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Partie I : Introduction bibliographique 

 

« Dans la vie, rien n’est à craindre, tout est à comprendre » 

Marie Curie (1867-1934) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

Figure I.1 : Concept de plasticité phénotypique. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Introduction bibliographique 

2 

 

I.1. Variabilité phénotypique et plasticité phénotypique 
I.1.1. Quelques notions et un peu d’histoire Le premier à faire la constatation de la nature duale de l expression des caractères chez un 

individu fût Johannsen (1909), distinguant alors la composante génétique, qu il nomma 
« génotype », du « phénotype » qui résulte de l effet du milieu et de la composante génétique. Le phénotype d un individu décrit alors l ensemble des caractères observables et traduit pour ainsi dire l expression du génotype conditionné par un environnement donné. Considérant plusieurs environnements ou milieux, la variabilité phénotypique caractérise le potentiel d un organisme à 
varier et donc la façon dont les organismes changent en réponse à des facteurs génétiques et 

environnementaux (Wagner et Altenberg, 1996). Il apparaît cependant que les génotypes puissent réagir dans différentes mesures à l environnement et qu il y ait des phénomènes d interaction 
entre les génotypes et les environnements. De fait, la variabilité phénotypique dépend d une composante génétique, d une composante environnementale ainsi que de la composante d interaction entre les génotypes et les environnements. 

I.1.2. La plasticité phénotypique 

Le concept de plasticité phénotypique se caractérise par la capacité d un même génotype 
à exprimer plusieurs phénotypes en fonction des environnements (Pigliucci et Schilichting, 1998) 

(Figure.I.1). Ce concept est diamétralement opposé à celui d homéostasie pour les physiologistes ou de robustesse phénotypique pour les biologistes de l évolution, qui illustrent une expression phénotypique indépendante de l environnement (Frelin, 2012). Jusqu à présent, les nombreux 

travaux de sélection ont reposé sur le caractère héritable au sens strict des caractères. Longtemps 

décrié et considéré comme un problème ajoutant un degré de complexité aux études, que ce soit 

en biologie évolutive ou encore en agronomie, le concept de plasticité phénotypique connait un regain d intérêt durant ces dernières années. Outre le changement d appréhension en biologie 
évolutive, avec notamment la prise en considération de la plasticité phénotypique comme moteur 

de changements évolutifs dans certains cas (West-Eberhard, 2003), la plasticité phénotypique en 

agronomie prend tout son sens face aux nouvelles contraintes environnementales auxquelles 

nous faisons face avec le changement climatique. Au-delà du réchauffement climatique et la hausse des températures de . °C à l horizon  (GIEC, 2019), les agrosystèmes vont être soumis à une forte stochasticité environnementale comprenant une augmentation d épisodes de 
chaleur intense ainsi que des évènements de fortes précipitations. 

La plasticité phénotypique est associée à une reconnaissance de signaux 

environnementaux par l intermédiaire de mécanismes de perception et s illustre par une réponse 
physiologique appropriée aux fluctuations environnementales (Smith, 1990). La plasticité 



 

 

 

  

Figure I.2 : Phénomène de plasticité phénotypique et mécanismes moléculaires impliqués 

(Nicotra et al., 2010). 

Figure I.3: Divergence fonctionnelle en biologie évolutive (Smedlib — Travail personnel, CC BY-

SA 4.0, https://commons.wikimedia.org/w/index.php?curid=60328096). 
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phénotypique dépend alors d une variation d expression génique (Via et al, 1995). Elle découle d une médiation au niveau moléculaire impliquant différents mécanismes comprenant 
notamment les récepteurs des stimuli environnementaux ainsi que les cascades de signalisation 

(Krouk et al., 2009 ; Nicotra et al., 2010) (Figure.I.2). La première étape consiste en l acquisition 
des signaux environnementaux par le biais de senseurs ou récepteurs. Une large diversité de 

récepteurs existe chez les végétaux et les plus connus sont les photorécepteurs. Cinq grandes 

catégories sont recensées incluant notamment les phytochromes, les cryptochromes, les 

phototropines, les protéines de la famille ZEITLUPE (ZTL) ainsi que les récepteurs ultraviolet-B 

(UVR8) (Voitsekhovskaja, 2019). Bien qu ils soient considérés comme photo-récepteurs, il apparaît qu ils interviennent dans la perception des différents stimuli comprenant alors les 

conditions lumineuses et le rythme circadien mais aussi la température ambiante ou la présence de pathogènes. D autres récepteurs, un peu moins connus, peuvent jouer un rôle important dans la perception de signaux abiotiques, comme c est le cas de protéines hétérotrimériques G 
impliquées lors de stress associés à la sécheresse notamment (Nilson et al., 2010). Les récepteurs 

peuvent également jouer un rôle déterminant dans la perception de signaux biotiques : des 

récepteurs kinase-spécifique aux Fabaceae, interagissant avec des molécules-signal émises par 

des bactéries (facteur NOD), sont largement impliqués dans la symbiose et le phénomène de 

nodulation (Madsen et al., 2003). Après acquisition du signal, celui-ci est transduit et modulé au niveau de la cellule. Cette transduction du signal est réalisée par l intermédiaire notamment de 
cascades de signalisation comme le système de signalisation des MAPK (Hamel et al., 2006) ou 

encore des facteurs de transcription.  

Outre les mécanismes inhérents au phénomène de plasticité phénotypique, il semblerait 

que la présence de nombreux paralogues, caractéristiques des familles multigéniques, représente 

une base moléculaire importante de la plasticité phénotypique (Smith, 1990). Les évènements de 

duplication ont conduit à des changements importants des génomes et sont considérés comme un moteur de l évolution (Schacherer, 2009). Deux concepts sont alors développés en biologie 

évolutive afin de mieux appréhender la divergence fonctionnelle des paralogues suite à des 

évènements de duplication : la sous-fonctionnalisation et la néo-fonctionnalisation (Rastogi et 

Liberles, 2005) (FigureI.3). La sous-fonctionnalisation (subfonctionnalisation) décrit la distribution de deux fonctions distinctes entre des paralogues à partir d un gène ancestral 
possédant ces deux fonctions. La sous-fonctionnalisation est alors associée à une notion de 

« partage des tâches » entre les paralogues. Au contraire, la néo-fonctionnalisation caractérise l acquisition d une nouvelle fonction par un paralogue. Bien que ces deux formes illustrent 
principalement le phénomène de divergence fonctionnelle entre paralogues, une troisième forme de divergence peut être décrite. En effet, l ensemble des événements de duplication ne conduit 

pas obligatoirement à une sous-fonctionnalisation ou néo-fonctionnalisation. Dans certains cas, il 



 

 

  

Figure I.5 : Plasticité phénotypique adaptative chez les daphnies avec formation d'un "casque" 

suite à l'exposition de kairomones produites par des prédateurs (Debat V. , 

http://www.afhalifax.ca/magazine/wp-

content/sciences/LeModeleAnimal/LaPlasticitePhenotypique/plasticit.pdf). 

Figure I.4 : Expérience de Woltereck concernant la modification des carapaces de daphnies suite 

à une modification du régime alimentaire (Debat V. ; http://www.afhalifax.ca/magazine/wp-

content/sciences/LeModeleAnimal/LaPlasticitePhenotypique/plasticit.pdf). 
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peut y avoir une perte de fonction chez l un des paralogues. Cette copie, appelé « pseudo-gène », 

est un artefact du gène ancestral. Il présente alors une forte homologie de séquence avec le gène ancestral mais n est cependant pas transcrit et traduit. )l apparaît que les éléments transposables 
ont joué un rôle déterminant dans la plasticité des génomes, incluant notamment la duplication des gènes, et favorisé par la même occasion l adaptation des organismes face aux contraintes 
environnementales (Casacuberta et Gonzalez, 2013) L étude de plasticité phénotypique repose sur la notion de norme de réaction. Cette 
dernière traduit le potentiel de réponse d un génotype face à divers environnements et se 
caractérise alors par la gamme de phénotypes induit par un même génotype sur les différents 

environnements (Falconer, 1990 ; Pigliucci et Schlichting, 1998 ; Tufto, 2000). La norme de 

réaction décrit dans quelle mesure un génotype peut répondre aux contraintes environnementales. )l apparaît alors que la sensibilité environnementale d un génotype est un 
terme connexe à la norme de réaction. Le concept de norme de réaction fût proposé pour la 

première fois par Woltereck en 1909 suite à l observation de carapaces de daphnies issues de 
lignées parthénogénétiques en présence de différents environnements, caractérisés par une 

variation de teneur en nutriments (Figure I.4). Il établit alors un lien entre un caractère du phénotype et l environnement. La plasticité phénotypique apparaît comme un moyen pour les 
organismes de faire face à la stochasticité environnementale et se maintenir dans un 

environnement donné. Il semble alors que la plasticité phénotypique puisse être adaptative et 

améliorer la fitness des individus en favorisant notamment le maintien de ces derniers sur les 

environnements (Figure I.5). Outre l implication de la plasticité phénotypique adaptative dans la 
tolérance aux conditions environnementales fluctuantes, il semblerait que cette plasticité phénotypique puisse permettre indirectement la sélection d individus adaptés à long terme dans 
le cas où ces individus sont proches de la réponse phénotypique optimale et persistent assez 

longtemps dans l environnement en question (Ghalambor et al. 2007). De nombreuses études mettent en évidence l implication d une plasticité phénotypique élevée dans le potentiel de colonisation d espèces de plantes invasives par rapport à des espèces endémiques (Daehler, 

2003). Les travaux de Davidson et al. (2011) renforcent la précédente assertion grâce à une méta-analyse portant sur  couples d espèces de plantes invasives et endémiques. )ls mettent en 
évidence que les espèces invasives montrent une plasticité phénotypique plus importante que les espèces non invasives dans le cas o‘ la disponibilité des ressources n est pas limitante. Au 
contraire, les espèces non-invasives semblent présenter une plus forte homéostasie en cas de 

disponibilité en ressources faible à moyenne. Les végétaux n ayant pas la capacité de se mouvoir, diverses stratégies sont mises en place 
pour leur permette de croître et se maintenir face à un environnement fluctuant de manière 



  

Figure I.6: Norme de réaction en fonction de différents patterns de plasticité phénotypique. Les 

environnements sont représentés en abscisse et la valeur du trait étudié en ordonnée. La figure a met en 

évidence une plasticité sans effet d'interaction génotype environnement (les lignes sont parallèles). La 

figure b illustre une plasticité phénotypique dépendant d un phénomène d interaction génotype-

environnement par changement de variance. La figure c caractérise une plasticité dépendant d un 
phénomène d interaction génotype-environnement avec changement de rang. Enfin la figure d décrit des 

phénomènes de plasticité et d interaction génotype -environnement avec des fonctions non linéaires 

complexes et continues (Des Marais et al., 2013). 

Figure I.7: Exemple des modèles génétiques pouvant expliquer les phénomènes d'interaction 

génotype-environnement. La figure A caractérise le modèle génétique de super-dominance, la 

figure B le modèle pléiotropique, la figure C le modèle épistatique, la figure D le modèle de lien 

génétique et enfin la figure E le modèle épigénétique (El-Soda et al., 2014). 



Introduction bibliographique 

5 

 

stochastique. On observe alors deux stratégies principales : une stratégie d adaptation et une stratégie d acclimatation Kumarathunge et al., 2019). La première peut être considérée comme 

un produit de la sélection naturelle et répond à des problématiques écologiques, notamment en 

termes de fitness. Elle peut aussi être un produit de la sélection anthropique, dans le cas de plantes 

domestiquées et donc répondre à des problématiques notamment liées à la résistance face aux 

bio-agresseurs. Cette stratégie d adaptation est plutôt à caractère stable et héritable. Elle dépend principalement de la composante génétique. La stratégie d acclimatation, quant à elle, reflète 
davantage un caractère transitoire où des changements physiologiques, anatomiques ou 

biochimiques peuvent être observables. Contrairement au phénomène d adaptation o‘ les mécanismes sont présents constitutivement, le phénomène d acclimatation regroupe un 
ensemble de caractères qui sont inductibles. La stratégie d acclimatation dépend principalement 
de la composante environnementale et de l interaction génotype-environnement-pratiques culturales. )l s avère qu elle est plus directement associée à la plasticité phénotypique. 

I.1.3. Les interactions génotype-environnement : un cas particulier Le phénomène d interaction génotype environnement apparaît comme un cas particulier 

de plasticité phénotypique où les génotypes réagissent différemment aux environnements. Dans le cas o‘ l ensemble des génotypes réagit de la même manière aux environnements, il y a certes 
de la plasticité phénotypique mais cette dernière est uniquement régulée par l environnement. 
Cela se caractérise par des courbes de réponse parallèles (Figure I.6a . Au contraire, l interaction 
génotype-environnement se manifeste dès que des bases génétiques influencent l intensité de 

réponse face aux environnements et donc la norme de réaction des génotypes. Ainsi, les 

interactions génotypes-environnements peuvent se traduire de manière qualitative par une 

inversion de rang (Romagosa et Fox, 1993 ; Allard et Bradshaw, 1964) ou encore de manière quantitative par changement de variance ou changement d échelle (Figure I.6). De manière mathématique, l interaction génotype-environnement se traduit donc comme un écart au modèle 

additif. 

Plusieurs mécanismes sont alors identifiés comme potentiellement sous-jacents à l interaction génotype-environnement. La revue de El-Soda et al. (2014) dénombre cinq 

mécanismes incluant la super-dominance, la pléiotropie, l épistasie, le lien génétique ou encore l épigénétique (Figure I.7). La plupart des mécanismes précédemment cités sont génétiques, mis 

à part les changements de nature épigénétique. Le phénomène de lien génétique suggère alors un 

lien entre les allèles associés à une fitness plus ou moins importante et les allèles favorisant la 

plasticité. Par ailleurs, le modèle de super-dominance (hétérosis) suggère que le degré de stabilité ou homéostasie est corrélé au degré d hétérozygotie (Gillespie et Turelli, 1989). Le génotype le 

plus homozygote exhibera une plus forte plasticité phénotypique. Cette tendance serait associée 
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à l implication de l hétérozygotie dans l atténuation de l influence environnementale (Pigliucci, 

2005). Néanmoins, il s avère que ce concept est davantage théorique que pratique. Il ne semble 

pas jouer un rôle prépondérant comme base génétique de la plasticité. Par opposition, les 

mécanismes de pléiotropie et épistasie semblent davantage corrélés à la plasticité phénotypique, 

comme le suggèrent des travaux ayant utilisé une approche moléculaire sur la réponse d évitement des végétaux face à l ombrage Huber et al., 2004) ou encore la réponse à des stress 

thermiques chez les arthropodes (Köhler et al., 2000). Le modèle pléiotropique repose sur le fait qu un même gène détermine plusieurs phénotypes en fonction de l environnement. Ce modèle est 

développé sur l idée que le gène responsable de la plasticité phénotypique est sensible à l environnement et donc que son expression différentielle conduit à de la plasticité phénotypique 
(Via et Lande, 1985). Dans ce cas de figure, on parle de sensibilité allélique. Le modèle d épistasie 
(Scheiner et Lyman, 1989) s illustre par l effet de l allèle d un gène sur l allèle d un autre gène, masquant alors le phénotype qui aurait dû émerger avec l expression du second allèle. Cela inclut 
donc que deux types de gènes sont impliqués dans la plasticité phénotypique avec plus 

particulièrement un type de gène codant pour le caractère et un autre type de gène régulant le 

signal, ce dernier type de gène étant sous déterminisme environnemental. Le premier type de 

gène est associé à la valeur moyenne du trait entre environnements alors que le second type est associé à l amplitude de variation du trait (Piglucci, 2005). Contrairement au précédent modèle, 

ce concept est davantage associé à une notion de gènes de plasticité. De manière générale, il 

semblerait que ces mécanismes de pléiotropie et épistasie agissent conjointement. Les travaux de 

Wu (1998) ont porté sur la recherche de gènes de plasticité chez des peupliers en utilisant deux 

approches distinctes afin d étayer l implication de la sensitivité allélique ou de la régulation génétique dans la plasticité phénotypique d individus, pour certains traits. )l apparaît qu une 
grande partie des QTL sont associés à des gènes de régulation, ces derniers sont mis en évidence comme étant spécifiques à l un des deux environnements. Dans une moindre mesure, des effets 
alléliques sont mis en exergue en étant détectés sur les deux environnements mais avec des effets 

différents. Outre ces mécanismes génétiques, le dernier mécanisme n implique pas de changement dans la séquence d ADN (Pecinka et al., 2012). En effet, l épigénétique est impliquée dans la réponse à l environnement. Elle intervient principalement dans la modification des histones par 

acétylation ou méthylation ainsi que sur l ADN avec la méthylation de la cytosine 
notamment (Mirouze et Paskowski, 2011). Ce dernier mécanisme impacte donc le patron d expression des gènes. 

Par analogie avec les mécanismes précédemment décrits comme étant impliqués dans la 

plasticité phénotypique, le différentiel de sensibilité environnementale peut s expliquer au niveau de l acquisition des stimuli environnementaux ou encore au niveau de la transduction du signal. 
L acquisition du stimulus environnemental peut être perçu de différentes manières en fonction de 



   

Tableau I .1: Combinaisons possibles en amélioration génétique afin de tirer le plein potentiel des variétés D’après Cecarelli, . 

    
Performance moyenne     

    Elevée Faible 

Niveau d'interaction 

génotype-environnement 

Fort Variétés présentant une adaptabilité spécifique 

Faible 
Variétés présentant une 

adaptabilité générale 
Non recherché 
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la sensibilité du récepteur alors que la transduction du signal peut être plus ou moins modulée 

avec une transcription plus ou moins forte du signal (Nicotra et al., 2010). Ainsi, Des Marais et al. 

(2013) mettent en évidence dans leur revue que la majorité des gènes sous-tendant des phénomènes d interaction génotype-environnement pour des caractères chez les plantes, sont 

des facteurs de transcription ou liés à des photorécepteurs et dans une moindre mesure, des 

enzymes, protéines de liaison et des signaleurs à deux composantes (« 2-component signaller »). 

I.1.4. Implication des interactions génotype-environnement dans 

l’amélioration génétique des plantes et approches statistiques 

Comme suggéré précédemment, les normes de réaction ou sensibilité environnementale 

des génotypes témoignent de la capacité des plantes à faire face aux contraintes 

environnementales. Elles décrivent les contours ainsi que le potentiel adaptatif des génotypes. Il 

apparaît que les génotypes peuvent présenter des performances différentes face à l environnement. L étude des interactions génotype-environnement représente un outil pertinent donnant des informations sur la stabilité et le potentiel d adaptabilité des génotypes (Ceccarelli, 

1994) avec des perspectives d amélioration des plantes. L adaptabilité reflète la capacité d un 
génotype à répondre positivement à des contraintes environnementales (Chloupek et Hrstkova,  . Deux modèles s opposent avec, d un côté, une adaptabilité dite générale et, de l autre, une adaptabilité spécifique. La première reflète la capacité d un génotype à atteindre un niveau acceptable dans une gamme d environnements différents (Farshadfar et Sutka 2003). Le génotype 

est considéré comme stable et le trait en question dépend davantage de la composante génétique que de la composante environnementale ou d interaction génotype-environnement. Ce concept est par ailleurs davantage associé à la notion d homéostasie. L adaptabilité dite spécifique renvoie, quant à elle, à la capacité d un génotype à accomplir de bonnes performances sur un milieu donné 

(Chloupek et al., 2004). Prenant en considération l effet de l environnement, cette seconde approche permet davantage de mettre en exergue l influence de la composante d interaction 
génotype-environnement. Dans le cadre de la sélection variétale, différentes stratégies peuvent 

être adoptées au regard du patron de performance moyenne du génotype ainsi que du niveau d interaction génotype-environnement pour le caractère étudié (Tableau I.1). Il devient alors essentiel de considérer le phénomène d interaction génotype-environnement dès lors que le 

caractère est faiblement héritable. 

Globalement, deux concepts distincts sont utilisés afin d évaluer la stabilité d un trait 
phénotypique : la stabilité statique et la stabilité dynamique (Becker et Leon, 1988). Le concept 

de stabilité statique caractérise principalement la déviation de la valeur du trait phénotypique en 

fonction des environnements par rapport à la moyenne génotypique. De fait, la stabilité statique peut être évaluée par l intermédiaire du coefficient de variation (Francis et Kannenberg, 1978) ou 



 

 

  

  

Figure I.8: Description de l’interaction génotype-environnement par biplot généré suite à une 

analyse AMMI. Les génotypes sont représentés par des ronds gris alors que les axes et triangles 

représentent les environnements, les triangles représentant la direction d une interaction GxE 
croissante (Malosetti et al., 2013). 
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encore de la variance environnementale (Becker et Leon, 1988). Par opposition, le concept de 

stabilité dynamique permet de prendre en considération l effet de l environnement. Parmi les 
modèles utilisés, la régression conjointe (Finlay et Wilkinson, 1963  permet de visualiser l effet de l environnement et potentiellement l effet d interaction génotype-environnement en cas de 

forte différence de sensibilité environnementale entre les génotypes. Ce modèle caractérise la 

valeur du trait phénotypique pour chaque génotype et environnement par rapport à la moyenne 

environnementale, calculée comme la moyenne de la performance des différents génotypes sur 

chaque environnement. Le coefficient de régression (bi) reflète la sensibilité environnementale des génotypes et donc l intensité de réponse des génotypes par rapport à l environnement. Cette méthode présente l avantage de mettre en évidence à la fois la sensibilité environnementale des 

variétés mais aussi, accessoirement, le potentiel de chaque environnement sur l expression du 
trait phénotypique. Considérant que la réponse des génotypes est linéaire, ce modèle peut 

présenter quelques faiblesses en cas de groupes d environnements favorables et défavorables à l expression du trait phénotypique. De manière complémentaire, le coefficient Sdij témoigne de la 
dispersion des valeurs par rapport à la droite de régression, considérant alors les résidus entre la 

valeur phénotypique prédite par le modèle et la valeur observée. De manière complémentaire, l écovalence (Wricke, 1962) est un terme intéressant afin de déterminer la stabilité d un trait phénotypique et évaluer les effets d interaction génotype-environnement. En effet, il décrit la contribution d un génotype à la somme des carrés des écarts du terme d interaction génotype-environnement. Bien que cette méthode témoigne de l amplitude du phénomène d interaction 
génotype-environnement chez les génotypes, elle ne permet pas de déterminer les environnements participant fortement à l interaction génotype-environnement. Deux approches 

complémentaires peuvent être utilisées afin de déterminer les environnements où les génotypes 

présentent les meilleures performances : le modèle AMMI (Additive Main effect and Multiplicative 

Interaction) (Zobel et al., 1988) (Figure I.8) et l approche GGE biplot Genotype+Genotype-

Environment interaction) (Yan et al., 2000). Ces deux modèles sont largement utilisés en sélection 

et amélioration végétale. De manière simplifiée, l AMM) combine l utilisation de l analyse de 
variance (ANOVA), pour extraire les effets principaux du génotype et de l'environnement, et 

l'Analyse en Composantes Principales (ACP), pour les phénomènes d'interaction génotype-environnement. En comparaison, l analyse GGE prend en considération à la fois les effets génotypes et d interaction génotype-environnement. La différence majeure entre ces approches réside dans les matrices de départ, avec l effet d interaction génotype-environnement dissocié de l effet génotype pour l AMM) tandis que les effets sont confondus pour l approche GGE. L intérêt de ces méthodes réside essentiellement dans la simplification de l interprétation des interactions 
génotype-environnement par l intermédiaire de biplot. L ensemble des modèles précédemment 
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cités sont exclusivement descriptifs. A titre d information, des modèles peuvent être utilisés à des fin prédictives, comme c est le cas pour le modèle de régression factorielle (Denis et al., 1997). 

La majorité des travaux en amélioration des plantes ont visé à sélectionner des caractères 

d’intérêts impliqués notamment dans l’augmentation des rendements ou encore la résistance des 

plantes face aux bio-agresseurs. De fait, cette sélection s’est davantage basée sur la notion du « tout-

génétique » et la notion d’héritabilité des caractères. Cependant, il s’avère que l’environnement joue 

un rôle prégnant dans l’expression de certains caractères. Au regard des variations climatiques 

erratiques et brusques, déjà observées mais qui risquent de s’intensifier, l’intégration de l’effet de 

l’environnement et de la plasticité phénotypique dans la création et le choix variétal  paraît plus que 

jamais nécessaire afin de pérenniser les cultures actuelles mais aussi de valoriser leur plein potentiel 

pour sécuriser les productions végétales, non seulement pour le rendement mais aussi pour la qualité 

des produits qui fait l’objet d’une demande sociétale croissante.  

  



 

  

Figure I.9 : Classification des glucides en fonction du degré de polymérisation (DP) (Champ, 

2018). 



