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Introduction 

 

 La sélection paysanne pour une plus grande diversité des plantes cultivées 

Au cours des dernières décennies et particulièrement dans le contexte de l'après-guerre, le 

système agricole mondial a considérablement évolué : d'une production principalement familiale, 

vivrière et manuelle, il est devenu mécanisé, motorisé et uniformisé à grande échelle (Bonneuil & 

Thomas, 2009). Les transformations des itinéraires techniques sont alors soutenues par la création de 

variétés modernes : la sélection variétale devient une activité à part, désolidarisée de la diversité des 

sites de production, dont l'objectif est de générer des plantes stables et homogènes en s'appuyant sur 

des outils génétiques et biologiques (Bonneuil et al., 2006). Ce système aujourd'hui dominant dans les 

sociétés occidentales conduit à l'érosion de la biodiversité cultivée et spontanée (Louwaars, 2018), la 

perte de diversité fonctionnelle des agrosystèmes et la diminution de leur résilience (Johnson et al., 

2015 ; Döring et al., 2015 ; Stukenbrock & McDonald, 2008). En particulier, la sélection variétale 

moderne est efficace pour répondre aux besoins des systèmes de production industriel mais a conduit à 

l'érosion génétique des espèces cultivées : par la recherche d'un progrès génétique croissant, les 

variétés locales et populations traditionnelles adaptées à leur terroir sont remplacées par des lignées 

pures, stables et homogènes, au prix de réduire la diversité génétique et de déstabiliser les systèmes 

alimentaires (Khoury et al., 2014). En effet, si la sélection créatrice a développé un nombre considérable 

de nouvelles variétés, leur diversité intra- et inter-variétale est bien plus étroite que celle des 

populations traditionnelles et anciennes dont elles proviennent (Reif et al,. 2005) (Fig. 1). Cette 

variabilité génétique est cependant indispensable pour maintenir le potentiel d'adaptation des plantes, 

notamment face aux bio-agresseurs et aux changements environnementaux (Loreau et al., 2001). En 

outre, la sélection moderne, en faisant appel à des techniques dépassant les limites biologiques 

naturelles des espèces pour accélérer le processus de sélection, est incompatible avec les principes de 

l'agriculture biologique d'un point de vue éthique, mais aussi biologique (Chable & Berthellot, 2006 ; 

Nuijten et al., 2017). 

La sélection paysanne propose une alternative dans la mesure où elle repose sur une co-

évolution du peuplement végétal avec son environnement et les pratiques des agriculteurs, pour des 

objectifs quantitatifs et qualitatifs de production (Chable et al., 2014 ; Chable et al., 2020). Tandis que 

les méthodes conventionnelles de sélection éliminent chaque plante déviant du type variétal, le travail 

du paysan s'appuie sur l'existence même de cette variabilité nécessaire à une évolution et une 

adaptation continue et rapide des populations (van Frank et al., 2020). Les semences paysannes, selon la 

définition du Réseau Semences Paysannes (RSP), sont un “commun”, issu de populations dynamiques 

reproduites par le cultivateur, au sein d’un collectif ayant un objectif d’autonomie semencière. Elles sont 

sélectionnées et multipliées avec des méthodes non transgressives des cellules végétales et à la portée 

du cultivateur final, dans des systèmes en agriculture paysanne, biologique ou biodynamique. Ces 

semences sont renouvelées par multiplications successives en pollinisation libre et/ou en sélection 

massale, sans auto-fécondation forcée sur plusieurs générations. Les semences paysannes, avec les 

savoirs et savoir-faire qui leurs sont associés, sont librement échangeables dans le respect des droits 

d'usage définis par les collectifs qui les multiplient (RSP, 2019). La sélection paysanne, en France comme 

dans d'autres régions du monde, prend la forme de réseaux de sélection participative selon la définition 

de Vernooy (2003) : des approches impliquant une collaboration étroite entre chercheurs, paysans et 

potentiellement d'autres acteurs, pour favoriser une amélioration des cultures. L'organisation de la 

sélection participative répond aux quatre principes majeurs de l'agriculture biologique définis par la 

Fédération Internationale des Mouvements d'Agriculture Biologique - santé, écologie, équité et 



 

Figure 2 : Décomposition de la variance appliquée à la diversité phénotypique pour une culture en 

mélange de génotypes ou d'espèces. (Litrico & Violle, 2015)  
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précaution (IFOAM, 2005) - via : (i) l'utilisation de schémas de sélection qui respectent les 

caractéristiques biologiques et l'intégrité de l'espèce (Lammerts van Bueren, 2018) ; (ii) le renforcement 

de l'adaptation locale, qui soutient les systèmes écologiques ; (iii) la promotion d'un marché semencier à 

petite échelle, où la confiance entre les opérateurs est la première règle ; et (iv) la recherche 

participative pour la production de semences saines, de cultures adaptées, et le développement d'une 

diversité cultivée pour les générations futures (Chable et Serpolay, 2016). 

             Diversité cultivée et résilience des agroécosystèmes 

 En écologie théorique, l'étude approfondie du fonctionnement des écosystèmes a établi le lien 

entre la biodiversité et l’adaptabilité des systèmes diversifiés (Pautasso et al., 2005 ; Tilman et al., 1997 ; 

Loreau et al., 2001). Plus récemment, l'écologie fonctionnelle a permis de tester et quantifier les 

mécanismes de complémentarité d'utilisation des ressources entre les espèces végétales, et de ce fait, 

de comprendre les liens entre diversité végétale et production primaire. Cette approche repose sur la 

notion de traits fonctionnels (définis comme tout caractère morphologique, anatomique, physiologique 

ou phénotypique mesurable au niveau de l'individu) reliés au mode d'utilisation des ressources de 

l'espèce (Violle et al., 2007 ; Violle & Jiang, 2009). Au-delà de l'effet significatif du nombre d'espèces 

(Hooper et al., 2005 ; Hughes et al., 2008) sur la performance d'un écosystème, la maximisation de la 

diversité des traits fonctionnels entre espèces dans un écosystème favorise la complémentarité de 

l'utilisation des ressources à l'échelle de cet écosystème (Cadotte et al., 2011). Par exemple, en 

introduisant des espèces pérennes dans les systèmes cultivés, l'agroforesterie augmente de ce fait la 

diversité fonctionnelle (Huang et al., 2002), avec de multiples bénéfices enregistrés : effet tampon sur 

les variations de température et de précipitation, résistance à la sécheresse, réduction de l'érosion des 

sols, apports en matière organique, mais aussi sécurité financière grâce à la ressource en bois (Quandt 

et al., 2019). Les systèmes agroforestiers se caractérisent également par une meilleur résilience des 

microorganismes du sol face au stress hydrique (Rivest et al., 2013), notamment en raison d'une plus 

grande richesse spécifique au niveau de la litière qui favorise la stabilité des communautés de 

microorganismes (Keith et al. 2008) 

           Par ailleurs, un certain nombre d'études décrit les variations intra-spécifiques comme aussi 

importantes que la diversité inter-spécifique pour expliquer le maintien de la coexistence entre espèces 

et, de ce fait, le contrôle du fonctionnement des écosystèmes par la biodiversité, comme par exemple 

en ce qui concerne l'atténuation de l’incidence de pathogènes (Violle et al., 2012 ; Bolnick et al., 2011 ; 

Jung et al., 2010). Ces conclusions rejoignent celles de différents courants scientifiques - s'intéressant 

notamment aux bénéfices de la diversité au champ pour augmenter la durabilité des systèmes 

(Østergård et al., 2009 ; Goldringer et al., 2020), à la sélection participative (Ceccarelli, 2016), à la 

sélection dynamique (Murphy et al., 2005) et aux dynamiques de gestion des populations cultivées à la 

ferme (Thomas et al., 2012) - quant à l'intérêt de cultiver et sélectionner des variétés génétiquement 

hétérogènes, donnant toute son ampleur à la notion d'agro-écosystème (Moonen & Barberi, 2008 ; 

Cabell & Oelofse, 2012). 

            L'approche classique de sélection variétale repose quant à elle sur l'amélioration de génotypes en 

culture mono-spécifique, que ce soit pour des populations mono- ou multi-génotypiques. Ceci reflète la 

structure la plus courante des variétés actuelles, qui comprennent un seul génotype (lignée pure ou 

hybride) ou plusieurs génotypes dans le cas des variétés synthétiques. Cependant, même pour les 

variétés synthétiques, la diversité génétique est faible et l'utilisation de la sélection directionnelle 

maintient une faible variance phénotypique (Litrico & Violle, 2015) (Fig.2). Pourtant, la conservation de 

populations hétérogènes, comme c’est le cas dans les milieux naturels, semble clef pour la résilience des 



  

Figure 3 : Représentation schématique d'une plante et des microorganismes associés (Shelake et al., 

2019) 
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agro-écosystèmes dans la mesure où il favorise leur capacité à s'adapter et à développer des 

interactions positives au sein de leur environnement (Enjalbert et al., 2011). Au-delà des interactions 

entre végétaux, de nouvelles réflexions émergent sur des interactions jusqu’alors négligées. Le 

développement des connaissances éco-évolutives rend aujourd'hui possible l'étude des interactions 

plantes-microorganismes et suggère de nouvelles conceptions de la sélection (Duhamel & 

Vandenkoornhuyse, 2013). 

 C’est dans ce contexte que s’inscrit le projet européen H2020 LIVESEED (2017-2021), qui 

comprend 49 partenaires dans 18 pays et dans lequel se positionne ce stage. L’objectifs est d’améliorer 

la transparence et la compétitivité du secteur des semences et de la sélection pour l’agriculture 

biologique ainsi que d'encourager une plus large utilisation des semences biologiques, tout en favorisant 

une mise en œuvre harmonisée de la réglementation européenne. Des approches de sélection 

spécifiques sont ainsi développées pour élargir les choix de variétés adaptées à l’agriculture biologique 

sur les légumineuses, les espèces potagères, les arbres fruitiers, les céréales et les cultures fourragères, 

dans une dynamique de recherche participative à la ferme. 

