net/ 

- la Micro-Tom database (MiBase) http://www.kazusa.or.jp/jsol/microtom/ 

- la Tomato Stress EST Database (TSED) http://abrc.sinica.edu.tw/tsed/app_all/index.php 

- la TomatEST DB http://biosrv.cab.unina.it/tomatestdb/ qui int¯gre lôinformation de 

toutes les bases de données précédentes (D'Agostino, Aversano et al. 2006). 

Aujourdôhui une collection de plus de 300 000 EST, répartis dans ces différentes bases de 

données, est disponible. 

 

Des banques BAC (Bacterial Artificial Chromosome) ont été développées pour initier la 

cartographie physique. La première banque a été construite à partir du cultivar Heinz 1706. 

Elle comprend environs 129 000 clones ayant une taille moyenne de 117,5 Kb (Budiman, 

Mao et al. 2000). Cette banque, ainsi que deux autres non publi®es, ont permis dôinitier le 

http://solgenomics.net/
http://compbio.dfci.harvard.edu/tgi/cgi-bin/tgi/gimain.pl?gudb=tomato
http://solgenomics.net/
http://www.kazusa.or.jp/jsol/microtom/
http://abrc.sinica.edu.tw/tsed/app_all/index.php
http://biosrv.cab.unina.it/tomatestdb/
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séquençage du génome de la tomate à travers une collaboration réunissant 10 pays (dont la 

France). Le s®quen­age se concentre sur les 220 Mb dôeuchromatine, riche en g¯nes (Mueller, 

Tanksley et al. 2005). Aujourdôhui, 50% du s®quen­age est disponible avec 1203 BAC 

séquencés sur 2500 initialement prévus (Figure 1-10). Grâce aux nouvelles technologies de 

séquençages (« Next-Generation Sequencing technologies »), 7409 « scaffolds » représentant 

794 Mb de s®quence g®nomique sont d®sormais disponibles. Lôannotation sera disponible 

courant 2010. 

 

 
Figure 1-10. Avancée du projet international de séquençage du génome de la tomate. Sol 

Genomics Network. 24 nov. 2009. 

<http://solgenomics.net/about/tomato_sequencing.pl> 

HTGS3  (High Throughput Genomic Sequence 3) signifie que les séquences génomiques sont 

finies, sans gaps, avec ou sans annotations. 

 

1.2.4. Ressources génétiques 

La collection, la description, la propagation et la distribution de mat®riel g®n®tique sont dôune 

grande importance pour lôam®lioration de la tomate. Nikolaï Ivanovitch Vavilov (1887-1943) 

est le premier ¨ d®montrer lôimportance de cr®er des collections de ressources g®n®tiques et il 

lance au début du XX
ème

 siècle des expéditions à travers le monde afin de collecter des 

semences de différentes espèces (Kurlovich, Rep'ev et al. 2000). De gros efforts ont été initiés 

à partir de la deuxième moitié du XX
ème

 siècle, pour prospecter dans le centre de 

diversification du genre Solanum et r®colter des centaines dôaccessions sauvages. Charles M. 

Rick (1915-2002) a organisé, au sein du Tomato Genetics Resource Center 

(http://tgrc.ucdavis.edu/) à Davis en Californie, les accessions prospectées dans les Andes 

(espèces sauvages), au Mexique et dans le monde entier (espèce cultivée). Les accessions 

cultivées de tomate et les accessions apparentées proches sont majoritairement autogames et 

donc facilement propagées par autofécondation. Les accessions sauvages apparentées plus 

http://solgenomics.net/about/tomato_sequencing.pl
http://tgrc.ucdavis.edu/
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éloignées sont majoritairement allogames. Ces accessions sont maintenues en population : 

elles sont intercroisées au sein de chaque population. Dôautres collections ont ®t® cr®®es pour 

la tomate réunissant des accessions uniques ainsi que des accessions partagées entre instituts : 

- la collection de tomate du North central Regional Plant Introduction Station (USA) : 

http://www.ars-grin.gov/npgs/searchgrin.html 

- la collection du N.I. Vavilov Research Institute of Plant Industry (St Petersbourg, 

Russie) : http://www.vir.nw.ru/data/dbf.htm 

- la collection du Leibniz Institute of Plant Genetics and Crop Plant Research 

(Gatersleben, Allemagne) : http://pgrc.ipk-gatersleben.de/ 

- la collection de la Estación Experimental La Mayora (Algarrobo costa, Málaga, 

Espagne) 

- la collection de Ressources génétiques tomate du Centre INRA dôAvignon : 

http://w3.avignon.inra.fr/rg_tomate/ 

LôEuropean Cooperative Programme for Plant Genetic Resources Tomato Database 

(Wageningen, Pays Bas, http://documents.plant.wur.nl/cgn/pgr/tomato/) est une base de 

données développée pour regrouper lôinformation contenue dans les collections européennes. 

Le projet européen EU-SOL, a permis de réunir près de 7000 lignées de tomate cultivée ainsi 

que des accessions apparentées sauvages. Ces accessions sont maintenues et caractérisées par 

lô®quipe de Dani Zamir (The Hebrew University of Jerusalem, Rehovot, Israël). 

 

Parallèlement aux ressources naturelles, de nouvelles ressources ont été développées 

artificiellement dans le but dô®tudier la s®gr®gation de caract¯res dôint®r°ts et de permettre 

leur identification. Ces populations sont issues principalement de croisements entre une 

accession cultivée et une accession sauvage. Ces populations interspécifiques présentent 

lôavantage dô°tre hautement polymorphes au niveau mol®culaire. Une population F2 issue 

dôun croisement entre le cultivar VF36-Tm2a et lôaccession sauvage LA716 (S. pennelli) a 

permis de construire la carte génétique haute densité, référence pour la tomate (Tanksley, 

Ganal et al. 1992). Dôautres populations (Tableau 1-3), utilisant différents parents sauvages, 

ont été créées et ont montré leur efficacité dans la détection de QTL ainsi que dans 

lôidentification des bases mol®culaires de caract¯res dôint®r°t (Grandillo, Ku et al. 1999; Paran 

and van der Knaap 2007). 

http://www.ars-grin.gov/npgs/searchgrin.html
http://www.vir.nw.ru/data/dbf.htm
http://pgrc.ipk-gatersleben.de/
http://w3.avignon.inra.fr/rg_tomate/
http://documents.plant.wur.nl/cgn/pgr/tomato/
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Parent Sauvage Trait(s) étudié(s) Références 

   

S. pennellii Rendement - poids - SSC (Eshed and Zamir 1995) 

 Poids du fruit - SSC - AT - concentration sucres 

réducteurs & acides 

(Causse, Duffe et al. 2004) 

S. habrochaites Rendement - poids du fruit - SSC -couleur - fermeté (Bernacchi, Beck-Bunn et al. 

1998) 

 Rendement - poids du fruit - SSC - couleur - forme 

du fruit 

(Monforte and Tanksley 2000) 

S. peruvianum Rendement - poids du fruit - SSC - AT - dosage 

sucres réducteurs & acides - fermetée - couleur - 

précocité - exertion du style 

(Fulton, Beck-Bunn et al. 1997) 

S. chmielewskii Poids du fruit ï SSC - pH (Paterson, Lander et al. 1988; 

Paterson, DeVerna et al. 1990) 

 Rendement - poids du fruit - SSC (Yousef and Juvik 2001) 

 poids et composition du fruit - physiologie du fruit - 

développement de la plante  

(Prudent, Causse et al. 2009) 

S. neorickii Rendement - poids du fruit - viscosité - SSC - 

couleur - concentration Lycop¯ne et ɓ-carotène - 

forme du fruit - fermeté - précocité - AT - pH 

(Fulton, Grandillo et al. 2000) 

S. cheesmaniae Poids du fruit - SSC - pH - croissance - couleur (Paterson, Damon et al. 1991) 

 Poids du fruit - SSC - poids des graines (Goldman, Paran et al. 1995) 

S. pimpinellifolium Morphologie de la plante - rendement - poids du fruit 

- viscosité - SSC - couleur- fermeté - forme du fruit 

(Grandillo and Tanksley 1996) 

 Morphologie de la plante - poids du fruit - SSC - 

couleur - forme du fruit - nombre de loge - nombre 

de graine - précocité 

(Tanksley, Grandillo et al. 1996) 

 Poids du fruit - forme du fruit - SSC - pH - contenu 

en lycopène 

(Chen, Foolad et al. 1999) 

 Poids du fruit - nombre de loges - forme du fruit - 

poids des graines 

(Lippman and Tanksley 2001) 

 Précocité de floraison - précocité de maturité - 

nombre de fleur par inflorescence - craquellement - 

poids du fruit - couleur du fruit - fermeté - SSC - 

forme du fruit - poids des graines 

(Doganlar, Frary et al. 2002) 

 Forme du fruit - poids du fruit - nombre de loges - 

nombre de fleur par inflorescence 

(van der Knaap and Tanksley 

2003) 

S. lycopersicum var. 

cerasiforme 

Poids du fruit - fermeté - élasticité - couleur du fruit - 

SSC - contenu en sucre - pH - AT ï contenu en 

lycop¯ne et ɓ-carotène contenu en arômes volatils 

(Saliba-Colombani, Causse et al. 

2001) 

 Idem + 5 descripteurs de texture et 7 descripteur 

dôar¹me ®valu®s par un panel de d®gustateur. 

(Causse, Saliba-Colombani et al. 

2002) 

 Cartographie fine sur le chr. 2 de QTLs liés à poids 

du fruit - fermeté - SSC - contenu en sucre - AT 

(Lecomte, Saliba-Colombani et 

al. 2004) 

SSC : Soluble Solide Content (teneur en solide soluble), AT : acidité titrable. 

 

Tableau 1-3. Résumé des différentes populations de cartographie développées et 

quelques références associées à la détection de QTL lié à la qualité du fruit. 
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De tous les systèmes modèles, les croisements interspécifiques chez la tomate ont été 

les premiers utilis®s pour d®velopper des populations de lign®es dôintrogression. Ces lignées 

permettent de partitionner les variations quantitatives en composantes à héritabilité 

mendélienne (Paterson, DeVerna et al. 1990). Une des plus utilisées est la population de 

lignées quasi isogéniques, développée par D. Zamir (Eshed and Zamir 1995) ¨ partir dôun 

croisement entre M82 (S. lycopersicum) et LA716 (S. pennellii) (Paran, Goldman et al. 1995). 

Depuis sa création, près de 2800 QTL ont été identifiés sur cette population et, maintenant, 

des sous-lignées sont produites afin de cartographier plus finement une partie de ces QTL 

(Lippman, Semel et al. 2007). Une seule population intraspécifique a été développée à partir 

de deux accessions cultivées chez la tomate. Cette population de lignées recombinantes a été 

construite ¨ partir dôun croisement entre un cultivar moderne aux qualités organoleptiques 

moyennes et une tomate de type cerise aux qualités organoleptiques supérieures (Saliba-

Colombani, Causse et al. 2000). 

 

Des populations de mutants ont été développées à partir de la lignée à croissance 

déterminée M82 (Menda, Semel et al. 2004), à partir de la lignée à croissance indéterminée 

Red Setter (Carreiro, Petrozza et al. 2004) et à partir de la lignée naine Micro-Tom (gènes 

dwarf, miniature et SELF-PRUNING). La lign®e de mutant issue de lôaccession Micro-Tom 

permet de phénotyper un grand nombre de mutants sur une surface limitée (Meissner, Chague 

et al. 2000; David-Schwartz, Badani et al. 2001; Eyal and Levy 2002; Dan, Fei et al. 2007). 

Ces mutants sont utilisés dans des études de TILLING (Targeting Induced Local Lesions in 

Genomes) (McCallum, Comai et al. 2000). 

 

1.2.5. Taxonomie 

La tomate fait partie de la famille des Solanaceae et du genre Solanum. La famille des 

Solanaceae comprend 94 genres et environ 2950 espèces cosmopolites. Les Solanaceae 

comprennent notamment le tabac (Nicotiana tabacum) et le piment (genre Capsicum). 

Dôautres espèces sont connues pour leurs vertus psychotropes comme la mandragore 

(Mandragora officinarum) ou la belladone (Atropa belladonna). Le genre Solanum est très 

important dans le monde (environ 1700 espèces recensées) et comporte des plantes 

alimentaires comme la pomme de terre (Solanum tuberosum), et bien sûr la tomate. Ce genre 

comprend aussi des plantes ornementales comme la morelle faux jasmin (Solanum 

jasminoides). Certaines espèces de la famille des Solanaceae sont connues pour leur toxicité 

comme la morelle noire (Solanum nigrum) ou la douce amère (Solanum dulcamara). 
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Dès que la tomate a été introduite en Europe, les botanistes ont inclus cette espèce 

dans le même genre que la pomme de terre : le genre Solanum. Anguillara, nomme en 1561 

cette plante nouvellement introduite, Lycopersicon qui signifie « pêche de loup » mais il y a 

confusion pour ce terme qui pourrait d®signer le datura, lôaubergine ou la tomate. En 1694, 

Tournefort est le premier à distinguer la tomate cultivée et à créer un nouveau genre pour 

classer cette espèce : le genre Lycopersicum, (Peralta and Spooner 2007). Linné, en 1753, 

revoie la taxonomie de la tomate et lôint¯gre ¨ nouveau dans le genre Solanum sous le nom 

spécifique de Solanum lycopersicum. Un an après, Miller reconsidère la classification 

évoquée par Tournefort et réactualise le genre Lycopersicon dans la quatrième édition de The 

Gardenerôs Dictionary. En 1768, Miller inclut dans ce genre trois espèces de tomate : L. 

esculentum, L. peruvianum et L. pimpinellifolium ainsi que la pomme de terre quôil renomme 

L. tuberosum. Dans une version posthume de The Gardenerôs and Botanistôs Dictionary, 

lô®diteur, Thomas Martyn, reconna´t la classification de Linn® ®tablie 50 ans plus tôt. Il  inclut 

Lycopersicon dans le genre Solanum (Labate, Grandillo et al. 2007). Même si la tomate 

(nommée Lycopersicon esculentum) a ®t® reconnue jusquô¨ r®cemment, comme faisant partie 

du genre Lycopersicon  par la plupart des taxonomistes, la classification de la tomate au sein 

du genre Solanum est aujourdôhui largement accept®e. Elle est appuy®e par les r®sultats 

convergents de plusieurs études phylogénétiques portant sur des critères morphologiques et 

moléculaires (Bohs and Olmstead 1997; Spooner, Peralta et al. 2005). Lôesp¯ce cultiv®e 

Solanum lycopersicum se décline en deux variétés botaniques : la variété esculentum et la 

variété cerasiforme. Ces deux variétés se distinguent essentiellement par la taille du fruit 

(comprise entre 1,5 et 2,5 cm pour la variété cerasiforme) et le nombre de loges (deux loges 

pour cerasiforme et deux loges ou plus pour esculentum) (Rick, Latterot et al. 1990). La 

tomate de type cerise (S. lycopersicum var. cerasiforme) est d®crite comme lôanc°tre 

domestiquée de la tomate cultivée (Miller and Tanksley 1990; Rick  and Holle 1990; Bai and 

Lindhout 2007). 