Introduction bibliographique 

10 

 

I.2. Composés principaux impliqués dans la qualité chez les légumes et 

les fruits Outre l aspect sanitaire, la qualité des aliments est globalement associée à des attributs physiques et chimiques. L évaluation de la qualité des produits végétaux repose sur une multitude 
de facteurs incluant le contenu biochimique, la valeur nutritionnelle ainsi que les propriétés 

mécaniques et organoleptiques associés à ces aliments (Abbott, 1999). Une demande sociétale grandissante concerne plus particulièrement la qualité organoleptique et nutritionnelle. L étude 
des attributs sensoriels des produits s avère néanmoins lourde à réaliser car elle nécessite des infrastructures spécifiques ainsi qu un panel d expert. Cependant, des études mettent en évidence 
une relation entre certains composés biochimiques et la perception organoleptique (Colaric et al., 

2005 ; San-Juan et al., 2011) suggérant alors que le recours à des mesures instrumentales est 

possible pour évaluer la qualité des aliments. Ces méthodes apparaissent comme une alternative 

compétitive aux analyses sensorielles, du fait notamment de leur faible coût, de leur facilité d application ainsi que de leur objectivité. L étude des composés biochimiques présents dans les fruits et légumes constitue alors un champ d analyse visant à mieux appréhender la qualité globale 

des aliments. En effet, les différents composés biochimiques et plus particulièrement les 

métabolites secondaires, peuvent présenter différentes propriétés et bio-activités intéressantes. 

I.2.1. Les fibres 

Bien que les fibres ne soient pas digestibles et assimilables par l (omme, elles présentent 
un intérêt certain en santé humaine. Elles favorisent notamment le transit intestinal et 

préviennent des pathologies telles que l hypertension artérielle, les maladies cardiovasculaires, 
ou encore certains cancers (Shankar et Lanza, 1991; Anderson et al., 1994). De plus, elles sont 

associées à des propriétés mécaniques, influençant la texture des aliments. 

I.2.2. Les glucides Les glucides incluent deux grandes classes d hydrates de carbone, identifiés par l intermédiaire de la taille et du degré de polymérisation des molécules. Les glucides simples regroupent l ensemble des glucides ayant un degré de polymérisation inférieur ou égal à deux, 
comprenant alors les oses, les diosides ainsi que les polyols (Champ, 2018). A l inverse, les 
glucides complexes comprennent les glucides avec un degré de polymérisation supérieur ou égal 

à trois et incluent alors à la fois les oligosides et polyosides (Champ, 2018) (Figure I.9).  Les 

glucides simples sont des composés vecteurs de qualité chez les végétaux et présentent des 

propriétés organoleptiques et nutritionnelles intéressantes. Ils sont une source de carbone pour les organismes et représentent une source d énergie importante et rapidement assimilable dans l alimentation humaine (Jéquier, 1994; Anderson, 1995). Outre les attributs nutritionnels des 



 

 

  

Figure I.10: Diversité des caroténoïdes (Milani et al., 2017). 
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glucides simples, les sucres sont étroitement liés à la saveur sucrée dans les aliments et participent 

largement à la qualité organoleptique (Simon et al., 1980 ; Anderson, 1995). Bien que les sucres complexes comme l amidon ne possèdent pas de propriétés organoleptiques liées à la saveur, l amidon est digestible et assimilable par l (omme, représentant une source d énergie dans l alimentation humaine contrairement à la cellulose et hémi-cellulose qui sont assimilés à des 

fibres.   

I.2.3. Les caroténoïdes 

Composés isoprénoïdes de 40 carbones, les caroténoïdes sont des molécules riches en 

carbone de la famille des tétraterpénoïdes. Les caroténoïdes sont séparés en deux groupes 

distingués par la présence ou de l absence de groupement hydroxyle. Les carotènes sont 

caractérisés par un squelette hydrocarboné dénué de groupement hydroxyle alors que les 

xanthophylles se différencient par la présence d atome d oxygène au sein de la molécule (Saini et 

al., 2015) (Figure I .10). De manière générale, les caroténoïdes présentent des propriétés 

nutritionnelles variées et peuvent être impliqués dans la qualité organoleptique des aliments. 

Etant des pigments, ils peuvent influencer la couleur des aliments qui est considérée comme un 

marqueur de qualité chez le consommateur (Abbott, 1999). Outre l aspect visuel, les caroténoïdes 
sont impliqués de manière indirecte dans la flaveur des aliments et leur acceptabilité en tant que 

précurseurs de nombreux apocaroténoïdes volatils (Vogel et al., 2010; Yahyaa et al., 2013), ces 

derniers ayant des propriétés olfactives et organoleptiques différentes. En plus de leur implication 

dans la qualité organoleptique des aliments, ils sont reconnus pour leur intérêt en santé humaine. 

Ils sont décrits comme étant de puissants anti-oxydants (Olson et al., 1989; Tanumihardjo, 2012) 

qui limitent la formation de radicaux libres nocifs pour les organismes. Ils agissent globalement 

dans la prévention de maladies chroniques tels que les maladies cardio-vasculaires, certains types 

de cancers ou encore les pathologies oculaires (Rao et Rao, 2007). Leur activité anti-cancéreuse est associée notamment à l inhibition de la croissance et de la prolifération des cellules tumorales 

ainsi que pour l induction de l apoptose (Milani et al., 2016). Les caroténoïdes présentent une 

activité anti-inflammatoire, comme le suggèrent les travaux de Boiko et al. (2017) chez Сapsicum 

anuum L. Cependant ils peuvent présenter des bio-activités différentes selon le composé. Si le -carotène, le -carotène ainsi que la cryptoxanthine sont des précurseurs de la vitamine A, le 

lycopène, la lutéine et la zéaxanthine ne possèdent pas d activité pro-vitamine A (da Silva Dias, 

2014). La vitamine A est impliquée dans diverses fonctions essentielles au bon développement et 

à la croissance chez l humain, incluant notamment la différenciation et le renouvellement 

cellulaire, la stimulation des défenses immunitaires ou encore la vision (Sommer et Vyas, 2012). 

Les caroténoïdes, et plus particulièrement l -carotène et le -carotène, favorisent l augmentation 
du nombre de lymphocytes, neutrophiles et plaquettes (Ekam et al., 2006). De plus le -carotène 



 

  

Figure I.11: Diversité des composés phénoliques (Zhang et Tsao, 2016). 
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qui représente la principale source de rétinol (forme de vitamine A), ainsi que la lutéine et la 

zéaxanthine participent à la prévention des troubles de la vision tel que la dégénérescence 

maculaire (Khoo et al., 2019).  

I.2.4. Les composés phénoliques 

Les composés phénoliques sont caractérisés par la présence de cycles aromatiques 

(phénol) et incluent une multitude de molécules regroupées en fonction de leur squelette carboné 

(Figure I .11), avec, par ordre de taille :  

- les molécules composées d uniquement 6 carbones (C6), identifiées comme des phénols 

simples 

- les molécules composées d un phénol avec des ramifications plus ou moins importantes, 
incluant les acides hydroxybenzoïques (C6-C1), les acides hydroxycinnamiques et coumarines 

(C6-C3) et les naphtoquinones (C6-C4) 

- les molécules composées de 2 noyaux aromatiques comprenant les stillbénoïdes (C6-C2-C6) et 

les flavonoïdes, isoflavonoïdes et anthocyanes (C6-C3-C6) 

- les polymères, incluant les polymères de monolignols avec les lignanes (C6-C3)2 et les lignines 

(C6-C3)n, ainsi que les polymères de flavonols (C6-C3-C6)n, appelés tannins condensés (ou 

catéchiques). 

Comme les caroténoïdes, les composés phénoliques sont largement impliqués dans la qualité 

organoleptique et nutritionnelle des aliments. Ils sont considérés comme des composés santé 

grâce à leur capacité antioxydante et à leur propension à piéger les radicaux libres (Frei et Higdon, 

2003 ; Zhang et Tsao, 2016 ). Certains composés présentent une activité anti-inflammatoire (Yoon 

and Baek, 2005) qui pourrait être en partie associée à la capacité antioxydante des composés phénoliques ainsi qu à leur action dans la régulation de la transduction du signal inflammatoire 
(Yoon et Baek, 2005, Zhang et Tsao, 2016). Certains polyphénols possèdent une activité 

antitumorale et inhibent la croissance des cellules cancéreuses en agissant plus particulièrement 

sur la transduction du signal impliqué dans la cancérogénèse (Fantini et al, 2015). De plus, les 

polyphénols possèdent des propriétés antimicrobiennes, avec des spectres d action plus ou moins 
large en fonction des molécules. Si les néolignanes et acides phénoliques montrent davantage une activité antibactérienne, il s avère que les tannins hydrolysables ainsi que certains flavonoïdes, tel 
que les flavonols et flavan-3-ols, montrent des activités antibactériennes, antivirales et 

antifongiques sur un large spectre de micro-organismes (Daglia, 2012). Au-delà des nombreuses 

vertus associées aux polyphénols, certains sont davantage impliqués dans la perception organoleptique des aliments. Les pigments anthocyanes interviennent sur l aspect visuel des 
aliments. Bien que les anthocyanes puissent avoir un impact positif sur la qualité des aliments en 

tant que chromophores, les composés phénoliques sont aussi impliqués dans la perception 



 

Figure I .12 : Diversité des polyacétylènes (Dawid et al., 2015). Avec dans l ordre de numérotation: 
le falcarinol, le falcarindiol, le falcarindiol-3-acetate, le (E)-isofalcarinolone, le falcarindiol 8-

acetate, le 1,2-dihydrofalcarindiol-3-acetate, le (E)- falcarindiolone-8-acetate, le (E)-

falcarindiolone-9-acetate, le 1,2- dihydrofalcarindiol, le (E)-1-methoxy-falcarindiolone-8-acetate, le 

(E)-1- methoxy-falcarindiolone-9-acetate (11) et enfin le panaxydiol. 
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sensorielle des aliments. Malheureusement il s avère qu ils sont davantage associés à une saveur d amertume et d astringence (Gutierrez-Rosales et al., 2003 ; Soares et al., 2013 ; Soares et al., 

2017), souvent perçue de manière négative par les consommateurs (Drewnowski et Gomez-

Carneros, 2000). 

I.2.5. Les polyacétylènes 

Bien que les polyacétylènes puissent être trouvés de manière occasionnelle dans 21 

familles de végétaux, ils sont davantage répandus chez un nombre limité comprenant notamment 

les Apiaceae, Araliaceae ou encore les Asteraceae (Christensen et Brandt, 2006). Les 

polyacétylènes sont des molécules aliphatiques appartenant à la famille des acides gras. Composés de  carbones, ces composés s illustrent tout particulièrement par la présence de deux triples 

liaisons carbone-carbone conjuguées (triple liaison séparée par une liaison simple), ainsi que 

deux double liaisons carbone-carbone non conjuguées (Rawson et al., 2013) (Figure I.12). Cette 

configuration particulière permet une réactivité accrue de ces molécules et est susceptible d expliquer le large éventail de propriétés associées aux polyacétylènes. Ces molécules présentent un nombre important d implications dans le domaine médical pour la prévention de nombreuses 
pathologies humaines. Ils sont réputés pour leur activité antimicrobienne sur un large spectre de 

micro-organismes, comprenant les bactéries et mycobactéries (Chou et al., 2006 ; Schinkovitz et 

al., 2008 ; Meot-Duros et al., 2010) ainsi que les champignons (Garrod et al., 1978). De plus, ces 

molécules possèdent globalement une activité anti-cancérogène (Purup et al., 2009). Cette bio-

activité semblerait différer entre les polyacétylènes, avec plus particulièrement un effet anti-

mutagénique et cytotoxique pour le falcarindiol (Miyazawa et al., 1996 ; Zidorn et al., 2005) alors 

que le falcarinol aurait une activité cytotoxique, qui est plus importante que celle observée pour 

le falcarindiol (Zidorn et al.,2005). Purup et al. (2009) suggèrent un effet synergique entre les 

polyacétylènes lorsque que ces derniers sont utilisés ensemble. De plus, les polyacétylènes 

présentent une activité anti-inflammatoire (Metzger et al., 2008) et le panaxynol, plus communément appelé falcarinol, semblerait jouer un rôle d antiagrégant plaquettaire (Teng et al., 

1989). Malgré les nombreuses vertus des polyacétylènes en santé humaine, il s avère que certains d entre eux ont un impact négatif sur la qualité organoleptique des aliments lié à la saveur amère 
(Czepa et Hoffmann, 2003 ; Schmiech et al., 2008). De plus, le falcarinol est impliqué dans les 

réactions allergiques (Hansen and Boll, 1986).  

I.2.6. La vitamine C 

Au-delà des composés précédemment décrits, l acide ascorbique, plus communément appelé 
vitamine C, appartient à la famille des acides organiques. Bien que les vitamines n apportent pas d énergie, elles sont essentielles au bon fonctionnement de l organisme. A l exception de la 
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vitamine D et le vitamine K, les vitamines ne sont pas synthétisées par l organisme et nécessitent d être apportées dans le cadre de l alimentation. En plus de l activité antioxydante de la vitamine 

C (Bendich et al., 1986) cette molécule intervient dans de nombreux processus biologiques 

essentiels notamment comme co-facteur d enzymes impliquées dans la synthèse de collagène, 

carnitine et de neurotransmetteurs (Naidu, 2003). Bien que ses bénéfices en santé humaine soient 

sujets à controverse, la vitamine C semblerait agir dans la prévention de certaines maladies 

chroniques exhibant alors des activités anticancérigène, antiathérogène et immunomodulatrice 

(Naidu, 2003). Il est évident que de nombreuses autres vitamines sont fournies par les fruits et 

légumes. 

Une alimentation riche et diversifiée en fruits et légumes est bénéfique pour la santé, 

notamment pour la prévention de certaines pathologies et maladies chroniques. Les composés 

présentés jouent un rôle majeur dans l’effet santé des fruits et légumes et constituent des cibles 

privilégiées pour l’amélioration de la qualité des fruits et légumes. Toutefois, un arbitrage ou la 

recherche d’un équilibre doit être fait pour certains d’entre eux du fait de leur impact négatif sur la 

qualité sensorielle des produits et donc potentiellement sur leur consommation. Bien que l’ensemble 

des fruits et légumes présente globalement ces caractéristiques, de fortes variations existent en 

fonction de l’espèce ou la variété pour l’intérêt nutritionnel.   



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure I.13 : Répartition de la production de carotte en France (FranceAgriMer, 2017). 
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I.3. La carotte, un modèle d’étude particulier 

Populaire dans le monde entier grâce notamment à son image de légume santé et son accessibilité, la carotte est l un des légumes les plus cultivés et consommés. Ce légume représente 

un intérêt économique significatif que ce soit par sa valeur marchande ou son aire de production 

(Geoffriau et Simon, 2020). Le premier pays producteur mondial est la Chine qui représente à elle 

seule presque la moitié de la production mondiale (47,77% en 2019). Elle est suivie par l Ouzbékistan et les Etats-Unis avec respectivement 6,19 % et 5,05 % de la production mondiale. 

La France est placée cinquième au niveau européen, derrière l Ukraine, l Allemagne, la Pologne et 
les Pays-Bas. En 2017, la surface totale cultivée représentait 12507 hectares répartis dans 

différentes grandes aires de production en France. Bien que les différents bassins de culture soient distribués dans toute la France, la production française s articule notamment autour de deux aires 
géographiques majeures comprenant le Sud-ouest de la France avec le département de la Gironde 

et des Landes ainsi que le Nord-Ouest avec le département de la Manche (Figure I.13). 

I.3.1. Histoire de l’espèce 

Daucus carota L., plus communément appelée carotte, est une plante appartenant à la 

famille des Apiaceae. C est une espèce allogame diploïde à n =  chromosomes avec un génome 
avoisinant les 420 Mb. Son génome a depuis peu été séquencé et annoté (Iorizzo et al., 2016). Les carottes cultivées s illustrent par rapport aux carottes sauvages grâce notamment à la tubérisation 
et la pigmentation des racines pivots. Au contraire, les racines des carottes sauvages sont frêles, 

fibreuses, davantage ramifiées et sont désagréables au goût (Reduron, 2007). Les cycles de 

développement diffèrent entre les carottes sauvages et les carottes cultivées avec 

préférentiellement un cycle annuel pour les sauvages alors que les cultivées ont un cycle 

bisannuel. L acquisition des nombreux caractères actuellement attribués à la carotte cultivée sont issus d un long processus de domestication et de sélection anthropique. Bien que son utilisation 
ne soit pas clairement élucidée avant la domestication, il est supposé que les carottes devaient être utilisées pour leur vertus aromatiques et médicinales. A l image de nombreuses autres 
espèces associées à la famille des Apiaceae, les semences de carottes présentent des propriétés 

aromatiques et médicinales (Simon et al., 2008). Le début de la domestication semble avoir eu lieu 

en Asie centrale et plus précisément en Afghanistan, aux alentours du Xème siècle (Clotault, 2009). 

Considéré comme berceau de la domestication, cette région apparaît comme un bassin important de la diversification de l espèce Daucus carota (Mackevic, 1929 ; Banga, 1963). Les populations endémiques de l Afghanistan sont caractérisées par des racines charnues ainsi qu une 
pigmentation violette des racines, associée à la présence et à l abondance d anthocyanes, mais 



 

  

Figure I.14: Histoire des flux de migration et diversification de la carotte (Clotault, 2009). 

Figure I.15 : Variabilité morphologique chez différents types de carotte (Simon et al., 2008). 
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aussi des racines jaunes (Mackevic, 1929). La domestication aurait principalement reposé sur la sélection d individus à racine charnue montrant une pigmentation violette puis jaune à la coupe, 

faiblement fibreuse et peu ramifiée (Heywood, 1983).   

Suite à la domestication, les migrations humaines et les échanges commerciaux ont conduit à l extension de l aire de culture de la carotte. Deux évènements majeurs caractérisent 
cette domestication à partir de son aire d origine, vers l Ouest, d une part, et vers l est, d autre part 
(Figure I.14), marquant la structuration génétique de l espèce Clotault et al. 2010). De nombreux travaux recensent sa présence au fil du temps avec tout d abord une extension au Moyen-Orient et l Afrique du Nord au X)ème siècle. Son installation en Europe s effectue en premier lieu par l Espagne au X))ème (Clément-Mullet, , puis l )talie et la France au début du XIVème siècle 

(Crescenzi, 1548 ; Gibault, 1912), en Allemagne et aux Pays-Bas durant le XIVème siècle (Hofmann, 

1913 ; Sangers, , pour enfin atteindre l Angleterre au du XV)ème siècle (Banga, 1963). Bien que la majorité des carottes recensées à l époque présentent une coloration pourpre ou jaune, un 
nouveau phénotype de carotte blanche apparut à la fin du XVIIème siècle. Il semblerait que ce 

dernier dérive très probablement des phénotypes de carottes jaunes et violets, comme le suggère 

les travaux de structuration génétique (Clotault, 2009 ; Geoffriau, 2020). Les origines du 

phénotype de carotte orangé restent peu clair avec une apparition au cours du XVIIème comme en 

attestent des tableaux de peintres flamands tel que Pieter Aertsen ou encore Gerard Dou de ce 

même siècle. Banga (1963) suggère alors que le phénotype orange dériverait du phénotype jaune, 

suite à une sélection anthropique des carottes jaunes présentant de fortes teneurs en 

caroténoïdes. Parallèlement, un autre évènement de diversification aurait eu lieu en Orient et plus 

particulièrement en Chine puis au Japon o‘ la sélection anthropique a permis l élaboration d un 
phénotype rose au XVIIIème siècle.  En dépit d une large diversité génétique concernant la coloration des racines, la carotte 
orange a été largement plébiscitée en Europe au cours du XXème siècle, évinçant les autres types 

colorés. Une grande majorité des variétés actuelles dérivent de seulement quelques types apparus 

au XVIIème , à savoir le type Long Orange  et le type (orn  Banga, 1963). La diversification 

variétale à partir de ces deux types a conduit à une importante variabilité phénotypique 

concernant la morphologie des racines (Figure I.15).  

La sélection contemporaine vise principalement les caractères suivants (Simon et al., 

2008) :  

- le rendement, considéré comme un facteur économique déterminant 

- l uniformisation des différents caractères morphologiques de la plante, incluant une 

standardisation de la morphologie racinaire (lissitude de la racine, calibre, homogénéité 

de coloration entre le xylème et le phloème) ainsi que la morphologie de l appareil aérien, 



 

 

 

  

Figure I.16 : Les principaux stades de développement chez la carotte. L identification des différents stades 
phénologiques est réalisée par l intermédiaire d un code à deux chiffres avec le premier chiffre qui représente le 
stade de développement alors que le deuxième chiffre représente les sous-stades (Villeneuve, 2014). 
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essentiel pour la récolte avec préhension par les fanes 

- la résistance aux bio-agresseurs, en écho au plan éco-phyto visant à réduire les intrants 

chimiques, incluant les champignons (Alternaria dauci, Cercospora carotae, Pythium violae 

et Pythium sulcatum), les bactéries (Xanthomonas campestris pv. Carotae), les insectes 

(Psila rosae) ou encore les nématodes (Meloidogyne spp.) 

- la qualité organoleptique et nutritionnelle 

- la production de semences. 

 

I.3.2. Développement de la plante 

La carotte cultivée est une plante bisannuelle, avec une phase de croissance végétative la première année puis une phase de développement de l appareil reproducteur l année suivante. Ce cycle biologique s apparenterait à un mécanisme d adaptation aux conditions tempérées, s illustrant notamment par une répression de la floraison la première année Amasino, . La phase de croissance végétative s illustre par la croissance secondaire de l organe racinaire et la 

tubérisation de la racine et une accumulation importante des ressources carbonées assimilées. Goldman  suggère alors que le processus de domestication a conduit à la transition d un cycle annuel à bisannuel chez les plantes cultivées, permettant l allongement de la période 
végétative et un stockage plus important de ressources carbonées. L échelle BBC( est utilisée dans diverses disciplines scientifiques comprenant l agronomie 
ou encore la physiologie pour évaluer le stade de développement de la plante (Figure I.16). 

Considérant le cycle de croissance de graine à graine, le développement de la carotte est 

caractérisé par huit stades phénologiques incluant (Fehler et al., 1995) : la germination (stade 0),  

le développement des feuilles (stade 1), le développement des organes végétatifs de récolte (stade , l apparition de l inflorescence stade , la floraison stade , le développement du fruit stade 
7), la maturation des fruits et graines (stade 8) et enfin la sénescence (stade 9). A des fins de 

consommation, seuls les trois premiers (0-1-4) stades sont considérés. Ainsi, le stade de 

germination (stade 0) est caractérisé par une remobilisation des ressources présentes dans la 

graine pour former les cotylédons ainsi que la radicule. Après émergence des cotylédons, les 

feuilles sont les premiers organes à se développer (stade 1). Le nombre de feuilles augmente peu à peu pour former une rosette. Durant la phase de croissance de l appareil aérien, la croissance de l appareil souterrain est limitée. Une fois l appareil aérien bien établi, une croissance secondaire 

est observée au niveau racinaire stade , s illustrant notamment par une extension diamétrale 
de la racine. De fait, la tubérisation est initiée au niveau de la partie supérieure de la racine, plus 

âgée, et finit à la pointe, considérée comme les tissus les plus jeunes de la racine. L expansion de la racine n est pas linéaire et suis alors une phase d accélération de la croissance, puis une phase 



 

Figure I.17 : Stades de développement de la racine de carotte en fonction du nombre de jours 

après semis (Rubatzky et al., 1999). 
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de croissance exponentielle avant d atteindre son maximum. Cette fin de croissance caractérise le 

maturité biochimique (Villeneuve, 2020). 

Bien que la carotte soit une espèce adaptée aux faibles températures, il a été établi que la 

germination était inhibée en deçà de 3,5 °C (Villeneuve et Leteinturier, 1992). Cette température 

permet de caractériser le zéro végétatif de la carotte, nécessaire pour établir la somme des degrés 

jours. Bien que la somme des degrés-jours soient largement utilisée en agronomie pour l élaboration de modèles de croissance, il s avère que cette approche ne s est pas révélée très 

concluante chez la carotte. De fait, de nombreuses études caractérisent le développement des 

carottes suivant un nombre de jours après semis. La levée des cotylédons intervient une dizaine de jours après semis et un début d épaississement de la racine après environ un mois de culture 

(Figure I.17). Le stade « crayon », caractérisé par un début de tubérisation marqué, est souvent 

associé à un stade 4-5 feuilles. Ce stade est atteint une quarantaine de jours après semis. La 

croissance secondaire et le phénomène de tubérisation s accentuent progressivement jusqu à  
à 120 jours après semis. 

I. . . Une accumulation variée en composés d’intérêt Un nombre grandissant d études mettent en évidence les bienfaits de la consommation de 
carotte, qui est reconnue comme légume santé. )l est notamment suggéré qu elle limite le risque 
de maladie cardio-vasculaire en modifiant l absorption de cholestérol et augmentant le potentiel 
anti-oxydant du plasma (Nicolle et al., 2003 ; Potter et al., 2011). De surcroît, une alimentation 

intégrant la consommation de carotte semblerait avoir un rôle préventif contre divers types de 

cancer (Speizer et al., 1999 ; Xu et al., 2014 ; Chen et al., 2018 ; Deding et al., 2020). Il semble que 

ces caractéristiques sont plus particulièrement associées aux composés accumulés dans la racine de carotte. La carotte est une source non négligeable de fibres dans l alimentation humaine. A elles 
seules, les fibres représentent 3 à 4 % du poids total de la racine de carotte (Nicolle et al., 2003) 

et la cellulose est le composé majoritaire constituant les fibres (Nawirska and Kwasniewska, 

2005). En plus de sa teneur en sucres et fibres, la carotte est caractérisée par l accumulation de 
divers métabolites spécialisés et ce dans de large proportion, incluant alors les caroténoïdes, les 

polyphénols ou encore les polyacétylènes (Sharma et al. 2012; Ahmad et al., 2019, Geoffriau 

2020). Au-delà de l accumulation de ces métabolites spécialisés, la carotte est aussi considérée 
comme une source substantielle de vitamine C (Nicolle et al., 2004 ; Matejková and Petríková, 

2010). 