L’'intérêt de ce changement de paradigme s'illustre relativement bien chez Solanum 

lycopersicum, notre modèle d'étude. Les QTL (Quantitative Traits Loci), sur lesquels se basent la 

sélection moderne et les outils génomiques, ont permis une augmentation drastique de la vitesse des 

changements phénotypiques des tomates cultivées. Des milliers de marqueurs répartis sur ses 12 

chromosomes sont corrélés à des caractères phénotypiques tels qu'un péricarpe épais pour améliorer la 

résistance au transport, des pédicelles sans entre-nœud pour faciliter la transformation, une 

insensibilité à l'éthylène pour manipuler les dynamiques de maturation, des traits de résistance aux 

virus, bactéries et nématodes, entre autres. Bien que de nombreux traits puissent être associées à des 

régions chromosomiques précises, ceux associés au recrutement  des communautés microbiennes 

restent encore largement inconnus (Ottesen et al., 2013). Ces changements phénotypiques ont aussi 

influencé les dynamiques d'échanges entre la tomate et son environnement microbiotique en raison 

d'un manque de trajectoire co-évolutive (Ottesen et al., 2013). La prise en compte de la co-évolution 

entre le peuplement végétal et son environnement microbiotique peut se réaliser en intégrant la 

diversité des sites de production et leurs dynamiques environnementales spécifiques aux méthodes de 

sélection. En ce sens, la sélection paysanne est particulièrement adaptée. 

Interactions entre microbiote racinaire et plantes cultivées  

On appelle microbiote les champignons et bactéries formant des communautés symbiotiques à 

la fois internes (endosymbiose) et externes (ectosymbioses) avec un hôte. Chez les plantes, ces 

communautés microbiennes sont compartimentées selon les différents organes de l'hôte, qui sont par 

ailleurs d'importants réservoirs de recrutement de ces organismes (Compant et al., 2019) (Fig. 3). Dans 

cette partie, on s'intéressera principalement au microbiome racinaire, illustré autant que possible par 

des exemples sur le modèle de S. lycopersicum.  

Les interactions entre plantes et microorganismes sont sous l'influence d'une large gamme de 

facteurs biotiques et abiotiques : structure et type de sol, pH, salinité, hygrométrie, teneur en matière 

organique, composition des exsudats racinaires, conditions climatiques (Fierer et al., 2017). En plus des 

variations environnementales, des études portant sur A. thaliana (Bulgarelli et al., 2012 ; Lundberg et 

al., 2012 ; Lebeis et al., 2015), l'orge (Bulgarelli et al., 2015), le maïs (Peiffer et al., 2013), la pomme de 

terre (Rasche  et al., 2006) et la tomate (Bergna et al., 2018 ; Kwak et al., 2018) montrent qu'il existe un 
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effet du génotype sur la composition du microbiome racinaire, lié notamment à la morphologie 

racinaire, aux exsudats et au type de rhizodéposition. 

 

Des génotypes différents vivant dans un même sol recrutent ainsi des communautés 

significativement distinctes, leur conférant des résistances aux stress biotiques et abiotiques ou les 

aidant dans leur croissance ou leur nutrition (Aleklett et al., 2015 ; Hacquard, 2015). En effet, plusieurs 

études montrent que la majorité des bactéries colonisant la rhizosphère et l'endosphère racinaire 

favorise la croissance des plantes. Les PGPB (Plant Growth Promoting Bacteria) agissent selon des 

mécanismes directs ou indirects, par exemple via la production de phytohormones (auxines, cytokinines, 

gibbérellines) qui modifient les niveaux d'hormones endogènes de la plante (Sgroy et al., 2009). Chez la 

tomate, presque tous les groupes bactériens prédominants dans la rhizosphère et l'endosphère 

racinaire sont capables de produire l'acide indole-3-acétique (AIA), l'une des auxines majeures pour la 

croissance des plantes, ce qui suggère que les rhizobactéries favorisent considérablement la croissance 

de cette espèce (Spaepen et al., 2007 ; Tian et al., 2015). Dans l’endosphère racinaire et la rhizosphère, 

la fixation de l'azote s’opère chez de nombreuses plantes notamment par l'intermédiaire de bactéries 

telles Azotobacter, Azospirillum, des Bacillus (Vandenkoornhuyse et al., 2015) impactant donc la 

croissance des plantes, dont la tomate (Tian et al. 2017). En étudiant la transmission des bactéries à 

l'échelle du plant de tomate, Bergna et al. (2018) ont par ailleurs montré que les graines transmettent 

préférentiellement des endophytes bénéfiques, et qu'elles en sont le principal réservoir. Les PGPB 

collaborent également avec les mycorhizes arbusculaires (AMF, Arbuscular Mycorrhizal Fungi) pour 

favoriser la croissance des plantes de façon synergique via différents processus tels que l'acquisition de 

nutriments ou la régulation des pathogènes (Artursson et al., 2006). 

  

            En raison du rôle important du microbiote dans différentes fonctions écologiques de la plante, les 

microorganismes jouent ainsi sur la qualité des fruits, aussi bien nutritionnelle que commerciale. En 

particulier, plusieurs études montrent que l'inoculation de souches d'AMF et de PGPB seules  ou en 

mélange (Rhizophagus irregularis, Funneliformis mosseae et Pseudomonas sp. entre autres) ont des 

effets significatifs sur la tomate : augmentation du nombre de fleurs, augmentation du nombre et du 

poids des fruits, amélioration de la qualité commerciale (matière sèche, pH, concentration en nitrates et 

citrates) et nutritionnelle (sucres, composés phénoliques, lycopène) des fruits (Bona et al., 2017 ; Hart et 

a., 2015). L'un des paramètres les plus importants pour la qualité commerciale des tomates est leur 

teneur en matière sèche. La matière sèche des tomates inoculées au champ avec des microorganismes 

est doublée par rapport à celles non inoculées. De plus, les plantes colonisées par les AMF ont des fruits 

avec un pH plus faible et une acidité titrable plus élevée. Les acides organiques jouent un rôle critique 

dans le maintien de la qualité des fruits, ce pourquoi ils sont parmi les paramètres le plus fréquemment 

mesurés pour déterminer leur qualité. Les acides organiques contribuent également aux propriétés 

sensorielles des aliments comme la saveur, qui est une caractéristique importante de leur qualité 

(Marconi et al., 2007). Beaucoup de composés - sucres, acides et plus de 200 composés volatiles (Hart et 

al. 2015) - déterminent le goût et le parfum des tomates. La douceur est particulièrement recherchée et 

est liée aux concentrations en fructose et glucose, principalement accumulés dans la vacuole des 

cellules du fruit (Copetta et al. 2011). Les composés bactériens peuvent modifier la photosynthèse et la 

concentration en sucres, particulièrement en affectant la régulation des acides abscissiques de la plante 

(Bona et al., 2015). Les voies de signalisation de l'acide abscissique sont liées au "sugar sensing" (Rolland 

et al. 2006) : les sucres produits pendant la photosynthèse agissent comme des signaux pour la 

croissance et le développement de la plante, qui sont donc influencés de façon indirecte par les 

bactéries (Bailly & Weisskopf, 2012). Par ailleurs, les AMF augmentent la qualité nutritionnelle des 

tomates par un accroissement de la concentration de la plupart des nutriments et minéraux 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4 : Réseau de cooccurrence entre taxons microbiens détectés dans des sols en agriculture 

conventionnelle ou biologique. Les liaisons représentent les interactions positives significatives entre 

paires de taxons et la taille des nœuds correspond au nombre de connexions. Les nœuds verts sont les 

taxons microbiens significativement plus abondants dans les parcelles en conduite biologique, tandis que 

les rouges correspondent aux taxons significativement plus abondants dans les parcelles 

conventionnelles. Les taxons ayant une forte connectivité et pouvant être identifiés au niveau du genre 

sont indiqués dans les tableaux (van der Heijden & Hartmann, 2016).  
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(particulièrement N, P et Cu). De même, les plantes colonisées par des AMF ont des fruits avec une plus 

grande capacité anti-oxydante et plus de caroténoïdes, et leur concentration en composés volatiles est 

plus importante (Hart et al., 2015).  

             

 En plus de favoriser la croissance des plantes, certains microorganismes sont également 

impliqués dans le contrôle des ravageurs et pathogènes (Hopkins et al., 2017). Chez la tomate, un 

certain nombre d'organismes colonisant les racines ont ainsi démontré des effets significatifs sur la 

résistance à différents pathogènes tels que les Pythium sp., Sclerotinia sp., et Fusarium oxysporum (Sneh 

et al., 1984; Trutmann and Nelson, 1992; Van Peer et al., 1991; Leeman et al., 1995) grâce à plusieurs 

mécanismes agissant en synergie (stimulation de la résistance induite des plantes, compétition pour les 

nutriments et l'espace, production d'enzymes de dégradation des parois cellulaires) ou par antagonisme 

direct avec les pathogènes (Harman et al., 2004).  

 

 Parallèlement, les pratiques agricoles, en modifiant les facteurs environnementaux influant le 

microbiote racinaire (Hardoim et al., 2015), impactent le réservoir de microorganismes accessibles au 

recrutement des plantes agricoles. En effet, Hartmann et al. (2015) ont mis en évidence l'importance 

des pratiques agricoles dans le recrutement du microbiote en distinguant les communautés 

microbiennes prélevées dans des sols soumis à une conduite conventionnelles ou biologique, toutes 

choses étant égales par ailleurs (historique, type de sol, climat). Les réseaux de cooccurrence des deux 

communautés microbiennes mettent en évidence des schémas de connectivité entre microorganismes 

très contrastés, suggérant que des réseaux différents sont impliqués dans chaque système agricole, avec 

des taxons spécifiques. Par ailleurs, beaucoup de ces taxons hautement connectés vivent en étroite 

association avec les plantes, indiquant leur importance fonctionnelle au sein du microbiome (van der 

Heijden & Hartmann, 2016) (Fig. 4).   