 

Toutes les espèces sauvages de tomates sont natives du Sud-Ouest de lôAm®rique. 

Elles se distribuent le long des c¹tes andines, de lôEquateur jusquôau nord du Chili avec deux 

espèces endémiques des Iles Galápagos. Le système de reproduction est variable entre ces 

esp¯ces et va dôallogame auto-incompatible à autogame auto-compatible en passant par 

allogame facultative auto-compatible (Tableau 1-4). Toutes les tomates sauvages peuvent être 

croisées avec la tomate cultivée (parfois avec certaines difficultés ; en prenant lôesp¯ce 

cultivée comme femelle). Elles jouent un rôle capital dans lôam®lioration vari®tale car elles 
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représentent des sources de r®sistance g®n®tique ou dôall¯les favorables pour des caractères 

agronomiques (Spooner, Peralta et al. 2005). Des études phylogénétiques incluent ces espèces 

sauvages dans la section Lycopersicon au sein du genre Solanum (Figure 1-11). 
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Figure 1-11. Arbre phylogénétique des espèces apparentées à la tomate (S. 

lycopersicum). Dôapr¯s Spooner, Peralta et al.(2005) 

(A) Les informations de 65 accessions sont résumées dans une analyse cladistique combinant 

lôinformation de marqueurs AFLP, de la s®quence du g¯ne GBSSI, de profil de restriction de 

lôADN chloroplastique et de fragment ITS (Iternal Transcribed Spacer) de lôADN 

ribosomique. (B) Analyse cladistique prenant en compte seulement des caractères 

morphologiques. Les valeurs sur les branches représentent les valeurs de bootstrap. 

 

Au sein de cette section, les taxonomistes ont créé une division entre (i) la sous-

section Eulycopersicon avec des espèces avec des fruits contenant des caroténoïdes à maturité 

Sect. Lycopersicon, subsect. 
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Lycopersicon, ser. Eriopersicon
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et (ii ) la sous-section Eriopersicon regroupant les autres espèces apparentées à la tomate dont 

les fruits restent verts à maturité (Peralta and Spooner 2005). Cette subdivision de la section 

Lycopersicon a été revue récemment et on classe les dix espèces sauvages et cultivées en 

séries Lycopersicon, Eriopersicon et Neolycopersicon (Peralta and Spooner 2005). La série 

Neolycopersicon ne contient que S. pennellii. La dernière classification taxonomique établie 

reconnaît 13 espèces différentes. S. peruvianum se subdivise en S. arcanum, S. huaylasense, 

S. peruvianum et S. corneliomulleri. S. cheesmaniae se subdivise en S. galapagense et S. 

cheesmaniae (Peralta and Spooner 2005; Peralta, Spooner et al. 2007). Le Tableau 1-4 donne 

quelques caractéristiques biologiques de chaque espèce (Spooner, Peralta et al. 2005). 

 

1.2.6. Domestication 

 Le processus de domestication implique quôune esp¯ce acqui¯re des caractéristiques 

nouvelles par rapport à un ancêtre sauvage, qui apportent un avantage dans lôutilisation de 

lôesp¯ce par les communautés humaines (Diamond 2002). Le syndrome de domestication, 

chez les plantes, réunit ces caractères sélectionnés par les communautés humaines et 

différenciant les espèces sauvages des espèces cultivées. Le syndrome de domestication inclut 

généralement un port de la plante plus compact, une précocité accrue, une réduction ou une 

perte de la dormance et de la dispersion des graines, un gigantisme et une augmentation de la 

diversité des parties consommées (Frary and Doganlar 2003). Chez les plantes où le fruit est 

la partie consommée, les caractères influant sur la morphologie du fruit sont les principaux 

critères qui ont évolué avec la domestication. Chez la tomate, la domestication a entraîné une 

augmentation de la diversité de la forme et de la couleur de fruits, une amélioration de la 

saveur avec une augmentation du contenu en sucres et acides, une augmentation de la taille 

des fruits voire un gigantisme (Bai and Lindhout 2007). Lôhomme a aussi s®lectionn® la 

capacité de la tomate à donner des plantes identiques lors du passage aux générations 

suivantes, en fixant lôautogamie. Chez la tomate, bien que les espèces apparentées sauvages 

soient maintenant bien connues, le processus de domestication reste encore flou. Jenkins 

(1948) décrit deux hypothèses quant ¨ lôorigine de la tomate cultiv®e. La premi¯re, soutenue 

notamment par de Candolle (1778-1841), suppose que la tomate a été transportée vers 

lôEurope ¨ partir du P®rou quelques temps apr¯s la d®couverte de cette r®gion. La seconde 

hypothèse soutien une origine mexicaine de la tomate. 

 

Dans Les Origines des Plantes Cultivées (1882), de Candolle écrit que la 

reconstruction de lôhistoire des plantes cultiv®es rel¯ve de la probabilit® et il applique, pour la 
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première fois, une m®thode dô®valuation des preuves disponibles se rapportant ¨ chaque 

plante. Ces preuves peuvent être classées dans les thèmes suivants : la botanique (distribution 

g®ographique des esp¯ces du m°me genre), la diversit® g®n®tique, lôarch®ologie, lôhistoire et 

la linguistique. 

 

1.2.6.1. Botanique 

Nikolaï Ivanovitch Vavilov (1887-1943) ®tudie lôorigine et la distribution 

géographique des plantes cultivées. Il est le premier à décrire les « centres de diversité » des 

plantes cultivées : zones géographiques où les espèces végétales cultivées développent pour la 

première fois leurs caractères distinctifs. Vavilov estimait que les premières étapes, dans la 

domestication dôune plante, prenaient place au sein du centre primaire. Le transport hors de 

ces centres est dû aux migrations humaines. Le fait que la plupart des espèces sauvages de 

tomates soient end®miques de lôAm®rique du Sud, et restreintes ¨ une zone limitée, favorise 

lôhypoth¯se dôune domestication dans cette r®gion. Vavilov admet cependant que la 

domestication peut avoir lieu loin du centre de diversité primaire. Ce schéma semble 

caractéristique des plantes domestiquées tardivement, pour lesquelles on observe une 

expansion graduelle des espèces sauvages, dans des zones perturb®es par lôactivit® humaine 

(Jenkins 1948). La participation de lôhomme dans lôexpansion de lôesp¯ce serait donc 

inconsciente. Jenkins (1948) souligne quôil nôest pas question de douter du centre dôorigine du 

genre Solanum sect. Lycopersicon mais quôil nôest pas ®vident que le centre de diversit® de la 

tomate cultivée (zone vraisemblable de domestication) soit identique au centre de diversité 

des espèces apparentées sauvages. Pour cet auteur, il semble évident que la région de Mexico 

est le centre dôorigine de lôesp¯ce cultiv®e. Il sôappuie sur la diversit® morphologique des 

accessions rencontrées là-bas, la pr®sence dôaccessions de type cerise (adventices et cultiv®es) 

et la présence de formes transitoires entre les formes sauvages et cultivées. Sachant que S. 

pimpinellifolium, trouv® entre le P®rou et lôEquateur, est lôesp¯ce sauvage la plus proche de 

lôesp¯ce cultiv®e, les accessions de tomates introduites au Mexique devaient avoir subi les 

premiers stades de la domestication. En effet, il serait étonnant que de petites baies rouges 

parcourent 5000 Km (des régions andines au Mexique) sans recevoir la moindre attention de 

la part des humains qui les transportent (Brücher 1989). 
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1.2.6.2. Diversité Génétique 

Rick (1976) ®met lôhypoth¯se que la domestication sôest r®alis®e ¨ partir dôaccessions 

sauvages Solanum lycopersicum var. cerasiforme (S. l. cerasiforme), qui aurait évolué 

directement à partir des espèces sauvages auto-incompatibles (Figure 1-12). 

 

Solanum sect. Lycopersicon

8-10 sp.

2n = 2x =24

allogames sauvages

Ouest de lôAmérique du 

Sud

inclue espèces AI

Lycopersicum var. 

cerasiforme

adventice ± autogame auto 

compatible, répandu en 

Amérique tropicale

sélection humaine en 

Amérique tropicale, fruit plus 

gros, nouvelles couleurs, 

etc.

cultivars primitifs

grande variabilité

Migration vers des zones 

tempérées au 16ème - 19ème

siècle.

cultivars tempérés

base génétique étroite

hautement autogame

sélection de lignées pures 

au début du 20ème siècle

pimpinellifolium
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côtes équatorienne et 

Pérou

introgression

base génétique plus large

hybridation 

et sélection
cultivars modernes

 
Figure 1-12 Evolution de la tomate cultivée Solanum. Lycopersicum. Traduit de Rick 

(1976) 

 

Lôauteur sugg¯re m°me que lôesp¯ce S. pimpinellifolium serait issue dôune branche 

parall¯le lors de lô®volution de la tomate. Cependant, les travaux de phylogénie sur des 

caractères morphologiques et sur les marqueurs moléculaires montrent une affiliation directe 

entre S. pimpinellifolium, S. l. cerasiforme et S. l. esculentum. Aujourdôhui, lôesp¯ce S. l. 

cerasiforme est considérée comme un type primitif de tomate cultivée ou comme une forme 

transitoire entre S. l. cerasiforme sauvage et S. l. esculentum cultivé. Il semblerait aussi que de 

nombreuses accessions soient dôorigine f®rale (Rick  and Holle 1990; Peralta and Spooner 

2007). 
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Lôaire de r®partition de S. l. cerasiforme sô®tend dans toutes les r®gions tropicales et sub-

tropicales du monde. Cette expansion post-colombienne gomme les traces de la diffusion 

historique de cette espèce pendant la domestication. La nature adventice de S. l. cerasiforme 

peut expliquer pourquoi cette esp¯ce est si souvent associ®e avec lôhomme. Rick et Fobes 

(1975) utilisent des isozymes pour analyser la diversit® g®n®tique chez lôesp¯ce cultiv®e de 

tomate ainsi que chez les esp¯ces proches. Ils mettent en ®vidence lôuniformit® génétique des 

cultivars de tomate par rapport à la tomate de type cerise. Ils soulignent aussi que, pour S. l. 

cerasiforme et S. l. esculentum, une variabilité génétique supérieure est trouvée pour des 

accessions prospectées au Pérou ou en Equateur par rapport aux accessions provenant du 

Mexique. Ils montrent également, que dans ces r®gions o½ la sympatrie avec lôesp¯ce S. 

pimpinellifolium est courante, les accessions de S. l. cerasiforme et de S. l. esculentum 

présentent des allèles issus de lôesp¯ce S. pimpinellifolium. Ces allèles communs témoignent 

dô®v¯nements dôintercroisements récents plutôt que de parenté potentielle (Miller and 

Tanksley 1990). Rick et Holle (1990) montrent, sur de nouvelles accessions de S. l. 

cerasiforme prospect®es en zone andine, quôelles sont plus polymorphes que les accessions 

extra-andines. Ces accessions, prospectées en dehors du centre de diversité de la tomate 

sauvage, sont monomorphes et possèdent le même zymotype commun à la majorité des 

accessions de S. l. esculentum. Ces données soutiennent, mais ne prouvent aucunement, que S. 

l. esculentum aurait été domestiqué à partir de populations andines de S. l. cerasiforme. La 

tomate de type cerise étant morphologiquement intermédiaire entre S. pimpinellifolium 

sauvage et S. l. esculentum cultiv®, on peut alors imaginer que la domestication sôest faite 

dans le sens suivant : 

 S. pimpinellifolium Ÿ S. l. cerasiforme Ÿ S. l. esculentum. Néanmoins, des inter-croisements 

r®currents entre lôesp¯ce sauvage et les vari®t®s botaniques ont eu lieu. Dôautres auteurs 

pensent que le chaînon manquant, entre les espèces sauvages et la tomate cultivée, serait 

repr®sent® par une esp¯ce poussant naturellement au Nord de lôEquateur, dans un 

environnement humide. Ils décrivent une nouvelle espèce : Lycopersicon humboldtii, 

identifiée seulement par deux fois et ressemblant fortement à S. l. cerasiforme (Brücher 

1989). 

 

1.2.6.3.  Archéologie ï Histoire 

Aucune donn®e arch®ologique nôa pu être rattachée de près ou de loin à la culture de la 

tomate. Aucun reste de plante de tomate nôa ®t® retrouv® dans les fouilles arch®ologiques du 

P®rou, de lôEquateur, ni même du Mexique. Lôunique repr®sentation potentielle retrouv®e en 
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Colombie (McMeekin 1992), serait une bobine pour filer la laine d®cor®e dôune fleur de 

tomate, qui daterait de 900 à 500 ans av. J.C. (Figure 1-13). 

 

 

Figure 1-13. Bobine à filer colombienne (500-900 BC) reproduisant une fleur de tomate. 
Dôapr¯s McMeekin (1992). 

 

 

Lôinterpr®tation de cette représentation peut être contestée (Daunay, Laterrot et al. 2007). 

Alors quôaucune trace relative ¨ la culture de la tomate nôest disponible en Amérique du Sud, 

on retrouve des informations dans des écrits contemporains à la conquête du Mexique par les 

Espagnols. Bernardino de Sahagún recueille les t®moignages dôAztèques ayant connu la 

société indigène avant la conquête espagnole. Il retranscrit ses récits dans Histoire générale 

des choses de la Nouvelle-Espagne. La tomate y est décrite comme un aliment commun chez 

les Aztèques. Elle est notamment utilisée comme plante médicinale et elle semble répandue, à 

la fois dans les offrandes religieuses et sur les marchés (Daunay, Laterrot et al. 2007). Les 

premières descriptions de tomate apparaissent dans les écrits des naturalistes du XVI
ème

 siècle 

mais celles-ci sont brèves car elles t®moignent de lôintroduction r®cente de la tomate en 

Europe. Matthiolus (1544) d®crit ¨ la fois lôaubergine et la tomate dans la première édition des 

Dioscorides. La d®finition quôil donne en 1554 de la tomate a ®t® traduite en fran­ais en 1572 

par Guillaume Rouillé (texte traduit en français moderne) : « De plus, il nôy a pas longtemps 

quôon a commenc® ¨ voir une autre sorte dôaubergine plate, rondes comme des pommes, 

divis®e en c¹tes comme des pompons, dôabord vertes, puis ®tant m¾res, jaunes comme lôor sur 



Synthèse bibliographique 

37 

quelques plantes et rouges sur dôautres. On les appelle vulgairement Pomi dôoro, pommes 

dôor [actuel nom commun de la tomate en Italie]. On les mange comme les sudistes [frites 

dans lôhuile] : mais elles donnent envie de vomir et font souvent vomir. ». Il est intéressant de 

voir que la première tomate décrite était fasciée et de couleur jaune ce qui lui a valu le nom de 

« Pomi dôoro ». Il semble donc que les premières tomates, introduites en Europe depuis 

Mexico, avaient d®j¨ subi un stade avanc® dans la domestication avec lôapparition de fruit de 

taille moyenne, du caractère fascié et de la couleur jaune. La Figure 1-14 montre la première 

image publi®e de tomate r®alis®e par Dodoens en 1553. Dôautres images, plus pr®cises seront 

publi®es dans divers guides dôherboristes mais toutes montrent des fruits fasci®s. 