I.3.3.a. Les glucides 

Les glucides représentent la principale source de carbone au niveau racinaire. Les sucres 

solubles, incluant saccharose, glucose et fructose, représentent entre 45% et 65% du poids sec 



  

Figure I.18 : Diversité de la pigmentation chez la carotte. Les trois types au centre accumulent 

les caroténoïdes avec en jaune une accumulation importante de lutéine, en orange de -carotène 

et en rose de lycopène. Le génotype violet accumule des anthocyanes (Clotault, 2009). 

Figure I.20 : Variabilité des teneurs en caroténoïdes chez des génotypes de différentes couleurs 

(Surles et al., 2004). 

Figure I.19: Variabilité des teneurs en caroténoïdes chez des génotypes de différentes couleurs 

(Nicolle et al., 2004). 
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des racines de carottes (Nilsson, 1987). Le saccharose est la forme majoritaire à la récolte alors 

que le glucose et le fructose sont accumulés dans une moindre mesure (Ricardo and Sovia, 1974), 

avec respectivement sur un panel de quatre variétés orange 136,9 à 688,8, 16,8 à 244,8 et 19,2 à 

244 mg.g-1 MS (Soria et al., 2009). Outre les composés glucidiques majoritairement accumulés, 

cette même étude met en évidence des glucides minoritairement accumulés tels que le 

sedoheptulose (1,4 à 17 mg.g-1 MS), le scyllo-inositol (1,5 à 5,8 mg.g-1 MS), le myo-inositol (2,2 à 

9,8 mg.g-1 MS) ainsi que le mannitol (0 à 1,3 mg.g-1 MS). En plus des différences de teneurs entre 

les différents glucides, ces derniers sont répartis de façon hétérogène au niveau racinaire avec globalement une teneur plus importante au niveau du phloème secondaire qu au niveau du 
xylème secondaire (Phan et al., 1973).Bien que la teneur en amidon dans les parties racinaires à 

la récolte semble dérisoire (Perrin et al., 2017), les travaux de Bufler (2013) mettent en évidence une accumulation non négligeable d amidon pour les variétés étudiées, suggérant un effet variétal 

important. 

I.3.3.b. Les caroténoïdes 

Une large diversité génétique pour la pigmentation (Figure I.18) et la teneur en 

caroténoïdes existe chez la carotte. Les variétés de carotte blanche présentent une absence de 

caroténoïdes (Nicolle et al., 2004) (Figure I.19). Parmi les carottes colorées, les génotypes jaunes 

contiennent une faible teneur en caroténoïdes (2,1 ± 0,3 mg.100g-1 MF) (Baranski et al., 2012) et 

accumulent préférentiellement la lutéine (71% des caroténoïdes totaux) (Surles et al., 2004 , 

Figure.20). Les génotypes rouges accumulent préférentiellement le lycopène (62 % des 

caroténoïdes totaux) avec une teneur totale en caroténoïdes de 9,8± 1,4 mg.100g-1 MF (Surles et 

al., 2004). Enfin, les génotypes orange sont les plus répandus. Considérant un large panel de 70 

génotypes orange, la teneur moyenne en caroténoïdes équivaut à 9,3 ± 0,3 mg.100g-1 MF (Baranski 

et al., 2012). Cependant, une forte variation de teneur en caroténoïdes existe entre les différents 

génotypes orange avec des valeurs variant de 5,9 à 12,5 mg.100g-1 MF (Nicolle et al., 2004, 

Figure.19), sans compter les génotypes « high carotene mass » qui présentent des teneurs en caroténoïdes bien supérieures, de l ordre de ,  mg.100g-1 MF (Surles et al., 2004) à 39,8 

mg.100g-1 MF (Baranski et al., . De manière générale, le -carotène et l -carotène sont les 

formes majoritairement accumulées chez les génotypes orange et représentent 70% des caroténoïdes totaux, avec respectivement % de -carotène et 20% d -carotène (Baranski et 

al., 2012). La lutéine représente une très faible proportion des caroténoïdes totaux avec un peu 

moins de 2% (Surles et al., 2004). Les caroténoïdes ne sont pas répartis de façon homogène au 

niveau de la racine. Ainsi, une proportion plus importante est localisée au niveau du tissu 

phloèmien (Baranska et al., 2006 ; Perrin et al., 2017) (Figure I.21). A titre de comparaison avec 

les sucres, les caroténoïdes sont accumulés dans une moindre proportion, avec une teneur de 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure I.21: Répartition des caroténoïdes au niveau racinaire et en fonction du type de tissu par 

méthode de détection FT-Raman. La partie a représente la répartition du -carotène au niveau 

racinaire chez la variété orange Regulus imperial , tandis que la partie b représente la répartition 
des caroténoïdes de la branche  et  au niveau racinaire chez la variété jaune Purple stem selection  

(Baranska et al., 2006). 

 

  

Figure I.22 : Variabilité des teneurs en polyacétylènes entre carottes cultivées et carottes 

sauvages (Dawid et al., 2015). Avec le falcarinol (FaOH), le falcarindiol (FaDOH) et le falcarindiol 

acetate (FaDOH3Ac). 
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1 mg.g-1 MS, soit environ 100 fois moins que la teneur en sucres. 

I.3.3.c. Les composés phénoliques 

 Les génotypes violets doivent leur couleur à une forte accumulation d anthocyanes. De 
manière générale, les génotypes violets présentent des teneurs en composés phénoliques environ 

4,6 fois supérieure aux génotypes orange, avec respectivement 74,64 ± 3,32 mg.100g-1 MF et 16,21 

± 0,21 mg.100g-1 MF (Alasavar et al., 2001). En accord avec les travaux de Zhang et Hamauzu 

(2004), les acides hydroxycinnamiques et leurs dérivés sont les composés phénoliques 

majoritairement accumulés chez les carottes. Parmi ces composés, l acide chlorogénique ou 
trans-5-O-caféoyl-D-quinate) est mis en évidence par les deux études comme étant le composé 

majoritaire, représentant plus de 50% du pool des composés phénoliques. Il apparaît que les 

composés phénoliques sont distribués de façon hétérogène au niveau de la racine avec 

globalement un différentiel de teneur centrifuge : la proportion de la teneur globale en composés 

phénoliques est la moins importante au niveau du tissu xylèmien (6,4%),intermédiaire au niveau 

du tissu phloèmien (39,5%) et la plus importante au niveau du périderme (54,1%). Les autres 

composés présents chez la carotte sont la 6-méthoxymelleine, composé contribuant à la saveur 

amère (Schmiech et al., 2008), et des phénylpropanoïdes volatils, tel que la myristicine et 

élémicine (Yates et al., 1983 ; Rossi et al., 2007). 

I.3.3.d. Les polyacétylènes 

Au total, douze polyacétylènes ont été décrits chez la carotte, dont neuf molécules 

nouvellement identifiées suite aux travaux de Schmiech et al. (2009), avec: l  isofalcarinolone, le 

falcarindiol-8-acetate, le 1,2-dihydrofalcarindiol-3-acetate, le (E)-falcarindiolone-8-acetate, le 

(E)-falcarindiolone-9-acetate, le 1,2-dihydrofalcarindiol (9) et le (E)-1-methoxy-falcarindiolone-

8-acetate. Les trois polyacétylènes restants sont accumulés de manière plus importante au niveau 

racinaire et sont davantage connus. La forme majoritaire est le falcarindiol (2,17 à 8,43 mg.100g-

1 MF), suivi par le falcarindiol acetate (0,85 à 4,08 mg.100g-1 MF) et le falcarinol (0,81 à 2,75 

mg.100g-1 MF) (Czepa and Hofmann, 2004), résultats corroborés par les travaux de Kidmose et al. 

(2004). Bien que la variété ait une influence substantielle sur la teneur en polyacétylènes, il 

semblerait que les génotypes sauvages présentent des concentrations bien au-delà de celles 

observées pour les variétés cultivées (Dawid et al., 2015) (Figure I.22). Ainsi, les teneurs en falcarindiol s échelonnent de ,  à ,  mg. g-1 MF pour les génotypes sauvages contre 

seulement 2,1 à 42,4 mg.100g-1 MF pour les génotypes cultivés, soit une teneur moyenne 9,6 fois 

supérieure pour les génotypes sauvages. La différence est moins prononcée pour les autres 

polyacétylènes avec une teneur 6,5 supérieure pour le falcarinol en faveur des sauvages alors qu elle n est en moyenne que ,  fois supérieure pour le falcarindiol acétate. Kreutzmann et al. 

(2008) mettent en évidence que la saveur amère est davantage associée au falcarindiol. 



  

                 

               
            

               
              
              
              
              

                             
             

                             
                            
                            
                            
                            
                            
                            

              

             

                       
             

               
              

                  
            

               
              
              
              
              

            

                             
     

            
               
              

         

         

               
            

               
              
              
              
              

           

           

                           
             

                             
              

             

                                
             

                             
                            

              

                       
                   

            
               
              
              

          

                       
             

                             
                            
                            
                            

                               
                        

          
                    
               

          

              

                        
            

                              
              

            

                             
             

                             
                            
                            
                            
                            
                            
                            

              

         

      

Figure I.23 :  Métabolisme du saccharose et de l’amidon chez la carotte. La voie de biosynthèse 

ainsi que les identifications des gènes et métabolites sont issus de KEGG « starch and sucrose 

metabolism (map : dcr00500) (Kanehisa et al., 2017). 
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La teneur en falcarindiol chez les carottes cultivées étant bien en deçà de celles observées pour les carottes sauvages, cette tendance pourrait s expliquer par une sélection anthropique visant à 
contre-sélectionner l amertume. Les polyacétylènes sont distribués de manière hétérogène au 
sein de la racine avec une teneur plus importante au niveau du parenchyme du péricycle et du 

phloème proche de la zone du cambium secondaire (Baranska et al., 2005). 

Bien que chacune des classes de composés précédemment décrites présente un intérêt 

certain pour la maîtrise de la qualité chez la carotte, les mécanismes et niveaux de régulation sont 

plus ou moins bien caractérisés dans la littérature. De nombreux travaux ont visé à mieux appréhender les déterminismes de l accumulation des sucres et caroténoïdes qui sont des 
composés majeurs chez la carotte et constituent un levier essentiel de la qualité nutritionnelle et 

organoleptique. 

I.3.4. Accumulation et régulation de la teneur en sucres 

La voie de biosynthèse des sucres est relativement bien caractérisée et le séquençage 

récent du génome de la carotte (Iorizzo et al., 2016) a permis de mettre en évidence les gènes concernés. )l apparaît que le déterminisme de l accumulation des sucres est polygénique. Les 
travaux de Baranski et al. (2012), portant sur une large diversité de génotypes, estiment que l héritabilité de ce caractère est de . .  

I.3.4.a. Mécanisme de régulation génétique et gènes impliqués 

Les trois glucides présents chez la carotte sont interdépendants du fait que le saccharose 

est un polymère de glucose et fructose. Néanmoins, chacune de ces molécules est impliquée dans diverses réactions métaboliques. De fait, plusieurs enzymes sont susceptibles d expliquer l équilibre métabolique entre les différents glucides. La teneur en saccharose dépend donc de l anabolisme et du catabolisme du saccharose (Figure I.23). La synthèse de saccharose se déroule donc suivant deux étapes chez l ensemble des 
trachéophytes (Salerno, 2003). Dans un premier temps, le saccharose- -P est synthétisé à partir 

de dérivés phosphatés du glucose (UDP-glucose) et du fructose (D-fructose-6P), par l intermédiaire de la sucrose phosphate synthase [EC: . . . ] Liu et al.,2018). Puis, la sucrose-

6-phosphate-phosphatase [EC:3.1.3.24] hydrolyse la molécule de saccharose- -P en saccharose 

et phosphate inorganique (Salerno, 2003). Concernant la dégradation du saccharose, diverses 

enzymes sont impliquées. La sucrose synthase [EC:2.4.1.13] conduit au clivage réversible du 

saccharose en fructose et glucose nucléotide diphosphate (UDP-glucose or ADP-glucose) (Stein et 

Granot, 2019) tandis que les invertases, tel que la bêta-fructofuranosidase [EC:3.2.1.26], catalysent l hydrolyse irréversible du saccharose en glucose et fructose Sturm, . Bien que l alpha-glucosidase [EC:3.2.1.20] hydrolyse le maltose, il s avère que cette enzyme possède aussi  



 

Figure I.24 : Cinétique d'accumulation des sucres lors du développement de la carotte. Avec le 

fructose (carré noir), le glucose (carré blanc), le saccharose (triangle blanc) et les sucres solubles 

totaux (triangle noir) (Bufler, 2013). 
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une activité hydrolytique concernant le saccharose (Schomburg et Salzmann, 1991). Outre le lien indirect entre le glucose et le fructose comme produits ou substrats d enzymes impliquées dans 

la métabolisation du saccharose, il apparaît que le glucose et fructose sont liés par l intermédiaire 
de la glucose-6-phosphate isomérase [EC :5.3.1.9]. Cette dernière isomérise de façon réversible le 

-D-glucose-6-P en -D-fructose-6-P. )l apparaît que l équilibre de la réaction est orienté en faveur du -D-fructose-6-P. Ce dernier étant immédiatement mobilisé pour la glycolyse et permettant la création d ATP, il est donc maintenu à un faible niveau. Outre l implication directe des enzymes dans le métabolisme des sucres, ces dernières 

sembleraient intervenir dans différentes fonctions biologiques. Il apparaît que les enzymes de 

clivage du saccharose jouent un rôle prépondérant dans le développement ainsi que le 

partitionnement des sucres (Sturm, 1999). Bien que les sucrose synthases et invertases soient impliquées dans le chargement du saccharose au niveau de l organe puits, avec notamment une 

large implication des invertases, la force puits semble davantage associée aux sucrose synthases 

(Usuda et al., 1999). Le séquençage du génome de la carotte ainsi que son annotation (Iorizzo et 

al., , mettent en évidence un nombre d isoformes plus ou moins important en fonction des 
enzymes étudiées. Deux isoformes sont répertoriées pour la glucose-6-phosphate isomérase et l alpha-glucosidase, trois pour la sucrose-6-phosphate-phosphatase, cinq pour la sucrose phosphate synthase, huit pour la sucrose synthase et enfin jusqu à quinze pour les bêta-

fructofuranosidases, en comptabilisant les gènes et pseudo-gènes. Le nombre plus ou moins important d isoformes suggère une sous-fonctionnalisation des gènes plus ou moins marquée et 

donc un partage des fonctions entre les paralogues. Strum et al. (1999) montrent dans leurs 

travaux sur la carotte une expression différentielle de la sucrose synthase 1 (DcSuSy1) et de la 

sucrose synthase 2 (DcSuSy2) en fonction des organes. La DcSuSy1 est exprimée dans toute la 

plante alors que la DcSuSy2 est davantage exprimée dans les fleurs. L expression génique peut 
varier en fonction du temps avec une notion de régulation temporelle. Les travaux de Liu et al. 

(2018) montrent clairement une variation de l expression génique des sucrose synthases en 
fonction du stade de développement de la carotte, avec globalement une baisse du niveau d expression génique en fonction du temps. Ce phénomène serait susceptible d expliquer l augmentation de la teneur en saccharose à la fin du cycle.  

I. . .b. Cinétique d’accumulation des sucres lors du développement de la 
carotte 

La teneur en sucres totaux, incluant glucose, fructose et saccharose, varie au cours du 

développement de la racine de carotte. Globalement la teneur augmente lors de la croissance de la carotte, avec notamment une teneur plus importante après vingt semaines de culture, qu après 
huit semaines (Bufler, 2013) (Figure I.24). Néanmoins l accumulation des sucres n est pas 
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linéaire dans le temps. En effet, une augmentation importante de la teneur est observée entre la 

huitième semaine et la douzième semaine après semis, avec respectivement des teneurs 

avoisinant 300 mg.g-1 MS et 400 mg.g-1 MS. Au-delà de la douzième semaine de culture, la teneur 

en sucres est constante et stagne aux alentours de 400 mg.g-1 MS. Au regard du profil de la cinétique d accumulation, le taux d accumulation de sucres diminue de semaine en semaine. De manière intéressante, le pattern d accumulation des sucres diffère en fonction de la nature de ces 
derniers. La teneur en saccharose (sucre réducteur) augmente tout au long du développement de la carotte avec une teneur d environ  mg.g-1 MS à la huitième semaine de culture, contre une 

teneur avoisinant les 300 mg.g-1 MS à la vingtième semaine. En revanche, la cinétique d accumulation des sucres réducteurs met en évidence une tendance inverse, avec plus 
particulièrement une diminution de la teneur au cours du temps. En comparant les cinétiques d accumulation des différents sucres, il apparaît que la stagnation de la teneur en sucres totaux 
soit associée à la conversion du glucose et fructose en saccharose. En comparaison avec le cycle 

de développement de la carotte décrit précédemment, il semblerait que la forte accumulation de sucres solubles entre huit et douze semaines soit concomitante avec l intensification du 
phénomène de tubérisation. Cependant, la comparaison entre ces deux processus biologiques s avère difficile car les mesures sont réalisées sur deux expérimentations différentes, impliquant 
alors différentes variétés et conditions de cultures. Outre le faible nombre d études intégratives 
étudiant ces deux processus simultanément, l étude de Bufler (2013) ne prend pas en compte l accumulation des sucres, au moment de l initiation de la tubérisation  jours après semis . 

I.3.5. Accumulation et régulation de la teneur en caroténoïdes 

Si la voie de biosynthèse des caroténoïdes est bien définie et que l expression et le 
polymorphisme des gènes impliqués dans la voie semblent, en partie, expliquer la variation de 

teneur en caroténoïdes, les mécanismes de régulation génétique restent peu clairs. Tout comme 

pour les sucres, l accumulation des caroténoïdes est polygénique. Les travaux de Santos et Simon 

(2006) mettent en évidence une héritabilité variant de 28% à 98% en fonction du caroténoïde étudié et du croisement utilisé. Cela suggère une nouvelle fois que l accumulation des 
caroténoïdes dépend de différents niveaux de régulation incluant un effet génétique et temporel 

notamment. Cette hypothèse est en accord avec des travaux déjà menés sur la variation d expression des gènes au cours du temps en comparaison de la cinétique d accumulation des 

caroténoïdes. 

I.3.5.a. Métabolisme des caroténoïdes et gènes impliqués 

La voie de biosynthèse des caroténoïdes est relativement bien caractérisée dans la 

littérature. De manière globale, elle comprend plusieurs étapes. La première étape consiste en la 



 

Figure I.25 : Voie de biosynthèse et gènes impliqués dans la biosynthèse des caroténoïdes chez la 

carotte. La voie de biosynthèse ainsi que les identifications des gènes et métabolites sont issus de 

KEGG « carotenoids biosynthesis (map : dcr00906) (Kanehisa et al., 2017). 

  

         
        

            

                          
     

            
               

                       
      

             
               

                     
                  

             
                              

              
           

                                  
             

                              
              

           
                          

                       

                          

                      

                        
           
            

                              

                           

                            

                  



Introduction bibliographique 

24 

 

synthèse du squelette terpénoïdes, qui est nécessaire à la formation des tétraterpènes. Ces 

tétraterpènes seront ensuite métabolisés en caroténoïdes. Durant la synthèse des caroténoïdes, 

ces derniers peuvent être différenciés en fonction des enzymes intervenant dans la cyclisation des extrémités du squelette hydrocarboné. Bien que l anabolisme des caroténoïdes explique en partie la variation de teneur en caroténoïdes, il s avère aussi que la dégradation des caroténoïdes est 

aussi un niveau de régulation important. Plusieurs niveaux de régulation interviennent dans l accumulation des caroténoïdes. La première étape sera abordée brièvement alors que les 
suivantes seront plus approfondies. 

-Synthèse du squelette terpénoïdes 

Bien en amont de la synthèse des caroténoïdes, l isopentenyl pyrophosphate (IPP) est le 

premier maillon de la synthèse des tétraterpènes. Deux voies métaboliques distinctes sont 

impliquées dans la synthèse de ce composé : la voie du mévalonate, qui se localise au niveau du 

cytosol, et la voie du 2-C-méthyl-D-érythritol 4-phosphate (MEP), localisée au niveau des plastes 

(Phillips et al., 2008). Cette dernière voie est privilégiée pour le métabolisme des caroténoïdes, 

car elle semble allouer une part importante du flux de carbone en faveur des caroténoïdes 

(Rodriguez-Concepcion, . L )PP se condense par la suite avec le diméthylallyl pyrophosphate 

(DMAPP) pour former le géranyl-géranyl pyrophosphate (GGPP), un diterpène. 

-Synthèse du squelette hydrocarboné des caroténoïdes (Figure I.25) 

La synthèse des caroténoïdes se déroulent en plusieurs étapes. Contrairement à la synthèse dans un organe aérien, o‘ l isomérisation des tétraterpènes peut s effectuer par l intermédiaire de la lumière, la synthèse au niveau racinaire requiert des isomérases. Dans un 

premier temps, le 15-cis-phytoène est synthétisé à partir de la condensation de deux molécules de GGPP par l intermédiaire de la phytoène synthase PSY) [EC:2.5.1.32]. Bien que le phytoène n ait pas d activité chromophorique, c est le premier composé appartenant aux tétraterpènes. Puis 

la 15-cis-phytoène desaturase (PDS) [EC:1.3.5.5] convertit le 15-cis-phytoène en , , -tri-cis- -carotene, par déshydrogénation et introduction d une double liaison C=C. Le , , -tri-cis- -carotene est ensuite transformé en , -di-cis- -carotene par l intermédiaire de la zeta-carotene 

isomérase [EC:5.2.1.12] (ZISO). Des nouvelles doubles liaisons sont introduites à la précédente 

molécule grâce à la zeta-carotene desaturase (ZDS) [EC: . . . ] pour former le , , , -tetra-cis-

lycopene. Enfin la prolycopène isomérase (CRTISO) [EC:5.2.1.13] métabolise ce dernier substrat 

en all-trans-lycopène. 

Bien que plusieurs enzymes interviennent dans la synthèse du squelette hydrocarboné des caroténoïdes, certaines enzymes ont un rôle déterminant dans l accumulation des 
caroténoïdes chez la carotte.  



  

Figure I.26 : Voie de biosynthèse et gènes impliqués dans la cyclisation des caroténoïdes chez la 

carotte. La voie de biosynthèse ainsi que les identifications des gènes et métabolites sont issus de 

KEGG « carotenoids biosynthesis (map : dcr00906) (Kanehisa et al., 2017). 
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Les gènes PSY semblent être un nœud de régulation important de la caroténogénèse. 

Outre, l accumulation de caroténoïdes au niveau racinaire suite à la surexpression de AtPSY chez 

Arabidopsis, la transformation d un génotype blanc de carotte, surexprimant le gène bactérien PSY 

(crtB), conduit à l accumulation de caroténoïdes (Maass et al., 2009). Le niveau d expression des 
gènes DcPSY1 et DcPSY2, plus élevé chez les génotypes orange et orange foncé que chez les 

génotypes jaune et blanc, semble en partie expliquer le différentiel de teneur en caroténoïdes chez 

ces génotypes (Bowman et al., 2014). En parallèle, les travaux de Jourdan et al. (2015), utilisant une approche de génétique d association sur une population déstructurée de carotte pour 
identifier des gènes candidats de la carotogénèse, mettent en évidence les gènes DcPDS et 

DcCRTISO comme étant impliqués dans la variation de teneur en caroténoïdes. 

Plusieurs paralogues des gènes précédemment décrits sont mis en exergue chez la carotte. 

Un seul paralogue est identifié pour la PDS et ZISO, deux pour ZDS et CRTISO et enfin trois pour 

PSY. Les travaux de Wang et al. (2014) mettent en évidence un niveau d expression des PSY1 et 

PSY2 organe-dépendant, avec notamment une expression plus importante du paralogue DcPSY1 

au niveau foliaire. En revanche, le paralogue DcPSY2 semble davantage impliqué dans la réponse 

physiologique des carottes face aux contraintes environnementales avec notamment une induction de l expression suite à un stress salin (Simpson et al., . Bien qu aucune étude ne 
traite du paralogue PSY3 chez la carotte, il apparaît que ce paralogue soit impliqué chez plusieurs 

espèces dicotylédones dans la réponse à la composante biotique et plus particulièrement dans le cadre d interaction avec des endophytes symbiotiques Stauder et al., 2018). Cela suggère donc 

une sous-fonctionnalisation des différentes isoformes de la PSY. En complément, il s avère que certains paralogues jouent un rôle déterminant dans la croissance de la plante alors que d autres 
ont un rôle limité. Il apparaît alors que DcZDS1 joue un rôle prépondérant dans le développement 

de la carotte alors que le paralogue DcZDS2 semblerait avoir seulement un rôle complémentaire 

(Ortiz et al., 2020). 

-Cyclisation des caroténoïdes (Figure I.26) 

 L étape de cyclisation des lycopènes est déterminante dans la synthèse des caroténoïdes 

car elle constitue une intersection métabolique donnant lieu à deux branches distinctes : la voie des caroténoïdes de la branche  cyclisation -  et la voie des caroténoïdes de la branche   
 (cyclisation - ) (Cunningham et al., 1996). La cyclisation des extrémités du lycopène peut s opérer de deux manières différentes.  
 Concernant les caroténoïdes de la branche  cyclisation - ), la lycopene -Cyclase 

(LCYB) [EC:5.5.1.19] est la seule enzyme à intervenir. La cyclisation de la première extrémité du 

lycopène permet la formation du γ-carotène qui sera à nouveau métabolisé par la LCYB pour 

former du -carotène. Ce composé, et plus précisément les parties cyclisées de la molécule 
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peuvent être amenées à être hydroxylées par l intermédiaire de la beta-carotene hydroxylase 

(BCH) [EC:1.14.15.24]. Le -carotène est alors transformé en -cryptoxanthine par l intervention 
de la BCH sur le premier cycle, puis en zéaxanthine suite à l action de la BCH sur le second cycle. 