  

Présentation de l'étude 

 

 Situé à la croisée de l'amélioration des plantes et de la microbiologie, ce rapport aborde dans le 

contexte d'une sélection paysanne à la ferme en milieu méditerranéen la problématique de comprendre 

les performances et l’adaptation de deux variétés-populations de tomates (Solanum lycopersicum) 

dans un système agroforestier via l’étude du microbiome racinaire dans le cadre d'une recherche 

participative. En particulier, on cherchera à déterminer la significativité (i) des modalités de taille des 

arbres et (ii) de la variété de tomate sur la qualité physico-biochimique des fruits (notion de 

performance) et la structuration des communautés microbiennes ; les corrélations entre la composition 

du microbiome racinaire et la qualité des fruits. Cette problématique repose sur 3 principes détaillés en 

introduction (une adaptation spécifique et continue des plantes cultivées dans leur terroir et avec les 

pratiques des agriculteurs en agriculture biologique est favorisée par la sélection à la ferme ; la 

conservation et le renouvellement de la diversité cultivée, qu'elle soit inter-spécifique, intra-spécifique 

mais aussi intra-variétale, est capitale pour la résilience des agroécosystèmes ; le microbiote des plantes 

cultivées permet de comprendre leurs performances dans un environnement donné) qui conduisent aux 

hypothèses suivantes :  

 I. Le type de taille appliqué aux arbres dans un système agroforestier a une incidence sur la 

qualité physico-biochimique des fruits de la tomate ; 

 II. La variété de tomate et/ou la conduite agroforestière influencent la composition du 

microbiome racinaire ; 

 III. La qualité physico-biochimique des tomate est liée à la structuration de son microbiote 

racinaire. 



 

Figure 5 : Plan de la ferme de Roumassouze, assolement 2019. Dispositif en bloc à 2 facteurs : facteur 

taille à 4 modalité (TS, T, L, M) facteur variété à 2 modalités (CDB, RDB).  

 

Tableau 1 : Principales caractéristiques du site expérimental et de l'itinéraire technique de la Ferme du 

Roumassouze 

 

  

Température moyenne (°C)

Hauteur de précipitations (mm)

Durée d'insolation (h)

Texture

pH

Matière organique (%)

Variétés

Sélection 

Production des semis

Fertilisation à l'implantation 

Date plantation

Espacement des plants

Densité de plantation

Précédent cultural

Irrigation

Paillage

Désherbage

Tuteurage

Egourmandage / effeuillage

sableux (56%) limoneux (36%)

8

2,5

Rose de Berne + Cœur de Bœuf

Manuel

Conduite en tipi sur structure bambou

Hebdomadaire à partir de début juin

15,5

527

2873

Paysanne suivant les modalités d'ombrage

27-28 avril

Légumes feuilles

Semis autoproduits sur couche chaude 

Fumier de volaille (2 x 56 kg/1000m²)

60 cm

1,6 plants/m² (passe-pieds compris)

Goutte à goutte

Foin (7 cm)

Climat (données Meteo France)

Conduite

Implantation

Sol (0-20 cm)
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  En outre, cette étude est incluse dans le programme européen H2020 de recherche multi-acteurs 

LIVESEED (2017-2021), ayant pour objectif de soutenir une sélection végétale spécifique pour 

l’agriculture biologique. Les données utilisées correspondent au cycle de culture de l'année 2019. Les 

méthodes ainsi que le dispositif expérimental sont détaillés dans la partie qui suit. 

 

Matériel et méthode 

 

 Site expérimental : la ferme de Roumassouze  

 La ferme du Roumassouze (44° 30' 11'' Nord, 4°08' 10'' Est, altitude 151 m) est un système 

agroforestier implanté sur 11ha à Vézénobres (30). Le climat méditerranéen, localement influencé par 

les Cévennes, est sujet à la raréfaction de la ressource en eau. La caractérisation du site est détaillée 

dans le tableau 1. Sur le site, des noyers hybrides (Juglans nigra L. x Juglans regia L.) implantés en 1996 

sont conduits en association avec des cultures maraîchères, avec un espacement de 10m entre chaque 

arbre. En 2015, quatre modalités sont définies, correspondant à différentes intensités de taille : élagué 

(L), émondé (M), têtard (T) et témoin sans arbres (TS). Le volume de branches (m
3
) prélevé sur les arbres 

dans chaque modalité était de 0,015 (L), 0,084 (M) et 0,3 (T), et les volumes (m
3
) de bois broyés 

(branches de moins de 7 cm de diamètre) par arbre et par traitement étaient et 0,48, 0,275 et 0,055, 

pour T, M et L respectivement. L'objectif est de fournir quatre niveaux d'ombrage, créant ainsi quatre 

environnements microclimatiques. Une deuxième taille en 2018 permet de maintenir les niveaux 

d'ombrages souhaités. Chaque traitement correspond à une surface de 30*40 m, soit 1200 m
2
, incluant 

les planches de cultures et les bandes enherbées entre les rangées d'arbres. Les planches de cultures 

font 25m de long pour 1m de large et sont séparées par un passe-pied de 0,8m de large. Les différents 

traitements d'élagage sont délimités par une bande enherbée à la base des rangées d'arbres, mesurant 

25 m de long sur 1 m de large (Fig. 10). Les autres pratiques culturales sont identiques entre les 

modalités et sont détaillées dans le tableau 1. Seuls les plants situés sur la bande centrale (placettes 

131, 132, 231 et 232) sont prélevés pour maintenir une distance à l'arbre homogène (Fig. 6).   

 

Plantes étudiées 

 Dans cette étude, deux variétés anciennes de tomates (S. lycopersicum) sont étudiées : Rose de 

Berne (RDB) et Cœur de Bœuf (CDB). La tomate étant autogame (Chen & Cong, 2007), on considère que 

chaque variété est une lignée pure ou un mélange de lignées pures proches, sélectionnées par 

l'agriculteur en accord avec ses pratiques. Pour chaque variété, un même lot de semences est semé en 

2018. En fin de cycle, une sélection tardive est réalisée afin de sélectionner les plants les plus adaptés 

(en terme de vigueur et de productivité) à chaque modalité d'ombrage. En 2019, les graines sont 

semées dans la modalité où elles ont été sélectionnées l'année précédente. Une deuxième génération 

est sélectionnée selon le même processus et est semée en 2020 (Fig. 7).  

     

Qualité physico-biochimique des fruits 

 Les récoltes sont étalées sur 3 dates par année de production du fait de l'hétérogénéité de 

maturation des fruits. Trois fruits sont récoltés par individu. Chaque fruit est pesé et testé au Durofel 

pour sa fermeté. La coloration externe est mesurée au colorimètre (CR-5, Konica Minolta) dans l'espace 

colorimétrique CIELAB sur deux faces opposés du fruit. Les 3 paramètres mesurés sont : 

- L : clarté qui dérive de la luminance de la surface et prend des valeurs entre 0 (noir) à 100 (blanc de 

référence) 

- a : axe du vert  (-60) au rouge (+60) 



NORD                                                                                                                       

                                

  

 

 

 

 

 

Figure 6 : schéma  schéma d'une planche de culture. Pour cette étude, seules celles de la butte centrale 

sont considérées (131, 132, 231, 232).  

 

 

 

 

Figure 7 :  trajectoire de sélection de la ferme du Roumassouze pour la tomate agroforestière.  
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- b : axe du bleu (-60) au jaune (+60) 

 

 Les fruits sont ensuite coupés sur le plan équatorial. La partie supérieure (zone pédicelle-

columelle) est divisée en 4 quartiers égaux, placenta et graines sont retirés pour ne conserver que le 

péricarpe.  Deux quartiers opposés sont utilisés pour  les mesures de pourcentage de matière sèche et 

d'indice réfractométrique (Brix).  Le péricarpe de la partie inférieure est stocké à -80°C, broyé dans 

l'azote liquide puis lyophilisé avant le dosage biochimique des sucres (glucose, fructose, saccharose), 

acides (citrique et malique), vitamine C et composés phénoliques principaux.  

 

 Microbiome racinaire fongique 

 Pour chaque combinaison modalité de taille * placette, les racines de 3 plantes par variété sont 

prélevées, soit au total 96 échantillons. Les racines fines du chevelu (<1mm) sont prélevées à une 

profondeur de 10 à 20cm à proximité immédiate du plant étudié, et le poids d'un échantillon est calibré 

entre 80 et 100 mg. Les échantillons sont rincés avec une solution de Triton 5/1000 puis à l'eau stérile 

ultra pure avant d'être séchés et stockés à -80°C avant l'extraction d'ADN. L'extraction est réalisée par la 

plateforme GENTYANE (UMR GDEC, INRAE) en utilisant un kit Sbeadex™ (LGC) automatisée sur un robot 

oKtopur™ (LGC). Le dosage de l'ADN est réalisé avec le colorant  Hoechst 33258 et un automate Infinite® 

M1000 (TECAN). Les ADN extraits sont stockés à -20°C avant d'être normalisés à une concentration de 

10 ng/µl. Une PCR (illustra™ puReTaq Ready-To-Go™ PCR Beads, GE healthcare®) est effectuée avec le 

couple d'amorces NS22B (5'-AATTAAGCAGACAAATCACT-3') et SSU0817 (5'-

TTAGCATGGAATAATRRAATAGGA-3') ciblant une région d'environ 550 pb de l'ARNr 18S (Borneman & 

Hartin, 2000; Lê Van et al., 2017). Le protocole d'amplification comprend 35 cycles de dénaturation 

(95°C pendant 30s), hybridation (54°C pendant 30s) et élongation (72°C pendant 1min), avec une 

dénaturation initiale (95°C pendant 4min) et une élongation finale (72°C pendant 7min). Les produits de 

cette première PCR sont ensuite purifiés (Billes magnétiques AMpureXP Agencourt®) avec un robot 

pipeteur (Bravo-Agilent®), quantifiés par fluorimétrie (Quant-iT PicoGreen™ dsDNA Assay Kit) et 

normalisés à une même concentration (0,5 ng/µL) pour la préparation de la librairie de séquençage. Une 

seconde réaction de PCR est réalisée sur un instrument Smartchip (Takara) afin de permettre le 

marquage individuel des échantillons (multiplexage Illumina) et la production finale de la librairie de 

séquençage. Cette librairie est ensuite purifiée (Billes magnétiques AMpureXP Agencourt®) et quantifiée 

(Kapa Library Quantification Kit-Illumina®) avant d’être séquencée avec un instrument MiSeq Illumina® 

(kit Paired-end 2x300 cycles). La production des librairies ainsi que le séquençage ont été réalisés par la 

plateforme de Génomique Environnementale et Humaine (GEH, Rennes, France).  