 

 

 

Figure 1.14. Premières images de tomate publiées. 
(A) Image publiée par Dodoens en 1553. Tiré de Daunay et al. (2007). 

(B) Planche de tomate dessinée par Mattioli en 1590, dans une édition en allemand et en 

couleur des Commentaires sur Dioscorides. Service de la documentation de lôUniversit® de 

Strasbourg. 24 nov. 2009. 

<http://imgbase-scd-ulp.u-strasbg.fr/displayimage.php?album=28&pos=772> 

 

A B 

http://imgbase-scd-ulp.u-strasbg.fr/displayimage.php?album=28&pos=772
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1.2.6.4. Linguistique 

Le mot tomate proviendrait du mot espagnol « tomate » (prononcer tomaté), lui même issu du 

suffixe tomatl, utilisé en langage nahualt (langue parlée en Amérique Centrale et toujours 

utilisée au Mexique). Le mot tomatl est souvent accompagn® dôun pr®fixe qui pr®cise 

lôidentification de la plante d®crite. On retrouve par exemple les mots xalttomatl ou xitomatl. 

Dôapr¯s le Dictionnaire de la langue nahuatl ou mexicaine de Rémi Siméon (1885) 

(http://sites.estvideo.net/malinal/nahuatl.page.html), le mot tomatl traduit la tomate actuelle 

ou la tomatille qui est lôesp¯ce Physalis sp., une autre Solanaceae. Lôespèce décrite forme des 

fruits plus petits que ceux connus communément en Europe. En nahuatl, le préfixe toma 

indiquent « faire sortir de prison » ou « ouvrir une chose ». Il semblerait donc que le mot 

tomatl désigne principalement le Physalis dont le fruit est enfermé dans une capsule et, était 

consommé par les Aztèques. Le mot xitomatl semble d®signer la tomate telle quôon la conna´t 

en Europe et ce mot est utilisé par Tezozomoc (1531) dans Cronica mexicayotl pour décrire la 

tomate cultivée. Le mot xalttomatl désigne la « tomate des sables » (Saracha jaltomata). Le 

mot miltomatl est relatif à une espèce de petite tomate verte et douce employée à des fins 

médicinales. De nos jours, a Mexico, les tomates cultivées sont toujours nommées 

« xitomatl », « gitomate » ou « jitomate », les deux derniers provenant sans doute du premier. 

Les peuples Maya (présents plus au Sud) utilisent une étymologie différente (avec le préfixe 

« pôaak è) et nôont jamais adopt® les noms nahualt. Le fait que des noms si différents soient 

utilisés dans différentes régions ethniques semble appuyer une introduction ancienne de la 

tomate en Amérique Centrale. Il est aussi assez hasardeux de conclure sur une origine de la 

tomate en sôappuyant sur les noms donnés à cette plante par les européens. Jenkins (1948) 

montre quôil est peu ®vident de se fier au premiers noms latins donnés à la tomate : Pomi del 

Peru et Mala peruviana. En effet, ces noms étaient utilisés auparavant en France pour 

nommer le datura (Datura stramonium). Il se peut aussi quôil y ait confusion sur le terme 

Lycopersicon, utilisé par Galien au IIe si¯cle alors que la tomate nô®tait pas pr®sente sur le 

nouveau monde. Galien utilisait ce terme pour d®signer le datura ou lôaubergine. 

 

1.2.6.5. Usage 

 La tomate était donc utilisée dans la vie courante par les Aztèques. Elle était utilisée 

comme plante médicinale et elle servait sans doute de condiment avec le piment dans la 

r®alisation de sauces. Lôabsence de repr®sentation de la tomate, laiss®e par les diff®rentes 

civilisations précolombiennes, traduit le fait que cette plante ne devait pas °tre dôun int®r°t 

majeur dans leur alimentation. Côest apr¯s la conqu°te de Mexico qui d®bute en 1529 que la 

http://sites.estvideo.net/malinal/nahuatl.page.html
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tomate est ramenée par les conquistadors vers le Vieux Monde. La tomate a dôabord ®t® 

conserv®e dans les jardins des herboristes avant dô°tre disséminée dans tout le pourtour 

méditerranéen où elle reste peu consommée. Sa proximité botanique avec la mandragore lui 

vaut dô°tre utilis®e comme une plante médicinale. On lui soupçonne même des propriétés 

aphrodisiaques. Certains auteurs commencent ¨ sôinterroger sur les qualités nutritionnelles 

quôapporterait la tomate au corps alors que dôautres continuent ¨ penser quôil sôagit dôun 

poison (Daunay, Laterrot et al. 2007). Lôexpansion de la tomate progresse vers le Nord de 

lôEurope mais le fruit nôest consomm® que dans les pays du pourtour m®diterran®en. De plus 

en plus de types différents apparaissent : en 1623, on connaît quatre couleurs de fruit : rouge, 

jaune, orange et doré (Cox 2000). Des livres de recettes mentionnent lôutilisation de la tomate 

dans la réalisation de sauces, de soupes ou bien dans des recettes où la tomate est frite dans de 

lôhuile ou consomm®e crue avec de lôhuile et du vinaigre (Daunay, Laterrot et al. 2007). Cette 

espèce continue ̈ °tre consid®r®e comme v®n®neuse notamment en Grande Bretagne. Ce nôest 

quô¨ la fin du XVIIIe siècle que les premières variétés potagères apparaissent (Doré and 

Varoquaux 2006). Parallèlement, la tomate est amenée sur le Nouveau Continent par les 

colons britanniques mais celle-ci était encore utilisée comme plante ornementale. La 

consommation du fruit de tomate sô®tend lentement aux Etats-Unis. Certains commerçants de 

semences incluent alors quelques variétés (au sens agronomique du terme) dans leurs 

catalogues. La consommation et la production de ce fruit connaissent ensuite une popularité 

sans précédent et les sociétés semencières  sélectionnent certains cultivars pour des caractères 

dôint®r°t agronomique d¯s la fin du XVIIIe
 
siècle. La nature autogame de cette espèce permet 

aux générations successives de ressembler aux générations précédentes. Les cultivars, 

possédés par certaines familles de cultivateurs, sont transmis aux générations suivantes ce qui 

leur vaut le nom de « Heirloom » (traduction anglaise de « héritage ») (Bai and Lindhout 

2007). Ces mêmes familles sélectionnent alors des mutations ponctuelles apportant au fruit ou 

à la plante, des caractéristiques nouvelles, comme par exemple de nouvelles couleurs du fruit 

(noir, blanc, violet foncé, orange avec des rayures vertes, etc.), de nouvelles formes (forme de 

piment), mais surtout une augmentation de la taille de celui-ci. Les vagues dôimmigration 

récurrentes vers les Etats-Unis complètent la diversité des cultivars déjà présents là-bas. 

Comme avec nôimporte quelle plante autogame, le croisement entre lign®es pures pour donner 

un hybride F1 entra´ne un gain dans la production gr©ce ¨ lôeffet dôh®t®rosis ou vigueur 

hybride. Les avantages apportés par les hybrides ont conquis les cultivateurs qui étaient prêts 

à payer le prix fort pour un lot de semences malgré le fait que la propagation de ces plantes 

était impossible pour eux (ségrégation des caractères à la génération F2). A partir des années 



Synthèse bibliographique 

40 

70, les sociétés semencières se lancent dans des programmes de sélection ambitieux et 

travaillent particulièrement sur la résistance aux stress biotiques et abiotiques (locus 

introgress®s ¨ partir dôesp¯ces sauvages, Tableau 1-4), le rendement, lôadaptation aux 

conditions de culture et plus récemment sur la qualité gustative et nutritionnelle du fruit. 

Panama

Nicaragua

Honduras

Mexique

Guatemala

Pérou

Équateur

Colombie

Mexico

Zone de diversité des espèces 

sauvages

Zone de diversit® de lôesp¯ce 

cultivée

Domestication : 1ergoulet dô®tranglement

Migration vers lôancien monde : 2ème

goulet dô®tranglement

Diffusion en Europe, vers les Etats-Unis et 

sélection moderne : 3èmegoulet dô®tranglement 

Figure 1-15. Histoire hypothétique de la domestication de la tomate. 
La répartition géographique des espèces sauvages proches est limitée aux côtes andines du 

P®rou et de lôEquateur. Côest ¨ Mexico que lôon retrouve la plus grande diversit® 

phénotypique pour la tomate cultivée. Seul un faible nombre dôaccessions a d¾ °tre rapport® 

en Europe au 16
ème

 si¯cle et ce faible nombre dôaccessions est ¨ lôorigine de du ç pool » de 

tomate cultivée moderne. 

Les fonds de carte proviennent du DEMIS World Map Server. 

<http://www2.demis.nl/mapserver/mapper.asp> 

 

En conclusion, on sôaper­oit que malgr® lôimportance quôa pris la tomate dans notre 

alimentation depuis son arrivée en Europe (et ensuite aux Etats-Unis), peu de choses sont 

connues sur son histoire ancienne. Il semblerait que lorsque la tomate est arrivée à la Cour 

Espagnole, elle avait ®t® domestiqu®e et quôelle ®tait d®j¨ utilis®e par les Azt¯ques. Son 

histoire à travers les différents continents a entraîné une réduction considérable de la diversité 

g®n®tique malgr® lôexplosion de la variation morphologique quôon lui conna´t. Cette r®duction 

http://www2.demis.nl/mapserver/mapper.asp
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de la diversit® est due ¨ trois goulets dô®tranglement que la tomate a subit : (i) la 

domestication qui a sans doute débuté inconsciemment dans les vallées andines jusquôau 

Mexique, (ii) le passage de quelques cultivars en Europe et (iii) lôam®lioration moderne en 

Europe et aux Etats-Unis qui a encore diminué le « pool » de géniteurs utilisés dans les 

programmes de sélection (Figure 1-15). 

 

1.3. La qualité du fruit chez la tomate 

Plusieurs définitions peuvent être données au terme « qualité » : 

- Ensemble des caractéristiques d'une entité qui lui confère l'aptitude à satisfaire des 

besoins exprimés et implicites. (ISO 9000 1994) 

- Aptitude d'un ensemble de caractéristiques intrinsèques à satisfaire des exigences. 

(ISO 9000 2000) 

La qualit® dôune production v®g®tale sera per­ue diff®remment selon quôon sôadresse 

au producteur, au transformateur (production industrielle), au grossiste (production en frais) 

ou au consommateur. Pour le producteur, la qualit® dôune production sera li®e au rendement, ¨ 

lôhomog®n®it® de la r®colte ainsi quô¨ lôadaptation au syst¯me cultural (r®sistance aux 

pathog¯nes et faible besoin en intrants). Le grossiste sôint®ressera plut¹t ¨ des crit¯res comme 

la r®sistance de la production au conditionnement et au transport, lôhomog®n®it® de la 

production et les caract®ristiques visuelles du produit. Pour lôindustriel, ce sont les capacit®s ¨ 

la transformation mais aussi les composantes physico-chimiques du produit qui détermineront 

la qualité finale du produit transformé. Le consommateur qui est le dernier maillon de la 

cha´ne de distribution sera plus sensible ¨ lôaspect visuel du produit ainsi quô¨ sa valeur sant® 

lors de lôachat. Lors de la consommation du produit, côest la qualit® organoleptique qui est 

retenue. 

 

La qualité chez la tomate est donc un critère multi-composite qui doit être pris en 

compte à tous les niveaux dôutilisation lors de la s®lection vari®tale. La qualit® organoleptique 

du fruit, plus particulièrement, est plus difficile à caractériser ce qui complique la sélection 

pour ce caract¯re. Elle rassemble lôensemble des crit¯res li®s ¨ lôapparence, la flaveur et la 

texture du produit. La flaveur est une combinaison des saveurs et des arômes et elle se 

caractérise par les composantes chimiques associées à la teneur en sucres, en acides et à la 

composition en ar¹mes. La composition dôun fruit de tomate ¨ maturit® est la suivante : 95 % 

dôeau, 5% de mati¯re s¯che comprenant entre autre 50% de sucres, 25% dôacides organiques, 
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8% de minéraux, 2% dôacides amin®s, de carot®noµdes et autres m®tabolites secondaires 

(Davies and Hobson 1981). La perception sucrée provient majoritairement du fructose qui 

possède un pouvoir sucrant supérieur au glucose (le saccharose étant présent en faible quantité 

à maturité). La perception acide provient majoritairement de lôacide citrique. 

 

Certains composés volatils ont été corrélés avec des arômes détectés par un panel de 

dégustation (Baldwin, Goodner et al. 2004). Il semble aussi quôil existe une grande variabilit® 

au sein des consommateurs quant à leurs préférences (Causse, Buret et al. 2003). Ainsi on 

peut réaliser une cartographie des consommateurs européens en fonction de leurs préférences 

par rapport à la taille du fruit, la fermeté, la douceur et lôacidit® (Causse, Friguet et al. in 

prep.). 

 

La sélection moderne a consacré beaucoup dôefforts à lôam®lioration des r®sistances 

aux stress biotiques et abiotiques ainsi quô¨ lôaugmentation du rendement, notamment en 

exploitant lôeffet dôh®t®rosis (expliqu® par les effets additifs des g¯nes et par la 

superdominance) (Bai and Lindhout 2007). Beaucoup de gènes ont été introgressés dans les 

lign®es parentales ¨ partir dôaccessions sauvages (Rick and Chetelat 1995). Ces inrogression 

ont introduit par la même occasion des gènes potentiellement défavorables pour la qualité 

organoleptique. Lôutilisation des mutants naturels nor (non ripening) et rin (ripening 

inhibitor) a permis dôaugmenter la capacit® au stockage et donc de rallonger les circuits de 

distribution. Ceci, lié à des récoltes plus précoces lors de la maturation du fruit pour 

augmenter encore la fermeté, participe à une diminution de sa qualité organoleptique. Les 

conditions de culture, le stade de récolte et les conditions de conservation sont autant de 

variables environnementales qui ont un impact fort sur la qualité organoleptique de la tomate 

(Baldwin, Nisperos-Carriedo et al. 2002; Aguayo, Escalona et al. 2004). 