Enfin, la zéaxanthine et plus particulièrement les cycles, comportant chacun un groupement hydroxyle, peuvent être époxydés par l intermédiaire de la zeaxanthin epoxidase ZEP) 

[EC:1.14.15.21]. De cette manière, la zéaxanthine est transformée en anthéraxanthine suite à l action de la ZEP sur le premier cycle, puis en violaxanthine suite à l intervention de la ZEP sur le 

second cycle. Cependant, les réactions d époxydation catalysées par la ZEP sont réversibles, 

conduisant à nouveau à la formation de anthéraxanthine et violaxanthine sous action de la 

violaxanthin de-epoxidase (VDE) [EC:1.23.5.1].  Par opposition, les caroténoïdes de la branche  cyclisation -  nécessitent à la fois l intervention de la lycopene -cyclase (LCYB) [EC:5.5.1.19] et de la lycopène -cyclase (LCYE) 

[EC:5.5.1.18]. Ainsi, la cyclisation de la première extrémité du lycopène par la LCYE conduit à la formation de γ-carotène. L intervention de la LCYB sur la seconde extrémité du γ-carotène permet la synthèse du -carotène. Cette dernière molécule, et plus spécifiquement les cycles  et  peuvent être hydroxylés par l intermédiaire de la carotenoid epsilon mono-oxygenase (CHXE) 

[EC :1.14.14.156] et de beta-ring hydroxylase (CYP97A3) [EC:1.14.-.-]. Il apparaît donc que la CHXE 

intervient sur le cycle  et la CYP97A3 sur le cycle  du -carotène. L intervention de ces deux enzymes conduit à la synthèse de la lutéine, identifiée comme produit final de la branche  des 
caroténoïdes. 

Certaines enzymes ont une spécificité de substrat plus ou moins large. Parmi les carotène 

hydroxylases du cycle , les BCH sont des mono-oxygénases non hémiques ayant une affinité plus 

particulière avec les cycles  des caroténoïdes (Bouvier et al.,1998) alors que la CYP97A3 est un 

cytochrome P450 agissant préférentiellement sur le cycle  du -carotène (Kim et DellaPenna, . Les travaux d Arango et al. (2014) corrobore l idée précédente en montrant plus particulièrement une réduction de la teneur en -carotène chez les carottes suite à une sur- 

expression de CYP97A3. En revanche, la carotenoid epsilon mono-oxygenase code pour le 

CYP97C1 et présente une affinité pour le cycle  du -carotène (Tian et al., 2004). Bien que la CHXE présente une affinité plus importante pour le -carotène, les travaux de Fiore et al. (2012) 

montrent une certaine redondance fonctionnelle, avec l implication de CYP97C1 dans l hydroxylation du cycle  en cas d épuisement du -carotène. Ainsi, il apparaît que les différentes 

hydroxylases peuvent métaboliser des substrats pour lesquels elles présentent une moindre affinité en cas d appauvrissement du substrat de prédilection. Cependant, l activité enzymatique 
sera moins importante. De la même manière, la capsanthine-capsorubine synthase (CCS1) 

[EC:5.3.99.8], particulièrement impliquée dans la synthèse de capsanthine et capsorubine, 

présente également une activité lycopène -cyclase (Mialoundama et al., 2010). 



 

Figure I.27 : Voie de biosynthèse et gènes impliqués dans le catabolisme des caroténoïdes chez la 

carotte. La voie de biosynthèse ainsi que les identifications des gènes et métabolites sont issus de 

KEGG « carotenoids biosynthesis (map : dcr00906) (Kanehisa et al., 2017). 
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Outre la plasticité des enzymes vis-à-vis des substrats, les gènes codant pour les enzymes impliquées présentent un nombre plus ou moins élevé d isoformes. Bien que trois isoformes 
soient retrouvées chez la carotte pour le gène BCH et deux isoformes pour la ZEP, un nombre important de gènes ne possède qu une seule version du gène LCYB1, LCYE, CHXE et CYP97A3). A l image de la précédente partie, certaines enzymes sont largement impliquées dans l accumulation 
des caroténoïdes au sein des racines de carottes. Ainsi, la LCYB1 semble jouer un rôle 

prépondérant dans la régulation de la teneur en caroténoïdes. Outre la corrélation entre le niveau d expression de DcLCYB1 et la teneur en caroténoïdes chez les carottes transformées, la variation du niveau d expression de DcLCYB1 est associée à une fluctuation de l expression génique de 
DcPSY1 et DcPSY2 (Moreno et al., 2013). Par ailleurs, le gène CYP97A3 apparaît comme un nœud 
de régulation important dans la caroténogénèse. La sur-expression de CYP97A3 chez la carotte conduit inexorablement à la diminution de teneur en -carotène au niveau racinaire (Arango et 

al., . Par extension, ces mêmes travaux ont mis en évidence la présence d un allèle déficient 
de la CYP97A3 chez les carottes exhibant une forte teneur en -carotène. Enfin, l approche de génétique d association utilisée par Jourdan et al. (2015) met en évidence la ZEP comme étant 

impliquée dans la variation de teneur en caroténoïdes racinaire.  

-Dégradation des caroténoïdes (Figure I.27) 

 La dégradation des caroténoïdes peut dépendre de deux mécanismes bien distincts 

comprenant soit un clivage non enzymatique associé à la présence de ROS (Waché et al., 2003), soit un clivage enzymatique par l intermédiaire des carotenoid cleavage oxygenase CCO) (Priya 

et al., . Le clivage des caroténoïdes conduit à la formation d apocaroténoïdes. Ces derniers 
regroupent une multitude de composés incluant des phytohormones avec les strigolactones et l ABA, des composés volatils ou encore des molécules signal comme le -cyclocitral (Havaux, 

2020). Concernant le clivage enzymatique, les carotenoid cleavage oxygenase incluent deux groupes d enzymes avec les carotenoid cleavage dioxygenase CCD), et les cis 9-carotenoid 

cleavage dioxygenases (NCED). Les CCDs sont davantage associées à la synthèse de strigolactones, 

utilisant notamment le 9-cis- -carotène et le 9-cis-apo-10-caroténal pour la synthèse de 

carlactone (Lopez-Obando et al., 2015). La synthèse de ce composé nécessite plus particulièrement l intervention de la D27 [EC:5.2.1.14] au préalable, puis de la CCD7 

[EC:1.13.11.68] et la CCD8 [EC:1.13.11.69] (Stauder et al., . A l inverse, les NCEDs sont impliquées dans la synthèse de l ABA Tan et al., 2003). La synthèse a lieu à partir de la violaxanthine qui va être métabolisée en xanthoxine par l intermédiaire des NCEDs 

[EC:1.13.11.51]. La xanthoxine sera ensuite transformée en aldéhyde abscissique grâce à la 

xanthoxine deshydrogenase [EC:1.1.1.288], puis en acide abscissique par l intermédiaire de l abscissic aldehyde oxidase [EC: . . . ]. 
  



 

Figure I.28 : Photographie de coupe transversale de racines de carottes mettant en évidence les 

différents phénotypes colorés en lien avec les loci Y et Y2 (Ellison et al., 2017). 

 

  



Introduction bibliographique 

28 

 

Chez la carotte, les familles multigéniques des NCEDs et CCDs incluent un nombre important d isogènes. Ainsi, neuf isogènes sont rencontrés chez les NCEDs, contre seulement six 

chez les CCDs. Si la synthèse des strigolactones est bien définie par l intervention de deux 
paralogues en particulier, avec l implication des CCD7 et CCD8, l implication des NCEDs dans la synthèse d ABA reste à élucider et suggère une sous-fonctionnalisation particulière des NCEDs en réponse notamment à l environnement. 

I.3.5.b. Implication des loci Y/Y2 dans le déterminisme de l’accumulation des 
caroténoïdes 

Outre les gènes directement associés à la régulation de teneur en caroténoïdes, deux loci 

ont été mis en évidence dans les travaux de Buishand et Gabelman (1979) comme étant 

déterminant pour la coloration orangée du xylème et du phloème chez la carotte. Il a été montré que les individus porteurs de l allèle dominant Y présentaient un phénotype incolore tandis que 
les individus porteurs des allèles yy étaient davantage associés à un phénotype coloré. De la même 

manière, les individus porteurs des allèles récessifs yy de manière conjointe avec l allèle dominant Y  sont associés à un phénotype jaune alors que les porteurs d allèles y y  sont associés à un 
phénotype orangé (Figure I.28). Le séquençage récent du génome de la carotte (Iorizzo et al., 

2016) a permis de mettre en lumière le gène DCAR_032551 comme gène candidat au locus Y. Il 

semblerait que ce gène présente une forte homologie de séquence avec le gène PEL chez 

Arabidopsis thaliana, ce dernier étant associé au contrôle de la dé-étiolation et de la 

morphogénèse (Ellison et al., 2017). En parallèle, la cartographie fine du locus Y2 réalisée par 

Ellison et al. (2017) suggère que les gènes codant pour la Protein DEHYDRATION-INDUCED 19 

homolog 5 et le facteur de transcription bHLH36 sont des gènes candidats pour le Locus Y2. 

I.3.5.c. Les chromoplastes comme force puits des caroténoïdes 

Les organites impliqués dans le stockage des caroténoïdes jouent un rôle déterminant dans l accumulation de ces derniers. Les chromoplastes sont spécialisés dans le stockage et l accumulation de caroténoïdes. Les travaux de Fuentes et al. (2012) mettent en évidence l influence négative de la lumière sur l initiation de la tubérisation ainsi que la différenciation des 
plastes en chromoplastes en particulier sur la partie supérieure de la racine de carotte exposée à la lumière. )ls suggèrent alors que la chromoplastogénèse est associée à l accumulation des 
caroténoïdes au niveau racinaire. Diverses études ont visé à mieux appréhender la relation entre les chromoplastes et l accumulation des caroténoïdes en utilisant une approche observationnelle. 
Il apparaît alors que les carottes HCM, présentant des fortes teneurs en caroténoïdes, présentaient 

non pas un nombre plus important de chromoplastes, mais une surface occupée par les cristaux 

de caroténoïdes dans les chromoplastes deux fois plus importante que chez le génotype orange 

ordinaire (Kim et al., 2010). Oleszkiewicz et al. (2018) ont mis en évidence un type particulier de 



 

  

Figure I.29 : Photographie et micrographies en lien avec le phénotype particulier du chou-fleur 

Brassica oleracea var botrytis. A gauche, photographie comparative entre les différents génotypes 

avec de haut en bas : le type sauvage (oror), 1227 (OrOr) et le phénotype jaune (Oror) (Li et al., 

2001). A droite, différentes micrographies mettant en évidence la structure membraneuses des 

chromoplastes issus du génotype OrOr (Paolillo et al., 2004). 
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chromoplaste membranaire dans des cals issus de génotypes de carotte accumulant fortement les 

caroténoïdes. La structure particulière de ces chromoplastes semble présenter des similitudes 

avec les chromoplastes retrouvés chez Brassica oleracea var botrytis (Paolillo et al., 2004), une 

variété de chou-fleur avec une coloration orangée du méristème floral (Figure I.29). Or il s avère 
que ce phénotype particulier est associé à une mutation spontanée du gène Or, impliquée dans la 

différenciation des plastes en chromoplastes (Lu et al., 2006). Des travaux récents sur une large 

gamme de diversité de carottes incluant des variétés modernes et anciennes ainsi que des 

accessions de carottes sauvage semble corroborer les précédentes assertions et mettre en 

évidence une association entre la couleur orange des carottes et la présence d une version du gène 
Or comportant une mutation non synonyme (Ellison et al., 2018). 

I. . .d. Cinétique d’accumulation des caroténoïdes lors du développement de 
la carotte 

Bien que la teneur en caroténoïdes soit en partie régie par des mécanismes de régulation 

génétique, il apparaît qu elle varie lors du développement. De manière générale, la teneur en caroténoïdes augmente de manière graduelle durant la croissance de la carotte. L accumulation 
est initiée dès la quatrième semaine de culture et la teneur augmente de semaine en semaine jusqu à la quatorzième semaine, avec une intensification de l activité aux alentours de la neuvième 
semaine (Clotault et al., 2008) (Figure I.30). En considérant les caroténoïdes indépendamment chez le génotype orange, différentes cinétiques d accumulation sont mises en évidence. Le -carotène est le composé présentant le plus fort taux d accumulation, suivi par le -carotène alors que la lutéine et le -carotène ont un faible taux d accumulation. Les travaux de Villeneuve et 

Leteinturier (1992), sur une plus longue durée de culture, mettent en évidence une diminution progressive du taux d accumulation des caroténoïdes pour atteindre un plateau, symbolisant le 
stade de maturité. Une baisse de teneur peut être observée au-delà de ce stade, suggérant une 

dégradation des caroténoïdes (Figure I.31). Au regard du cycle de développement de la carotte, le début d accumulation des caroténoïdes au niveau racinaire semble concomitant avec l initiation de la tubérisation. L accumulation semble alors s intensifier au fur et à mesure que la racine grossit pour atteindre un maxima. Contrairement à l accumulation des sucres o‘ un basculement métabolique entre 
sucres réducteurs et non-réducteurs est observable à la fin du cycle, l accumulation des caroténoïdes est graduelle et précoce. Cela suggère des mécanismes d accumulation des 
caroténoïdes bien distincts de ceux des fruits où un basculement métabolique est observable en 

fonction du stade de maturité.  

 



  

Figure I.30 : Cinétique d'accumulation des caroténoïdes lors du développement de la carotte. La 

figure A correspond à la cinétique d accumulation des caroténoïdes chez quatre génotypes de 

couleur différentes (Blanche demi-longue des Vosges : blanche, Yellowstone : jaune, Boléro : orange 

et nutrired : rouge . La partie B représente les cinétiques d accumulation des caroténoïdes 
considérés indépendamment pour les trois génotypes colorés (Clotault et al., 2008). 

Figure I.31 : Cinétique d'accumulation des caroténoïdes lors du développement de la carotte 

par rapport à différents diamètres racinaires (Villeneuve et Leteinturier, 1992). 
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La diversité des métabolites d’intérêt accumulés par la carotte suggère autant de cibles 

potentielles pour l’étude de la maîtrise de la qualité chez cette espèce. Les niveaux d’accumulation 

des métabolites et leur intérêt pour la qualité nutritionnelle et organoleptique sont très variables. 

L’accumulation majeure en sucres et caroténoïdes, composants essentiels de la qualité chez la 

carotte, présente des patrons de variation différents au cours du développement de la racine et 

résulte de mécanismes génétiques de régulation dont l’importance relative reste méconnue. Les 

mécanismes de régulation de la teneur pour ces métabolites d’intérêt, doivent cependant être 

confrontés à ceux résultant d’effets de l’environnement, pour une meilleure compréhension de 

l’accumulation de métabolites d’intérêt chez la carotte.  
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I.4. Effet de l’environnement et rôle des métabolites dans 
l’acclimatation 

I. . . Effets de facteurs de l’environnement sur le développement de la plante 
et l’accumulation en métabolites 

 L environnement joue un rôle déterminant lors du développement des plantes et peut être impliqué de manière plus ou moins prononcée dans l expression de certains caractères. 
Néanmoins le terme environnement est inclusif et regroupe une abondance de facteurs 

susceptibles d induire de la variation phénotypique chez les plantes. Globalement l environnement est caractérisé par une composante abiotique, qui regroupe l ensemble des 
facteurs agro-climatiques, et une composante biotique, caractérisée par l ensemble des 
organismes présents dans l écosystème. Non développée dans cette thèse, la composante biotique 
joue un rôle déterminant dans le développement et le maintien des plantes. Une large diversité d interactions existe entre plantes et micro-organismes avec des effet plus ou moins directs entre 

les protagonistes, allant notamment du mutualisme à la prédation. De manière générale, le mutualisme s illustre par une coopération positive et un bénéfice réciproque pour les deux 
espèces, alors que la prédation se caractérise par le profit unilatéral d une espèce au détriment de l autre. Ayant un impact négatif sur les rendements agronomiques, ce dernier type d interaction a 
été largement étudié afin de développer des plantes résistantes aux bio-agresseurs. 

 La composante abiotique inclut des facteurs agro-climatiques regroupés en trois grandes classes comprenant les facteurs liés aux climats, à la pédologie ainsi qu aux pratiques culturales. 
Bien que les conditions climatiques influencent de manière substantielle le développement et métabolisme des plantes, leur prise en considération peut s avérer difficile. En effet, elles sont 
soumises à une certaine stochasticité, rendant les prévisions difficiles dans le cadre de la 

production végétale. En écho au changement climatique, les facteurs associés à la disponibilité en eau, au rayonnement solaire ainsi qu à la température sont identifiés comme les plus déterminants dans l élaboration des rendements et ont été largement étudiés en agronomie 
(Sinclair et al., 1994 ; Chaves et al., 2003; Flexas et al., 2004).  

I.4.1.a. La disponibilité en eau 

La disponibilité en eau est considérée comme le facteur le plus limitant en production 

agricole (Sinclair et al., 1994 ; Chaves et Oliveira, 2004 ; Steduto et al., . En effet, l eau joue 
un rôle essentiel chez les plantes. La photolyse de l eau au niveau des organes chlorophylliens permet notamment la libération d électron lors de la phase claire de la photosynthèse Rutherford 
et Boussa, 2004) et est indispensable pour la fixation du dioxyde de carbone atmosphérique. En second lieu, l évapotranspiration au niveau foliaire est le principal moteur de la circulation des 
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sèves chez les plantes. Les stress hydriques sont davantage associés à un déficit hydrique, s illustrant par une demande en eau évapotranspiration  plus importante que l eau absorbée par 
la plante (Chaves et Oliveira, 2004). Outre la fermeture des stomates pour prévenir les déperditions d eau, il a été montré chez la luzerne que l exposition à des conditions asséchantes 
conduisait à une modification du métabolisme et la synthèse d osmorégulateurs, tel que la proline 
ou encore le D-pinitol, afin de maintenir la pression osmotique (Aranjuelo et al., 2010). De manière 

générale, les stress liés à la sécheresse induisent la production de ROS, générant de surcroît un stress oxydatif chez les plantes Cruz de Carvalho, . Par opposition, l excès d eau peut aussi 
avoir un effet néfaste chez les plantes et impacter négativement leur croissance. En effet, un excès 

en eau est souvent associé à un phénomène d hypoxie au niveau racinaire Loreti et Perata, . 
Chez la carotte, la disponibilité en eau joue un rôle déterminant dans le développement et l élaboration de la qualité. Un déficit hydrique impacte négativement la croissance des carottes 

avec une réduction significative de la biomasse racinaire (-26% à -40%) et de la biomasse foliaire 

(-47% à -49%) (Perrin et al, 2017). En parallèle, le taux de matière sèche augmente suite à un 

stress hydrique, avec respectivement +12% à +50% pour la partie racinaire, et + 22% et + 40% 

pour la partie foliaire. L eau peut aussi influencer la qualité et le métabolisme de la plante. Bien qu il n y ait pas de différence significative de teneur en caroténoïdes et sucres au niveau racinaire, 
les carottes ayant subit un stress hydrique présentent globalement des teneurs moins importantes. En revanche, il semblerait qu une faible quantité de précipitation soit associée à une 
augmentation de la teneur en saccharose notamment (Hogstad et al., .  L effet d un stress 

hydrique sur la teneur en polyacétylènes semble cependant contrasté, avec une augmentation de 

leur teneur chez les plantes stressées (Lund et White, 1986) alors que des travaux ultérieurs 

mettent en évidence une diminution chez les carottes stressées (Lund et White, 1990).  

I.4.1.b. La température De manière générale, la distribution des plantes à l échelle du globe est largement 
influencée par le climat et dans une certaine mesure par les variations de température (Alden et 

Hermann, 1971). En effet, les espèces végétales présentent des seuils de tolérance différents face 

au point de congélation des tissus. Globalement, les faibles températures réduisent de manière importante l activité physiologique et métabolique de nombreuses espèces Sinclair et al., 1994 ). 

Les faibles températures peuvent être associées à de nombreux stress. Outre la lyse des 

membranes plasmiques suite à la formation de cristaux, les faibles températures peuvent être associées à un stress oxydatif au niveau de l organe photosynthétique (Wise et Naylor, 1987). 

L énergie lumineuse n a de cesse d être convertie en énergie chimique suite à la photolyse de l eau, 
si les électrons issus de la réaction ne sont pas assimilés et convertis par le photosystème II (PSII) 

Ils réagissent alors avec les molécules de dioxygène pour former des anions superoxydes, 
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largement impliqués dans le stress oxydatif et la peroxydation des lipides membranaires. De la 

même manière, des températures élevées influencent la croissance des végétaux et peuvent 

conduire à un stress dans certaines mesures, en impactant principalement les fonctions 

photosynthétiques (Mathur et Jajoo, 2014). Bien que de nombreux effecteurs de la photosynthèse 

soient sensibles à un stress thermique, le PSII semble davantage influencé (Allakhverdiev et al., 

2008 ; Mathur et Jajoo, 2014). La ribulose 1,5-bisphosphate carboxylase/oxygénase (Rubisco), qui 

est essentielle pour la fixation du dioxyde de carbone atmosphérique, est influencée de manière 

plus ou moins directe par les fortes températures. L augmentation de la température conduit à 
une diminution de la solubilité du CO2 ainsi qu à une diminution de l affinité de la Rubisco pour le 
CO2, alors que l affinité pour le dioxygène reste inchangée, conduisant à une augmentation de l activité photo-respiratoire au détriment de l activité photosynthétique Jordan et Ogren, . 
Au-delà de l influence négative des températures sur les végétaux, de nombreux travaux ont visé à caractériser le développement d espèces d intérêt agronomique en fonction de la température 

et ont été résumés par Abbe au début du XXième siècle (Abbe, 1905). La durée du cycle de 

développement semble alors proportionnelle à la température, dans le cas où les températures 

sont comprises dans la gamme de température optimale de croissance. Le modèle de croissance 

élaboré sur la base de somme de degrés jour est largement utilisé en agronomie dans l optique de 
prédire les dates de récolte (Wang, 1960 ; Ritchie et Nesmith, 1991). Le calcul de nombre de 

degrés-jour requiert la détermination au préalable de la température de base ou zéro de 

végétation. Ce dernier caractérise le seuil en deçà duquel il y a une absence de croissance. Une 

forte différence réside entre les espèces cultivables concernant notamment la température de 

base, comme le rapporte les travaux d Angus et al. (1980) sur la germination de 44 espèces 

cultivables. 

La température est un facteur important concernant la croissance et la teneur en 

composés biochimiques chez la carotte. De manière générale, la carotte est une espèce rustique qui s accommode préférentiellement de température fraîche. La température de base ou zéro 
végétatif est établi à 3,5 °C (Villeneuve and Leteinturier, 1992). Une augmentation de 3,4 °C de la 

température du sol, avec une température moyenne durant le cycle variant de 7,5°C à 10,9°C entre 

les différentes localisations, conduit à une augmentation de la biomasse racinaire (+124%) alors 

que la biomasse totale augmente de manière moins prononcée (+60%) (Wheeler et al.,  1994). 

Bien que la carotte tolère les températures élevées, il a été montré que les carottes se développant 

à 12 °C exhibent un ratio racine/feuilles deux fois plus important ainsi qu une teneur en matière 
sèche plus importante au niveau racinaire (+20%) que celles se développant à 25°C (González et 

al., 2009). De surcroît, les travaux de Rosenfeld et al. (1998), portant sur la croissance de carottes 

à différentes températures (9°C, 12°C, 15°C, 18°C et 21°C), mettent en évidence la favorisation de l allongement racinaire lors de faibles températures °C et °C  alors que l accumulation de  
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biomasse au niveau racinaire est accrue entre 12°C et 15°C.Bien que les faibles températures (9°C) contribuent à l accumulation de sucres réducteurs, les fortes températures °C et °C  
promeuvent l accumulation de caroténoïdes et du saccharose notamment. En parallèle, les fortes températures °C et °C  conduisent à l accumulation de terpènes et sesquiterpènes associés 
à la saveur amère (Rosenfeld et al.,2002).  