 Les données de séquençage sont traitées avec le pipeline FROGS (Find, Rapidly, OTU, with Galaxy 

Solution) (Escudié et al., 2017). La méthode de clustering utilisée est SWARM (Mahé et al., 2014) 

générant des cluster de séquences (~OTUs) mais avec l'avantage de ne pas recourir à un seuil d’identité 

arbitraire (technique produisant des OTUs). Afin d'éviter la création de cluster de séquences  artificiels, 

seules ceux contenant des séquences provenant d’au moins 3 échantillons indépendants sont 

conservés. La base de données de séquences fongiques PHYMYCO-DB (Mahé et al., 2012) est utilisée 

pour l'affiliation taxonomique par BLAST des clusters de séquences dans FROGS. Ces clusters sont 

ensuite filtrés suivant la qualité de l'affiliation avec un seuil de 95% en couverture et 95% en identité. 

Les données sont organisées dans un tableau de contingence et le nombre de séquences par 

échantillons est normalisé à 7904 en utilisant le package ‘vegan’ dans R. Ce nombre de séquences 

permet de décrire avec précision la composition du mycobiote racinaire, vérifié par courbe de 

raréfaction pour chaque échantillon avec le module ‘vegan’ dans R. Ces données normalisées sont 

utilisées pour l'analyse statistique. L'assemblage du mycobiote racinaire est étudié à l'échelle de la 



Tableau 2 : modèles statistiques utilisés pour l'analyse des données. 

 

 

Tableau 3 : Résultats des ANOVA pour les variables physico-biochimiques selon les effets Variété et 

Modalité et leur interaction. Les p-valeurs significatives sont notées en gras.  

 

 

 

Variables X Modèle Distribution Ecriture du modèle

Qualité des fruits lme Gaussienne lme(X ~ VARIETE*MODALITE, random = ~ 1| INDIVIDU)

Indices de diversité lme Gaussienne lme(X ~ VARIETE*MODALITE, random = ~ 1| PLACETTE/INDIVIDU)

Richesse spécifique glm Poisson glm(X ~  VARIETE*MODALITE, family="poisson")

F-value p-value F-value p-value F-value p-value

Matière sèche 30,24 3,814E-08 52,22 2,69E-11 3,48 0,32

Poids 168,27 < 2,2E-16 32,89 3,39E-07 13,63 3,45E-03

Sucres 18,22 1,97E-05 118,49 < 2,2E-16 2,50 0,48

Glucose 18,06 2,14E-05 75,16 3,35E-16 3,30 0,35

Fructose 14,69 1,27E-04 154,89 < 2,2E-16 3,49 0,32

Saccharose 9,33 2,25E-03 40,08 1,02E-08 3,70 0,30

Acides 0,06 0,81 186,33 < 2,2E-16 9,18 0,03

Acide citrique 1,07 0,30 159,25 < 2,2E-16 7,55 0,06

Acide malique 14,88 1,14E-04 144,85 < 2,2E-16 28,68 2,62E-06

Vitamine C (totale) 32,53 1,17E-08 335,58 < 2,2E-16 2,10 0,55

Vitamine C (réduite) 31,49 2,01E-08 303,68 < 2,2E-16 3,93 0,27

Vitamine C (oxydée) 1,99 0,16 26,66 6,95E-06 7,84 0,05

Composés phénoliques 139,33 < 2E-16 216,41 < 2,2E-16 14,35 2,47E-03

Acide cafféique glucoside 65,97 4,58E-16 47,22 3,12E-10 3,41 0,33

Acide chlorogénique 28,70 8,45E-08 260,58 < 2,2E-16 2,18 0,54

Dérivés acide cafféique 1 4,61 0,03 95,29 < 2,2E-16 0,35 0,95

Dérivés acide cafféique 2 8,77 3,07E-03 22,05 6,38E-05 1,97 0,58

Rutine 5,13 0,02 125,13 < 2,2E-16 7,77 0,05

Naringenin chalcone 1848,93 < 2,2E-16 39,89 1,12E-08 18,74 3,09E-04

Acide cryptochlorogénique 19,94 7,98E-06 223,69 < 2,2E-16 1,85 0,60

Kaempferol rutinoside 13,05 3,03E-04 17,42 5,79E-04 18,15 4,10E-04

Brix 13,53 2,35E-04 11,08 0,01 1,01 0,80

L 18,23 1,96E-05 12,81 0,01 13,80 3,20E-03

A 5,07 0,02 4,62 0,20 4,84 0,18

B 554,16 < 2,2E-16 31,68 6,11E-07 5,15 0,16

Durofel 1,95 0,16 0,32 0,96 3,82 0,28

Carotenoides 8,79 3,02E-03 3,54 0,32 10,09 0,02

Lutéine 31,01 2,57E-08 11,91 7,70E-03 5,28 0,15

Lycopène 3,59 0,06 3,49 0,32 11,80 8,09E-03

Béta-carotène 28,34 1,02E-07 4,42 0,22 7,94 0,05

Phytoène 28,30 1,04E-07 6,38 0,09 5,13 0,16

Variables
Variété Modalité Variété*Modalité



a     

b         c  

Figure 8 : résultats des ACP sur la composition biochimique des fruits pour (a) la modalité de taille, (b) la 

variété et (c) l’interaction modalité*variété. Les ellipses de confiance sont paramétrées pour une 

probabilité p=0,95.  Les modalités de taille sont codées comme suit : L (élagué ; 20 point), M (émondé ; 

21 points), T (têtard ; 28 points), TS (témoin soleil ; 34 points). Les variétés sont codées comme suit : RDB 

(Rose de Berne ; 58 points) CDB (Coeur de Boeuf ; 45 points).  Les interactions sont codées comme suit : 

LRDB (élagué*Rose de Berne ; 16 points), LCDB (élagué*Coeur de Boeuf ; 4 points), MRDB (émondé*Rose 

de Berne ; 11 points), MCDB (émondé*Coeur de Boeuf ; 10 points), TRDB (têtard*Rose de Berne ; 12 

points), TCDB (têtard*Coeur de Boeuf ; 16 points), TSRDB (témoin soleil*Rose de Berne ; 19 points), 

TSCDB (témoin soleil*Coeur de Boeuf ; 15 points). Les points correspondant aux individus ne sont pas 

représentés afin de faciliter la lecture. 
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communauté et des phyla Ascomycota, Basidiomycota et Glomeromycota en utilisant différents indices 

de diversité : richesse spécifique, indice de Shannon, équitabilité, indice de Simpson. 

 

 Analyses statistiques 

 Afin de tester l'effet de la variété de tomate et de l'intensité de taille sur la qualité physico-

biochimique des fruits, un premier modèle linéaire est construit avec pour facteur fixe la variété et la 

modalité de taille, et les individus sont intégrés en tant qu'effet aléatoire. Pour chaque facteur, une ACP 

permet de visualiser la répartition des individus selon leur modalité. Les variables pour lesquels 

l'interaction des facteurs est significative ne sont pas pris en compte afin de ne pas biaiser l'analyse, de 

même que celles pour lequel le facteur testé n'a pas d'effet. Un deuxième modèle linéaire permettant 

de tester l'effet de la variété et de l'intensité de taille sur la structuration du microbiote (indice de 

Shannon, indice de Simpson et équitabilité) est construit de façon similaire. Pour ce modèle, le plan 

d'échantillonnage permet d'intégrer la placette en effet aléatoire apparié aux individus. Un modèle 

Poisson permet enfin de tester l'effet de la variété et de la modalité de taille sur le nombre d'espèces de 

microorganismes (richesse spécifique) (Tab. 2). Pour chaque modèle, les valeurs aberrantes sont 

supprimées et lorsque cela est nécessaire, les variables à expliquer sont log-transformées pour assurer 

la normalité des résidus. La significativité de chaque facteur dans le modèle est déterminée par une 

ANOVA. Pour distinguer la composition du microbiote suivant l'effet variété ou modalité de taille, une 

ACP sur l'abondance (nombre de séquences) de chaque cluster par individu est réalisée. 

 Une matrice des corrélations de Pearson entre les données microbiologiques et de qualité des 

fruits est également établie. En raison de l'hétérogénéité de notation des individus entre les différentes 

équipes, ces corrélations sont établies sur les moyennes à l'échelle modalité*variété, et non sur les 

valeurs individuelles.  

 

 L'ensemble des analyses est réalisé avec R studio (R Core team, 2016) 

 

Résultats  

 

 Effets de la variété de tomate et de la modalité de taille sur la qualité physico-biochimique des 

fruits 

 Les résultats des ANOVA (Tab. 3) montrent un effet significatif de la variété et de la modalité de 

taille des arbres pour la majorité des variables testées. L'interaction de ces facteurs est elle aussi 

significative pour un nombre limité de variables. Pour chaque facteur, une ACP permet de visualiser la 

répartition des individus selon leur modalité. L'ACP sur le facteur taille (Fig. 8a) met en évidence une 

différenciation de profil biochimique avec un gradient suivant l'ouverture du milieu (Annexe 2). Celle sur 

le facteur variété illustre la divergence de profils biochimiques entre les deux populations (Fig. 8b) 

(Annexe 3). En ne considérant que les variables pour lesquelles l'interaction des facteurs est 

significative, on observe que les variétés se répartissent de part et d'autre de l'axe 1 tandis que les 

modalités de tailles suivent un gradient d'ouverture sur l'axe 2 (Fig. 8c) (Annexe 4). 