 

 Un autre ph®nom¯ne responsable de la diminution de la qualit® est lôantagonisme qui 

existe entre les différents caractères. Par exemple, plusieurs études de QTL ont révélé une 

corrélation négative entre le poids du fruit et le contenu en sucres et en acides (Lecomte, 

Saliba-Colombani et al. 2004; Prudent 2008). Ce phénomène peut être expliqué par des 

variations de l'équilibre entre les entrées d'eau et d'assimilats dans le fruit (Guichard, Bertin et 

al. 2001). Il a aussi été démontré une instabilité de lôexpression de certains QTL (liés à la 

fermeté du fruit) ce qui peut rendre difficile leur caractérisation (Chaïb, Lecomte et al. 2006) . 

Il existe aussi de nombreux ph®nom¯nes dô®pistasie entre les QTL (Eshed and Zamir 1996) 
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ainsi que des interactions entre certains QTL et le fond génétique (Lecomte, Duffé et al. 

2004). 

De par la complexit® inh®rente ¨ lô®tude de la qualit® du fruit, lôidentification des bases 

moléculaires des composantes de la qualité, est dôun int®r°t majeur pour mieux comprendre 

les relations entre la génétique du caract¯re et lôeffet de lôenvironnement. 

 

1.3.1. Poids du fruit 

Un des caractères de qualité les plus étudiés chez la tomate est sans aucun doute le 

poids du fruit. Des QTL de la variation du poids du fruit ont été détectés sur toutes les 

populations de cartographie existantes. Toutes les espèces sauvages possèdent des fruits de 10 

à 15 mm de diamètre alors que des fruits de plus gros calibre (diamètre supérieur à 3 cm) sont 

trouv®s uniquement chez lôesp¯ce cultiv®e. La variation du caract¯re est telle quôelle peut °tre 

analysée dans toutes les populations en ségrégation et tous les chromosomes semblent porter 

des QTL de poids frais (Paterson, DeVerna et al. 1990; Paterson, Damon et al. 1991; Eshed 

and Zamir 1995; Fulton, Beck-Bunn et al. 1997; Bernacchi, Beck-Bunn et al. 1998; Chen, 

Foolad et al. 1999; Lippman and Tanksley 2001; Saliba-Colombani, Causse et al. 2001; 

Prudent, Causse et al. 2009). 

 

Quatre QTL majeurs sont responsables dôune part importante de la variation du poids 

du fruit : FW1.1, FW2.2, FW3.1 et FW4.1, mais seul FW2.2 a pour lôinstant ®t® clon® 

(Tanksley 2004). Celui-ci se situe en position basale du chromosome 2 et il a été cartographié 

dans pratiquement toutes les populations. Ce QTL explique 10 à 50% de la variation 

phénotypique (Lippman and Tanksley 2001). Frary et al. (2000) ont identifié le gène sous-

jacent au QTL. Il sôagit dôORFX qui code pour une protéine similaire à un oncogène humain. 

ORFX est surexprimé dans les carpelles au stade pré-anthèse chez les lignées recombinantes 

portant des petits fruits. Cette surexpression de lôORFX entraîne une réduction de la durée de 

la division cellulaire dans les carpelles. Une ®tude plus approfondie sur lôexpression de 

lôORFX montre que la différence est due à un décalage du pic dôexpression dôune semaine. Ce 

décalage est associé à des changements concomitants dans lôactivit® mitotique pendant les 

stades précoces du développement du fruit (Cong, Liu et al. 2002). FW2.2 nôa pas dôeffet 

démontré sur le rendement ni sur la forme du fruit. Un autre QTL a été identifié comme 

responsable dôune part importante de la variation du poids du fruit mais il est aussi impliqué 

dans lôorganisation structurale du fruit et donc de sa forme. Le QTL FW11.3 co-localise avec 
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le QTL  fasciated, qui est responsable du phénotype fascié. Ce phénotype est observé chez un 

grand nombre de variétés anciennes (Figure 1-16). 

 

Figure 1-16. Différence extrême du poids du fruit entre deux espèces. Dôapr¯s Tanksley 

(2004). 

Un fruit issu de lôesp¯ce sauvage S. pimpinellifolium est présenté à gauche. Un fruit du 

cultivar Giant Red (S. lycopersicum) est représenté à droite. Ce cultivar possède à la fois les 

allèles « gros-fruit » pour fw2.2 et pour fas.  

 

Il sôagit en fait de fruits possédant un grand nombre de loges (plus de 6 loges). Côest 

une modification de lôexpression dôun facteur de transcription de type YABBY qui entra´ne la 

différence phénotypique (Cong, Barrero et al. 2008). Ces facteurs de transcription avaient déjà 

été décrits comme contr¹lant le nombre dôorganes chez dôautres esp¯ces. Ces deux QTL 

étaient majeurs et il est maintenant n®cessaire dôidentifier les autres QTL ayant un effet plus 

faible car il semble que ce soit la combinaison allélique à plusieurs locus qui soit responsable 

du passage de petites baies sauvages à des fruits de calibre supérieur. 

 

1.3.2. Forme du fruit 

Les cultivars de tomates produisent majoritairement des fruits ronds mais de 

nombreuses variantes sont connues. Comme nous lôavons déjà vu les fruits peuvent être 

aplatis ou allong®s jusquô¨ des formes pyriformes ou ressemblant tr¯s fortement à des 

poivrons. Les QTL liés à la morphologie se répartissent eux aussi sur plusieurs chromosomes 

(van der Knaap and Tanksley 2003; Gonzalo and van der Knaap 2008). Le QTL fas est aussi 

impliqu® dans la variation morphologique car lôaugmentation du nombre de loges tend ¨ 

aplatir les fruits. Un autre QTL modifiant le nombre de loges, LCN2.1, a été cartographié sur 

le chromosome 2 mais son effet est beaucoup moins fort que celui de fas (3 à 4 loges pour 

LCN2.1 et jusquô¨ plus de 15 pour fas). Quand les allèles avantageux de ces deux locus sont 

présents en même temps, ils interagissent de façon épistatique pour produire des fruits avec un 
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nombre encore plus élevé de loges (Barrero and Tanksley 2004). Les QTL responsables de la 

variation du nombre de loges ont un effet sur le poids du fruit et sur la forme générale. 

 

 

Figure 1-17. Etapes du développement du fruit de tomate. Dôapr¯s Tanksley (2004). 

Le d®roulement de lôexpression des g¯nes qui affecte le poids et la forme du fruit est indiqu® 

en haut de la figure. Dôautres g¯nes affectent le poids et la forme du fruit mais le d®roulement 

de leur activit® sur le contr¹le du d®veloppement nôest pas connu.  

 

Si on ne sôint®resse quô¨ la forme du fruit, trois QTL nomm®s ovate, sun et FS8.1 sont 

responsables dôune part importante de la variation du ratio longueur du fruit versus largeur du 

fruit (60% dôeffet pour Sun et 40% dôeffet pour Ovate dans deux populations différentes). Le 

QTL ovate a ®t® clon® et le g¯ne responsable de la variation de lôindice longueur/largeur 

correspond à une nouvelle classe de protéine régulatrice présente dans le noyau (Liu, Van Eck 

et al. 2002). Ce gène est exprimé précocement dans le développement du fruit (moins de 10 

jours apr¯s pollinisation) et jusquô¨ deux semaines apr¯s anth¯se. La mutation responsable du 

caractère allongé du fruit induit un codon stop dans le deuxième exon du gène. Bien que les 

locus ovate et sun causent une forme allongée du fruit, il existe des différences 
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morphologique et au niveau du développement. Le QTL ovate crée une élongation 

asym®trique telle que, lô®longation du haut du fruit est plus importante que celle du bas 

(forme pyriforme), alors que lôeffet de sun est uniforme (forme ovoµde). Lôeffet de sun est 

aussi plus tardif que celui dôovate et nôa lieu que durant la phase de division cellulaire. Le 

QTL FS8.1 induit une forme « carré » du fruit. Ce caractère a été utilisé en amélioration 

variétale des cultivars destinés à la production industrielle et a notamment permis 

dôaugmenter la r®sistance m®canique du fruit pendant la r®colte m®canique. Des ®tudes sur le 

développement utilisant des lignées quasi-isogéniques ont montré que les changements dans 

la forme du fruit induits par FS8.1 commençaient très tôt au cours du développement floral et 

carpellaire (Ku, Grandillo et al. 2000). La Figure 1-17 montre les différentes étapes du 

d®veloppement du fruit avec lôexpression des diff®rents g¯nes d®crits ci-dessus. 

 

1.3.3. Couleur du fruit  

La majeure partie des variations dans la couleur du fruit est due à des mutations dans 

les enzymes de la voie de biosynthèse des caroténoïdes. La couleur du fruit est la résultante 

des couleurs de la chair et de lô®piderme. Ces mutations sont responsables de ph®notypes 

relativement faciles à lire et qui acc®l¯rent lôidentification des g¯nes sous-jacents (Paran and 

van der Knaap 2007). Les protéines ayant un rôle dans la biosynthèse des caroténoïdes 

peuvent être prédites par des études biochimiques. Ces gènes sont donc identifiés en 

construisant des mutants o½ lôexpression de certains g¯nes est ®teinte. Les fruits verts de 

tomate contiennent de la chlorophylle et des caroténoïdes comme la lutéine. Chez les 

accessions de la série Eulycopersicon, lors de la maturation, les chloroplastes se transforment 

en chromoplastes donnant la couleur rouge du fruit mûr. La voie de biosynthèse des 

caroténoïdes ainsi que les mutations impliquées dans la couleur du fruit sont indiquées dans la 

Figure 1-18. 

 

La couleur jaune du fruit est contrôlée par le locus R (chair jaune). Lôall¯le r®cessif r 

possède une mutation dans le gène PSY1 qui code pour une phytoène synthase 1. Cette 

mutation induit une protéine tronquée incapable de convertir le geranylgeranyl diphosphate en 

phytoène (Ray, Moureau et al. 1992; Fray and Grierson 1993). Plusieurs locus sont 

responsables de la couleur orangée du fruit. Le locus delta correspond à un gène codant pour 

la lycop¯ne ŭ-cyclase (Ronen, Carmel-Goren et al. 2000). Lôall¯le donnant la couleur orange 

provient de S. pennellii et conf¯re une surexpression de la lycop¯ne ŭ-cyclase et donc une 

accumulation de ŭ-carotène plutôt que de lycopène. 
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Figure 1-18. Voie de biosynthèse des caroténoïdes chez la tomate et localisation des 

mutations ayant un effet sur la couleur du fruit. Dôapr¯s Paran et van der Knaap (2007). 

Les mutations ayant un effet sur le phénotype sont indiquées par les barres rouges et les noms 

des phénotypes associés sont aussi colorés en rouge. Les enzymes de la voie de biosynthèse 

sont les suivantes : PSY1, chromoplast-specific phytoene synthase ; PSY2, chloroplast-

specific phytoene synthase ; PDS, phytoene desaturase ; ZDS, ɕ-carotene desaturase ; 

CRTISO, carotenoid isomerase ; CYCB, chromoplast-specific lycopene ɓ-cyclase; LCY-B, 

chloroplast-specific lycopene ɓ-cyclase; CRTR-B1, chloroplast-specific b-ring 

hydroxylase;CRTR-B2, chromoplast- specific ɓ-ring hydroxylase ; ZEP, 

zeaxanthinepoxidase; NXS, neoxanthin synthase ; LCY-E, lycopene d-cyclase; CRTR-E, ŭ-

ring hydroxylase. 

 

Un autre mutant entraîne la coloration orange du fruit : tangerine (Isaacson, Ronen et 

al. 2002). TANGERINE code pour une carot®noµde isom®rase dont lôexpression est ®teinte 

chez le mutant. Un autre locus est responsable de la couleur orangée naturelle des fruits de S. 

cheesmaniae. Les fruits de cette esp¯ce contiennent 5 ¨ 10 fois plus de ɓ-carotène que les 

fruits des autres espèces sauvages (hormis S. pimpinellifolium). Le gène BETA, responsable, 
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code pour une lycop¯ne ɓ-cyclase spécifique du chromoplaste. Le phénotype old-gold (og) est 

dû à un allèle récessif de ce gène. Les mutants og montrent une augmentation significative de 

la concentration en lycopène dans le fruit ce qui donne des fruits avec une couleur rouge 

profond (Ronen, Carmel-Goren et al. 2000). 

 

En plus de g¯nes affectant directement la biosynth¯se des carot®noµdes, sôajoutent 

dôautres mutations qui influencent lôintensité de la couleur du fruit (Paran and van der Knaap 

2007). La couleur marron de certains fruits est due à la concentration dans le fruit à la fois de 

caroténoïdes rouges et de pigments chlorophylliens verts (normalement dégradés à maturité). 

Les deux locus green flesh (gf) et chlorophyll retainer (cl) sont responsables de ce phénotype. 

Les fruits violac®s accumulent plus dôanthocyane que les fruits rouges. Ce ph®notype est d¾ 

au locus Anthocyanin fruit (Aft), une mutation dominante introgressée à partir de S. chilense. 

Aft est un gène orthologue au gène A, responsable du même phénotype chez le piment. Ce 

gène est lui-même homologue à ANTHOCYANIN2, un facteur de transcription contrôlant 

lôexpression des g¯nes dans la voie de biosynth¯se des anthocyanes chez A. thaliana. 

 

La couleur rose des fruits de tomate est due ¨ lôabsence de pigmentation de lô®piderme. 

Ce phénotype est conditionné par la présence du locus y. La combinaison des mutations aux 

locus y et r confère au fruit une couleur qui peut aller du jaune pâle au blanc. hp-1 et hp-2 

(high pigment 1 et 2) sont deux locus responsables de lôaugmentation de la production de 

caroténoïdes, flavonoïdes et vitamines. HP-1 code pour un gène orthologue de 

DEETIOLATED1 (DET1) et HP-2 code pour un orthologue de UV DAMAGED DNA 

BINDING protein (DDB1), tous deux identifiés chez A. thaliana. 

 

La figure 1-19 résume les locus majeurs identifiés, responsables de la diversité 

morphologique du fruit chez la tomate. 
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Figure 1-19. Carte de synthèse des différents gènes identifiés, responsables de la 

diversité morphologique du fruit chez la tomate. 

Les gènes impliqués dans la variation de la couleur du fruit sont indiqués en rouge, ceux 

impliqués dans la variation du poids du fruit sont indiqués en vert et enfin ceux impliqués 

dans la variation de la forme du fruit sont indiqués en bleu. Pour chaque chromosome, les 

marqueurs sont indiqués en noir. Le gène fas en augmentant le nombre de loges modifie le 

poids et la forme du fruit. 
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Les variations de couleur ne sont pas contrôlées uniquement par des gènes majeurs. Il existe 

une variation continue qui est mesurée en utilisant une échelle colorimétrique. On cherche à 

mettre en évidence la déviation des teintes par réflexion et on convertie cette déviation en 

coordonnées, dans un espace colorimétrique. On utilise notamment lôespace CIE Lab, 

d®velopp® par la Commission Internationale de lôEclairage. Cet espace permet de caractériser 

une couleur ¨ lôaide dôun param¯tre dôintensit®  et de deux paramètres décrivant la teinte. Des 

QTL liés à ces trois composantes ont été cartographiés sur la population de lignées 

recombinantes S. lycopersicum x S. pennellii (Yong-Sheng, Amit et al. 2003). Seize QTL ont 

été identifiés mais seulement trois correspondent à des mutations déjà connues (r, B et Del). 