I.4.1.c. Le rayonnement lumineux 

Le rayonnement lumineux est essentiel pour le processus de photosynthèse chez les végétaux et permet de fournir l énergie nécessaire à la fixation du CO2 atmosphérique (Sinclair et 

al., 1994). De fait, plusieurs paramètres sont associés à la lumière comprenant la photopériode, la qualité du spectre lumineux ainsi que l intensité du rayonnement. La photopériode caractérise la 
durée quotidienne du jour et est impliquée dans de nombreux processus physiologiques chez les 

plantes. Elle influence la floraison de manière générale et de manière plus spécifique la formation de bourgeons et l arrêt de croissance chez les arbres ou encore l initiation de la tubérisation chez 
les pommes de terre (Jackson, 2009). De la même manière, le spectre lumineux peut avoir une influence sur la physiologie et la perception de l environnement par les plantes avec une importance toute particulière des longueurs d onde émettant dans le rouge et le bleu. Bien que les 
cryptochromes et phototropines soient des photorécepteurs de la lumière bleue et des UV, les cryptochromes sont impliqués dans la régulation de la croissance de l hypocotyle et le temps de 
floraison, alors que les phototropines sont associées au phototropisme (Lin, 2000). Par 

opposition, les phytochromes sont sensibles aux longueurs d ondes rouges et impliqués dans diverses fonctions biologiques incluant la germination des graines, l étiolement ou encore l induction de la floraison Fankhauser, . Enfin, l intensité lumineuse influence la croissance 
des végétaux en impactant plus particulièrement les capacités photosynthétiques de la plante. La réponse photosynthétique par rapport à l intensité lumineuse est caractérisée par deux éléments : le point de compensation et l intensité de saturation. Le point de compensation illustre l intensité lumineuse seuil à partir de laquelle l activité photosynthétique compense l activité respiratoire chez les plantes. Par opposition, l intensité de saturation caractérise l intensité seuil au-delà de 

laquelle la capacité de fixation du CO2 stagne : cela signifie que l ensemble des photons interceptés 
par la plante ne servent pas à la fixation du CO2. Comme suggéré précédemment, le nombre important d électrons générés suite à un fort éclairement ne peut être entièrement pris en charge 

par le PSII. Ce dernier sature et les électrons excédentaires réagissent avec le dioxygène, 

conduisant alors à un stress oxydatif. A l image de nombreuses espèces végétales, la photopériode influence l induction de la 
floraison chez la carotte (Atherton et al., 1984). Bien que de nombreuses études aient traité de l implication de la photopériode sur l induction florale, aucune étude n aborde l effet de la 
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photopériode sur l initiation de la tubérisation. En revanche, l effet de l intensité lumineuse sur la réponse photosynthétique de différentes variétés de carotte a déjà fait l objet d études Kyei-
Boahen et al., . Bien que l intensité de compensation soit différente entre les variétés variant de  mol.m−2.s−1 à  mol.m−2.s−1 , aucune des variétés n a atteint l intensité de saturation. Cela suggère qu elle est bien supérieure à  mol.m−2.s−1. Les conditions d éclairement semblent influencer le métabolisme et donc la qualité nutritionnelle des carottes. 

Les travaux de Evers et al. (1997) mettent en évidence un effet de la densité du peuplement sur l accumulation d -carotène, avec une augmentation de 13% de la teneur lorsque la densité est 

faible par rapport à une densité élevée. Seljåsen et al.,  émettent alors l hypothèse que l augmentation de teneur en caroténoïdes dans les racines est associée à une exposition plus 
importante des carottes aux rayonnements solaires et particulièrement aux UV. Bien que l ensemble des caroténoïdes présentent une puissante activité antioxydante, les xanthophylles de la branche  semblent davantage impliqués dans la photoprotection des tissus foliaires que les 
xanthophylles de la branche  Dall Osto et al., 2007). 

I.4.1.d. La nature et composition du sol Outre son implication dans l ancrage des végétaux, le sol constitue une réserve en eau et sels minéraux essentielle pour l alimentation hydrique et la nutrition minérale des plantes. Le sol 

est caractérisé physiquement par:  

- sa composition, qui reflète la proportion de matière organique, de matière minérale, d eau et d air contenue dans le sol. 
- sa texture, qui illustre la proportion relative en argile, limons et sable dans le sol, la texture impacte notamment la capacité de rétention d eau du sol. 
- sa structure, qui témoigne de l arrangement et l assemblage des différentes particules d argile, limons et sable pour former des agrégats, la structure du sol détermine en partie sa porosité et donc la réserve en eau ainsi que la circulation d eau et d air dans le sol. Concernant les spécificités chimiques, l acidité du sol est caractérisée par son p(. Cette 

composante a une influence plus particulière sur les végétaux. Bien que la majorité des plantes 

présente un optimum de croissance proche du pH neutre, certaines espèces sont acidophiles, tandis que d autres sont basophiles. Par opposition, la Capacité d Echange Cationique CEC  décrit la capacité d un sol à retenir et échanger des cations. Elle reflète, dans une certaine mesure, la 

fertilité du sol et la capacité du complexe argilo-humique (CAH) à échanger les sels minéraux. Le CA( se caractérise comme étant l assemblage de particules d argile et d humus (chargés 

négativement  par l intermédiaire de cations bivalents. Ce complexe permet donc l adsorption de 
nombreux cations et confère un pouvoir tampon au sol. Il assure la nutrition minérale de la plante 

lors de son développement.  



 

  

Tableau I.2 : Implication des principaux sels minéraux sur le développement des 

végétaux.  

Éléments 
Formes 

assimilables 
Rôles 

Azote NO3
-/NH4

+  
Constituant des acides nucléiques, protéines et certaines phytohormones.                                    

Nécessaire à la multiplication cellulaire. 

Phosphore PO4
3- 

Constituant membranaire (phospholipides), des acides nucléiques, des 

phosphoprotéines et de co-enzymes.                                                                                                           

Transfert et stockage d'énergie (ATP ==> ADP).                                                                                      

Nécessaire à la multiplication cellulaire, favorise croissance floraison et 

fructification. Augmente la teneur en sucres dans les fruits et les légumes.                                   

Soufre SO4
2- 

Constituant de nombreuses protéines et co-enzymes, il est indispensable à la 

synthèse de protéines et participe à la formation de chlorophylle.                                                   

Améliore la tolérance à des stress biotiques et abiotiques (froid). 

Potassium K+ 

Osmorégulant important, il participe au port de la plante.                                                                   

Implication dans le contrôle du fonctionnement des stomates.                                                           

Favorisation de la circulation des sèves.                                                                                                     

Aide à la croissance, implication dans la résistance à des stress biotiques et 

abiotiques, améliore la saveur des fruits. 

Calcium Ca2+ 

Constituant de la paroi cellulaire, il favorise la rigidification de ces dernières.                             

Participation à l'activation de certaines enzymes.                                                                                   

Améliore la rigidité des tiges et aide au mûrissement des fruits. 

Magnésium Mg2+ 

Constituant de la chlorophylle.                                                                                                                       

Il participe à l'activation de certaines enzymes (co-facteur enzymatique), la 

synthèse de protéines et sucres ainsi que leur chargement dans le phloème.  

Implication dans le métabolisme du phosphore. 

Sodium Na+ 
Participation au maintien de la turgescence (dans une moindre mesure que le K+) et 

activateur de certaines enzymes. 

Chlore Cl- Implication dans l'activation de la photosynthèse. 

Fer Fe3+/Fe2+  Composant de certaines enzymes (ferrédoxines, cytochromes, peroxidases). 

Manganèse Mn2+ Composant de nombreuses enzymes, aide à la synthèse des acides aminés. 

Zinc Zn2+ 

Co-facteur enzymatique, participe à la synthèse de protéine et d'amidon, 

implication dans le métabolisme de l'auxine (phytohormone).                                                           

Semble favoriser la résistance face à des stress abiotiques tel que les stress 

oxydants.  

Cuivre Cu3+/Cu2+  
Co-facteur enzymatique, participe à la synthèse de protéine, constituant d'enzymes 

pour la synthèse de lignine.  

Bore H3Bo3  
Implication dans la multiplication cellulaire au niveau méristématique.                                         

Implication dans le métabolisme des sucres et leur translocation. 

Nickel Ni2+ 
Co-facteur enzymatique impliqué dans la synthèse de composés azotés (hydrolyse 

de l'urée en ammoniac). 

Molybdène MO4
2- 

Implication dans le métabolisme de l'azote (activation nitrate réductase).                                     

Implication dans la fixation de l'azote chez les Fabaceae. 
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Les éléments nutritifs sont regroupés en deux classes, avec :  

- les macro-éléments, qui sont essentiels au bon développement de la plante et assimilés dans des proportions importantes. Cela regroupe notamment l azote sous forme d ions nitrite 
(NO3-) ou ammonium (NH4+), le phosphore sous forme d ion phosphate PO43-), le soufre sous forme d ion sulfate SO42-), le potassium (K+), le calcium (Ca2+), le magnésium (Mg2+). 

- les oligo-éléments, qui sont nécessaires au bon développement de la plante mais requis 

dans de très faibles quantités :  le sodium (Na+), le chlorure (Cl- , le fer sous forme d ions ferrique 
(Fe3+) ou ferreux (Fe2+), le manganèse (Mn2+), le zinc (Zn2+ , le cuivre sous forme d ions cuivrique 
(Cu3+) ou cuivreux (Cu2+), le bore (H3Bo3), le nickel (Ni2+) et enfin le molybdène (MO42-). 

Ces différents composés participent à la croissance des plantes et sont impliqués dans différents 

processus biologiques (Tableau I.2) 

 La partie racinaire de la carotte étant hypertrophiée, la texture et la structure du sol ont 

un effet mécanique significatif sur son développement. De fait, il est d usage que la carotte soit 
préférentiellement cultivée sur des sols meubles, sableux à limono-sableux, pour favoriser son bon développement racinaire et sa morphologie Geoffriau, . En revanche, l utilisation de sols plus riches est susceptible d influencer la qualité organoleptique des carottes, avec 
notamment une influence positive des sols tourbeux sur la note de douceur par rapport au sol sableux et limoneux + %  et négative sur les notes d amertume, de saveur terreuse et terpénique 

avec respectivement -9%, -13% et -13% (Seljåsen et al., 2012). Au regard des effets variété et 

année, le sol influence dans une moindre mesure les qualités sensorielles de la carotte. Bien que 

les caractéristiques physiques du sol influencent le développement et la qualité des carottes, les 

oligo-minéraux jouent un rôle non moins important. Outre leur implication dans le 

développement des plantes en général, les travaux de Biacs et al. (1995) ont visé à élucider l effet d éléments traces métalliques (molybdène, sélénium, zinc et chrome) sur le rendement et la 

teneur en caroténoïdes chez la carotte. Si le chrome est phytotoxique dès les faibles doses, le 

sélénium est bénéfique à faible dose et phytotoxique à hautes doses. Le molybdène et le zinc 

semblent quant à eux mieux tolérés par la carotte avec globalement un effet positif sur le 

rendement. Par opposition, la plus forte dose en molybdène induit une baisse de teneur en 

caroténoïdes alors que le zinc et le sélénium ont tendance à favoriser l accumulation des caroténoïdes, avec un effet différentiel sur la synthèse des caroténoïdes de la branche  et .  
Le sol est une matrice complexe où la biodisponibilité des sels minéraux peut dépendre de 

nombreux paramètres. Les travaux de Öborn et al.  mettent en évidence l influence du p( sur la biodisponibilité des minéraux avec globalement une augmentation de l accumulation de zinc, nickel, cuivre dans la racine de carotte en cas de baisse du p( alors que l absorption sélénium 
est limitée. De surcroît, le pH, la matière organique ainsi que la teneur en zinc dans le sol 
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expliquent en grande partie la variation de teneur en cadmium des carottes (Jansson et Öborn, 

2000).  

I.4.1.e. Les pratiques culturales 

Nous allons considérer ici deux principales catégories de pratiques culturales avec d une part, la fertilisation et d autre part, l irrigation. Les pratiques de fertilisation concernent plus particulièrement l azote, le phosphore et le potassium N, P, K . La fertilisation azotée est de loin 

la plus étudiée chez la carotte. De manière générale, la fertilisation azotée à un effet positif sur le 

rendement en carotte (Haque et al., 2014). Concernant le métabolisme des carottes et le stockage de composés d intérêt, les résultats des études sont cependant nuancés. Aucun consensus n est 
décrit pour les sucres, avec un effet négatif de la fertilisation azotée sur la teneur en sucres 

(Hogstad et al., 1997) alors que Sandhu et al. (1988) mettent en évidence un effet positif. Par opposition, l effet de la fertilisation azotée est plus probant pour la teneur en caroténoïdes avec 

globalement un effet positif (Evers,1989; Hochmuth et al., 1999 ; Geoffriau, 2020). Bien que le 

rendement de carotte semble répondre positivement à la fertilisation potassique, notamment pour les carottes de gros calibres, la teneur en sucres et caroténoïdes n est pas influencée 
(Hochmuth et al., 2006). Finalement, les travaux de McPharlin et al. (1992) mettent en évidence 

un effet positif de la fertilisation en phosphore sur le rendement de carotte. D autres pratiques culturales telles que le désherbage, l utilisation de plantes de couverture ou de stimulateurs de croissance ont un effet contrasté sur le rendement ou la teneur en composés d intérêt Geoffriau, 
2020). L environnement est inclusif et regroupe une large gamme de facteurs agro-climatiques. La compréhension de l implication de l environnement sur la fluctuation du rendement et de la 
qualité chez la carotte passe en premier lieu par une caractérisation fine des environnements pour 

pouvoir prétendre identifier des facteurs agro climatiques déterminants et maîtriser les 

productions. De nombreuses interactions existent entre les facteurs agro-climatiques, rendant la 

tâche ardue (Figure I.32).  

I.4.2. Rôle des métabolites d’intérêt dans l’adaptation des plantes à 
l’environnement 

Les métabolites spécialisés sont davantage sous déterminisme environnemental car ils jouent un rôle déterminant dans l interaction des plantes avec leur environnement et s illustrent 
notamment dans les phénomènes d adaptation et d acclimatation des plantes en réponse à des 
stress biotiques ou abiotiques (Bennett et Wallsgrove, 1994 ; Edreva et al., 2008). De façon complémentaire aux effets généraux de l environnement décrits précédemment, une bonne 

connaissance du rôle adaptatif des métabolites spécialisés peut contribuer à la maîtrise et  
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l amélioration de la qualité nutritionnelle et organoleptique chez les carottes. 
I. . .a. L’osmorégulation n’est pas le seul rôle des sucres 

Au-delà de leur implication dans la croissance ou le stockage de ressources carbonées, les 

sucres sont aussi mis en évidence lors la détection et la réponse face aux stress environnementaux, 

incluant les stress biotiques et abiotiques (Koch 1996, Rosa et al., 2009). Les principales molécules 

exhibant une activité de bio-senseurs sont le saccharose ainsi que les glucose et fructose. De plus, 

ces dernières sont connues pour induire une réponse au sucre à la fois dans les organes puits et 

sources (Rosa et al., 2009). Les sucres solubles sont des osmolytes importants et leur accumulation permet la régulation de la pression osmotique et favorise l homéostasie Gupta et Kaur, . En revanche, les travaux d (ilal et al.  suggèrent l implication du fructose 
davantage comme précurseur du Erythrose 4P, reconnu pour son rôle dans la synthèse de polyphénols en réponse à l exposition de quinoa aux UVs. Rosa et al. (2009) suggèrent que le rôle 

du fructose suite à un stress est davantage associé à son implication dans la synthèse de 

métabolites secondaires que dans sa capacité osmo-régulatrice. De nombreux stress abiotiques peuvent conduire à des problèmes d homéostasie comme les stress thermiques ou la sécheresse. 

De nombreux travaux ont visé à mettre en évidence le rôle des sucres dans l acclimatation et l adaptation des plantes face au froid Vág’jfalvi et al., ; Bogdanović et al., 2008 ; Yue et al. 

2015) ou aux fortes températures et à la sécheresse (Yakushiji et al., 1996 ; Ceusters et al. 2009; 

Liu et al., 2015 ; Jia et al., 2016). Les sucres peuvent aussi être impliqués dans la réponse des 

plantes face aux stress biotiques. Outre le switch métabolique des sucres en faveur du métabolisme respiratoire afin de générer de l énergie nécessaire pour les mécanismes de défense, 
le concept de « sweet immunity » met en évidence un autre niveau d implication des sucres dans 
la résistance des plantes face aux bio-agresseurs avec notamment une régulation du signal 

(Bolouri Moghaddam et Van den Ende, 2013). Ces travaux ont conduit notamment au développement de l utilisation des hydrates de carbone pour éliciter les défenses des plantes 
(Trouvelot et al., 2014) 

I. . .b. Les caroténoïdes sont des puissants oxydants liés à l’ABA 

 Les caroténoïdes sont des précurseurs de certaines phytohormones telles que l acide 
abscissique (ABA) (Seo et Koshiba, 2002) ou encore les strigolactones (Lopez-Obando et al., . L acide abscissique est impliqué dans divers mécanismes physiologiques comprenant 
notamment le développement et la dormance des graines mais aussi dans la réponse des plantes 

face à des contraintes environnementales (Seo et Koshiba, 2002). Toutefois, la diminution de la 

teneur en caroténoïdes dans la racine de carotte suite à un stress combiné n a pas pu être reliée à 
une modification de teneur en ABA (Perrin et al., 2017). Les caroténoïdes contribuent à l absorption de longueurs d ondes différentes de celles absorbées par la chlorophylle et sont en ce 
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sens caractérisés comme des pigments accessoires de la photosynthèse (Frank et Cogdell, 1996). 

Ils permettent de limiter les effets délétères d un excès d intensité lumineuse. En effet, les xanthophylles et plus particulièrement les xanthophylles de la branche  sont largement 
impliqués dans la photoprotection des tissus (Demmig-Adams and Adams 1996; Havaux et Niyogi, , Dall Osto et al., 2007). De plus, les caroténoïdes sont caractérisés comme de puissants anti-

antioxydants (Olson et al., 1989; Tanumihardjo, 2012) limitant le stress oxydatif provoqués par la 

production de ROS suite à des stress environnementaux. L accumulation importante de 
caroténoïdes procure donc une tolérance des plantes face à de nombreux stress abiotiques 

(Davison et al., 2002; Götz et al., 2002, Kim et al., 2012; Kim et al., 2013).  

I.4.2.c. Réponse aux stress biotiques et implication dans des mécanismes de 

résistance aux bioagresseurs 

 Les terpènes, les polyphénols ainsi que les polyacétylènes sont particulièrement reconnus 

pour leur propriété anti-microbienne et leur implication dans les mécanismes de résistance aux 

stress biotiques (Daglia, 2012 ; Chou et al., 2006 ; Schinkovitz et al., 2008 ; Meot-Duros et al., 

2010), en particulier chez la carotte face au champignon nécrotrophe Alternaria dauci (Koutouan 

et al., 2018). Ils peuvent conférer aux plantes un meilleur potentiel d adaptation et d acclimatation 
face aux stress biotiques mais peuvent dégrader la qualité sensorielle du produit (Le Clerc et al., 

2019).  
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I.5. Objectifs et démarche expérimentale 

I.5.1. Objectif général de l’étude 

La teneur en métabolites dans les fruits et légumes est un facteur important de qualité. 

Une large diversité de composés est impliquée incluant notamment les glucides et les métabolites 

spécialisés tels que les caroténoïdes, les polyphénols ou encore les polyacétylènes. Nombre d entre eux présentent des propriétés organoleptiques et nutritionnelles. La maîtrise de leur teneur dans les produits est donc un levier important pour l amélioration de la qualité des fruits 

et légumes. Notre étude bibliographique montre l importance des effets de l environnement sur 
la variation de teneur de ces composés notamment du fait de leur rôle dans l adaptation et l acclimatation de la plante aux contraintes environnementales. Le changement climatique actuel 
rend encore plus nécessaire la compréhension des effets de l environnement et des interactions 
génotype-environnement sur la teneur en composés d intérêt pour une meilleure maîtrise de la 
qualité des produits. 

La carotte se caractérise notamment par l hypertrophie de l organe racinaire avec 
accumulation de sucres et caroténoïdes dans de fortes proportions et, dans une moindre mesure, de composés d intérêt tels que les polyphénols et les polyacétylènes. Ces composés sont la cible 

du présent travail. Si la teneur en caroténoïdes est un caractère d étude important chez la carotte, notamment d un point de vue génétique, un manque de connaissance est flagrant quant aux 

niveaux de variation des autres composés contribuant à la qualité, ainsi que des déterminismes 

impliqués dans la variation de ces composés. Une approche multi-composés permettrait une 

compréhension par comparaison du fonctionnement des voies de biosynthèse ainsi qu une 
appréciation de la dynamique de trade-off pour l allocation des ressources carbonées par 
exemple. Bien que des efforts aient été réalisés afin d évaluer l effet de l environnement sur la fluctuation de teneurs en sucres et caroténoïdes chez la carotte, peu d études ont utilisé une 
approche intégrative permettant l identification des facteurs environnementaux déterminants 

dans la fluctuation des teneurs, notamment en prenant en compte l interaction génotype-environnement et l influence du stade de développement de la carotte.  
La question de recherche de ce travail consiste à déterminer dans quelles mesures la plasticité 

phénotypique et les facteurs d environnement influencent la teneur en composés d intérêt pour 
la maîtrise de la qualité chez la carotte  

  

Quatre axes de recherche ont été suivis afin de pouvoir répondre à cette question.  

  



 

  

Figure I.33 : Détermination du potentiel variétal : étude de la stabilité et de la sensibilité 

environnementale des variétés vis-à-vis de composés biochimiques vecteurs de qualité chez la 

carotte. 

Figure I.34 : Identification et hiérarchisation des facteurs environnementaux influençant la 

teneur en caroténoïdes et sucres dans les racines de carottes. 
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I.5.2. Premier axe de recherche : niveau de plasticité phénotypique vis-à-vis de 

métabolites d’intérêt (Figure I.33) 

 Cette première partie vise à déterminer le niveau de plasticité phénotypique à l égard d une large gamme de métabolites accumulés au niveau racinaire. Les objectifs de ce volet sont d établir dans un premier temps l étendue de la plasticité phénotypique sur un large panel de variétés en étudiant la variation du métabolisme global. Une fois l étendue de la plasticité phénotypique des variétés appréciée, l étude se focalise plus particulièrement sur la 

détermination de marqueurs variétaux, caractérisés comme étant des métabolites accumulés à un 

haut niveau et de façon stable entre les environnements. Cela caractérise donc des métabolites 

sous un fort contrôle génétique. Afin d avoir une vision globale de l implication de la composante génétique sur l accumulation de métabolites, l évaluation de l interaction génotype-

environnement vise plus précisément les composés pour lesquels les variétés présentent un fort 

différentiel de sensibilité environnementale.  

 Pour ce faire, l évaluation de la plasticité repose sur l utilisation d essai multi-environnements. L effet de la variété sur l accumulation des métabolites a été apprécié la 
première année sur un large panel de 16 variétés de carotte orange cultivées sur trois environnements répartis en France. L évaluation de la plasticité phénotypique a quant à elle été 
étudiée sur nombre limité de cinq variétés sélectionnées à la suite de la première année mais 

cultivées sur 20 environnements.  

I.5.3. Deuxième axe de recherche : effet des facteurs agro-climatiques sur la 

teneur en sucres et caroténoïdes (Figure I.34) 

Ce volet de thèse se focalise plus particulièrement sur la variation de teneur en sucres et caroténoïdes en fonction de l environnement. Accumulés en grande proportion dans les racines 

de carottes, ces composés sont des vecteurs importants de qualité. Cette partie vise alors à mieux mieux appréhender l effet de l environnement sur la variation de teneur en sucres et caroténoïdes 
en déterminant les facteurs agro-climatiques largement impliqués dans la fluctuation de leur 

teneur. Cet axe comprend alors plusieurs sous parties incluant notamment en préambule la 

démarche choisie pour le pré-traitement de données afin de s affranchir de l effet de la variété et l identification des seuils choisis pour l intensité lumineuse. La partie principale a pour objectif de 
déterminer dans un premier temps comment les environnements de culture sont caractérisés 

notamment pour l étendue de la variation de teneur en caroténoïdes et sucres afin d identifier, 

dans un second temps, les facteurs agro-climatiques déterminants dans cette variation. Pour ce faire, l étude se base sur l essai multi-environnemental précédemment décrit et l utilisation de cinq variétés de carotte orange. Chaque environnement est caractérisé finement 



  

Figure I.35 : Identification facteurs climatiques déterminants dans l'accumulation des sucres et 

caroténoïdes en fonction du stade de développement. 
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par l intermédiaire des données climatiques, pédologiques ainsi que de pratiques culturales. L identification et la détermination du poids relatif des facteurs agro-climatiques impliqués dans 

la variation de teneur en sucres et caroténoïdes se fait sur la base de modèles rPLS.  

I.5.4. Troisième axe de recherche : évaluation de l’effet des facteurs climatiques 
en fonction du stade de développement de la carotte sur la teneur en sucres et 

caroténoïdes au niveau de la racine (Figure I.35) En complément à la précédente partie qui visait à déterminer l influence des facteurs agro-

climatiques sur la teneur en caroténoïdes et sucres en considérant le cycle de croissance global de 

la carotte, cette partie tient compte des stades de développement. La première sous-partie, sous forme d article, vise à approfondir les connaissances actuelles sur le développement de la carotte et l allocation des ressources carbonées au niveau racinaire en étudiant tout particulièrement l accumulation des caroténoïdes et sucres. Le second objectif consiste à déterminer les stades déterminant pour l accumulation des caroténoïdes et sucres afin de mettre ensuite en évidence 
les combinaisons stade de développement/ conditions climatiques déterminantes pour l accumulation des sucres et caroténoïdes. Des compléments à l égard de l appareil foliaire 
apporteront une vision intégrative du développement de la carotte. 

Dans cette partie, la caractérisation du cycle de développement de la carotte repose sur 

six variétés orange cultivées sur un seul environnement. La caractérisation des effets des facteurs climatiques repose sur cinq des six variétés et l essai multi-environnement précédemment décrit. 