 Pour les variables où un effet variétal sans effet d'interaction des facteurs est présent, on 

observe que la variance intra population est supérieure pour 4 descripteurs chez la Cœur de Bœuf 

(teneur en glucose, dérivés primaires et secondaires de l'acide caféique et rutine) et 5 pour la Rose de 

Berne (teneur en sucres, fructose, vitamine C totale et réduite, acides citrique et chlorogénique). La 



a   b  

c  

Figure 10 :  résultats des ACP sur l’assemblage du microbiome fongique pour (a) la variété, (b) la 

modalité de taille et (c) l’interaction modalité*variété. Les ellipses de confiance sont paramétrées pour 

une probabilité p=0,95.   Les modalités de taille sont codées comme suit : L (élagué ; 23 point), M 

(émondé ; 24 points), T (têtard ; 23 points), TS (témoin soleil ; 22 points). Les variétés sont codées comme 

suit : RDB (Rose de Berne ; 47 points) CDB (Coeur de Boeuf ; 45 points).  Les interactions sont codées 

comme suit : LRDB (élagué*Rose de Berne ; 12 points), LCDB (élagué*Coeur de Boeuf ; 11 points), MRDB 

(émondé*Rose de Berne ; 11 points), MCDB (émondé*Coeur de Boeuf ; 12 points), TRDB (têtard*Rose de 

Berne ; 12 points), TCDB (têtard*Coeur de Boeuf ; 11 points), TSRDB (témoin soleil*Rose de Berne ; 11 

points), TSCDB (témoin soleil*Coeur de Boeuf ; 11 points). Les points correspondant aux individus ne sont 

pas représentés afin de faciliter la lecture. 

 

 



 

 

Figure 9 : Richesse et abondance des OTUs  à l'échelle de la communauté et des principaux phyla. 

Tableau 4 : Résultats des ANOVA pour les indices de diversité à l'échelle de la communauté et des phyla 

selon les effets Variété et Modalité et leur interaction. Les p-valeurs significatives sont notées en gras.  

 

LR Chisq p-value LR Chisq p-value LR Chisq p-value

Richesse spécifique 9,43 2,87E-03 5,60 1,50E-03 0,70 0,55

Indice Shannon 0,40 0,53 2,95 0,40 1,20 0,75

Equitabilité 0,01 0,90 2,00 0,57 1,00 0,80

Indice Simpson 0,22 0,64 1,28 0,73 0,58 0,90

Richesse spécifique 16,80 9,92E-05 3,49 0,02 0,69 0,56

Indice Shannon 0,43 0,51 2,14 0,54 1,87 0,60

Equitabilité 0,00 0,97 2,92 0,40 1,41 0,70

Indice Simpson 0,04 0,85 8,97 0,03 1,60 0,66

Richesse spécifique 1,58 0,21 1,21 0,32 0,94 0,43

Indice Shannon 0,01 0,94 12,10 7,05E-03 10,33 0,02

Equitabilité 0,04 0,85 18,83 2,96E-04 7,83 0,05

Indice Simpson 0,00 0,95 10,83 1,27E-02 11,42 9,67E-03

Richesse spécifique 0,09 0,77 9,51 2,39E-05 0,63 0,60

Indice Shannon 1,04 0,31 12,49 5,89E-03 16,01 1,13E-03

Equitabilité 1,63 0,20 4,68 0,20 5,38 0,15

Indice Simpson 0,00 0,98 12,51 5,83E-03 7,21 0,07

Variété Modalité Variété*Modalité

Communauté

Ascomycètes

Basidiomycètes

Glomeromycètes

Variable
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variance inter population est la plus élevée pour 5 descripteurs : teneur en saccharose, acide caféique 

glucoside, acide cryptochlorogénique, lutéine et béta-carotène (Annexe 1). 

 Effets de la variété de tomate et de la modalité de taille sur les communautés fongiques 

  Au total, 6432125 séquences sont générées représentant 776 clusters de séquences différents. 

Le microbiote est dominé par les Ascomycètes et Basidiomycètes, qui représentent respectivement 

68,99% et 18,08% des séquences. Les Chytridiomycètes (2,95%), Gloméromycètes(4,02%) et 

Zygomycètes (5,96%) sont mineurs dans cet assemblage. Les Ascomycètes sont le groupe le plus 

diversifié, avec 505 clusters de séquences. Les classes majeures en terme de richesse de clusters de 

séquences sont les Sordariomycetes (164 clusters de séquences), Dothideomycetes (155 clusters de 

séquences), Eurotiomycetes (40 clusters de séquences) et Leotiomycetes (35 clusters de séquences). Les 

Basidiomycètes comprennent 109 clusters de séquences, parmi lesquelles 71 appartiennent à la classe 

des Agaricomycetes et 16 aux Tremellomycetes. Au sein des Gloméromycètes, 118 Clusters de 

séquences sont identifiées, parmi lesquelles 105 clusters de séquences appartiennent à l'ordre des 

Glomerales et 8 aux Diversisporales (Fig. 9). 

 L'analyse de variance montre que la modalité de taille des noyers a un effet significatif 

particulièrement sur la structuration des communautés de Basidiomycètes et de Gloméromycètes (Tab. 

4). Les Basidiomycètes sont plus diversifiés dans les milieux agroforestiers les plus fermés (L et M), 

tandis que les Gloméromycètes sont plus abondants dans la modalité TS (Annexe 5). La richesse 

spécifique des Ascomycètes est également impactée par la modalité de taille, mais aussi par la variété 

de tomate, tout comme la richesse spécifique pour l'ensemble des communautés fongiques, qui est plus 

élevée lorsque les arbres sont élagués. La variété Rose de Berne possède en moyenne 1,09 fois plus 

d'espèces fongiques que la variété Cœur de Bœuf, et 1,11 fois plus d'Ascomycètes (Annexe 5). Le 

nombre d'espèces d'Ascomycètes est plus important pour la modalité L, mais leur indice de Simpson est 

plus faible dans le milieu TS, où ils sont donc plus diversifiés. L'interaction modalité*variété n'est 

significative que pour deux indices dans deux phyla distincts : indice de Simpson pour les Basidiomycètes 

et Indice de Shannon chez les Gloméromycètes. 

Les ACPs sur l'abondance relative (nombre de séquences dans les clusters d’une catégorie 

taxonomique par échantillon) de chaque cluster à l'échelle de la communauté suivant la variété (Fig. 

10a) et la modalité de taille (Fig. 10b) montrent les mêmes tendances que celles réalisées sur les profils 

biochimiques, avec cependant des divergences moins marquées entre les variétés de tomate et au sein 

des modalités agroforestières. Concernant l'interaction des deux facteurs (Fig. 10c), l'assemblage des 

communautés semble moins contrasté  mais il est tout de même possible une répartition des variétés 

sur l'axe 2 et des modalités de taille sur l'axe 1. Les interactions élagué*Cœur de Bœuf et émondé*Rose 

de Berne ne suivent pas ce schéma général. 

 Corrélation qualité physico-biochimique et microbiome racinaire 

 La matrice des corrélations entre les données physico-biochimiques et les indices de diversité 

met en évidence des corrélations pour l'indice de Simpson des Ascomycètes et la richesse spécifique des 

Gloméromycètes avec respectivement 10 et 13 variables physico-biochimiques. Les autres indices sont 

également corrélés à ces variables mais de façon plus anecdotique, nous ne nous intéresserons donc 

qu'aux deux premiers évoqués précédemment (Annexe 7). Pour les Ascomycètes, l'indice de est corrélé 

négativement avec la teneur en fructose, saccharose, vitamine C totale et réduite, en acide 

chlorogénique, dérivés primaires et secondaires de l'acide caféique, rutine, acide cryptochlorogénique 

et kaempferol rutinoside. La richesse spécifique des Gloméromycètes est corrélée négativement avec la 



b  

Fig. 11 : histogrammes représentant l’indice de Shannon pour les Ascomycètes (a) et la richesse 

spécifique des Gloméromycètes (b) en fonction des modalités de taille L (élagué), M (émondé), T 
(têtard) et TS (témoin soleil) 
  

 

 

Fig. 12 : Plan de plaque associé au marquage moléculaire 

  

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

A M131CDB T131CDB TS131CDB M131CDB1 M131RDB2 M232RDB1 T232CDB2 T231RDB1 TS132CDB2 TS231RDB1 MCDB x

B M132CDB T231CDB TS132CDB M131CDB2 M131RDB3 M232RDB2 T232CDB3 T231RDB2 TS132CDB3 TS231RDB2 TCDB x

C M231CDB T232CDB TS131RDB M131CDB3 M132RDB1 M232RDB3 T131RDB1 T231RDB3 TS131RDB1 TS232RDB1 TSCDB x

D M131RDB T131RDB TS132RDB M132CDB1 M132RDB2 T131CDB1 T131RDB2 T232RDB1 TS131RDB2 TS232RDB2 MRDB x

E M132RDB T132RDB TS231RDB M132CDB2 M132RDB3 T231CDB1 T131RDB3 T232RDB2 TS131RDB3 TS232RDB3 TRDB x

F M231RDB T231RDB TS232RDB M132CDB3 M231RDB1 T231CDB2 T132RDB1 T232RDB3 TS132RDB1 x TSRDB x

G M232RDB T232RDB x M231CDB1 M231RDB2 T231CDB3 T132RDB2 TS131CDB1 TS132RDB2 x x x

H x x x M131RDB1 M231RDB3 T232CDB1 T132RDB3 TS132CDB1 TS132RDB3 x x TEMOIN

Bulk 12Bulk 3 Individu
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teneur en acides totaux et acide citrique, et positivement avec la teneur en sucres (fructose et 

saccharose), en vitamine C (oxydée et réduite), en acide chlorogénique, dérivés de l'acide caféique et 

rutine et acide cryptochlorogénique. Comme vu précédemment, la modalité de taille des arbres a un 

effet significatif sur ces deux indices : l'indice de Simpson chez les Ascomycètes diminue avec l'ouverture 

du milieu, c'est à dire que la diversité augmente. De même, le nombre d'espèce de Gloméromycètes 

augmente significativement avec l'ouverture du milieu (Fig. 11) 

 Perspectives immédiates 

En raison du confinement sanitaire imposé, certains résultats attendus dans cette étude n'ont 

pas été obtenus durant la période de stage. Des analyses sont actuellement en cours et seront 

exploitées dans le cadre du projet européen LIVESEED. Ainsi, le séquençage du microbiote racinaire 

bactérien devrait apporter plus de précisions sur les interactions entre variété, agroforesterie et qualité 

des fruits. De même, l'analyse du microbiote fongique et bactérien des graines de 2019 devrait apporter 

une vision plus fine de la tomate en tant qu'holobionte (voir discussion). Ces analyses pourront être 

répliquées en 2020 pour étudier la dynamique temporelle des communautés de la rhizosphère et de la 

spermosphère, sous réserve de budget suffisant. Les analyses de composition biochimique des fruits 

pour le cycle 2020 viendront étayer les corrélations avec le microbiome observées en 2019. 