Les séquences de 23 gènes codant pour des enzymes de la voie de biosynthèse des 

caroténoïdes ont été cartographiées et seulement cinq co-localisent avec des QTL. Ceci 

implique que les g¯nes de la voie de biosynth¯se nôexpliquent pas toute la variation observée. 

Des études génétiques de la variation de ces trois composantes de la couleur ont été réalisées 

chez une population de lign®es dôintrogression issues du croisement S. l. esculentum x S. l. 

cerasiforme (Saliba-Colombani, Causse et al. 2001). Sur huit QTL identifiés, seuls deux co-

localisent entre les études précédentes. Le QTL a2.1 est commun entre ces deux études, et co-

localise avec une phytoène synthase et une Plastid-lipid-associated protein qui est impliquée 

dans le transport des caroténoïdes vers le chromoplaste (Yong-Sheng, Amit et al. 2003). 

 

1.3.4. Contenu en sucres et acides 

Le contenu en sucres peut être mesuré de plusieurs façons. Les sucres comme le 

glucose et le fructose peuvent être dosés par réactions enzymatiques et par HPLC (High 

pressure Liquid Chromatography). Ces mesures sont lourdes à mettre en place alors la plupart 

des ®tudes g®n®tiques se sont concentr®es sur lô®valuation du contenu en solides solubles 

(Soluble Solid Content ou SSC), mesuré par réfractométrie sur la pulpe du fruit de tomate. Le 

SSC mesuré en degré brix est fortement corrélé à la concentration totale en sucres mais aussi 

en acides organiques (Fulton, Bucheli et al. 2002). Eshed et Zamir (1995) ont détecté 23 QTL 

pour le contenu en solides solubles et 14 QTL pour le rendement en sucres solubles (en 

combinant rendement en fruit par plante et SSC) dans la population de lign®es dôintrogression 

S. pennellii x S. lycopersicum. La plupart de ces QTL co-localisent avec des QTL de poids de 

fruit avec des effets alléliques opposés. Ceci est dû à la corrélation négative qui existe entre 

ces deux caractères (Eshed and Zamir 1996). La Figure 1-20 représente une synthèse des 

différents QTL identifiés pour le poids frais et la teneur en solides solubles. Il y a pour la
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Figure 1-20. Carte de synthèse des différents QTL responsables dans la variation du 

poids du fruit et de la teneur en solides solubles chez la tomate. Modifi®s dôapr¯s Prudent 

(2008). 

Pour chaque chromosome, les marqueurs sont indiqués en noir. Les QTL de poids frais sont 

positionnés à gauche de chaque chromosome et les QTL de teneur en solides solubles sont 

positionnés à droite. En rouge, sont indiqués les QTL détectés dans au moins une population 

utilisant comme deuxième parent une accession de la série Eulycopersicon (fruit rouge à 

maturité) .En vert sont indiqués les QTL détectés dans au moins deux populations utilisant 

comme parent sauvage une accession de la série Eriopersicon ou Neolycopersicon (fruit vert à 

maturité). Les différentes populations sont indiquées dans le tableau 1-3. 
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plupart des régions chromosomiques impliquées, co-localisation entre QTL de poids et QTL 

de teneur en solides solubles (sucres et acides). 

 

Un de ces QTL, brix9-2-5 ou lin5 (haut du chromosome 9), a été cloné et la différence 

phénotypique entre S. pennellii et le cultivar M-82 r®side dans une mutation au sein dôun g¯ne 

codant pour une invertase pariétale (Fridman, Pleban et al. 2000). Cette mutation entraîne le 

changement dôun acide amin® proche du site catalytique ce qui acc®l¯re la cin®tique de 

lôenzyme issue de lôaccession S. pennellii. A ce jour, lin5 est le seul QTL responsable dôune 

différence du contenu en solides solubles cloné chez la tomate. Des QTL liés à la teneur en 

sucres (concentrations obtenues par dosage enzymatique) ont été cartographiés sur la 

population S. l. cerasiforme x S. l. esculentum développée à Avignon. Quatorze QTL ont été 

identifi®s et la plupart dôentre eux co-localisent avec des QTL de teneur en solides solubles 

(Saliba-Colombani, Causse et al. 2001; Causse, Saliba-Colombani et al. 2002). 

 

Tous les gènes codant pour des enzymes qui entrent dans le cycle de Krebs, le cycle de 

Calvin ainsi que dans les flux dôeau, le transport des sucres ou le transport des acides sont 

potentiellement des gènes candidats pour la teneur en sucres et en acides organiques et donc 

pour la teneur en solides solubles. Causse, Duffe et al. (2004) ont cartographié 63 gènes 

codant pour des enzymes impliqués dans le cycle de Calvin, la glycolyse, le cycle de Krebs, le 

m®tabolisme des sucres et de lôamidon, le transport ainsi que dôautres fonctions reli®es au 

métabolisme primaire, sept gènes spécifiques du cycle cellulaire, 14 gènes exprimés durant 

lô®tape de division cellulaire dans le fruit en formation et 23 g¯nes exprim®s durant lô®tape 

dôexpansion cellulaire. Des QTL de poids du fruit et contenu en sucres et en acides 

organiques ont été cartographiés sur la même population. Certains QTL de poids de fruit co-

localisent avec des cyclines impliqu®es dans lôactivit® mitotique. Des QTL de teneur en sucres 

et de contenu en solide soluble co-localisaient avec lin5 identifié auparavant, avec des gènes 

codant pour la grande et la petite sous unit® de lôADP-glucose pyrophosphorylase, une 

invertase vacuolaire et une fructokinase. Des QTL de teneur en acides organiques co-

localisaient avec une phosphoenolpyruvate carboxylase impliquée dans les voies contrôlant la 

biosynth¯se de lôacide malique et citrique, la sucrose synthase ainsi que la G6P isom®rase qui 

ont un rôle central dans la glycolyse, l'enzyme NADP-malique, la PEP carboxykinase, ainsi 

que des enzymes liées au transport des sucres ou acides (phosphatase vacuolaire, ATPase 

vacuolaire et aquaporines spécifiques du fruit). 



Synthèse bibliographique 

53 

Une combinaison dôanalyse de s®quences de marqueurs, dôanalyse de variation 

all®lique de g¯nes candidats et dô®valuation de corr®lation entre expression de g¯ne et 

composition en métabolites a été utilisée dans une étude plus récente pour identifier des gènes 

candidats responsables de certains QTL de teneur en métabolite et de rendement (Bermudez, 

Urias et al. 2008). Ces approches de cartographies combinées de QTL et de gènes candidats 

ne valident en aucun cas leurs rôles mais les gènes co-localisant avec des QTL peuvent par la 

suite être validés génétiquement ou fonctionnellement. 

 

1.3.5. Maturation du fruit  ï fermeté 

La maturation des fruits implique de nombreux processus intervenant dans la 

production des caroténoïdes et des composés aromatiques, dans des modifications du contenu 

en sucres et acides ainsi que dans des modifications de la texture du fruit (Giovannoni 2004; 

Barry and Giovannoni 2007). La tomate est un fruit climactérique, caractérisé par une 

augmentation brusque de la respiration au début du processus de maturation qui est 

accompagn® par la production dô®thyl¯ne (Figure 1-21). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 1-21. Changements majeurs dans le développement du fruit pendant la 

croissance et la maturation. Dôapr¯s Ronen et al. (1999) et Giovannoni (2004). 

Le d®lai entre lôanthèse (a) jusquôau stade vert mature (VM ; fruit ayant atteint sa taille finale 

avec graines mûres), tournant (T ; première accumulation visible des caroténoïdes) et rouge 

mûr (R) peut varier de façon importante entre cultivars. Les lignes indiquées sur ce schéma 

correspondraient à un cultivar ayant des fruits moyens à larges (5-7 cm de diamètre). 
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 Les mutants de maturation ripening inhibitor (rin) et non-ripening (nor) ne produisent 

pas dô®thyl¯ne et poss¯dent une faible quantit® de carot®noµdes dans le fruit mûr. Les fruits 

produits par ces mutants sont beaucoup plus fermes et peuvent être conservés pendant un 

temps supérieur par rapport aux fruits produits par des plantes ne possédant pas le phénotype. 

Les gènes RIN et NOR codent respectivement pour une protéine de la famille des MADS-box 

protein et un facteur de transcription. Ces deux gènes ne semblent pas être impliqués dans la 

voie hormonale de la maturation (ind®pendants de la voie de r®gulation de lô®thyl¯ne) (Moore, 

Vrebalov et al. 2002; Vrebalov, Ruezinsky et al. 2002). Les plantes homozygotes pour rin et 

nor montrent un phénotype extrême et ces mutations ne sont donc utilisées, en amélioration 

vari®tale, quô¨ lô®tat h®t®rozygote dans les hybrides F1. Dôautres mutations dominantes ont 

été identifiées mais ont un effet beaucoup plus fort que les deux précédentes. Le gène Never-

ripe (Nr) code pour un récepteur éthylénique (Wilkinson, Lanahan et al. 1995) et les mutants 

Green-ripe et Never-ripe2 pr®sentent une r®duction de la sensibilit® ¨ lô®thyl¯ne (Barry and 

Giovannoni 2006). Pour les mutants Green-ripe et Never-ripe2, il sôagit dôune seule mutation 

dans une protéine codant pour une protéine de fonction inconnue mais qui participe à la 

signalisation hormonale par lô®thyl¯ne. Cnr, un autre phénotype mutant pour la maturation du 

fruit est apparu spontanément dans une population commerciale et se cartographie sur le haut 

du chromosome 2 (Thompson, Tor et al. 1999). Les fruits de ce mutant montrent une 

r®duction de la production dô®thyl¯ne, une inhibition du ramollissement du fruit, une peau 

jaune ainsi quôun p®ricarpe non pigment®. Le ph®notype mutant est d¾ ¨ une modification 

®pig®n®tique spontan®e du promoteur dôun g¯ne codant pour une SBP-box (Manning, Tor et 

al. 2006). 

 

La fermeté du fruit implique principalement des mécanismes biochimiques et 

physiologiques relatifs à la structure des tissus : pression osmotique des cellules, adhésion 

cellulaire, rigidité et élasticité des parois cellulaires (Chaib, Devaux et al. 2007). Toutes les 

enzymes intervenant dans le métabolisme des parois cellulaires comme les 

polygalacturonases, les pectine m®thylest®rases, les ɓ-galactosidases, les xyloglucane 

endotransglycosylases et les endo-ɓ-1,4-glucanases sont des protéines candidates pouvant 

affecter la fermeté du fruit à maturation (Brummell and Harpster 2001). La composition des 

espaces inter-membranaires, notamment dans la lamelle moyenne, pourra modifier la texture 

et la fermeté du fruit. A maturité, ce sont les polygalacturonases qui hydrolysent les pectines 

et diminuent la cohésion cellulaire. La pression osmotique des cellules est dépendante des 

échanges en solutés et en eau entre les cellules et le milieu extérieur. Ces échanges ont lieu au 
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niveau de la membrane plasmique et sont assurés par des protéines canaux tel que les 

aquaporines. Toutes ces enzymes sont donc potentiellement candidats dans lô®tablissement de 

la fermeté du fruit à maturité. 

 

Plusieurs études ont utilisé la seule population intra-spécifique développée chez la 

tomate. Il sôagit dôune population faisant intervenir une tomate moderne (S. l. esculentum) 

possédant des fruits de calibre élevé mais des qualités organoleptiques très moyennes et une 

tomate de type cerise (S. l. cerasiforme) aux qualités organoleptiques appréciées par les 

consommateurs mais avec des fruits relativement petits. Cette population a permis de 

cartographier des QTL liés à la qualité du fruit. Etant donné que les analyses sensorielles 

n®cessitent un large panel de d®gustateurs entra´n®s pour plusieurs semaines dôanalyse, elles 

sont excessivement lourdes à mettre en place. Les études de Saliba-Colombani, Causse et al 

(2001) et de Causse, Saliba-Colombani et al.(2001) permettent de relier les QTL sensoriels à 

des QTL de caractères physico-chimiques (fermeté, concentration en sucre) (Figure 1-22). On 

remarquera que les QTL liés à la qualité sôorganisent en « cluster », en particulier sur le 

chromosome 2, le chromosome 4 et 9 (Causse, Saliba-Colombani et al. 2002). Les 

composantes de la texture et de la flaveur ont, ensuite, été évaluées directement par des 

mesures physiques ou des dosages. Cette population pr®sente lôavantage dô°tre tr¯s proche de 

la tomate cultivée tout en étant génétiquement polymorphe. De plus, les QTL identifiés sont 

potentiellement des QTL impliqués dans la domestication de la tomate. 

 

Lô®tude des bases g®n®tiques de la qualit® du fruit sôint®resse ¨ plusieurs caract¯res 

différents qui intègrent, eux même, de nombreux processus indépendants ou interconnectés. 

La complexité de ces caractères explique sans doute pourquoi ils étaient relativement peu 

travaillés en amélioration variétale par rapport aux résistances génétiques, aux capacités 

dôadaptation à différents modes de culture ou encore au rendement. Cette complexité reflète 

aussi le besoin de compléter les schémas de sélection traditionnels par la SAM (Sélection 

Assistée par Marqueurs - présentée dans la première partie de ce chapitre) afin de suivre plus 

facilement les différents caractères lors des générations successives. Ceci implique donc une 

meilleure connaissance à la fois moléculaire et physiologique des caractères qui contribuent à 

la qualité du fruit. 
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Figure 1-22. Carte de synthèse des QTL de qualité de la tomate basée sur une population 

intrasp®cifique de RIL (Recombinant Inbred Lines) obtenue ¨ partir dôun croisement 

entre une lignée de type cerise et une lignée de type moderne. Dôapr¯s Saliba-Colombani, 

Causse et al (2001) et Causse, Saliba-Colombani et al.(2001). 

Les noms des marqueurs sont indiqués à droite des chromosomes. Les QTL détectés par CIM 

(Composite Interval Mapping) et IM (Interval Mapping) sont indiqués en lettres normales et 

ceux détectés uniquement par IM sont indiqués en italique. Les caractères analysés sont : 

poids du fruit (fw), diamètre du fruit (fd), fermeté (fir), élasticité du fruit (ela), couleur (L, a, 

b), poids de matière fraîche (dmw), teneur en solide soluble (ssc), teneur en sucre (suc), 

acidité titrable (ta), pH (pH), teneur en lycopène (lyc), teneur en carotène (car). Les autres 

QTL indiqués correspondent à 18 composés volatils aromatiques. 