Après caractérisation des conditions climatiques régnant sur les différents environnements en fonction des stades de développement, l identification des stades clef ainsi que les combinaisons 
conditions climatiques/ stade de développements sont déterminés par modèles rPLS. 

I.5.5. Quatrième axe de recherche : effet de l’environnement sur l’expression 
génique et déterminisme moléculaire de l’accumulation des caroténoïdes 

Cette dernière partie constitue davantage une ouverture concernant la mise en évidence 

de mécanismes génétiques potentiellement sous-jacents au phénomène d interaction génotype-

environnement pour la teneur en caroténoïdes. Cette partie vise à déterminer dans quelles proportions l environnement influence et module l expression génique de variétés plus ou moins 
stables pour la teneur en caroténoïdes.  Ainsi, l effet de l environnement est évalué par l intermédiaire du nombre de gènes différentiellement exprimés tandis que la modulation de l expression génique et des processus 
physiologiques chez les variétés est déterminée suite à une analyse d enrichissement. Le phénomène de plasticité phénotypique étant étroitement lié à l acquisition et la modulation des  
  



  



Introduction bibliographique 

43 

 

stimuli de l environnement, l objectif final de cette partie à consister à émettre des hypothèses de régulation de l accumulation des caroténoïdes en se focalisant plus particulièrement sur les 

facteurs de transcription putatifs des gènes associés au métabolisme des caroténoïdes et 

différentiellement exprimés. 

Dans cette étude, une combinaison de six variétés cultivées sur quatre environnements 

différents a été utilisée. Après sélection des couples variétés/environnements présentant un fort 

différentiel de sensibilité environnementale, une approche sans a priori par puce transcriptomique a permis de cribler l ensemble des gènes différentiellement exprimés. 
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Partie II : Niveau de plasticité 
phénotypique pour des métabolites 

d’intérêt chez la carotte 
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II.1. Introduction 

La carotte accumule en fortes proportions une grande diversité de métabolites (Ahmad et 

al., 2019). Nombre d entre eux présentent des propriétés organoleptiques et nutritionnelles 
intéressantes. Garantir leur teneur apparaît comme un levier important dans l élaboration de la 
qualité chez la carotte. Pour y parvenir, il est nécessaire de définir au préalable les niveaux de variations pour les métabolites d intérêt ainsi que les mécanismes impliqués. Plusieurs approches 

ont été utilisées afin de déterminer l influence respective de la composante génétique et de l environnement sur la variation de teneur en composés biochimiques d intérêt, mais ces 
approches présentent des limitations importantes. Si les travaux de Baranski et al., (2012) 

prennent appui sur une large diversité génétique, ils se focalisent sur un nombre limité de 

composés, à savoir les sucres et les caroténoïdes. Par opposition, les travaux d Alasalvar et al. 

(2001) comprennent une large gamme de composés biochimiques mais sur un nombre limité de 

génotypes. Bien que la composante génétique joue un rôle prépondérant sur la qualité 

nutritionnelle et organoleptique à travers l accumulation de métabolites clés, le profil métabolique des plantes est largement influencé par l environnement Sampaio et al., . Les précédents travaux au sein de l équipe ont pu mettre en évidence un effet significatif de l environnement sur la variation de teneur en sucres et caroténoïdes au niveau racinaire Perrin 
et al., 2016 ; Perrin et al., . Cependant ces travaux considèrent l effet global de l environnement sur l ensemble des génotypes. Aucune étude à ce jour ne prend en considération 

le niveau de plasticité phénotypique des variétés vis-à-vis de l accumulation de composés en lien 
avec la qualité. Cette seconde partie a pour objectif de mieux appréhender l ampleur de la plasticité 
phénotypique pour une large gamme de métabolites. Utilisant une approche métabolomique cette 

partie cherche, dans un premier temps, à évaluer le niveau de plasticité global des variétés, en considérant l ensemble des métabolites étudiés. Puis, de manière plus spécifique, à identifier les 

composés principalement sous contrôle génétique. Cette partie considère à la fois les composés 

accumulés dans de larges proportions pour lesquels les variétés sont stables (marqueurs 

variétaux) et les composés pour lesquels les variétés présentent un fort différentiel de sensibilité 

environnementale. La prise en considération de ces deux classes de composés permet d évaluer 
la capacité constitutive ainsi que le potentiel de synthèse des variétés. En complément de l article rédigé sur la base de ces résultats, la seconde partie choisit de raisonner en termes d allocation de ressources carbonées au sein de la racine. Elle vise plus 
particulièrement à évaluer les relations entre la biomasse racinaire et la teneur en métabolites. 
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II.2. Multisite evaluation of phenotypic plasticity for specialized 

metabolites, some involved in carrot quality and disease resistance 
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II.2.1. Abstract 

Renewed consumer demand motivates the nutritional and sensory quality improvement 

of fruits and vegetables. Specialized metabolites being largely involved in nutritional and sensory 

quality of carrot, a better knowledge of their phenotypic variability is required. A metabolomic 

approach was used to evaluate phenotypic plasticity level of carrot commercial varieties, over 

three years and a wide range of cropping environments spread over several geographical areas in 

France. Seven groups of metabolites have been quantified by HPLC or GC methods: sugars, 

carotenoids, terpenes, phenolic compounds, phenylpropanoids and polyacetylenes. A large 

variation in root metabolic profiles was observed, in relation with environment, variety and 

variety by environment interaction effects in decreasing order of importance. Our results show a 

clear diversity structuration based on metabolite content. Polyacetylenes, -pinene and -

carotene were identified mostly as relatively stable varietal markers, exhibiting static stability. 

Nevertheless, environment effect was substantial for a large part of carrot metabolic profile and 

various levels of phenotypic plasticity were observed depending on metabolites and varieties. A 

strong difference of environmental sensitivity between varieties was observed for several 

compounds, particularly myristicin, 6MM and D-germacrene, known to be involved in responses 

to biotic and abiotic stress. This work provides useful information about plasticity in the 

perspective of carrot breeding and production. A balance between constitutive content and 

environmental sensitivity for key metabolites should be reached for quality improvement in 

carrot and other vegetables. 
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II.2.2. Introduction 

Nutritional and sensory quality is an essential attribute of fruits and vegetables [1] with 

increasing interest from consumers, growers and breeders. Consumed worldwide, carrot is 

recognized as a healthy vegetable thanks to its substantial content in carbohydrates, dietary fibres 

and abundance in various specialized metabolites [2]. Carrot is characterized by a particularly 

high carotenoid accumulation along with significant polyphenol and polyacetylene contents [3]. If 

carotenoids and polyphenols are widespread in plant kingdom [4-5], some compounds such as 

polyacetylenes are related to the carrot family Apiaceae and other specific botanical families 

(Araliaceae and Asteraceae)[6]. These three categories of molecules correspond to health-related 

compounds exhibiting powerful anti-oxidant activity and preventing cancer development [7-9]. 

Moreover, some of these compounds are involved in sensory perception [10]. In particular, sweet 

perception can be influenced by sugar content [11] while terpenes and polyacetylenes may be 

responsible for bitterness [12] and turpentine-like taste [13]. Actually, several health-related 

compounds may be involved in bitterness too [12] and a balance between taste and nutritional 

value must be considered. In an integrative vision of carrot quality improvement, metabolomics 

is a prevalent method in plant breeding in order to increase nutritional value [14] without 

compromising taste in carrot.  

However, a better knowledge of the determinants of quality related metabolites is still 

needed to improve and master nutritional and sensorial quality in carrot. Many studies indicate 

that the genetic basis plays a leading part on nutritional and sensory quality related compounds 

[15], compared to the environment and growing practices. Recent reviews have assessed the 

knowledge progress made on the genetic control of major compounds in carrot such as 

carotenoids [16], terpenes [17], sugars and polyacetylenes [18], highlighting new critical genes. It 

is well known that environment conditions influence metabolic plant profile [19-20]. Such effects 

have been quite documented in carrot mainly for carotenoid, sugar, terpene and polyacetylene 

content [15,20]. Many studies show a higher effect of general climate linked to year effect than 

specific growing conditions. However, they mostly compare specific factors and involve few 

varieties, which limits an integrated understanding of quality development in carrot. In particular, 

the assessment of the respective role of environment and variety depending on the considered 

metabolite is limited. A better knowledge of these effects for various metabolites in a comparative 

manner is important to set up a strategy for carrot improvement. There is a lack of multi-criteria 

approach targeting the main metabolites in carrot involving multiple environments and a larger 

variety set.  

  



  
Variety Code Type Source 

Genetic 

structure 

Bolero Bol Nantes Vilmorin Hybrid 

Crofton Cro Nantes Rijk Zwaan Hybrid 

De Luc Luc Landrace IRHS/ACO Population 

Dordogne Dor Nantes Syngenta Hybrid 

Extremo Ext Nantes Vilmorin Hybrid 

Maestro Mae Nantes Vilmorin Hybrid 

Morelia Mor Nantes Rijk Zwaan Hybrid 

Nerac Ner Nantes Bejo Zaden Hybrid 

Phoenix Pho Nantes HM Clause Hybrid 

Rodelika Rod Colmar KulturZaat Population 

Romance Rom Nantes Numhems Hybrid 

Sweet-Candle Swt Kuroda Sakata Hybrid 

Verano Ver Brasilia Vilmorin Hybrid 

Vilm4 Vi4 Nantes Vilmorin Hybrid 

Vilm8 Vi8 Kuroda Vilmorin Hybrid 

Yukon Yuk Nantes Syngenta Hybrid 

Table II.1 : Studied carrot varieties. 
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The estimation of phenotypic variability extent for large range of metabolites is 

determinant in carrot breeding perspectives. Depicted as the organism potential to vary [21], 

phenotypic variability depends on variety, environment and variety by environment interaction. 

Dissecting these different factors and evaluating their respective influence on the biochemical 

content is interesting for prediction purposes. In addition to varietal effect evaluation, a 

comparative appreciation of the variety by environment interaction effects for metabolite content 

is necessary for quality assessment and improvement [22-23]. Phenotypic plasticity depicts the 

ability of a same genotype to express several phenotypes across environments [24]. This plasticity 

depends on a set of environment perception mechanisms which allow the plant to express 

appropriate physiological responses to environment fluctuations [25]. Many studies deal about 

phenotypic plasticity involvement in plant acclimation [26-28]. In particular case, the genetic 

basis can drive the response intensity to environment constraints and varieties may have a 

differential of environmental sensitivity. In this way, the study of variety by environment 

interaction gives information about stability and adaptability potential of varieties [23]. Thus, 

carrot metabolite profile depends on complex interaction between varieties and locations and 

according to the studied compound, a variety could be more and less stable. Evaluating and 

understanding phenotypic plasticity for key metabolites represents a major challenge for 

producing carrot with high and stable quality. Besides several studies dealing about biochemical 

variation in carrot root [29-32], none study considering phenotypic plasticity for metabolites 

related to carrot quality has been reported.   

The aim of the present study is to evaluate the level of plasticity for various metabolites 

involved in carrot quality, in a comprehensive way through a metabolomic approach. In particular, 

this study aims at identifying metabolite trait stability regarding genotype by environment 

interaction in order to enhance nutritional and sensory carrot quality. A representative large set 

of varieties has been evaluated for metabolites content in multiple and contrasted environments 

over two years. Besides useful information for breeding, the results from this multisite study will 

allow to appreciate the acclimation capacity of carrot for biochemical quality traits in case of 

climate changes. 

II.2.3. Materials and methods 

II.2.3.a. Plant material and experiments locations 

This study is based on pluriannual and multilocation trials with randomized three-block 

designs. A set of 16 varieties representing the current commercial diversity of orange carrot in 

various types (Table II.1) was evaluated the first year over 3 contrasted locations in France (II.S1 

Table). Based on the observed variation on first year, a subset of five varieties was chosen to 
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conduct a multilocation trial on the second and third years with ten locations over four areas in 

France (II.S1 Table), leading to evaluation on twenty environments resulting from location and 

year combination. Trials were conducted during the main cropping season, between mid-June and 

mid-November depending on locations. Growing conditions were based on local practices. A 

thinning at two leaves stage was done to control plant density to 50 plants per linear meter. 

Carrots were harvested around 125 days after sowing and sent to the lab for sampling. For each 

block, median samples of twenty carrot roots were ground in bulks and stored at -80°C before 

analysis. Analyses were done on two blocks for the first year and three blocks for subsequent 

years. 

II.2.3.b. Metabolic profiling 

Seven types of compounds were studied: carbohydrates, acids, carotenoids, polyphenols, 

6-methoxymellein, polyacetylenes and volatile compounds with terpenes, sesquiterpenes and 

phenylpropanoids. All compounds combined, 86 metabolites were quantified.  

Carbohydrates and acids were extracted and analysed according to Le Clerc et al. (2019) 

[33] from 10 g of freeze-fresh carrot grinded with 200 mL deionized water. Biochemical 

compounds were analysed by Acquity UPLC®H-Class system (Waters, Milford, MA, USA) with a photodiode array detector Acquity PDA e  and a refractive index detector Acquity R)  
connected in series. 10 µL of each extract were injected into UPLC column ion-exclusion Rezex 

ROA-Organic H + 300 mm x 7.8 mm, 8 µm, maintained at 27°C. The mobile phase was composed 

of 5.10−4 N H2SO4 and elution flow rate was fixed at 0.4 mL/min. Compounds were identified and 

quantified using the corresponding standards (Sigma-Aldrich, Saint-Quentin-Fallavier, France). 

Results were expressed in grams per 100 g fresh weight. 

Carotenoids were extracted and analysed according to Jourdan et al. (2015) [34] and 

Perrin et al. (2016) [20] from 200 mg of frozen carrot samples with duplicate extraction. Samples 

were analysed by HPLC system (Shimadzu® Prominence I LC-2030 3D) coupled with a 

photodiode array detector. 20 µL extract were injected into HPLC column YMC® C30 150 mm x 

4.6 mm, 3 µm. The mobile phase solution was composed of methanol/acetonitrile/water (84:14:2, 

v/v/v) with 0.1 % BHT (p/v) and triethylamine (v/v) (solution A) and dichloromethane (solution B . The elution flow rate was .  mL/min at °C using the following elution gradient: A: −  min, − %; −  min, − %; −  min, − %; −  min, %. Compounds were 
detected at 450 nm and identified according to their retention time and spectral data. They were quantified according to an external standard of -carotene (Sigma-Aldrich). Results were expressed in -carotene equivalent in milligrams per 100 g fresh weight. 
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Polyphenols were extracted in duplicate from 5g of freeze-fresh carrot roots grinded in 

methanol / water Mq (70:30, v/v) solution. After vortexing, samples were centrifuged at 1912 g 

during 15 min at 4°C. Supernatant was centrifuged a second time at 1912 g during 15 min at 4°C. 

Supernatant was then filtered on Acrodisc® 0.2 µm WWPTFE filter. 900 µL of filtrate was pipetted 

into a 1.5 mL glass vial and 9 µL of Biochanin A (0.08 g/mL) was added as internal standard. 

Metabolites were analysed by UHPLC system (Waters® Acquity H-class) coupled with a 

photodiode array detector. Using an auto-sampler set at 5°C, 2 µL of extract was injected into 

UHPLC column Waters Acquity BEH® C18 100 mm x 2.1 mm, 1.7 µm maintained at 45°C. The 

mobile phase solution was composed of acetonitrile/water (95:5, v/v) (solution A) and 

water/acetonitrile (95:5, v/v) (solution B), both with 0.5 % acetic acid (v/v). The elution flow rate was .  mL/min with the following gradient: B: − .  min, − %; . − .  min, − %; . − .  min, − %; . − .  min, − %; . − .  min, − %; . − .  min, − %; . − .  min, − % and equilibration from . -22.00 min, 100% B. UHPLC 

system was coupled with a Time of Flight-Mass spectrometer (Waters® Xevo G-2S) equipped with 

an electrospray ionization source in negative mode. The ion transfer capillary temperature was 

set at 350°C and needle voltage at 2.5 kV. Nitrogen was used as nebulizing gas with flow rate L/h. The spectra were acquired within mass ranging from −  Da, with no collision in low 
energy and ramp collision from 15 to 40 in high energy. Data acquisition and processing were 

performed using MassLynxTM and TargetLynxTM software. Results were expressed in Biochanin 

A equivalent in nanograms per g fresh weight. 

Volatile compounds, 6-methoxymellein and polyacetylenes were extracted and analysed 

according to Le Clerc et al. (2019) [33] from 10 g of freeze-fresh carrot grinded samples. 

Extractions were triplicated. The same extract was used for volatile compounds, 6-

methoxymellein and polyacetylenes analysis. Volatile compounds were analysed by GC-FID and 

GC-MS systems described by Aubert et al. (2017) [35] from 1 µL of sample injected into GC 

systems. Compounds were identified according to their retention time and mass spectrum data 

and results were in ppb 2-octanol equivalent. The analysis of 6-methoxymellein and 

polyacetylenes requires the addition of 1mL of acetonitrile to 100 µL of extract and was carried 

out on UHPLC system (Waters® Acquity UPLC) coupled with a photodiode array detector using a 

Perkin Altus BEH C18 column 50 mm x 2.1 mm, 1.7 µm as described in Le Clerc et al.  (2019) [33]. 

The mobile phase solution was composed of water (solution A) and acetonitrile (solution B). The 

elution flow rate was 0.4 mL/min with the following elution gradient: B: 0-1 min, isocratic 20%; 

1-10 min, linear 20-50%; 10-30 min, linear 50-95%; 30-35 min, isocratic 95%. Compounds were 

identified according to their retention time and spectral data.  Results were expressed in ppm 4-

chlrorobenzophenone equivalent. The concentrations should be considered as relative data 
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because recovery after extraction and calibration factors related to the standards were not 

determined. 

II.2.3.c. Statistical analysis 

All statistical analyses were computed with R version 3.5.1. Permutational multivariate 

analysis of variance was performed by PERMANOVA on centered-scaled metabolites content. 

PERMANOVA was computed from Bray-Curtis dissimilarity matrix and 9999 permutations, using 

R vegan 2.5-6 package. In order to better understand which factor most influences the global 

biochemical content, a PCA was computed on all 86 biochemical compounds content scaled from 

means of two agronomic replications, using R FactoMineR 2.3 package. PCA area was computed 

according to variety coordinates on three principal components and expressed as mixt product: 

Area (ALS) =  [��→ ,�→ ] =  det (��→ ,�→ ), where three points A, L, S represent respectively each location 

Ac, Lv and Sa. Variety areas are represented in a 3-dimensional space thanks to geogebra software 

using PCA coordinates of each condition on 3 first principal components. 

Random forest algorithm was used to discriminate varieties according to their metabolic 

profiles. Data were pre-processed by centering and scaling, and random forest was computed 

using Rfpermute 2.1.81 package, using 500 trees and 2000 permutations. Out Of Bag (OOB) 

method was used to estimate the model prediction error. Selection of biochemical compounds 

was carried out based on variable importance in classification according to Mean Decrease Gini 

criteria and Mean Decrease Gini (p.value < 0.05). Variety effect on identified compounds was 

tested thanks to one-way ANOVA, or Kruskal-Wallis test in case where parametric test conditions 

were not met. Post hoc tests were realized, with respectively Tukey HSD test after ANOVA and 

Conover test after Kruskal-Wallis, in order to determine which variety accumulates in higher 

proportion a given compound. To be able to compare the variation for metabolites of interest, the 

Environmental Variation Coefficient was computed according to �� = �������  , where Sdvar is 

standard deviation of the variety for a given compound and Yvar is biochemical content average 

of the variety for the same compound [36]. Hierarchical clustering was computed according to 

Euclidean distances and dendrogram was built according to Ward method based on the highest 

axes inertia. 

Compounds accumulated by all varieties were used to compute plasticity amplitude based 

on the difference between the highest and the lowest value for each variety. Studied in 2017-2018 

over 20 environments, the theoretical amplitude was computed based on the sum of all compound 

amplitudes for varieties (Sci) and the sum of all varieties amplitudes for this compound (Srj) on 

the total sum of amplitudes (St): theoretical amplitude = 
 � �� . The difference between observed 



Factors DF SumsOfSqs MeanSqs R² F.Model Pr (>F) 

Locations 2 0.7479 
0.3740 (58.87 

%) 
0.14063 45.8619 1.00E-04*** 

Varieties 15 3.394 
0.2263 (35.62 

%) 
0.6382 27.7502 1.00E-04*** 

Variety by location 
interaction 

30 0.7848 0.0267 (4.2 %) 0.14758 3.2085 1.00E-04*** 

Residuals 48 0.3914 0.0082 (1.31 %) 0.07359     

Total 95 5.3181   1     

  

Table II.2 : PERMANOVA results based on 86 metabolites analyzed using Bray-Curtis 

dissimilarity index. With DF: degrees of freedom; SumsOfSqs : Sums of squares; MeanSqs: Mean 

of squares; R²: R-squared; F.Model: F-test value for model and Pr (>F): p-value. 

Table II.3 : Extend of variety variation as shown by PCA areas. Areas were computed according to 

the three first components of PCA. Weighted areas depict a ponderation by component inertia. 

Variety Vi8 Mae Yuk Cro Vi4 Swt Bol Luc Rom Dor Ext Ver Pho Ner Mor Rod 

Area 18.40 16.45 15.16 11.36 10.81 9.51 5.65 5.39 5.15 4.79 4.18 3.78 2.74 2.72 0.95 0.40 

Weighted 
area 

20.32 18.21 16.75 12.40 11.86 10.68 6.33 5.95 5.60 5.23 4.60 4.21 3.02 2.96 1.07 0.44 

Figure II.1 : Distribution of varieties by Principal Component Analysis (PCA) based on 86 

metabolites content on 3 environments. The 3 first components explain 35.89 % of total inertia. 

For variety code, see Table I.1.  
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and theoretical amplitudes was measured by standardized Pearson residuals. For compounds 

with high absolute Pearson residuals sum, a linear regression was realized for each variety using 

biochemical content on the average biochemical content of all varieties for each location [37]. The 

environmental sensitivity of a variety is depicted by bi coefficient and illustrates the variety 

response intensity to the environment. Whereas ecovalence [38] depicts variety contribution to 

SCE of variety by environment interaction term. For variety with strong ecovalence, an additive 

main effects and multiplicative interaction (AMMI) model [39] was computed using R stability 

0.5.0 package, in order to identify environments where variety performs best. 

II.2.4. Results 

II.2.4.a. Extent of biochemical content variation 

The biochemical variation was first evaluated on 16 varieties over three environments for 

86 compounds. Metabolite profiles were very significantly influenced by variety, location and 

variety with location interaction (p.value <0.001) (Table II.2). In comparing mean squares, the 

location effect explained the most important variation part with 58.87 %, followed by variety 

effect with 35.62 % and genotype by environment effect with 4.2 %. With only three 

environments, variety by location interaction represented a substantial level with 11.79 % of 

variety main effect. Overall, the impact of locations was higher than varieties, which confirms the 

predominant effect of environment on metabolite content in carrot. 

The variation distribution was represented by principal components analysis (PCA). The 

first three PCA components explained only 35.89 % of total variance with respectively 14.97 %, 

12.43 % and 8.51 % (Figure II.1), due to the high number of variables and various factor effects. 

Overall the PCA shows distinction between varieties. However, the first component shows more 

particularly the environment effect on metabolite profiles and in less extent the variety effect, in 

accordance with the variance analysis. Second and third components explain more especially the 

varietal effect (Figure II.1). In fact, few varieties (Vi8, Cro and Luc) are separated from the other 

varieties according to the second component and particularly one variety (Swt) according to the 

third one. Thus, the PCA analysis shows that Vi8 and Swt varieties seem to be biochemically 

different from the other varieties and from one another, which can be explained by their Kuroda 

background.  

A differential effect of locations on varieties is highlighted by area computation on PCA 

components (Table II.3). The PCA areas ranged from 0.4 and 18.4 for unweighted areas, and in a 

similar way from 0.44 and 20.32 weighted areas. Very high differences between varieties were 

observed with differences up to 45 times between the less variable and the most variable varieties 

for metabolite content.  



  

Figure II.2 : Significant variables in decreasing importance for varietal clustering based on 

Random Forest method. For compound identification, see Table II.5 and II.S4 Table for polyphenol 

molecules characteristics. 

Figure II.3 : Variety hierarchical clustering on the 20 most discriminating metabolites according 

to Random Forest model over 3 environments. Distances are computed according to euclidean 

distance and dendogram is built according to ward method. Colored rectangle at the bottom of the 

dendogram highlights the carrot type.  
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The extend of variation is the lowest for Rod, Mor, Ner and Pho varieties, and the highest 

for Vi8, Mae, Yuk and Cro, which illustrates differential responses of these varieties depending on 

the environments for metabolite content. 

Even if results show a substantial effect of environment on metabolic profiles, the genetic 

background seems to play a leading part both on variety specific metabolite accumulation or 

metabolite content variation. Besides clear-cut discrimination of Kuroda type from other 

varieties, a differential effect of locations on varieties is highlighted. 

II.2.4.b. Biochemical compounds involvement in variety discrimination 

PCA is actually an unsupervised method which lacks performance to identify the role of 

specific metabolites in differences between varieties and therefore to characterize variety 

variation for biochemical content.  Random forest model was used to determine discriminant 

metabolites in variety characterization. Random forest model showed a high level of prediction, 

with only 1.04 % of prediction error, only one individual being misclassified out of 96 individuals 

(II.S1 figure). Over 86 analysed metabolites, 24 displayed a significant and high effect on variety 

clustering (Figure II.2) based on Mean Decrease in Gini criteria (p.value <0.05). Polyphenol 

compounds were the most represented ones, with 14 compounds. Then polyacetylenes and sesquiterpenes with three compounds respectively. Finally, citrate, -carotene and the terpene -

pinene (T2) were also involved in variety clustering. Noticeably, important quality criteria such as carbohydrates and -carotene content were not selected and therefore not the most 

discriminating factors between varieties.  