Le marquage moléculaire des tomates a lui aussi été retardé. Les résultats sont prévus pour fin 

septembre 2020. Le but est d'étudier l'impact d'une sélection paysanne différenciée selon l'ombrage 

grâce à une analyse de diversité génétique réalisée sur échantillons foliaires issus de semences récoltées 

en août 2020. Pour chaque combinaison modalité de taille*variété*placette, un fruit par plant sur 3 

plants est récolté. Ce marquage ciblera les huit marqueurs SSR les plus significatifs définis par notre 

prestataire (VEGENOV). Le plan de plaque correspondant a été élaboré suivant des contraintes 

budgétaires fortes, car cet axe n'était initialement pas envisagé dans le cadre du projet LIVESEED. Aussi, 

en raison de la précocité de l'échantillonnage et des besoins des autres équipes, certains pieds ne 

possédaient aucun fruit pouvant être prélevé. Les échantillons foliaires des graines récoltées sont donc 

répartis sur une plaque 96 puits comprenant 3 sections (Fig. 12) : 

- bulks de 3 plantes par modalité*variété*placette 

- bulks de 12 plantes par modalité*variété 

- un plant par individu 

             Le but est d'estimer les fréquences d'allèles mineurs (analyse en bulks) sans surestimer la 

diversité génétique par rapport à la diversité microbienne. Ainsi, le nombre d'individus par bulks est 

limité au nombre de prélèvements microbiens suivant l'échelle correspondant (bulks de 3 à l'échelle de 

la placette et bulks de 12 à l'échelle de la modalité de taille).  
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Discussion 

L’agroforesterie modifie des critères qualitatifs des tomates en lien avec la sélection paysanne 

Conformément aux résultats obtenus, des travaux sur les effets de l'irradiance sur des critères de 

qualité des fruits menés par Gautier et al. (2008), Jarquín-Enríquez et al. (2013) et par Hernández et al. 

(2019), montrent chez la tomate une augmentation des teneurs en composés phénoliques et vitamine C 

lorsque les fruits reçoivent plus de lumière au cours de leur maturation, et des teneurs en acides, 

lycopène et β-carotene augmentées avec l'ombrage (Annexe 8). Les mécanismes physiologiques sous-

jacents sont détaillés par Gautier et al. (2008), qui proposent l'hypothèse que la lumière influence la 

transcription des gènes de maturation de la tomate ou les activités enzymatiques des métabolismes 

primaires et secondaires. Ces résultats confirment notre hypothèse d'une influence de l'agroforesterie 

sur la composition biochimique des tomates.  

La récurrence de l'effet de la variété de tomate sur le profil biochimique (Tab. 3) rejoint les 

conclusions de Martí et al. (2018), qui montrent que le génotype est déterminant dans l'accumulation 

des composés organiques chez la tomate. Cet effet variétal montre également que la sélection paysanne 

maintient des profils biochimiques différents pour les deux variétés-populations étudiées. Le fait que la 

variance intra variétale soit supérieure à la variance inter variétale pour la majorité des descripteurs 

biochimiques reflète la trajectoire de la sélection paysanne, qui pour la tomate trouve sa source dans 

des typologies variétales anciennes composées de plusieurs populations, caractérisées essentiellement 

par le port de la plante, sa morphologie foliaire ainsi que la couleur et la morphologie des fruits. Les 

typologies variétales possèdent une hétérogénéité intrinsèque favorisant leur adaptation à différents 

terroirs via une sélection paysanne (Khan et al., 2020). L'utilisation de descripteurs exclusivement 

biochimiques permet effectivement de distinguer des profils différents selon les variétés sélectionnées 

par le paysan, mais n'est pas suffisante décrire la variabilité intra et inter population. Cela est confirmé 

par le fait que la variabilité inter variétale est plus élevée que l'intra variétale pour les deux caroténoïdes 

testés (lutéine et phytoène) qui ont une influence sur la coloration du fruit. 

La variété de tomate impacte peu le mycobiote racinaire 

Le peu d'effet de la variété sur les communautés fongiques (Tab. 4) est en désaccord avec les 

études menées sur la tomate (Bergna et al., 2018 ; Kwak et al., 2018) ou d'autres espèces cultivées 

(Rasche  et al., 2006 ; Peiffer et al., 2013 ; Bulgarelli et al., 2015) qui montrent une influence du 

génotype de l'hôte sur le recrutement des micro-organismes. En outre, les variations du mycobiote sont 

largement influencées par l'environnement biotique et abiotique (Andreo-Jimenez et al., 2019), qui en 

raison du dispositif expérimental, masque possiblement l'effet de la variété dans cette étude. De plus, 

ces observations sont établies sur la base d'un seul prélèvement en fin de saison végétative de la 

tomate, pouvant amener à une sous-estimation de son effet génétique. On peut également émettre 

l'hypothèse que la sélection paysanne, en prenant en compte la coévolution entre le peuplement 

végétal et son environnement microbiotique, influence sur les mécanismes de recrutement des 

microorganismes par les plantes et conduise de ce fait à des communautés fongiques peu différenciées 

entre des variétés évoluant dans un même environnement. La variété Rose de Berne semble cependant 

moins sélective puisqu'elle possède significativement plus d'espèce fongiques associées à son 

microbiome racinaire (Annexe 6), mais l'hypothèse d'un effet de la variété de tomate sur le recrutement 

des micro-organismes n'est pas vérifiée. 
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            L'intensité de taille des noyers influence le mycobiote racinaire de la tomate 

 Les résultats obtenus dans cette étude permettent de valider l'hypothèse d'une influence de 

l'intensité détaille des arbres  sur le recrutement des phyla fongiques. Les Basidiomycètes sont ainsi plus 

riches et diversifiés dans les milieux les plus fermés (élagué et émondé). Ce phylum est connu pour son 

mode de vie majoritairement saprophytique, agissant sur la décomposition de la matière organique et 

des litières forestières (Kellner & Vandenbol, 2010). La fermeture du milieu par les noyer conduit 

probablement à une augmentation des apports en matière organique lors de la sénescence des feuilles, 

ce qui est cohérent avec l'abondance des basidiomycètes dans les modalités L et M.  Certaines espèces 

de Basidiomycètes sont aussi des pathogènes biotrophes. C'est le cas de Puccinia sp. et Rhizoctonia sp., 

détectés plus abondamment dans les modalités agroforestières. Au delà des interactions plantes-

pathogènes, l'influence des basidiomycètes sur les espèces végétales cultivées (et notamment leur 

qualité biochimique) est peu étudiée dans la littérature.  

A l'inverse des Basidiomycètes, les Ascomycètes ont des modes de vie plus généralistes 

expliquant leur dominance dans le microbiote racinaire (Egidi et al., 2019). De nombreux taxons 

possèdent des capacités de colonisation accrues par une dispersion anémophile, tels que les genres 

Acremonium, Cladophialophora et Cladosporium  (Egidi et al., 2019) présents majoritairement dans la 

modalités non agroforestière, qui par l'absence d'arbres est un milieu plus favorable aux modes de 

dispersion aériens. Le mode de dispersion n'est cependant pas suffisant pour comprendre la 

composition des communautés d'Ascomycètes. Mony et al. (2020) mettent ainsi en évidence une 

préférence des Ascomycètes pour les communautés végétales peu diversifiées, suggérant ainsi le rôle 

prépondérant de l'espèce hôte sur la coexistence et la compétition entre les taxons fongiques. A 

l'échelle du globe, les Ascomycètes sont dominants en raison d'un fort potentiel génomique pour 

l'utilisation des ressources, la compétition et la résistance aux stress environnementaux grâce 

notamment à la synthèse de mélanine et la résistance aux composés antibiotiques (Treseder et al., 2015 

; Egidi et al., 2019). C'est le cas des 6 clusters de séquences qui dominent les communautés que nous 

étudions, indépendamment de la modalité de taille. Parmi elles, on retrouve les taxons Plectospharella 

sp., Fusarium sp., Pyrenochaeta lycopersici, Gibberella sp., Parascutellinia carneosanguinea et 

Selenaspora guernisacii. P. carneosanguinea et S. guernisacii sont deux espèces appartenant à l'ordre de 

Pezizales dont l'écologie est encore mal connue. Concernant les autres taxons dominants, ce sont des 

pathogènes opportunistes de nombreuses espèces cultivées et en particulier de la tomate. Ces résultats 

invitent à considérer la définition d'organisme pathogène, qui en écologie prend un sens différent de 

celui utilisé en agronomie. Cette notion renvoie à une réalité non binaire complexe telle que pour 

Fusarium oxysporum (Steinberg et al., 2016), pouvant altérer la fitness de la tomate, mais également 

occuper les niches écologiques de souches plus agressives par des souches non pathogènes, évitant ainsi 

des pertes de rendement considérables. Le symptôme est ainsi un marqueur de déséquilibre, la 

conséquence d’un changement d’état d’équilibre sain vers une dysbiose (Chen et al., 2020), provoqué 

par une perturbation liée à un stress environnemental, plus qu'un indicateur de performance 

agronomique du système (Garrett et al., 2006). En outre, des souches bactériennes appartenant au 

genre Pseudomonas sont décrites comme omniprésentes dans les sols et la rhizosphère et sont 

impliquées dans le contrôle d'agents pathogènes telluriques tels que Fusarium sp. (Weller et al., 2007). 