Les carrés représentent les QTL détectés par analyse sensorielle. En rouge sont indiqués les 

QTL liés à la saveur, en vert les QTL liés à la texture et en orange les régions présentant à la 

fois des QTL de saveur et de texture.  
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1.4. Contexte et objectif de lô®tude. 

 Il y a eu ces dernières années un intérêt croissant pour lôutilisation de populations 

naturelles avec différents objectifs (Weigel and Nordborg 2005). Tout dôabord, il semble 

®vident que lô®tude dôun caract¯re par cartographie g®n®tique ou par g®n®tique inverse permet 

dôidentifier les bases mol®culaires de ce caractère mais seule la cartographie génétique reflète 

les mutations impliquées in natura dans lô®volution de celui-ci. Ainsi, si on sôint®resse aux 

bases mol®culaires de lôadaptation ¨ un environnement ou ¨ la r®ponse ph®notypique dôune 

espèce à la sélection, il faudra vérifier après identification des locus responsables, que les 

polymorphismes identifiés sont bien présents dans un échantillon plus large que les deux 

lignées de départ. Il faudra aussi valider la corrélation entre les variations moléculaires et 

phénotypiques dans cet échantillon. Lippman, Cohen et al. (2008) offrent un exemple de 

clonage positionnel chez la tomate où le polymorphisme identifié est responsable du 

phénotype « inflorescence composée » dans la population de cartographie mais aussi dans une 

collection de ressource génétique. Les populations en ségrégation sont, en principe, 

construites ¨ partir de deux lign®es fix®es et offrent la possibilit® dôidentifier lôeffet de 

variations présentes uniquement entre ces deux lignées. Il y a donc de forte chance de 

nôidentifier quôune faible part des variations responsables du caractère. De plus, malgré 

lôefficacit® de la cartographie g®n®tique de QTL, celle-ci nôaboutit généralement pas jusquôau 

clonage des gènes responsables, ou demande un travail spécifique. Il semble aussi que cette 

approche ne soit pas efficace pour identifier des gènes avec des effets relativement faibles. 

Un avantage cons®quent dans lôutilisation des populations naturelles est le fait que les 

ressources génétiques sont directement exploitables. Il nôest pas n®cessaire de créer de 

populations synth®tiques ce qui implique n®anmoins que lô®chantillonnage nôest contr¹l® quôa 

posteriori. Par ailleurs, durant leur histoire évolutive, les populations naturelles accumulent 

théoriquement de nombreux évènements de recombinaison, ce qui augmente la résolution 

quôoffrent ces populations dans une approche de cartographie. Un des freins ¨ lôutilisation des 

ressources génétiques, pour identifier directement les bases mol®culaires dôun QTL, est le 

nombre de marqueurs moléculaires nécessaires, pour couvrir lôensemble du g®nome de 

lôesp¯ce travaill®e. A la fois, lôidentification des marqueurs et leur g®notypage sur un grand 

échantillon, représentent un effort humain et financier important. Cependant avec la 

diminution des coûts de séquençage et de g®notypage (notamment gr©ce ¨ lôarriv®e des 

nouvelles technologies de séquençage ou technologie « Next-Generation ») ce frein est en 

train dô°tre lev® et il semble n®cessaire, dès maintenant, de commencer à concevoir 
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lôutilisation des ressources génétiques pour identifier les bases moléculaires de caractères 

dôint®r°t, parall¯lement ¨ la cartographie g®n®tique. 

 

Cette méthodologie ne semble pas applicable à des espèces fortement autogames, si 

elle est utilis®e dans le but dôidentifier le polymorphisme causal du phénotype étudié. En effet 

les recombinaisons, dont le taux d®termine la r®solution de lôanalyse, ont bien lieu pendant la 

méiose mais elles sont inefficaces car les individus sont homozygotes pour une grande partie 

du génome. La tomate ne semble donc pas être, a priori , un modèle efficient pour utiliser la 

g®n®tique dôassociation afin dôidentifier les g¯nes sous-jacent aux QTL. Cet argument est 

appuyé par une étude réalisée par van Berloo et al. (2008) qui utilisent des marqueurs AFLP 

et ®tudient le d®s®quilibre de liaison entre ces marqueurs au sein dôune population de 18 

accessions de tomate cerise. Le DL sô®tend sur 20 cM, ce qui nôoffre aucun avantage par 

rapport à des populations en ségrégation en termes de résolution (Figure 1-7). 

 

 Nesbitt et Tanksley (2002) ont utilis® une m®thode cladistique afin dôidentifier des 

associations statistiques entre le poids du fruit et des polymorphismes moléculaires identifiés 

dans le gène fw2.2 (Frary, Nesbitt et al. 2000). Ils ont, pour cela, séquencé le gène fw2.2, son 

promoteur ainsi que dôautres locus, sur des individus de diff®rentes esp¯ces. Lô®tude sôest 

focalis®e sur un nombre limit® dôaccessions de tomate de type cerise. Les auteurs se focalisent 

sur ces accessions car elles présentent des poids du fruit interm®diaires entre lôesp¯ce sauvage 

S. pimpinellifolium et lôesp¯ce cultiv®e S. l. esculentum. Le poids du fruit fait parti du 

syndrome de domestication de cette esp¯ce. On sôattend donc ¨ avoir une distribution, chez 

lôanc°tre de la tomate cultiv®e, des all¯les ç gros fruit » et « petit fruit » au niveau du locus 

fw2.2. Côest en se basant sur cette hypothèse que les auteurs espèrent identifier le 

polymorphisme responsable du ph®notype par ®tude dôassociation. 

Aucun polymorphisme ne ressort associé au poids du fruit. Nesbitt et Tanksley 

découvrent cependant que la diversité moléculaire est sup®rieure dans la partie 5ô du g¯ne que 

dans le gène lui-même (Figure 1-23). Les auteurs estiment donc que le polymorphisme causal, 

dans la variation dôexpression de fw2.2, se trouve hors de la région promotrice séquencée. 

Une autre hypothèse, plus vraisemblable, admet que la variation du poids du fruit chez les 

accessions S. l. cerasiforme serait imputable ¨ la combinaison dôautres QTL de poids du fruit. 

Les auteurs montrent aussi que le locus des accessions de tomate de type cerise est une 

mosaïque de polymorphismes dôorigine sauvage et cultiv®e. 
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Figure 1-23. Etude de la diversité nucléotidique dans la région de fw2.2. Dôapr¯s (Nesbitt 

and Tanksley (2002). 

Lôanalyse est r®alis®e par fen°tre glissante (Sliding Window Analysis of Nucleotid variability) 

sur la région de fw2.2 incluant le g¯ne, la r®gion promotrice et lôORF (Open Reading Frame) 

adjacente orf44. Les codons des gènes sont indiqués par des barres noires sous le graphe. (A) 

La moyenne et lô®cart type sont calculés sur toute la séquence. (B) Les moyennes et les écarts 

types sont calculés séparément pour les régions en amont et en aval du premier nucléotide de 

fw2.2 (abscisse 0). Les barres horizontales pleines représentent les variabilités moyennes, les 

barres horizontales pointillées représentent les écarts types. Les séquences utilisées pour le 

calcul ne comprennent que des accessions strictement sauvages (pas dôaccessions S. l. 

esculentum ni S. l. cerasiforme). Les mutations partagées par toutes les accessions « gros 

fruit » (synapomorphies) sont indiquées par un ȹ en dessous du graphe. 

 

 

Cette position « admixture è des tomates de type cerise implique lôexistence 

dôhybridations fr®quentes entre le compartiment sauvage et le compartiment cultiv®. Cette 

observation avait déjà été faite en analysant la diversité génétique de tomates sauvages et 

cultivées avec des isozymes (Rick 1958; Rick and Fobes 1975; Rick and Holle 1990) ou avec 

des marqueurs RFLP (Miller and Tanksley 1990). 
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 Lôutilisation de populations en ç admixture è chez lôhumain a permis dôidentifier 

plusieurs locus liés à la prédisposition à certaines maladies (Seldin 2007). Chez lôhumain, le 

DL sô®tend sur une dizaine de Kb (Reich, Cargill et al. 2001) ce qui implique un grand 

nombre de marqueurs moléculaires pour identifier les polymorphismes responsables de 

pathologies. Un mélange récent de deux ou plusieurs populations différenciées 

génétiquement, va avoir pour conséquence une augmentation du DL et va donc réduire le 

nombre de marqueurs nécessaires. La cartographie par « admixture » (admixture mapping) est 

semblable à une étude de cartographie utilisant des lignées dôintercroisements avancés (AIL 

ou Advanced Intercross Lines) (Figure 1-24) (Darvasi and Shifman 2005). Cette méthode 

permet de réduire le nombre de marqueurs. Elle est décrite comme efficace, relativement 

robuste (Seldin 2007) et elle présente des caractéristiques intermédiaires entre les analyses 

dôassociation et la cartographie génétique (Tableau 1-5). Chez le peuplier (Populus sp.) ainsi 

que chez le tournesol (Helianthus sp.), deux espèces préférentiellement allogames, 

lôutilisation dôindividus recombinants naturels entre deux esp¯ces diff®rentes permettent 

dôaugmenter le DL et donc, de d®velopper des approches de cartographie par ç admixture »  

avec un nombre de marqueurs réduits (Rieseberg and Buerkle 2002; Lexer, Buerkle et al. 

2006).  

 

Les avantages apport®s par cette strat®gie chez lôhumain ou chez les esp¯ces 

préférentiellement allogames ne semblent pas convenir à une espèce autogame. La tomate 

cultiv®e, comme nous lôavons vu, pr®sente une tr¯s faible diversité génétique mais une grande 

variabilité phénotypique pour des caractères liés à la qualité du fruit. La génétique 

dôassociation exploite la diversit® g®n®tique des populations pour simplifier des caract¯res 

complexes à des gènes ou polymorphismes uniques (Zhu, Gore et al. 2008). Or, chez la 

tomate cultiv®e, la faible diversit® g®n®tique ne permet pas dôutiliser cette m®thodologie pour 

identifier des locus dôint®r°t. 

 

La position « admixée» de S. lycopersicum var cerasiforme permettrait de profiter à la 

fois du polymorphisme moléculaire pr®sent chez lôesp¯ce sauvage et de la variabilit® 

ph®notypique pr®sente chez lôesp¯ce cultiv®e. La collection dôaccessions de tomate de type 

cerise maintenue ¨ lôUnit® de G®n®tique et Am®lioration des Fruits et L®gumes de lôINRA 

dôAvignon semble donc °tre un ®chantillon dôint®r°t pour valider lôutilisation de la 

cartographie par « admixture è chez une esp¯ce cultiv®e autogame. Côest une hypoth¯se que 

nous avons voulu tester. 
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Figure 1-24. Sch®ma dôune paire de chromosomes pour chacun des individus dôune 

population en « admixture ». Dôapr¯s Darvasi and Shifman (2005). 

Un groupe atteint (pour une maladie donnée) et un groupe sain sont représentés séparément en 

bas du schéma. Pour un individu sain (flèche pointillée), tous les ancêtres durant les 4 

dernières générations sont représentés. La stratégie de cartographie par « admixture » consiste 

à scanner le génome et à identifier des régions avec un exc¯s dôapparentement rouge dans le 

groupe atteint par rapport au groupe sain, en supposant que la population rouge possède 

lôall¯le de pr®disposition. 

 

 Cartographie 

génétique 

Cartographie par 

« admixture » 

Analyse 

dôassociation 

Puissance statistique Faible Forte Forte 

Nombre de SNP requis pour un scan 

du génome entier 
Faible Faible Forte 

Sensibilit® ¨ lôh®t®rog®n®it® g®n®tique Faible Modérée Forte 

Résolution de cartographie Faible Intermédiaire Bonne 

 

Tableau 1-5. Principales caractéristiques des stratégies de cartographies. Dôapr¯s Darvasi 

et Shifman (2005) 
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Mes travaux de thèse ont visé à étudier la structure de la diversité génétique dans un 

échantillon de la collection de tomates cultivées et sauvages, maintenue et caractérisée à 

lôUnit® de G®n®tique et Am®lioration des Fruits et L®gumes. Lô®chantillon utilis® ®tait 

principalement compos® dôaccessions des types S. l. esculentum et S. l. cerasiforme ainsi que 

dôaccessions de lôesp¯ce S. pimpinellifolium. Le but de la thèse était de valider la position 

mosaïque du génome des accessions de tomate cerise en utilisant des marqueurs 

microsatellites (SSR) répartis sur tout le génome. Les données de génotypage couplées aux 

données de phénotypage de toutes les tomates de type cerise et de certaines accessions 

sauvages et cultivées ont permis de définir différentes « core collections » emboîtées, 

maximisant à la fois la diversité génétique et phénotypique. Deux approches ont été menées 

en parall¯les. Tout dôabord on a voulu tester lôapproche ç gène candidat » sur un locus 

identifié précédemment par clonage positionnel. Une « core collection è a permis dôanalyser 

la diversité moléculaire du QTL contrôlant la variation du nombre de loges. Une deuxième 

approche, que lôon peut qualifier de ç Whole Chromosome Analysis », a été testée. Cette 

®tude sôest focalis®e sur le chromosome 2 pour estimer lô®tendue du DL sur plusieurs 

échelles : distance génétique large, distance génétique fine et distance physique. Le 

chromosome 2 a été choisi car de nombreux QTL organisés en cluster ont été détectés sur ce 

chromosome (Figure 1-25). 

 

 

 

Figure 1-25. Carte synthétique des QTL 

de la région du chromosome 2 étudié pour 

lôarchitecture et la composition du fruit du 

fruit.  Dôapr¯s Lecomte, Saliba-Colombani et 

al. (2004) 

Les QTL ont été identifiés avec une 

population de RIL issue du croisement entre 

une tomate de type cerise et une tomate de 

type moderne. Ils sont indiqués à gauche du 

chromosome et la position de chaque QTL a 

été déterminée par la valeur maximale de 

LOD. Les intervalles portant les QTL 

identifiés par cartographie de substitution 

sont représentés par une flèche, à droite du 

chromosome. La longueur de la région est 

indiquée entre parenthèses après le nom des 

QTL 
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Les conditions optimales pour mener de fa­on efficace une ®tude dôassociation sur tout 

le génome chez la tomate sont inférées à partir des résultats obtenus sur ce chromosome. Des 

associations entre polymorphismes moléculaires et phénotype ont été recherchées. Les 

informations de s®quence obtenues pour lôanalyse de la diversit® ont aussi permis dôestimer la 

vraisemblance de différents modèles évolutifs en utilisant une approche basée sur la 

coalescence. Certains SNP identifiés par séquençage ont permis de construire quatre panels 

SNPlex® ce qui représente 192 polymorphismes qui seront génotypés sur la collection totale. 