  Based on the 20 most discriminating compounds (Mean Decrease in Gini >1), hierarchical 

clustering on Euclidean distance matrix scaled block mean shows an effective separation between 

varieties (Figure II.3). Moreover, the clustering is related to variety type. The first cluster is only 

composed of one variety, an early Nantes carrot type. The second cluster is composed of eight 

varieties from the same type, Nantes type. The third one is composed of five varieties but from 

four carrot types. The fourth and fifth clusters are only composed of one variety, both of Kuroda 

type. These results show a clear structuration of carrot diversity based on metabolite content in 

relation with carrot types.  

In a comprehensive way, some compounds can characterize specifically varieties, as 

shown by the heatmap based on relative content and table content (Figure II.4, II.S2 Table). This 

is particularly the case for P7.16 compound which is accumulated by only one variety from cluster 

1. For the corresponding variety and compound, environment has moreover a low influence on 

content (CV=8.02 %). Quantitatively, P3.47 and P5.08 are also discriminating, with P4.47 being 

highly accumulated in a single variety and P5.08 in a few varieties, compared to others.  However, 

if P5.08 proportion is considered as relatively stable (CV=9.11 %), P3.47 content is variable and 



  

  Vi8 Luc Cro Mae Ver Yuk Bol Rod Vi4 Pho Mor Ner Swt Ext Rom Dor 

Sum of 

amplitudes 
103.8 102.2 101.9 95.7 94.2 93.1 92.9 91.7 89.4 75.4 75.2 73.2 72.9 72.8 72.0 68.2 

Mean of 

amplitudes 
2.04 2.00 2.00 1.88 1.85 1.83 1.82 1.80 1.75 1.48 1.47 1.44 1.43 1.43 1.41 1.34 

Standard 

deviation 
1.28 1.24 1.13 0.91 1.21 1.19 1.05 1.33 1.02 0.93 1.01 0.87 1.23 1.07 1.06 0.90 

Table II.4 : Variety amplitude based on 51 metabolites on three environments. In green, cluster 1 

variety; red, cluster 2 varieties; blue, cluster 3 varieties; orange, cluster 4 variety and purple, cluster 

5 variety (see Figs 3 and 4). 

 

Figure II.4 : Variety heatmap on 20 metabolites selected according to Random Forest model. 

Couples variety/location are in column and metabolites in lines. In red, high content compounds and 

in blue, low content compounds. Compounds codes are presented in Table II.5 (P compounds are 

unknown polyphenols. For polyphenol information, see II.S4 Table). 
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significantly influenced by environment (CV=22.66 %). A combination of metabolites can 

characterize a variety. If P5.08 is not accumulated in cluster 4 variety, P5.13 and P6.05.2 are 

accumulated in higher proportion. P5.13 proportion is considered as stable (CV=3.00%) whereas 

P6.05.2 content, as unstable (CV=58.14%). In this way, P5.08, by its absence, and P5.13, by its 

stable high proportion, are characteristic from this variety. In a similar way, three compounds 

allow the discrimination of cluster 5 Vi8 variety compared to the other varieties. If several 

compounds are accumulated in higher proportion by this variety, three metabolites content are 

less influenced by environment i.e. polyacetylenes falcarindiol (FaDOH) (CV=5.21%), falcarindiol-acetate FaDOAc  CV= . %  and -carotene (acar) (CV=11.26%). 

Interestingly, overall low accumulation of metabolites characterizes the Nantes type 

varieties in cluster 2, which can explain the clustering from other Nantes type varieties (Figs 3 and 

4). We observe three metabolic profiles based on specific compounds. A higher content in b-

elemene (S1) is characteristic for Mor and Vi4 with a moderate stability pattern of 28.27% and 

14.23% CV respectively. FaOH and P2.95 discriminate respectively Ext and Ner from other 

varieties with substantial environment effect (CV=23.15% and 16.63% respectively). P5.08 is 

highly accumulated in one variety (Dor) compared to other varieties in this cluster but similarly 

to 2 other Nantes type varieties from cluster 1 and 3.   Several compounds allow discrimination among varieties in cluster . -pinene (T2) and 

FaDOH characterize Ver variety and biochemical content is stable across environments with CV= . % and . %, respectively. The high level of P .  and -bisabolene (S10) discriminate 

respectively Bol and Rod from all other varieties, even if the content may vary depending on the 

environment (CV=35.26% and 18.53% respectively). Interestingly, the landrace variety Luc is 

distinguished by the highest and stable content in citric acid (CIT, CV 12.23%). 

Our results indicate that polyphenol compounds seem to play a major role in variety 

differentiation and deserve more attention in carrot. Polyacetylenes and terpenoids are largely 

involved in variety discrimination. Among terpenoids, -pinene (T2) is the only terpene 

characterizing one variety from others whereas two sesquiterpenes compounds, b-elemene (S1) and -bisabolene (S10), seem to be characteristic of a few varieties. The polyacetylenes, mainly 

the falcarindiol forms, are involved in several varieties. In a few cases only, the combination of 

compounds is useful to discriminate varieties.  

II.2.4.c. Evaluation of phenotypic plasticity 

Considering the 51 compounds accumulated by all varieties, phenotypic plasticity was 

first assessed on the first-year results by measuring global amplitude response over 3 

environments of diversity set varieties (Table II.4). The amplitude means ranged from 1.34 to 



Table II.5 : Absolute values of Pearson standardized residuals of biochemical compounds on 5 

carrot varieties and 20 environments. 

Code Compound Sum  Mean  
Standard 

deviation 

PP2 Myristicin 4.14 0.83 1.01 

S6 D-germacrene 4.13 0.83 0.95 

T2 -pinene 4.12 0.82 1.18 

S10 -bisabolene 4.12 0.82 1.12 

PP1 Elemicin 3.90 0.78 0.96 

6MM 6-methoxymellein 3.71 0.74 0.88 

S1 -elemene 3.67 0.73 0.88 

T15 cis- -ocimene  3.59 0.72 0.99 

T3 sabinene 3.31 0.66 0.94 

T5 -myrcene 3.08 0.62 0.71 

T18 Unknown 3.06 0.61 0.77 

T1 -pinene 2.99 0.60 0.76 

FaDoAc falcarindiol acetate 2.88 0.58 0.74 

S5 (E)- -farnesene 2.77 0.55 0.69 

T16 trans- -ocimene 2.64 0.53 0.72 

S2 -caryophyllene 2.62 0.52 0.65 

S11 bisabolol 2.53 0.51 0.61 

acar -carotene 2.37 0.47 0.65 

T17 unknown 2.36 0.47 0.64 

S4 -humulene 2.21 0.44 0.61 

S9 γ-bisabolene 2.05 0.41 0.55 

FaDOH falcarindiol 1.98 0.40 0.50 

T14 -phellandrene  1.95 0.39 0.56 

FaOH falcarinol 1.94 0.39 0.45 

SAC sucrose 1.93 0.39 0.45 

T7 γ terpinene  1.79 0.36 0.44 

S13 unknown  1.78 0.36 0.49 

T8 p cymene  1.77 0.35 0.42 

CIT Citric acid 1.76 0.35 0.44 

T6 limonene 1.72 0.34 0.43 

lut lutein 1.60 0.32 0.47 

S7 -bisabolene  1.59 0.32 0.45 

GLU glucose 1.52 0.30 0.35 

T9 -terpinolene 1.48 0.30 0.40 

T4 -phellandrene 1.41 0.28 0.40 

Bcar -carotene 1.39 0.28 0.38 

MAL Malic acid 1.33 0.27 0.41 

FRU fructose 0.97 0.19 0.27 

S3 -farnesene 0.96 0.19 0.24 
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2.04 and standard deviation from 0.87 to 1.33, suggesting different phenotypic plasticity patterns 

between studied varieties. Congruently with above observations, phenotypic plasticity level is the 

lowest for cluster 2 varieties, with low standard deviation compared to cluster 3 varieties. 

Plasticity level is the lowest for Dor variety whereas Mae exhibits a particular pattern, with high 

amplitude mean and low standard deviation. Single variety clusters show various plasticity 

patterns. If cluster 5 variety Vi8 has the most important phenotypic plasticity level with the 

highest amplitude mean and standard deviation (2.04 and 1.28 respectively), cluster 1 variety Yuk 

and cluster 4 variety Swt present moderate and low plasticity respectively. It suggests that 

clustering varieties according to their plasticity level in addition to clustering based on variety 

specific compounds accumulation may a better way to characterize varieties. 

 In order to heighten phenotypic plasticity evaluation of compounds, a subset of five 

varieties (Vi8, Cro, Mae, Ver and Dor), differing for the general plasticity level and carrot type, was 

cultivated on a large set of 20 environments (2 years and 10 locations). Pearson residuals on 

differences between observed and theoretical amplitudes were used to determine compounds 

with stronger differential of plasticity. The absolute Pearson residuals sum ranged from 4.14 to 

0.96 (Table II.5). Compounds with higher phenotypic plasticity differential are phenylpropanoids 

(PP2 and PP1), terpenes (T2), sesquiterpenes (S6, S10, S1) and the phenolic compound 6-

methoxymellein. Among polyacetylenes, phenotypic plasticity differential is higher for 

falcarindiol acetate (FaDOAc) than for falcarindiol (FaDOH) and falcarinol (FaOH). Even if there is 

a substantial phenotypic plasticity for carbohydrates (sucrose, glucose and fructose) and -

carotene, differential of plasticity is low for these compounds. This is congruent with above results 

on a large set of varieties.  

Phenotypic plasticity pattern was characterized on a set of six key quality compounds 

chosen according to literature and differential plasticity level of varieties. Selected compounds 

presented a sum of absolute Pearson residuals (Table II.5) above the median (2.21), ranging from 

4.14 to 2.37. For a given compound, an important regression slope, corresponding to a high bi 

coefficient (II.S3 Table), depicts high environmental sensitivity of a variety (Figure II.5). 

Whereas strong ecovalence term reveals an atypical variety behaviour face to the environments 

compared to other varieties (II.S3 Table). According to selected compound, a variety with high 

environmental sensitivity concomitantly has a strong ecovalence term. Globally, exotic varieties 

(Ver and Vi8) are the most sensitive to the environment, with respectively three compounds for 

which they exhibit a strong environmental sensitivity. Considering compounds in a more singular way, -pinene (T2) has a particular pattern with a strong influence of environment for only one 

variety (Ver) whereas environment has limited effect on other varieties (Figure II.5E). A strong 

differential of environmental sensitivity can be observed for Myristicin (PP2) (Figure II.5A) and 



 

  

Figure II.5 : Environmental sensitivity of five varieties for six compounds over 20 environments.  (A) PP2 

myristicin, (B) 6MM 6-methoxymellein, (C) S6 D-germacrene, D  FaDOAc falcarindiol acetate, E  T2 -pinene 

and F  acar -carotene. X-axis represents environmental index for compounds synthesis all varieties 

combined, and Y-axis level of predicted synthesis for each variety. Slope is traced according to regression 

coefficient bi (II.S3 Table).  

 

Figure II.6 : Identification of favorable environments for five varieties and six compounds exhibiting phenotypic 

plasticity, based on the AMMI model. (A) PP2 myristicin, (B) 6MM 6-methoxymellein, (C) S6 D-germacrene, (D) 

FaDOAc falcarindiol acetate, (E) T2 -pinene and (F) acar -carotene. Varieties near to the center of biplot have no 

specific location to enhance metabolite content, contrary to the most external varieties which have predilection 

location for accumulation. Thus, a variety very close to environment vector highlights high metabolite enhancement 

of this variety on this environment compared to other varieties. Besides, varieties on right border are varieties with 

high accumulation potential. 
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D-germacrene (S6) (Figure II.5C). Noticeably, Dor variety has extremely low levels of 

environmental sensitivity for these two compounds accumulation. Differential of environmental 

sensitivity is less pronounced for 6-methoxymellein (6MM) (Figure II.5B) and -carotene (acar) 

(Figure II.5F) accumulation, with moderate to high influence of environment in compound 

accumulation, according to variety. Finally, a particular pattern can be observed for falcarindiol-

acetate (FaDoAc) (Figure II.5D) with substantial effect of environment for several varieties and 

rank inversion.  

As described above, accumulation for some metabolites can be highly dependent on 

genotype by environment interaction. It justifies a more comprehensive investigation in order to 

identify environments enhancing metabolite accumulation. We used AMMI model as a 

complementary tool to characterize metabolite patterns depending on accumulation promoting 

environments. Several patterns can be observed for the six studied compounds (Figure II.6).  For 

falcarindiol acetate (FaDOAc) (Figure II.6D) and -carotene (acar) (Figure II.6F), especially one 

environment has a large influence on compound accumulation, as shown by the large vector 

compared to others. In this case, no specific advantage is observed for most environment-

genotype combinations which indicates that limited progress is expected and no specific effort is 

overall needed for these compounds. However, only a very few combinations need to be avoided 

(to limit bitterness due to falcarindiol acetate for example  or promoted for enhancing -carotene 

level). Pattern is intermediate for D-germacrene (S6) (Figure II.6C) with a large effect of one 

environment and substantial effect of several other environments. In this case, the choice of 

environments is important to increase the level of this health benefit compound by expressing the 

synthesis potential of certain varieties (Mae and Vi8 as exemplified in Figure II.6C). Interestingly, 

a same pattern can be observed between myristicin (PP2) (Figure II.6A) and 6-methoxymellein 

(6MM) (Figure II.6B) accumulation. The same environments, mainly from center-west 

geographical area, and the same varieties (Mae and Ver) are favourable for the accumulation of 

both compounds. Finally, a specific pattern is observed for -pinene (T2) accumulation (Figure 

II.6E) with favourable 2018 related environments in combination with Ver variety. Main year 

effect can be explained by a warmer and drier year in 2018 compared to 2017 (II.S1 Table). As 

shown by our AMMI results, metabolite content prediction could be envisaged for these three 

bitterness related compounds, with patterns linked to production areas or year conditions. 

The phenotypic plasticity level differs between compounds and the extent of plasticity 

varies depending on varieties. Compounds with the higher differential of phenotypic plasticity 

level belong to terpenoids and phenolic families. The study of phenotypic plasticity must be done  

on a metabolite-by-metabolite basis. 
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The use of varietal accumulation amplitude occurs as an effective approach to select compounds 

under both genetics and environmental determinism, facilitating such approaches. Considering 

environmental sensitivity for metabolites of interest is essential for prediction purposes. 

II.2.5. Discussion 

Metabolic profiling was used as an efficient approach to grasp phenotypic variability for 

various metabolites involved in carrot quality. Our results show the overall major effect of variety 

on carrot metabolic content, whether due to specific metabolite synthesis or differential of 

phenotypic plasticity level between variety according to studied compound. Two concepts are 

largely opposed to evaluate varietal stability: static stability and dynamic stability [40]. 

Considering stability concepts in conjunction with large metabolic profiling, our study is the first 

which integrates phenotypic plasticity to varietal effect in order to characterize and promote 

whole carrot quality potential. To our knowledge, no study deals about stability and adaptability 

of varieties on key metabolites content, all fruits and vegetables considered.  

II.2.5.a. Stability and adaptability concepts applied to metabolic profiling 

Stability concept allows to assess varieties fluctuations whereas adaptability considers 

genotype by environment interaction to depict variety ability responding positively to the 

environment [23].Widely used in agronomy, these two concepts are more applied to biomass 

yields. Our work highlights two main difficulties for the application of this type of concept to 

metabolomic data. Contrary to yield analysis which is univariate, the first hurdle encountered in 

metabolomic studies is the large number of variables, which requires sorting and prioritization to 

better study effects on involved compounds. Recognized thanks to its predictive accuracy as a 

classification method for complex traits genome-wide prediction [41], we used Random forest 

algorithm which is particularly adapted in metabolomic for biomarker identification [42-44]. The 

use of several contrasted growing locations allows to introduce environmental source of variation 

which is essential to assess variety stability for a given trait but may degrade algorithm predictive 

accuracy used for varietal marker characterization. Moreover, our study and Sampaio works [19] 

show a substantial effect of environment on plant metabolic profiles. Since the use of Gini index 

only can overvalue feature importance in classification [45], we used the permutation of variables 

performed in Rfpermute to estimate importance metrics significance and highlight varietal 

markers with low environmental sensitivity. Noticeably, most of biochemicals with substantial 

Gini index and non-significant mean decrease in gini p.value are compounds where variety by 

environment interaction is considerable. Contrary to biomass production, a second difficulty lies 

in the accumulation of metabolites with very different proportions and scale units according to 

the compound family. Thus, comparison of varietal stability for different compounds could be 
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harder to assess in an integrative metabolomic analysis. We found appropriate to compare 

metabolite variation content due to environment in relation with varietal mean content, to 

compare metabolites accumulation which each other. In this way, coefficient of variation [36] is 

preferred to compare biochemical content variation when environmental variance is widely used 

to assess yield stability [40].  

Besides issues related to data mining for stability study applied to metabolic profiling, 

biomass and metabolite accumulation are not influenced in the same manner. Metabolome is 

strongly dynamic and plant metabolic profiles depend on various level of regulation. Kooke and 

Keurentjes review [46] highlights four large dimensions contributing to metabolome diversity: a 

temporal regulation, a spatial regulation, an environmental regulation and finally genetic 

regulation. In this way, prediction purpose for metabolite content may occur harder to assess due 

to large range of regulation levels involved and transitory states of several metabolites.  Whatever 

the level of variety plasticity differential for metabolites highlighted in our study, the 

environmental sensitivity range is higher for biochemical content compared to barley and durum 

wheat yield [47-48], yield resulting from plant growth and development with a possible buffer 

effect. Considering both static and dynamic stability of varieties when studying metabolite content 

is determinant in quality elaboration and varietal creation to guarantee nutritional and sensorial 

value in carrots. 

II.2.5.b. Assessment of constitutive ability of varieties through stability 

concept 

Our study highlighted 20 metabolites largely involved in variety discrimination under low 

environmental determinism, showing the constitutive ability differential of varieties to 

accumulate key metabolites. Corresponding varieties can be considered as statically stable for 

given compounds. This concept is related to biological construct of homeostasis and the 

corresponding index is interesting for variety selection as it is known to be repeatable in time 

[49]. For these highlighted metabolites, breeding effort would be efficient to promote or reduce 

their content.   

Among highlighted varietal markers, polyacetylenes and -carotene have nutritional value and 

are recognized as health benefit molecules with large application in the medical field [8-9,50-54]. A particular pattern was observed for -carotene between varieties. High proportion is depicted 

for two varieties belonging to the same carrot type Kuroda, suggesting that genetic background is involved in -carotene content enhancement. Carotenoid content depends on different regulation 

scale with regulation on anabolism, catabolism/degradation and finally at chromoplast level as 

source to sink [55]. Previous work highlighted the leading part of deficient carotene hydroxylase CYP A  allele in carrot -carotene accumulation [56], while effective allele is involved in 
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metabolization of -carotene in lutein [ ]. Lutein to -carotene ratio being the lowest for one of 

two kuroda, and relatively low for the second compared to the other varieties, defective allele for CYP A  could explain a particular high -carotene content of Kuroda carrot type. Polyacetylenes 

have significant weight in variety characterization and the three major polyacetylenes found in 

carrot root [50] are involved in variety discrimination. Busta et al. [58] identified 24 FAD2 (-like) 

sequences involved in polyacetylenes biosynthesis, scattered on carrot genome. Six functionally 

characterized genes are co-localized on chromosome four. Co-selection is a probable regulation 

mechanism which could explain this particular metabolic fingerprint. Specialized metabolites 

involvement in adaptative response to biotic constraints [59] may also explain the constitutive 

accumulation of some highlighted compounds. Polyacetylenes and terpenes are involved in pest 

resistance [60-61]. In fact, polyacetylenes have an effective antibacterial [62] and antifungal 

activity [63] whereas the highlighted terpene -pinene, exhibits antimicrobial activity [64]. Particular metabolic pattern with high content in polyacetylenes and -pinene may confer 

tolerance propensity to biotic of abiotic stress, as shown for Brasilia varieties [65], and explain 

their role in variety discrimination. Polyacetylene compounds and -pinene seem to be under 

strong genetic determinism and constitutively expressed for several carrot varieties. Le Clerc et 

al. [33] identified metabolites QTLs involving -pinene, falcarindiol and falcarindiol acetate 

accumulation which actually colocalize with resistance QTLs against Alternaria dauci on 

chromosome four, consistently with Busta et al.[58] who found one FAD2 and five FAD2-like 

genes on the same chromosome portion. It suggests that these genes are directly involved in 

polyacetylene accumulation and in fine pest resistance. Nevertheless, Keilwagen et al. [66] 

highlighted -pinene accumulation QTL on other chromosomes. Contrary to falcarindiol compounds accumulation determinism, -pinene accumulation seems to involve other, more 

indirect, regulation mechanisms. 

Nevertheless, the highlighted compounds linked to stress tolerance such as polyacetylenes and -pinene are also bitterness related [33]. A balance between pest resistance ability 

compounds and taste related compound must be considered to valuate carrot potential without 

compromising taste. Other highlighted compounds in variety discrimination present sensorial 

properties as (Z)- -bisabolene which relates to earthy taste [67], whereas citrate is related to sour 

taste and may inhibit sucrose perception by taste receptor cells [68]. Polyphenol compounds are 

largely involved in variety discrimination but remain mostly unknown, deserving a more comprehensive study. Finally, carbohydrate and -carotene content are not discriminating, 

probably due to general improvement through breeding for these major quality traits.  
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II.2.5.c. Evaluation of varietal metabolite accumulation potential considering 

environmental sensitivity of variety 

More influenced by environment, compounds were characterized for the differential of 

phenotypic plasticity between varieties. Propensity for metabolite accumulation was evaluated 

thanks to environmental sensitivity of varieties corresponding to the dynamic stability           

concept [40]. This latter concept considers environmental effect in addition to varietal effect and 

brings to light varietal behaviour across numerous environments with a prediction purpose for 

variety. A higher differential plasticity was observed mainly for terpenes molecules and phenolic 

compound. D-germacrene, myristicin and 6-methoxymellein are among compounds with the 

highest plasticity differential. As shown by AMMI results, these 2 latter compounds seem to have 

similar pattern with common locations and varieties involved in accumulation, suggesting a co-

regulation mechanism in their accumulation. 6-methoxymellein is involved in partial resistance 

of carrot to diseases [69] and myristicin is recognized thanks to its anti-fungal activity [70]. In 

addition, myristicin seems to potentiate the action of phytoalexins as 6-methoxymellein in carrot 

root [71]. Kramer et al. (2010) [72] showed that 6-methoxymellein and myristicin levels were 

both enhanced after ethylene treatment, a phytohormone involved in biotic and abiotic stress 

[73]. D-germacrene plays a leading part in interaction of plant with environment and has a key 

role in sesquiterpene biosynthesis as precursor of numerous sesquiterpenes [74]. Contrary to 

previous compounds, it is involved in plant herbivore defense [75-76] and enhanced by methyl 

jasmonate phytohormone [77]. Several studies highlight D-germacrene enhancement in case of 

several abiotic disturbances as water deficit stress for specific drought tolerant thyme species 

compared to sensitive species [78], UV-B irradiance [79] and cold treatment [80]. A putative 

common up-regulation mechanism seems to involve D-germacrene synthase in case of different 

climate change related factors (heat, cold, ozone) [81]. D-germacrene ability to exhibit powerful 

antioxidant activity thanks to its extra cyclic methylene moiety [82] can help to struggle against 

the deleterious effects of free radicals and ROS resulting from some abiotic stress.  Thus, high 

specialized metabolite content may characterize a response to biotic or abiotic stress [83] and 

promote acclimation potential of plants. As shown by Hawes et al. (2007) in their works on 

Halozetes belgicae (Michael) [84], plasticity and superplasticity play a leading part on acclimation 

potential and plasticity patterns are related to ecological niches repartition of phenotypes studied. 

Following this reasoning, high phenotypic plasticity for compounds related to disease resistance 

or abiotic stress tolerance could be a potential way to enhance acclimation potential of varieties. 

Globally, plants recognize environmental signals, as well as abiotic [85-86] or biotic [87] 

signals via sensors. Differential of environmental sensitivity between varieties may be explained 

either at signal acquisition level, with more sensitive receptor, or signal transduction level, with 

an increase of transcription signal [88]. In their review, Des Marais et al. (2013) [89] draw up a 
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non-exhaustive list of genes underlying genotype-by-environment interaction in plant abiotic 

traits and bring to light a majority of transcription factors, photoreceptors and in less extent 

enzyme, binding protein and 2-component signaller. Likewise, transcription factors are largely 

involved in plant response to biotic stress [90-91]. Several recent studies stress out the 

transcription factor involvement in stress tolerance and their potential for crop improvement   

[92-93]. The study of transcription factors activity would be necessary to better understand the 

differences of varietal environmental sensitivity for terpenes and phenolic compounds underlined 

in our study. Since transposable elements are known to be involved in environmental adaptation 

[94], their study would help understand the underlying mechanisms of plasticity capacity. 

Interestingly, phenotypic plasticity is more important for exotic carrot types than Nantes carrot 

types and they react in different way to the environment compared to the Nantes carrot types. 