Le séquençage du microbiome racinaire bactérien et des analyses pathologiques plus poussées 

pourraient confirmer l'hypothèse d'une adaptation des plantes aux pathogènes induite par la 

structuration du microbiome (Vannier et al., 2019).    

Le phylum des Gloméromycètes possède de nombreuses propriétés intéressantes d'un point de 

vue agro-écologique : amélioration de la qualité et de la structure du sol, (Gianinazzi et al., 2010), 
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nutrition minérale et hydrique des plantes (Smith & Read, 2008) amélioration systémique de la 

résistance des plantes envers les pathogènes (Pozo & Azcon-Aguilar 2007). Leur plus grande abondance 

et diversification dans la modalité non agroforestière pose la question des mécanismes de recrutement 

des AMFs et plus particulièrement de l'influence des arbres sur celui-ci, notamment par une 

modification probable des concentrations en nutriments, du pH et de la structure du sol qui contribuent 

à la formation de niches écologiques plus ou moins favorables à leur développement. D'autre part, 

Hausmann & Hawkes (2009) montrent l'importance des espèces végétales avoisinant la plante hôte sur 

le recrutement des Gloméromycètes. Dans notre dispositif, la présence des noyers hybrides pourrait 

influencer le recrutement des AMF également par la sécrétion de composés allélopathiques tels que la 

juglone. Les connaissances sur le sujet sont encore limitées (Clark et al., 1990) et invitent d'une part 

analyser l'assemblage du microbiome racinaire du noyer hybride pour mieux comprendre la 

structuration des communautés fongiques en milieu agroforestier, et d'autre part à étudier l'influence 

de la juglone sur le recrutement des microorganismes. En ce sens, l'étude du microbiome bactérien 

apporterait d'autres éléments de compréhension, puisque certains taxa auraient la capacité de dégrader 

la juglone (Schmidt, 1988). 

La structuration du mycobiote racinaire semble modifier la composition biochimique des tomates 

Concernant les corrélations réalisées entre la composition biochimique et les indices de diversité, 

celles-ci permettent d'avoir un premier aperçu du lien entre le profil biochimique des fruits et la 

structuration des communautés microbiotiques. Le lien supposé entre la richesse spécifique des 

Gloméromycètes et la qualité des fruits concorde avec les résultats de Castañeda et al. (2020), qui 

montrent que l'inoculation avec des AMFs améliore significativement la qualité nutritionnelle des 

tomates. Cependant, en raison du plan d'échantillonnage, ces corrélations n'ont pu être établies qu'à 

partir de moyennes à l'échelle modalité*variété, les informations concernant la placette n'ayant pas été 

conservées lors des analyses biochimiques car non déterminantes. Ces résultats offrent malgré tout une 

première idée des possibles liens et interactions entre le microbiome racinaire et la qualité des fruits et 

invitent à poursuivre ces réflexions (Reeve et al., 2016).  Ainsi, l'hypothèse d’une relation entre qualité 

des fruits et microbiote qui peut être émise sur la base de ce travail préliminaire pourrait être confirmée 

par des expérimentations complémentaire, associant des dispositifs en conditions contrôlées pour 

quantifier l'effet de différents niveaux d'inoculations d'AMF sur la composition biochimique des tomates 

à un dispositif expérimental au champ structuré en blocs tout en contenant le nombre de co-variables. 

Vers une amélioration des plantes hologénomique ? 

 L’ubiquité de l'existence de symbioses chez les organismes pluricellulaires et l’importance de ces 

symbioses pour la fitness de leur hôte (Margulis, 1981) a conduit à l’émergence du concept 

d’holobionte, l'hôte et ses symbiotes considérés formant l’entité émergente qu’est l’individu (plante ou 

animal), et à l’émergence de la théorie associée, la théorie de l’hologénome (Zilber-Rosenberg & 

Rosenberg, 2008 ; Bordenstein & Theis, 2015) correspondant à la composante génétique de 

l'holobionte. La plante vue comme un holobionte implique l’acceptation que la plante n’est pas une 

entité autonome mais que ses symbiotes soient clés dans sa survie et sa reproduction 

(Vandenkoornhuyse et al., 2015). De fait, des variations dans l’hologénome implique des changements 

génétiques dans sa composante génomique végétale ou microbienne. Il en résulte que les 

microorganismes sont une source supplémentaire de variabilité pour la sélection (Wei & Jousset, 2017). 

            Ainsi, lorsque l'on considère la fitness et la performance de l'holobionte, il ne faut pas seulement 

prendre en compte les allèles de la plante et des microorganismes conférant des traits avantageux, mais 
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aussi la capacité de la plante s'associer, héberger et interagir avec les microorganismes. Les résultats 

d'une sélection intégrant les microorganismes reposent donc sur une conception élargie des conditions 

environnementales, en ajoutant aux facteurs biotiques et abiotiques classiques des facteurs 

biochimiques, physiologiques et cellulaires au niveau de l'hôte, la composition des exsudats racinaires 

dans le sol, ainsi que la composition et la densité des communautés microbiennes (Nogales et al., 2016). 

Cela implique également qu'un génotype végétal puisse conduire non pas à un seul phénotype 

entièrement prévisible, mais à une gamme de phénotypes variables en fonction du microbiome qui lui 

est associé (Cheplick, 1997 ; Friesen et al., 2011). La variation conférée par certains microorganismes 

pouvant être transmise à la descendance (Peiffer et al., 2013), on pourrait donc envisager celle-ci 

comme une nouvelle cible de sélection, en agissant notamment sur la dépendance et la réactivité de la 

plante à son microbiome (Duhamel & Vandenkoornhuyse, 2013). 

             Les modifications phénotypiques de la plante par le microbiome sont très largement négligées 

par les outils génétiques actuels : les cartographies de QTL et les approches de GWAS passent au dessus 

de la complexité des traits d'interactions, aboutissant alors à des associations faibles ou relativement 

peu applicables par les sélectionneurs (Nogales et al., 2016). Une approche hologénomique permettrait 

en outre une meilleure compréhension du déterminisme de certain traits complexes, tels que la stabilité 

du rendement. Le terme "stabilité" renvoie ici aux performances significativement plus élevées de 

certains génotypes confrontés à différents environnements (Romagosa & Fox, 1993) : un phénotype 

stable est moins affecté par les interactions entre génotype et environnement (GxE). Cependant, 

seulement une faible part des GxE peut être attribuée à des déterminants environnementaux connus, 

tandis que la majeure partie est une quantité dérivée d'analyses statistiques des composantes de 

rendement à laquelle on ne peut attribuer une interprétation biologique. Ces variations inexpliquées du 

rendement font référence à des fluctuations de son expression phénotypique, en dépit de la stabilité du 

génotype considéré (Becker & Leon, 1988). Il est probable que les communautés microbiennes soient 

responsables d'une part considérable de cette variabilité inexpliquée. La sélection pourrait atteindre 

une meilleure stabilité phénotypique - et plus largement de meilleures performances - sous l'hypothèse 

holobionte (Nogales et al., 2016). Par la prise en compte de la co-évolution entre la plante et son 

environnement biotique et abiotique, il est intéressant de formuler l'hypothèse selon laquelle la 

sélection paysanne porte par essence sur des holobiontes plus que sur des organismes uniquement 

végétaux. L'étude des conséquences de différentes stratégies de sélection sur les communautés de 

micro-organismes pourrait soutenir cette hypothèse lors de futurs travaux. 

Conclusion  

 Les interactions entre les plantes et leur microbiote sont un champ de recherche en pleine 

expansion, qui aujourd'hui permet d'entrevoir l'importance des micro-organismes pour l'amélioration 

des plantes associée à des pratiques agroécologiques (Gianinazzi et al., 2010). La complexité des 

mécanismes sous-jacents à la structuration des communautés symbiotiques, associée à l'influence du 

microbiote sur la fitness de la plante, invitent ainsi à un changement de paradigme, entre une vision 

généralement réductionniste et une vision d'avantage holiste, pour une prise en compte des micro-

organismes dans la sélection (Duhamel & Vandenkoornhuyse, 2013 ; Wei & Jousset, 2017). Les résultats 

présentés dans ce mémoire valident, dans le contexte d'un système agroforestier, plusieurs hypothèses 

appuyant la nécessité de ce changement : l'intensité de taille appliquée aux arbres modifie la qualité 

biochimique des fruits et peut ainsi être un levier agronomique d'amélioration des plantes, modulant 

par ailleurs l'assemblage des communautés fongiques associées aux tomates. Cette étude montre 
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également que la sélection paysanne maintient des profils biochimiques différents entre les deux 

variétés étudiées, mais ne permet pas de vérifier l'effet de la sélection paysanne sur le recrutement des 

micro-organismes. Le travail préliminaire portant sur les corrélations entre structuration du microbiote 

racinaire et qualité des fruits est une première étape qui nécessite d'être complétée par des analyses 

associant expérimentations en conditions contrôlées et au champ afin de valider cette hypothèse.   