Malheureusement ces r®sultats nôont pas pu °tre obtenus dans le temps imparti. 
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Chapitre 2 : Matériel et méthodes 

 

2.1. Matériel Végétal 

LôUnit® de Recherche de G®n®tique et Am®lioration des Fruits et L®gumes (GAFL) de 

lôINRA dôAvignon est en charge de conserver des ressources génétiques de différentes 

espèces maraîchères et fruitières. Les ressources génétiques de tomates comprennent plus 

dôun millier dôaccessions provenant dôune collection nationale et dô®changes avec dôautres 

centres de ressources génétiques comme le TGRC, (Davis, Californie), le CGN (Wageningen, 

Pays-Bas), le NCRPIS (Geneva, Etats-Unis) et le N.I Vavilov Research Institute of Plant 

Industry (St Petersburg, Russie). Une partie des accessions de la collection est disponible sur 

simple demande et une autre partie est limit®e car les accessions font partie dôun r®seau de 

multiplication et dô®valuation faisant intervenir des s®lectionneurs priv®s. 

Trois cent quatre vingt accessions ont été échantillonnées dans la collection totale sur la base 

de lôappartenance ¨ diff®rentes esp¯ces. Lô®chantillon ®tudi® comprend : 

- 130 accessions de tomates cultivées à gros fruit appartenant au groupe S. 

lycopersicum var. esculentum 

- 144 accessions de tomates cultivées ou sauvages à petits fruits classées dans le 

groupe S. lycopersicum var. cerasiforme. 

- 66 accessions de tomates sauvages apparent®es proches appartenant ¨ lôesp¯ce S. 

pimpinellifolium. 

- 20 accessions dôesp¯ces sauvages ®loign®es g®n®tiquement (9 S. habrochaites, 2 S. 

pennellii, 2 S. chmielewskii, 2 S. cheesmaniae, 2 S. chilense, 2 S. peruvianum et 1 S. 

neorickii) 

 

Lôensemble de la collection est caract®ris® pour des descripteurs IPGRI list®s dans la Figure 

2-1. 

Seule une partie de cette collection (201 accessions) a été phénotypée plus finement 

durant deux ann®es cons®cutives. Nous avons focalis® lôeffort de ph®notypage sur les 

accessions de type cerise (140 accessions), quelques repr®sentants dôaccessions ¨ gros fruit 

(42 accessions) et des accessions de lôesp¯ce S. pimpinellifolium (19 accessions). 

 

Le d®tail des accessions et leur utilisation sont pr®sent®es dans lôannexe 1. 
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Figure 2-1 Ensemble des descripteurs de lôInternational Plant Genetic Resources 

Institute  (IPGRI)  utilisés pour caractériser les accessions de tomate à Avignon. 

Lôensemble des descripteurs est disponible sur le site : 

<http://www.bioversityinternational.org/fileadmin/bioversity/publications/pdfs/488.pdf> 

 

- NOTATIONS PLANTE S 

o Anthocyane de lôhypocotyle (pr®sente / absente) 

o Pilosité (présente / absente) 

o Type de plante (dwarf / normale) 

o Forme des folioles (entière / découpées) 

o Port du feuillage (1 / 2 dressé / horizontal / retombant) 

o Type de croissance (déterminée / indéterminée) 

o Nombre dôinflorescences avant d®termination (2 ¨ 4 / 4 ¨ 6 / >6) 

o Longueur des entre-nîuds (courts / moyens / longs) 

 

- NOTATIONS FLEURS, INFLORESCENCES, PEDONCULES 

o Couleur de la fleur (faune / orangée / blanche) 

o Type dôinflorescence (simple / simple-ramifié / ramifiée) 

o Abscission du pédoncule (présente / absente) 

 

- NOTATIONS FRUIT S 

o Couleur 

Á Collet vert (présente / absente) 

Á Intensité verte du collet (claire / moyenne / foncée) 

Á Couleur du fruit avant maturité (claire / moyenne / foncée) 

Á Couleur du fruit à maturité (vert / blanc / jaune / orange / rose / rouge 

/ autre) 

Á Couleur de la chair (verte / blanche / jaune / orange / Crimson / rouge 

/ autre) 

Á Couleur de lô®piderme (incolore / color®) 

o Taille, Forme 

Á Taille du fruit (<5g  / 5-20g / 20-60g / 60-100g / 100-140g / 140-

180g / >180g) 

Á Homogénéité de la taille (faible / moyenne / bonne) 

Á Forme du fruit (aplati / légt.aplati / rond / cordiforme / rectangulaire /  

ovoïde /  cylindrique / ovale / allongé / pyriforme / parallélép. / 

obovoïde /  variable) 

Á Homogénéité de la forme (faible / moyenne / bonne) 

o Caractéristiques externes 

Á Côtes pédonculaires (absentes / faibles / moyennes / fortes / très 

fortes / variables) 

Á Taille de lôattache pistillaire (très petite / petite / moyenne / grande / 

très grande / variable) 

Á Forme du sommet (en creux / creux-plat / plat / plat-pointu / pointu) 

o Caractéristiques internes 

Á Nombre de loges (2 / 2 à 3 / 3 à 4 / 4 à 6 / <6) 

Á Epaisseur du péricarpe (mince / moyen / épais) 

Á Fermeté (très faible /  faible / moyenne / bonne / très bonne) 

 

http://www.bioversityinternational.org/fileadmin/bioversity/publications/pdfs/488.pdf
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Toutes les accessions S. lycopersicum (var. cerasiforme et esculentum) et S. 

pimpinellifolium ont d®j¨ subie au moins quatre cycles dôautof®condation ce qui induit une 

fixation des caractères phénotypiques analysées mais aussi une diminution de la diversité 

lorsque ces accessions ®taient conserv®es ou prospect®es ¨ lô®tat de population. Les accessions 

de type sauvages (fruits verts à maturité) sont multipliées par autofécondation ou 

intercroisement selon leur régime de reproduction. 

 

2.2. Génotypage des marqueurs microsatellites et analyse des données 

Lô®chantillonnage des 360 individus a ®t® r®alis® avant le d®but de ma th¯se pour r®aliser une 

étude de la structuration de la diversité en utilisant 21 marqueurs microsatellites (SSR) 

répartis sur le génome. Ces marqueurs ont été choisis sur le site du Sol Genomics Network 

(http://solgenomics.net/). La figure 2-2 illustre la position des marqueurs sur la carte 

génétique de référence de la tomate. 

 

Le génotypage de ces marqueurs sur la collection a été réalisé dans le laboratoire de 

biologie mol®culaire de lôUnit® Mixte de Recherche ç Diversité et Adaptation des Plantes 

Cultivées è, ¨ Montpellier. Les conditions n®cessaires ¨ lôamplification de ces marqueurs par 

PCR (Poly Chain Reaction) et la lecture sur séquenceur ABI 3710 Xl (Applied Biosystems, 

Foster City, Etats-Unis) sont indiqu®es dans lôannexe 2. 

 

Divers outils informatiques ont été utilisés pour étudier la structure de la diversité 

génétique de cet échantillon. Lôoutil DARWIN 5.0 (Perrier and Jacquemoud-Collet 2006) 

(disponible ¨ lôadresse http://darwin.cirad.fr/darwin/Home.php) a permis de représenter la 

diversit® de lô®chantillon en repr®sentant les dissimilarit®s, calcul®es entre individus, sur des 

dendrogrammes ou par analyse en coordonnées principales (ACoP). Le logiciel STRUCTURE 

2.1 développé par Pritchard et al. (2000) (http://pritch.bsd.uchicago.edu/structure.html) a 

permis dôanalyser la structuration de la diversit® g®n®tique au sein de lô®chantillon. Cette 

analyse  a été complétée par la m®thode dôEvanno, Regnaut et al. (2005). Les données de 

génotypage combinées aux données de phénotypage issues de la première année de culture 

ont été utilisées pour échantillonner différentes « core collections » emboîtées, maximisant la 

diversit® au niveau mol®culaire et au niveau ph®notypique, gr©ce ¨ lôoutil MSTRAT 4.1  

(http://www.ensam.inra.fr/gap/MSTRAT/mstratno.htm). 

 

http://solgenomics.net/
http://darwin.cirad.fr/darwin/Home.php
http://pritch.bsd.uchicago.edu/structure.html
http://www.ensam.inra.fr/gap/MSTRAT/mstratno.htm
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Les AMOVA (Analysis of Molecular Variance) qui permettent dôestimer la part de 

variation génétique imputable à la structure définie, ont été réalisées avec le logiciel 

ARLEQUIN 3.0 (http://lgb.unige.ch/arlequin/). 
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2.3. Séquençage allélique et analyse des données 

Afin de détecter du polymorphisme moléculaire, deux « core collections », de 24 et 96 

individus, ont été utilisées. La core collection de 24 accessions a été utilisée pour séquencer 

des fragments de gènes candidats liés à la qualité du fruit qui co-localisent avec des QTL 

(Causse, Duffé et al. 2004). 

 

Les polymorphismes identifiés par séquençage allélique dans le laboratoire ou dans la 

bibliographie (van Deynze, Stoffel et al. 2007) ont permis de construire 4 panels de 48 

marqueurs chacun qui permettront de g®notyper lôensemble de la collection avec la 

technologie SNPlex® Genotyping System (Applied Biosystems, Foster City, Etats-Unis). La 

« core collection » de 96 individus a été utilis®e afin dôidentifier du polymorphisme sur un 

®chantillon plus large de locus, dans le but dô®tudier le d®s®quilibre de liaison sur le 

chromosome 2 et de r®aliser des tests dôassociation pr®liminaires. Cette ®tude sôest focalis®e 

sur le chromosome 2 car il présente de nombreux QTL liés à la qualité du fruit. Certains QTL 

du chromosome 2 sont en cours de cartographie fine et de clonage positionnel. 

 

Etant donné la faible diversité moléculaire observée chez la tomate cultivée (Nesbitt and 

Tanksley 2002; Yang, Bai et al. 2004; Labate and Baldo 2005; van Deynze, Stoffel et al. 

2007) nous nous sommes focalisés sur le séquençage de fragments non codant : introns et 

régions intergéniques. Nous avons pour cela utilisé un programme développé au sein de 

lôunit®, CGIS (Bres, Bouchet et al. 2005). Ce programme utilise les informations de séquence 

des unigènes disponibles sur le site du Sol Genomics Network (http://solgenomics.net/). Il 

r®alise un alignement de la s®quence de lôunig¯ne sur la s®quence g®nomique dôArabidopsis 

thaliana par TBLASTX. Lôhomologie entre Arabidopsis et la tomate est assez proche pour 

que la localisation des introns soit conservée (mais pas leurs longueurs). Le programme utilise 

Primer3 (Rozen and Skaletsky 2000) pour définir des amorces sur les exons (séquences 

conservées chez les différentes espèces) autour de la position prédite des introns qui seront 

séquencés préférentiellement. Primer3 a été utilisé pour définir des amorces dans les régions 

intergéniques. 

 

 

 

 

 

http://solgenomics.net/
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La figure 2-3 décrit le fonctionnement du logiciel. 

 

 

Figure 2-3. Principe de fonctionnement du programme CGIS utilisé pour définir des 

amorces sur les exons afin dôamplifier pr®f®rentiellement les introns des g¯nes. 

Lôunig¯ne de tomate (en bleue) est aligné par TBlastX sur la s®quence g®nomique dôA. 

thaliana. Lorsque le CDS homologue (en orange) est identifié, la localisation des introns chez 

A. thaliana est inf®r®e sur lôunig¯ne de tomate. Primer3 est utilis® pour d®finir des amorces 

sur les exons afin dôamplifier sp®cifiquement les introns. 

 

 Les tests dôamplification par PCR ont été réalisés à Avignon. Seuls les marqueurs 

donnant des profils simple bande ont ®t® s®quenc®s. Le s®quen­age a ®t® r®alis® par lôunit® 

« Etude du Polymorphisme des Génomes Végétaux » localisée au Centre National de 

Génotypage (CEA) à Evry. Une seule extrémité de chaque amplicon est séquencée. Pour 

chaque fragment, lôalignement des s®quences, la v®rification des chromatogrammes et la 

recherche des polymorphismes sont réalisés grâce au logiciel GENALYS2.0 

(http://software.cng.fr/) (Takahashi, Matsuda et al. 2003). 

 

Les séquences vérifiées ont été formatées sous le format fasta et les alignements ont 

®t® v®rifi®s par lôalgorithme dôalignement MUSCLE (http://www.ebi.ac.uk/Tools/muscle/). 

Les alignements sont visualis®s gr©ce ¨ lôoutil BIOEDIT 7.09 

(http://www.mbio.ncsu.edu/BioEdit/bioedit.html) (Hall 1999). 

 

  Les simulations de coalescence permettant de tester la vraisemblance de 

différents modèles évolutifs ont été réalisées avec le logiciel BayeSSC qui est une 

modification du logiciel SIMCOAL 1.0 (Excoffier, Novembre et al. 2000). Le logiciel est 

disponible ¨ lôadresse suivante : http://www.stanford.edu/group/hadlylab/ssc/index.html. La 

http://software.cng.fr/
http://www.ebi.ac.uk/Tools/muscle/
http://www.mbio.ncsu.edu/BioEdit/bioedit.html
http://www.stanford.edu/group/hadlylab/ssc/index.html
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vraisemblance de chaque modèle a ensuite été vérifiée par vraisemblance selon la méthode de 

Belle, Ramakrishnan et al. (2006). 

  

 Les donn®es de diversit® mol®culaire qui ont permis lôimpl®mentation du logiciel 

BayeSSC ont été obtenu avec le logiciel DNASP 5.10 (http://www.ub.edu/dnasp/) (Librado 

and Rozas 2009) qui permet dôobtenir pour une s®quence donn®e les statistiques S le nombre 

de site polymorphe par fragment, H le nombre dôhaplotype par fragment, ́  la diversit® 

nucléotidique et D de Tajima (Ces statistiques sont présentées dans le chapitre 6). 

 

2.4. Phénotypage 

2.4.1. Conditions de culture 

Les cultures des 201 accessions, phénotypées finement, ont été menées en 2007 et 

2008. Les plantes ont été mises ¨ germer dans des terrines au d®but du mois dôavril, repiqu®es 

en motte de 5 cm dix jours après le semis et plantées en pleine terre sous tunnel non chauffé 

(orienté Nord-Sud) ¨ la fin du mois dôavril dans lôunit® exp®rimentale de lôUnit® GAFL. 

Quatre plantes par accessions ont été plantées à des densités de 2,6 plantes par  m², conduites 

sous ferti-irrigation par goutte-à-goutte. Les plantes ont ®t® tuteur®es jusquô¨ atteindre une 

hauteur de 2 m et les bourgeons axillaires ont été éliminés durant toute la période de 

croissance de la plante (sauf sur les plantes à croissance déterminée). Pour éviter des effets 

dôombrages des plantes qui peuvent modifier la maturation des fruits, la ligne Est du tunnel a 

toujours été composée de lignées à croissance déterminée (sp). Un programme combiné de 

lutte intégré a été mis en place en prévention pour lutter contre des ravageurs de culture et 

pratiquement aucun moyen de lutte chimique nôa ®t® utilis®. 