 L'étude des interactions entre plantes et micro-organismes au sein de l'écosystème agroforestier 

de la ferme du Roumassouze se prête aux travaux de recherche participative, qui par la diversité et la 

complémentarité des compétences entre les différentes équipes impliquées permet d'approfondir la 

connaissance des mécanismes de chaque composante inhérente au système pour aboutir à une vision 

holiste de son fonctionnement agroécologique. Entre autres, une caractérisation et un dosage des 

composés allélopathiques liés à l'implantation du noyer hybride en comparaison avec d'autres essences 

d'arbres sur la qualité des fruits et la structuration du microbiome serait par exemple un axe à 

approfondir, tout comme l'impact de différentes stratégies de sélections sur les mécanismes de 

recrutement des micro-organismes de la tomate.  
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Annexes  

 

Annexe 1 : Variances intra et inter variétés des descripteurs biochimiques pour lesquels l’effet variétal 
est significatif. Pour chaque descripteur, la variance la plus élevée est notée en gras.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Cœur de Bœuf Rose de Berne Totale

Matière sèche 0,96 0,44 0,74

Sucres 27,46 28,48 28,29

Glucose 6,36 5,55 5,99

Fructose 6,67 8,06 7,46

Saccharose 0,09 0,08 0,09

Vitamine C (totale) 4101,30 4905,84 4615,39

Vitamine C (réduite) 3480,19 4190,65 3945,68

Acide citrique 1,02 1,61 1,41

Acide cafféique glucoside 6,82 9,40 10,64

Acide chlorogénique 295,38 337,45 329,74

Dérivés acide cafféique 1 10,97 8,70 9,67

Dérivés acide cafféique 2 12,42 3,07 8,15

Rutine 740,94 522,00 611,33

Acide cryptochlorogénique 13,22 13,07 13,55

Lutéine 0,08 0,07 0,09

Phytoène 14,23 11,29 14,89

Brix 0,54 0,19 0,38

A 10,33 15,95 13,42

B 17,20 4,70 56,13

Durofel 72,43 42,17 55,21

Variance
Descripteur
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Annexe 2 : Pourcentage d’inertie (a), cercle de corrélations (b) projection des individus (c) pour les 
variables biochimiques selon le facteur modalité de taille. Les modalités sont codées comme suit : L 
(élagué), M (émondé), T (têtard), TS (témoin soleil). 

 

a  

b  

c  
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Annexe 3 :  Pourcentage d’inertie (a), cercle de corrélations (b) projection des individus (c) pour les 
variables biochimiques selon le facteur variété. Les variétés sont codées comme suit : RDB (Rose de 
Berne) CDB (Coeur de Boeuf). 

.a  

b  

c  
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Annexe 4 : Pourcentage d’inertie (a), cercle de corrélations (b) projection des individus (c) pour les 
variables biochimiques selon l’interaction des facteurs modalité*variété. Les interactions sont codées 
comme suit : LRDB (élagué*Rose de Berne), LCDB (élagué*Coeur de Boeuf), MRDB (émondé*Rose de 
Berne), MCDB (émondé*Coeur de Boeuf), TRDB (têtard*Rose de Berne), TCDB (têtard*Coeur de 
Boeuf), TSRDB (témoin soleil*Rose de Berne), TSCDB (témoin soleil*Coeur de Boeuf) 

a  b  

c  
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Annexe 5 : Histogrammes des indices de diversité à l’échelle des communautés des phyla selon l’effet 
qui leur est significatif (modalité ou variété) 
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Annexe 6 : Pourcentage d’inertie (a), cercle de corrélations (b), projection individuelles selon (c) les 
modalités de taille, (d) les variétés et (d) l’interaction modalité*variété de l’abondance des 131 clusters 
fongiques.  

 

a  

b  
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Annexe 7 : matrice des corrélation de Pearson entre indices de diversité des communautés fongiques et 
qualité biochimique des fruits. Les corrélations positives (>0,7) sont indiquées en vert, les négatives (>-
0,7) en rouge.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Richesse Shannon Equitabilité Simpson Richesse Shannon Equitabilité Simpson Richesse Shannon Equitabilité Simpson Richesse Shannon Equitabilité Simpson

Matière sèche 0,61 0,58 0,40 -0,31 0,45 -0,07 -0,30 -0,61 0,52 -0,18 -0,27 -0,19 0,63 0,38 -0,72 0,45

Poids -0,52 -0,29 -0,10 -0,64 -0,71 -0,36 0,04 -0,39 -0,35 -0,11 -0,05 -0,04 0,44 0,62 0,31 0,26

Brix -0,32 -0,42 -0,36 0,08 -0,24 0,10 0,23 0,33 -0,24 0,43 0,43 0,39 -0,16 0,03 -0,10 0,58

L 0,04 0,32 0,38 -0,27 -0,07 0,00 0,03 -0,35 -0,01 -0,63 -0,58 -0,58 0,34 0,20 -0,01 -0,35

A -0,49 -0,58 -0,49 -0,02 -0,37 -0,11 0,06 0,25 -0,35 -0,03 0,03 -0,01 -0,34 0,10 0,56 0,16

B -0,50 -0,18 0,04 -0,39 -0,64 -0,22 0,13 -0,22 -0,35 -0,14 -0,09 -0,07 0,26 0,33 0,30 -0,06

Durofel 0,34 0,29 0,22 0,60 0,47 0,36 0,08 0,37 0,30 -0,51 -0,56 -0,52 -0,40 -0,65 -0,20 -0,76

Sucres 0,30 0,56 0,53 -0,45 0,10 0,04 -0,01 -0,63 0,18 -0,23 -0,25 -0,22 0,75 0,53 -0,73 0,54

Glucose 0,25 0,51 0,48 -0,39 0,09 0,06 0,01 -0,55 0,12 -0,13 -0,14 -0,12 0,65 0,48 -0,64 0,55

Fructose 0,29 0,52 0,48 -0,55 0,07 -0,05 -0,08 -0,71 0,19 -0,19 -0,21 -0,18 0,81 0,62 -0,65 0,58

Saccharose 0,73 0,70 0,49 -0,34 0,51 -0,21 -0,46 -0,75 0,69 -0,17 -0,30 -0,17 0,73 0,35 -0,74 0,27

Acides -0,01 -0,50 -0,60 0,54 0,20 -0,08 -0,19 0,61 0,16 0,20 0,14 0,16 -0,75 -0,58 0,46 -0,42

Acide citrique 0,03 -0,48 -0,60 0,56 0,25 -0,07 -0,21 0,61 0,19 0,20 0,14 0,16 -0,76 -0,59 0,45 -0,41

Acide malique -0,19 -0,53 -0,54 0,44 -0,03 -0,09 -0,07 0,57 0,02 0,16 0,12 0,15 -0,65 -0,50 0,48 -0,44

Vitamine C (totale) 0,35 0,55 0,49 -0,57 0,12 -0,03 -0,08 -0,72 0,22 -0,26 -0,27 -0,26 0,84 0,62 -0,68 0,55

Vitamine C (réduite) 0,38 0,57 0,50 -0,55 0,16 0,00 -0,08 -0,71 0,24 -0,31 -0,32 -0,31 0,83 0,60 -0,69 0,52

Vitamine C (oxydée) 0,08 0,30 0,31 -0,64 -0,18 -0,21 -0,10 -0,70 0,06 0,15 0,13 0,17 0,81 0,70 -0,48 0,73

Composés phénoliques -0,10 0,16 0,25 -0,61 -0,35 -0,35 -0,14 -0,64 0,06 -0,27 -0,30 -0,20 0,67 0,57 -0,13 0,16

Acide cafféique glucoside 0,84 0,50 0,18 -0,24 0,69 -0,22 -0,57 -0,57 0,80 -0,10 -0,24 -0,14 0,52 0,27 -0,64 0,34

Acide chlorogénique 0,54 0,63 0,49 -0,54 0,29 -0,13 -0,27 -0,79 0,47 -0,27 -0,34 -0,27 0,87 0,57 -0,76 0,47

Dérivés acide cafféique 1 0,49 0,64 0,53 -0,57 0,24 -0,11 -0,23 -0,82 0,38 -0,37 -0,41 -0,35 0,86 0,60 -0,66 0,42

Dérivés acide cafféique 2 -0,14 0,25 0,36 -0,69 -0,38 -0,26 -0,05 -0,71 -0,12 -0,27 -0,24 -0,20 0,72 0,68 -0,08 0,27

Rutine 0,42 0,52 0,41 -0,69 0,11 -0,33 -0,36 -0,91 0,42 -0,17 -0,24 -0,15 0,94 0,71 -0,58 0,51

Naringenin chalcone -0,50 -0,24 -0,03 -0,30 -0,61 -0,25 0,08 -0,15 -0,30 -0,12 -0,09 -0,04 0,15 0,25 0,35 -0,12

Acide cryptochlorogénique 0,63 0,54 0,32 -0,61 0,37 -0,33 -0,50 -0,88 0,58 -0,22 -0,30 -0,22 0,85 0,64 -0,55 0,47

Kaempferol rutinoside 0,05 -0,10 -0,17 -0,64 -0,19 -0,80 -0,66 -0,72 0,29 0,23 0,16 0,29 0,50 0,59 0,31 0,26

Carotenoides 0,47 0,64 0,55 -0,25 0,31 0,11 -0,04 -0,50 0,29 0,02 -0,02 0,00 0,63 0,29 -0,79 0,42

Lutéine 0,84 0,60 0,31 0,04 0,77 0,06 -0,34 -0,32 0,72 -0,13 -0,25 -0,18 0,34 -0,01 -0,77 0,17

Lycopène 0,21 -0,21 -0,40 -0,05 0,25 -0,37 -0,48 -0,07 0,21 0,47 0,46 0,44 -0,15 0,04 0,41 0,13

Béta-carotène 0,83 0,59 0,31 0,31 0,87 0,22 -0,24 -0,06 0,62 -0,10 -0,19 -0,17 0,03 -0,30 -0,59 -0,12

Phytoène 0,46 0,01 -0,25 0,09 0,54 -0,10 -0,38 0,00 0,36 0,18 0,14 0,11 -0,14 -0,05 0,03 0,17

Communauté Ascomycètes Basidiomycètes Glomeromycètes
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Annexe 8 : Histogrammes représentant les variables physico-chimiques selon l'effet qui leur est le plus significatif 
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