 

2.4.2. Récolte des fruits 

La r®colte des fruits sôest effectu®e deux jours apr¯s que lôappr®ciation du stade 

tournant ait été effectuée (les fruits à maturité étaient éliminés afin de ne pas récolter de fruits 

trop mûrs). Trois récoltes différentes ont été effectuées sur chaque plante à une semaine 

dôintervalle. Pour chaque récolte, cinq fruits étaient prélevés pour les accessions à gros fruits 

(supérieur à 80 g) et dix fruits ont été prélevés sur les accessions produisant des fruits petits à 

moyens (inférieur à 80 g). 

 

 

http://www.ub.edu/dnasp/
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2.4.3. Phénotypage 

Des caractères morphologiques des fleurs ainsi que des fruits ont été notées. Pour les 

fleurs, nous avons réalisé une notation du nombre de pétales, de la longueur des pétales (en 

mm) et de la position du style par rapport au c¹ne dô®tamines sur un ensemble de dix fleurs 

réparties sur les quatre plantes représentant chaque accession.  

 

A maturité, les mesures suivantes ont été réalisées : 

- Poids moyen du lot de fruit (g) 

- Fermeté, prise en deux points équatoriaux opposés sur chaque fruit avec un 

duromètre Durofel (http://www.setop.fr/). Cet appareil portable mesure la pression exercée 

par un piston sur une surface avec une échelle arbitraire (0 indique une résistance minimale 

100 indique une résistance maximale) 

- Colorimétrie, prise en deux points différents sur chaque fruit avec un colorimètre 

Konica Minolta CR300. Les coordonnées suivant les axes L, a et b sont données pour chaque 

mesure (Figure 2-4). 

- La combinaison L*  est la clarté, qui va de 0 (noir) à 100 (blanc). 

- La composante a* représente la gamme de couleur sur l'axe rouge (valeur positive) 

Ÿ vert (n®gative) en passant par le blanc (0) si la clart® vaut 100. 

- La composante b*  représente la gamme de couleur sur l'axe jaune (valeur positive) 

Ÿ bleu (n®gative) en passant par le blanc (0) si la clarté vaut 100. 

 

Les fruits ont ensuite été coupés transversalement afin de pouvoir compter le nombre 

de loges puis ils ont ®t® broy®s jusquô¨ lôobtention dôune pur®e. Les pur®es ont ®t® conserv®es 

à  -20°C et ont été utilisées ensuite pour mesurer : 

- le pH 

- lôindice r®fractom®trique IR (ou degr® brix) gr©ce ¨ un r®fractom¯tre digital (Palette 

PR 101). Cet indice correspond à la teneur en solides solubles qui est corrélée avec la 

teneur en sucres réducteurs et acides organiques. 

- lôacidit® titrable mesur®e par la quantité de NaOH (en mmol/L) nécessaire pour 

ramener le pH dôune solution ¨ 8,1 (zone de virage de la ph®nolphtal®ine). Les 

mesures sont r®alis®es gr©ce ¨ un titrateur ®quip® dôun passeur dô®chantillons (Crinson 

compact titrator). Une masse mp de pulpe est pes®e, dilu®e dans 50 mL dôeau et on 

http://www.setop.fr/
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rajoute la soude jusquôau pH seuil. Lôacidit® titrable est ensuite calcul®e de la fa­on 

suivante : ( )[ ] pm/100VCC ³³= NaOHNaOH  
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Figure 2-4. Espace couleur L a b. 

a varie entre le vert et le rouge, b entre le bleu et le jaune et L représente la clarté qui varie de 

0 à 100 (sombre au clair).  

 

Des lots indépendants de fruits récoltés à maturité ont été soigneusement débarrassés 

des graines et du gel puis ils ont été broyés. Une partie de ces échantillons a été utilisée dans 

lô®quipe dôAlisdair Fernie (Max-Planck-Institut für molekulare Pflanzenphysiologie, Potsdam, 

Allemagne) afin dôétablir le profil métabolomique des 201 accessions. Un dosage relatif dôune 

cinquantaine de métabolites primaires et secondaires est réalisé par chromatographie gazeuse 

couplée à un spectromètre de masse (GC-MS). Seule une partie de ces données a été utilisée 
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au cour de cette th¯se afin dôidentifier des corr®lations entre contenus en m®tabolites 

primaires et les caractères de contenu en solides solubles et acidité titrable. 

 

2.5. Analyses statistiques et tests dôassociation 

Les analyses des données phénotypiques ont toutes été réalisées avec le programme R 

(R Development Core Team 2005). Les coefficients de corrélations de rang de Spearman ont 

été calculés pour toutes les variables deux ¨ deux. Lôeffet g®notypique et environnemental 

pour chaque phénotype a été calculé par ANOVA en utilisant la fonction « glm » 

implémentée dans R, selon le modèle linéaire suivant : ebabam ++++= jijiijY .  où 

ijY repr®sente la moyenne de lôaccession i durant lôann®e j, m la moyenne de la population, 

ia  lôeffet du g®notype i (effet génétique), jb  lôeffet de lôann®e j, ji ba.  lôinteraction entre les 

génotypes et les années et e lôerreur résiduelle. 

 

Les héritabilités au sens large ont été calculées avec la formule suivante :  

)2//( 2222

eggFh sss +=  où 2

gs  et 2

es  représentent respectivement la variance génétique et 

résiduelle. 2

gs  et 2

es ont été estimées respectivement par (MSc-MSe)/2 et MSe. MSc et MSe 

sont lôestimation des carr®s moyens des cultivars et de la résiduelle. 

 

Pour les tests dôassociations jôai utilis® principalement le logiciel TASSEL 2.1 

(http://www.maizegenetics.net/) (Bradbury, Zhang et al. 2007). Ce logiciel implémente de 

nombreux outils pour r®aliser des ®tudes de diversit® et des tests dôassociations. Ce logiciel 

permet dô®tudier le d®s®quilibre de liaison entre marqueurs mol®culaires et dans une séquence 

génomique. 

 

 Plusieurs modèles ont été utilisés pour rechercher des associations entre les marqueurs 

et les phénotypes dôint®r°t : 

- Le modèle de Structured Association (SA) proposé par Pritchard et Donnely (2001) et 

utilisé sur maïs par Thornsberry et al. (2001). 

- Le modèle linéaire généralisé  prenant en compte la structure génétique (modèle Q). 

- Le modèle linéaire mixte prenant en compte la structure génétique ainsi que le lien de 

parenté entre individus proposés par Yu et al. (2006) (modèle Q+K). 

 

http://www.maizegenetics.net/
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Le modèle Structured Association a été développé initialement pour des études en 

génétique humaine du type « case-control è et a ®t® adapt® ¨ des ®tudes sôint®ressant plus 

particulièrement à des variations quantitatives. Etant donné que certains caractères ne suivent 

pas une distribution de type gaussienne (tel que le nombre de loge), il semble intéressant 

dôint®grer ce mod¯le pour nos analyses car il peut être utilisé même si les variables ne suivent 

pas une loi normale. Il utilise un ratio de vraisemblance L qui compare la probabilit® dôune 

hypothèse nulle (H0), dans laquelle les polymorphismes candidats sont indépendants du 

phénotype, et la probabilit® dôune hypoth¯se alternative (H1), o½ les polymorphismes 

candidats sont associés au phénotype : 

^

1

^

0

);(Pr

);;(Pr

QC

QTC
=L  

Dans cette équation, C représente la matrice génotypique ; T représente la matrice 

phénotypique et Q représente la matrice de structure de la population estimée par le logiciel 

STRUCTURE 2.1. Les probabilités correspondant aux deux hypothèses sont calculées par 

régression logistique avec pour variable cible le polymorphisme candidat et comme variable 

indépendante T et Q. Des permutations sont effectuées de manière à créer des associations 

aléatoires auxquelles sont confrontées les données réelles afin de calculer une p-value  pour 

chaque association possible. 

 

Le modèle linéaire généralisé à effets fixes (ou generalized linear model, GLM) 

intègre comme covariable lôinformation dôappartenance de chaque génotype à une sous-

population, estimée par le logiciel STRUCTURE 2.1. Le mod¯le utilis® sô®crit alors 

e++= QCT  où T, C, Q et e représentent respectivement la valeur de caractère, le génotype 

au polymorphisme candidat, la matrice de structure et lôerreur r®siduelle. Le seuil de 

significativité est estimé par permutations. 

 

Le modèle linéaire mixte (ou mixed linear model, MLM) a été développé car une perte 

de puissance du modèle linéaire généralisé était due à la non prise en compte de 

lôapparentement entre individus (Yu, Pressoir et al. 2006). Le modèle MLM utilise une 

matrice dôestimation des apparentements entre individus (matrice K) comme variable dans le 

mod¯le. Le mod¯le utilis®, sô®crit : euɜŬɓy ++++= ZQSX . 

Le vecteur y représente les valeurs phénotypiques. Tous les effets fixes autres que les 

polymorphismes testés et la structure génétique sont représentés dans le vecteurɓ. Le vecteur 
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Ŭ est le vecteur des effets des polymorphismes, ɜ est un vecteur de lôeffet de la structure de 

la population et u est un vecteur de lôeffet de divers QTL pr®sents dans le fond génétique des 

individus. La matrice Q  est définie par STRUCTURE 2.1 et elle relie y à Q  et X. Les matrices S 

et Z sont des matrices dôincidence compos®es de 1 et de 0 reliant respectivement y àɓ, Ŭ et 

u. Le vecteur e repr®sente lôerreur r®siduelle. La variance des effets al®atoires est suppos®e 

être g2)(Var KV=u  où gV  représente la variance génétique et K est une matrice (de 

dimension nn³ , n ®tant le nombre dôindividus test®s) des coefficients de parenté, qui 

définissent le degr® de covariance g®n®tique entre paires dôindividus (matrice kinship, K). 

Cette matrice est calculée selon la méthode de Ritland (1996), implémentée dans le logiciel 

SPAGeDi (http://ebe.ulb.ac.be/ebe/Software.html) (Hardy and Vekemans 2002). Les valeurs 

négatives entre les individus sont redéfinies à 0. Les composantes de la variance ont été 

calculées avec la méthode EMMA (Efficient Mixed Model Association) développée par 

Kang, Zaitlen et al. (2008) et implémentée dans TASSEL 2.1. Pour contr¹ler lôinflation du taux 

de faux positifs  détectés (False Discovery Rate, FDR) due aux tests multiples, nous avons 

corrigé les p-value associés à chaque polymorphisme par la procédure de Benjamini et 

Hochberg (2000). 

http://ebe.ulb.ac.be/ebe/Software.html
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Chapitre 3 : Analyse de la structure de la diversit® dôune 

collection de tomates sauvages et cultivées 

 

 

3.1. Introduction 

 La conservation et la caractérisation des ressources génétiques peuvent être valorisées 

par lôutilisation de la diversit® naturelle en vue de diss®quer les bases mol®culaires de 

caract¯res dôint®r°t. Des ®tudes dôassociations permettent dôutiliser ces ressources qui offrent 

de nombreux avantages comme une résolution supérieures et un gain de temps (population 

directement utilisable). Cependant, ces études présentent aussi des difficultés supplémentaires 

notamment liées au fait que certaines associations peuvent être en réalité des faux positifs. La 

source dôerreur la plus importante est due au d®s®quilibre de liaison qui peut exister entre des 

marqueurs non li®s. Ce DL peut °tre caus® par la structure g®n®tique de lô®chantillon. Il 

sôav¯re donc important dô®tudier cette structuration de la diversit® afin que lôinformation 

d®crite puisse °tre incorpor®e directement dans les tests dôassociations. 

 

 La tomate est une esp¯ce majoritairement autogame ce qui implique quôune structure 

importante doit exister dans lô®chantillon de ressources génétiques comprenant à la fois des 

accessions sauvages et cultivées. Chez cette espèce, les études de diversité sont limitées à des 

®tudes descriptives d®montrant lôapport des marqueurs mol®culaires dans la distinction entre 

cultivars (Smulders, Bredemeijer et al. 1997; Areshchenkova and Ganal 1999; Bredemeijer, 

Cooke et al. 2002) et à des études de phylogénies interspécifiques (Alvarez, Wiel et al. 2001; 

Spooner, Peralta et al. 2005). Les seules études réelles de structuration de la diversité de 

collection de tomate ont ®t® r®alis®es ¨ lôaide dôun panel restreint dôisozymes ou  ¨ lôaide de 

marqueurs RFLP (Rick 1958; Rick  and Fobes 1975; Rick, Fobes et al. 1977; Miller and 

Tanksley 1990; Rick  and Holle 1990). Une autre ®tude utilisant des marqueurs AFLP sôest 

consacr® ¨ lô®tude de vari®t®s modernes (van Berloo, Zhu et al. 2008). Malgré le régime de 

reproduction de la tomate, ces études ont mis en évidence des taux non négligeables 

dôhybridation dans des zones o½ la tomate cultiv®e (S. lycopersicum) et lôesp¯ce sauvage 

apparentée (S. pimpinellifolium) se retrouvent en sympatrie. Cette observation a été confirmée 

par lô®tude de Nesbitt et Tanksley (2002) sur la diversité moléculaire du locus fw2.2 qui 
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montrent que ce locus chez la tomate cerise (S. l. cerasiforme) est une mosaïque des génomes 

de lôesp¯ce cultiv®e ¨ gros fruit (S. l. esculentum) et de lôesp¯ce S. pimpinellifolium. 

 

Nous avons donc voulu vérifier cette observation au niveau du génome entier en 

génotypant 21 marqueurs microsatellites sur 360 accessions décrites dans le chapitre Matériel 

et M®thodes. De plus, il nô®tait pas envisageable de réaliser la détection du polymorphisme 

mol®culaire (qui sera utilis® pour les tests dôassociations dans les chapitres suivants) par 

s®quen­age sur lôensemble de la collection. Nous avons donc utilis® les informations 

génétiques ainsi que les informations de ph®notypage de lô®chantillon r®duit (201 accessions, 

année 2007 seulement) pour construire des « core collections » emboîtées. Des accessions  

des deux types cultivés (S. l. esculentum et S. l. cerasiforme) et du type sauvage (S. 

pimpinellifolium) constituent ces « core collections ». Ces échantillons réduits, maximisent la 

diversité génétique et morphologique. Ils peuvent être combinés à souhait et représentent un 

panel de référence disponible pour la communauté scientifique. Cette étude a été publiée dans 

la revue BMC Plant Biology. 

 

 

3.2. A clarified position for Solanum lycopersicum var. cerasiforme in 

the evolutionary history of tomatoes (Solanaceae) 
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