These genetic backgrounds could be an interesting resource for breeding perspective. 

Our study has deepened six compounds of interest for which varieties have substantial 

different level of phenotypic plasticity. Depending on the compound, several strategies may be 

considered to improve the content: a breeding effort could be envisaged to reach the expected 

level as for D-germacrene, breeding could target specific classes of environments as for myristicin 

and 6-methoxymellein, or cultivating a variety on propitious environment where it expresses best 

its potential. Ensuring the highest or lowest content, according to positive or negative effect of a 

compound on quality, for a variety with specific adaptability requires a better knowledge of the 

critical environmental factors involved in accumulation. 

II.2.6. Conclusion 

Metabolic profiling occurs as an efficient prospective approach in vegetable quality 

elaboration to valuate whole varietal potential, guarantee crop nutritional and resistance ability 

without compromising taste. This tool used in conjunction with large carrot diversity and 

contrasted cropping locations allows to grasp phenotypic variability and evaluate determinant 

factor involved on a wide range of metabolite content simultaneously. Two opposites concept at 

first sight, stability and environmental sensitivity, were considered in a complementary way in 

order to find the most suitable biochemical compounds to be selected for a breeding approach 

and vegetable quality improvement perspective. Our work led to the identification of compounds 

to target in priority, for production and breeding purposes in carrot, with adapted strategies 

depending on genotype-environment interaction level. Thus, variety plasticity needs to be better 

considered in vegetable crops and regarding quality traits, in order to raise production value and 

meet consumer demand. Transposable to other vegetables, this approach coupling metabolic 

profiling to stability and environmental sensitivity analysis offers perspectives for vegetable 
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production improvement. Further work is underway to establish links between nutritional and 

sensory quality on one hand and identification of agroclimatic factors involved in key metabolites 

content variation on the other hand. 
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Figure II.7 : Heatmap de la biomasse accumulée par les variétés en fonction des 52 métabolites 

retenus. Les couples biomasse/variété sont en colonne alors que les métabolites sont en lignes. 

En rouge, les corrélations positives entre biomasse et composés accumulés alors que les 

corrélations négatives sont en bleues. Les étoiles représentent la significativité avec 0.05 * 0.01 ** 

0.001***. 
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II.3. Compromis dans l’allocation des ressources carbonées au niveau 
racinaire et lien entre teneur en métabolites et biomasse 

II.3.1 Objectifs et démarche suivie 

Cette partie propose d étudier le concept de compromis dans l allocation des ressources 
carbonées, en insistant plus particulièrement sur le lien entre teneur en métabolites et biomasse racinaire. Pour ce faire, une étude de corrélation permet d établir les relations entre la teneur des 

différents métabolites analysés (exprimé en MS) et la biomasse sèche de l organe racinaire. La 

partie précédente de ce chapitre met en évidence un effet variétal important dans l accumulation 
des composés, il a donc été décidé de générer les données de corrélation variété par variété. Afin d avoir une vision globale du lien entre métabolisme et biomasse accumulée, seules les variétés 
ayant été phénotypées pour l ensemble des métabolites analysés ont été sélectionnées. Les quatre 

variétés utilisées pour l étude sont Crofton , Dordogne , Maestro  et Verano . Au préalable, un 
pré-traitement de données a été réalisé afin de se séparer des variables présentant une faible 

variation.  

II.3.2 Caractérisation des relations entre accumulation de biomasse et de 

différents métabolites 

Si on considère l ensemble des  métabolites étudiés dans cette partie, les corrélations 
entre teneur en métabolites et biomasse accumulée sont relativement faible. Elles varient de -

0.430 pour le p-cymenène chez Maestro, à .  pour la lutéine chez Dordogne. Cela suggère qu il n y a pas une interdépendance forte entre la teneur en métabolites et la biomasse racinaire, de 

manière stricte. Cette tendance peut s expliquer à la fois par le caractère fluctuant du métabolome 

ainsi que par un effet différent de l environnement sur l accumulation des composés et l accumulation de biomasse. 
Outre le fait que Verano possède un comportement bien distinct des autres variétés, ce qui 

est en accord avec la partie précédente de ce chapitre, différents profils sont observables en 

fonction des métabolites (figure II.7). Le cluster A regroupe huit composés globalement liés positivement à l accumulation de biomasse racinaire. De manière intéressante, ce cluster inclut 
les trois caroténoïdes retrouvés dans la racine de carotte, avec des coefficients de corrélation 

moyens de 0.419, 0.371, 0.297 pour la lutéine, l -carotène et le -carotène respectivement. 

Étonnamment, la 6-méthoxy-mélleine semble être associée de manière positive à l accumulation 
de biomasse (rmoyen=0.371). La teneur en malate est corrélée positivement et de manière 

significative pour seulement deux variétés (Dordogne et Maestro) alors que la corrélation entre 

la teneur en P5.85 et la biomasse est uniquement significative pour Crofton.  
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Par opposition, les composés regroupés dans le cluster B sont globalement corrélés négativement à l accumulation de biomasse racinaire. Contrairement au saccharose, le glucose et le fructose sont tous les deux négativement corrélés à l accumulation de biomasse racinaire avec 

une moyenne des coefficients de corrélation de -0.319. Verano a un profil bien distinct des autres 

variétés par rapport à la relation entre sucres réducteurs et biomasse allouée au niveau racinaire, 

suggérant une nouvelle fois un comportement différent de cette variété par rapport aux autres. 

De manière intéressante, seul le p-cymenène est négativement corrélé à l accumulation de 
biomasse de manière significative chez les quatre variétés étudiées.  

Contrairement aux deux clusters cités précédemment, le cluster C regroupe divers 

composés liés de manière positive ou négative à l accumulation de biomasse en fonction de la variété. Bien que cela pourrait suggérer des comportements différents des variétés à l égard de l allocation des ressources carbonées, les variables sont peu corrélées et les relations globalement 
peu significatives. Seuls quelques composés sont corrélés de manière significative à l accumulation de biomasse. Ainsi, l élémicine est positivement corrélée à l accumulation de 
biomasse chez Verano alors que le polyphénol P11.22 est lié négativement. Enfin le polyphénol 

P4.06 est lié positivement à l accumulation de biomasse chez Dordogne. 
En conclusion, les relations entre biomasse racinaire et teneur en métabolites peuvent être 

plus ou moins prononcées en fonction du composé et de la variété étudiée. Bien que les variétés 

puissent allouer leur ressource de différentes manières et alors présenter différents 

comportements, certains composés semblent suivre le même profil quelle que soit la variété. Ce profil commun peut s expliquer par deux hypothèses. Si ce profil est partagé par une grande 

diversité de carotte cultivée, cela suggère des composés impliqués dans des processus 

physiologiques essentiels pour le bon développement de la plante et donc un mécanisme lié à 

l’espèce et à la domestication. Si le mécanisme est uniquement associé aux génotypes de 

carottes orange, alors le processus physiologique impliquant l’accumulation des composés mis 

en évidence est issu du processus de de diversification. 
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Supporting information 

II.S1 figure : Confusion matrix between Random forest classification algorithm prediction and 

true class. True class in line and predicted class in column.  Diagonal represents proportion of 

individuals well ranked. Dark color represents the totality of well ranked individuals while a lighter 

color symbolizes a less important proportion of well predicted individuals. 
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II.S1.Table: Description of growing places  

Locations Year Code 
Geographical 

France area 
GPS coordinates 

Crop 

cycle 

Temperature 

mean (°C) 

Humidity 

mean (%) 

Rainfall sum 

(mm) 

Angers 

(field) 
2016 Ac6 Center-West 47°28'50.3"N 0°36'29.2"W 125 18.70 71.22 101 

Trensacq  
2016 Lv6 South-West 44°19'14.1"N 0°54'33.6"W 125 19.00 77.61 178.5 

Aramon 2016 Sa6 South-East 43°53'25.2"N 4°40'49.8"W 125 22.30 63.01 119 

Douvres-la-

délivrande 
2017 Mc7 North 49°17'25.5"N 0°24'39.8"W 132 16.33 82.66 216 

Portbail 2017 Mp7 North 49°20'36.2"N 1°43'8.9"W 126 16.65 82.81 234.5 

Angers 

(field) 
2017 Ac7 Center-West 47°28'50.3"N 0°36'29.2"W 124 18.05 74.82 239.8 

Angers 

(tunnel) 
2017 At7 Center-West 47°28'50.3"N 0°36'29.2"W 125 NA NA NA 

La ménitré 2017 Av7 Center-West 47°24'19.3"N 0°16'33.4"W 118 19.03 70.11 187.5 

Trensacq 2017 Lv7 South-West 44°19'14.1"N 0°54'33.6"W 125 16.7 77.93 236.5 

Ychoux 2017 Ly7 South-West 44°19'14.1"N 0°54'33.6"W 126 19.03 74.97 347 

Aramon 2017 Sa7 South-East 43°53'25.2"N 4°40'49.8"W 125 20.06 63.77 69 

Cadenet 2017 Sc7 South-East 43°43'58.3"N 5°22'0.6"W 130 17.45 65.07 74.5 

La costières 2017 Sv7 South-East 43°47'58.9"N 4°22'19.8"W 126 18.62 65.07 85 

Douvres-la-

délivrande 
2018 Mc8 North 49°17'25.5"N 0°24'39.8"W 120 17.19 77.32 192 

Portbail 2018 Mp8 North 49°20'36.2"N 1°43'8.9"W 117 17.22 85.03 171.7 

Angers 

(field) 
2018 Ac8 Center-West 47°28'50.3"N 0°36'29.2"W 120 19.49 69.84 158.5 

Angers 

(tunnel) 
2018 At8 Center-West 47°28'50.3"N 0°36'29.2"W 117 22.9 67.12 NA 

La ménitré 2018 Av8 Center-West 47°24'19.3"N 0°16'33.4"W 117 19.68 64.11 111.5 

Cestas 2018 Lc8 South-West 44°44'24"N 0°41'11.2"W 123 17.72 73.93 157.1 

Trensacq 2018 Lv8 South-West 44°19'14.1"N 0°54'33.6"W 123 17.12 76.51 226.9 

Aramon 2018 Sa8 South-East 43°53'25.2"N 4°40'49.8"W 120 23.57 58.39 204 

Cadenet 2018 Sc8 South-East 43°43'58.3"N 5°22'0.6"W 120 21.93 63.97 298.5 

La costières 2018 Sv8 South-East 43°47'58.9"N 4°22'19.8"W 118 20.28 66.64 353 



Etude du niveau de plasticité phénotypique 

 

75 

 

II.S2.Table: Mean and coefficient of variation of varietal marker used in heatmap (Figure II.4) 

 

 

Varieties 
CIT FaDOH FaDOAc FaOH T2 S1 S6 S10 acar P2.95 

mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV 

Bol 0.07 
11.26 5.59 14.68 0.75 14.29 4.80 18.51 497.76 38.25 0.00 x 415.22 5.26 3292.05 12.60 5.86 8.94 94.73 14.62 

Cro 0.07 8.47 5.09 7.28 1.13 14.67 4.95 8.84 713.02 49.12 455.09 22.20 840.37 18.65 1761.87 21.50 8.05 9.16 77.28 42.49 

Luc 0.12 12.23 4.68 25.85 0.97 9.45 3.99 18.17 632.06 4.05 17.58 118.38 1201.98 93.39 4025.55 16.44 10.04 8.56 54.70 25.01 

Dor 0.04 11.42 1.97 25.82 0.91 26.08 2.26 23.62 349.69 24.57 188.33 92.17 157.09 5.16 94.81 63.56 5.74 21.09 38.71 47.71 

Ext 0.03 30.58 4.40 18.00 0.96 10.57 7.92 23.15 275.86 20.55 0.00 x 923.14 47.80 238.08 63.90 9.49 5.95 15.42 94.76 

Mae 0.06 27.75 3.06 16.57 1.00 3.07 2.84 9.59 806.78 79.23 349.80 17.03 1511.22 14.08 1796.35 33.78 5.36 4.99 49.29 101.17 

Mor 0.04 13.47 4.28 7.32 1.14 7.72 2.07 20.07 1816.09 14.01 1283.79 14.23 857.44 32.78 2473.28 43.51 5.57 1.73 161.39 11.36 

Ner 0.03 23.44 4.83 8.71 1.50 9.93 2.29 12.75 516.20 37.09 3.38 173.21 334.22 5.18 311.68 114.86 5.73 17.54 244.24 16.63 

Pho 0.06 14.00 4.30 8.58 0.74 7.12 3.16 24.59 616.45 8.02 108.41 89.81 212.48 43.45 1331.89 43.15 6.99 4.44 17.11 23.75 

Rod 0.06 22.49 5.85 28.62 1.03 28.88 3.61 45.51 375.45 26.04 128.05 20.25 527.54 33.18 8381.00 18.53 7.44 33.90 98.16 32.77 

Rom 0.04 19.10 2.53 21.73 0.60 6.97 2.83 16.28 410.79 25.57 704.56 18.13 255.48 29.89 2534.54 35.74 7.47 10.15 140.51 12.73 

Swt 0.03 7.98 2.57 23.52 0.79 4.83 3.19 15.42 271.04 18.45 0.00 x 1515.47 43.17 2110.10 15.96 10.29 7.05 0.42 173.21 

Ver 0.04 2.13 8.40 8.77 1.24 17.53 6.09 35.79 4370.64 11.98 1.37 173.21 639.31 51.19 3762.07 22.15 6.36 36.81 28.98 27.62 

Vi4 0.07 40.78 4.22 20.62 1.26 15.92 6.37 2.66 690.77 19.77 1238.41 28.27 602.95 36.23 4573.49 18.20 5.50 15.75 11.52 99.16 

Vi8 0.08 45.00 8.84 5.21 2.18 6.25 4.63 23.50 614.64 28.94 3.42 173.21 3071.08 40.26 133.61 58.62 14.07 11.26 17.12 64.39 

Yuk 0.05 4.74 3.32 28.01 0.52 14.93 2.68 16.10 2152.33 31.32 0.00 x 770.29 21.35 566.40 54.69 5.96 28.36 94.69 49.98 
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Varieties 
P3.47 P4.41 P4.91 P5.08 P5.13 P5.85 P5.97 P6.05.2 P7.16 P8.51 

mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV mean CV 

Bol 219.72 29.14 0.80 173.21 0.00 x 0.00 x 0.00 x 87.00 27.59 60.86 33.50 0.00 x 0.00 x 126.91 35.26 

Cro 133.34 18.69 0.33 173.21 10.71 40.69 1029.48 16.37 53.19 13.75 198.51 8.95 65.46 28.41 0.00 x 0.00 x 0.57 173.21 

Luc 174.47 20.01 0.00 x 0.00 x 945.43 13.18 0.00 x 129.16 45.63 96.63 23.12 0.00 x 0.00 x 23.65 31.17 

Dor 122.28 24.25 6.91 158.99 0.00 x 937.75 18.51 0.00 x 93.30 16.78 28.61 44.06 0.00 x 0.00 x 0.00 x 

Ext 21.58 51.52 9.40 115.03 0.72 123.41 17.64 106.33 0.00 x 132.13 10.38 51.08 27.27 3.81 93.85 0.00 x 0.00 x 

Mae 133.64 27.02 90.89 9.79 0.00 x 545.47 32.71 0.00 x 115.44 29.23 20.12 16.90 0.00 x 0.00 x 4.63 173.21 

Mor 119.98 31.62 3.99 87.40 0.29 173.21 624.12 10.19 2.49 173.21 144.90 11.62 33.56 22.69 0.00 x 0.00 x 48.10 62.67 

Ner 134.76 10.61 0.00 x 0.00 x 662.83 12.06 0.00 x 0.57 134.13 3.82 113.85 4.95 43.98 0.00 x 0.00 x 

Pho 72.54 26.17 0.00 x 0.00 x 496.73 11.17 0.00 x 15.82 90.06 74.61 19.69 0.00 x 0.00 x 1.51 121.71 

Rod 112.60 30.27 3.55 173.21 4.79 90.86 110.51 43.19 0.00 x 38.49 68.62 35.95 69.70 20.00 75.28 0.00 x 17.25 53.25 

Rom 261.79 33.54 37.46 145.29 0.00 x 643.32 19.62 0.00 x 270.00 23.00 37.52 66.16 0.00 x 0.00 x 37.70 5.99 

Swt 18.78 103.24 0.00 x 0.00 x 0.00 x 97.47 3.00 349.05 23.58 86.26 22.04 56.20 58.14 0.00 x 1.17 173.21 

Ver 117.70 26.55 28.01 77.69 0.00 x 694.17 16.62 1.37 173.21 95.69 21.06 51.63 17.37 0.00 x 0.00 x 0.00 x 

Vi4 141.98 20.02 45.89 104.12 0.00 x 879.46 41.66 0.00 x 127.42 19.31 13.50 127.86 0.00 x 0.00 x 59.15 47.76 

Vi8 169.98 27.85 146.90 44.07 5.75 86.86 636.11 29.68 11.27 30.94 320.19 26.44 145.11 29.68 0.00 x 0.00 x 0.00 x 

Yuk 419.63 22.66 105.86 58.02 0.00 x 1040.23 9.11 0.00 x 210.75 20.08 37.32 41.88 0.00 x 69.64 8.02 0.00 x 
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II.S3.Table: Variety data for selected compounds on 20 environments 

Compounds Varieties Varietal mean bi Ecovalence Ecovalence (%) 

PP2 

(A) 

Cro 675.151 c 0.210 *** 8.64E+07 10.674 

Dor 695.539 c 0.153 *** 9.51E+07 11.750 

Vi8 2394.956 b 0.941 2.90E+07 3.584 

Mae 5221.178 a 1.417 . 1.56E+08 19.256 

Ver 6607.773 a 2.279 *** 4.43E+08 54.735 

6MM 

(B) 

Cro 0.799 c 0.364 *** 8.28E+01 35.456 

Vi8 1.126 c 0.726 *** 2.59E+01 11.105 

Dor 2.372 b 1.099 * 7.24E+00 3.099 

Mae 3.17 ab 1.436 *** 5.35E+01 22.901 

Ver 3.979 a 1.375 ** 6.41E+01 27.439 

S6 

(C) 

Dor 73.013 e 0.055 *** 2.87E+06 17.564 

Ver 213.697 d 0.194 *** 2.23E+06 13.628 

Cro 714.432 c 0.659 ** 8.72E+05 5.332 

Mae 1179.489 b 1.770 *** 3.18E+06 19.407 

Vi8 2083.884 a 2.322 *** 7.21E+06 44.069 

FaDOAc 

(D) 

Dor 6.898 c 1.201 5.28E+01 18.316 

Mae 6.915 c 0.644 * 3.85E+01 13.356 

Ver 7.64 c 0.964 2.87E+01 9.936 

Cro 9.646 b 0.624 . 6.54E+01 22.688 

Vi8 16.075 a 1.567 * 1.03E+02 35.703 

T2 

(E) 

Dor 303.98 c 0.313 *** 4.63E+06 5.823 

Cro 420.925 b 0.346 *** 4.27E+06 5.369 

Vi8 486.856 b 0.347 *** 4.33E+06 5.444 

Mae 502.312 b 0.422 *** 3.33E+06 4.191 

Ver 4767.171 a 3.572 *** 6.30E+07 79.173 

acar 

(F) 

Ver 2.845 d 0.553 *** 5.40E+00 14.058 

Mae 3.019 cd 0.643 *** 4.05E+00 10.545 

Dor 3.442 c 0.808 ** 1.81E+00 4.716 

Cro 4.5 b 1.082 4.66E+00 12.128 

Vi8 5.802 a 1.913 *** 2.25E+01 58.553 
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II.S4.Table: Mass spectrometric information about polyphenols detected in orange carrot, in the 

negative ion mode. 

 

 

Code 
Retention 

time (min) 
Compounds 

Possible molecular 

formula 
Mass (m/z) 

MS² main fragment 

(m/z) 

P2.95 2,95 unknown unknown 409,0426 minor peak 

P3.47 3,47 unknown C14H18O9 329,0895 
329.0895 (15%), 

167.0346 (100%) 

P4.41 4,41 unknown C13H16O9 315,0715 
315.0715 (45%), 

167.0346 (100%) 

P4.91 4,91 unknown C13H24O9 323,1353 
323.1353 (100%), 

191.0568 (70%) 

P5.08 5,08 unknown C18H24O12 431,1213 

431.1213 (100%), 

329.0858 (10%), 

125.0234 (45%), 

863.2443 [2M-H] (10%) 

P5.13 5,13 
unknown, with 

sulfate 
unknown 467,1583 

467.1583 (100%), 

96.9601 (50%) 

P5.85 5,85 
unknown, with 

sulfate 
C13H22O6S 305,1055 

305.1055 (80%), 96.9601 

(100%) 

P5.97 5,97 
unknown, with 

hexoside 
C16H26O9 361,1517 

361.1517 (30%), 

199.0984 (60%), 

155.1084 (100%) 

P6.05.2 6,05 unknown C16H20O11 387,0933 

387.0933 (35%), 

249.0604 (30%), 

137.0217 (100%) 

P7.16 7,16 unknown unknown 289,111 minor peak 

P8.51 8,51 

unknown, with 

hexoside, 

pentoside 

C21H36O10 447,2249 

447.2249 (100%), 

315.1803 (20%), 

161.0442 (20%), 

101.0223 (11%) 
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III.1. Introduction 

Les teneurs en sucres et caroténoïdes sont des déterminants de qualité nutritionnelle 

importants chez les végétaux. Largement accumulés au sein des racines de carottes, ils participent en grande partie à l image de « légume santé » propre aux carottes. Une meilleure connaissance des déterminismes associés à l accumulation de ces composés est un enjeu important pour les 

sélectionneurs et les producteurs. La composante génétique ayant un effet important sur la teneur 

en sucres et caroténoïdes (Baranski et al., 2012), de nombreuses études ont visé à élucider quels 

étaient les déterminismes génétiques sous-tendant l accumulation de ces composés Just et al., 

2009 ; Jourdan et al., 2014 ; Jourdan et al., 2015, Liu et al., 2018). Néanmoins, la prise en considération de l effet de l environnement, dans le contexte de changement climatique qui est 

actuellement le nôtre, devient déterminante pour pérenniser les systèmes de culture. Bien que la 

variété ait un rôle prépondérant sur la teneur en sucres et caroténoïdes à la récolte, il est déjà bien établi que l environnement influence significativement le profil métabolique des carottes et induit 
une variation de teneur en sucres et caroténoïdes (Perrin et al., 2016 ; Perrin et al., 2017). De nombreuses études mettent en évidence un effet de l environnement sur la teneur en ces composés, sans pour autant déterminer les facteurs de l environnement impliqués. Le rôle de 
certains facteurs climatiques ou pédologiques a été identifié mais par des études mono-

factorielles (Biacs et al., 1995 ; Rosenfeld et al., 1998 ; Perrin et al, 2017) qui ne permettent pas de mesurer l importance relative des effets de facteurs agro-climatiques. A l exception d une 
minorité de travaux, qui plus est anciens (Simon et al., 1979 ; Simon et al., 1980 ; Hogstad et al., 

1997), peu d études ont utilisé une approche multifactorielle. 
Cette troisième partie a donc pour but d approfondir les connaissances actuelles 

concernant l implication des facteurs agro-climatiques sur le stockage de réserves carbonées dans un organe puits. Elle se focalisera plus particulièrement sur l étude de la fluctuation de teneur en sucres et caroténoïdes en fonction de l environnement sur la base du cycle de culture entier. Basé 

sur un essai multi-environnemental réparti sur différentes grandes aires géographiques en France, l effet de l environnement est prononcé voir Partie II). Alliant la modélisation rPLS avec 

une caractérisation fine des environnements, incluant variables climatiques, pédologiques et des 

données de pratiques culturales de fertilisation, cette partie vise à identifier et hiérarchiser les 

facteurs agro-climatiques déterminants dans l accumulation des sucres et caroténoïdes.  En préambule à ce travail d identification de facteurs agro-climatiques impliqués, présenté sous forme d article, la prise en compte de la variation entre variétés et donc la méthode de standardisation des données d une part, et la détermination du seuil de luminosité à retenir pour l étude de l effet de la lumière d autre part, sont détaillées.  



Tableau III.1. Variation de teneur en caroténoïdes et sucres par analyse Permanova sur la base 

des distances euclidiennes. Avec DF: degrés de liberté; SumsOfSqs : Somme des carrés; MeanSqs: 

Carrés moyens; R²: R-squared; F.Model: valeur F-test value pour le modèle et Pr (>F): p-value. 

*** effet significatif au seuil de 1/°°°. 

 

  

Facteur DF SumsOfSqs MeanSqs R² F.Model Pr (>F) 

Lieux 18 
790.70 

(46.40 %) 
43.93            

(25.72 %) 
0.46402 42.7417 1.00E-04*** 

Variétés 4 
490.61 

(28.79 %) 
122.65         

(71.82 %) 
0.28792 119.3419 1.00E-04*** 

Interaction 
Variété par lieu  

72 
227.42 

(13.46 %) 
3.16           

(1.85 %) 
0.13346 3.0733 1.00E-04*** 

Résidus 190 195.27 
1.03            

(0.60 %) 
0.11460   

Total 284 1704.00     
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III.2. Considérations méthodologiques 

III.2.1. Justification de la standardisation des teneurs en métabolites en 

fonction de la variété Avant d entreprendre l identification des facteurs agro-climatiques impliqués dans la variation de teneur en sucres et caroténoïdes, il était nécessaire d évaluer l influence de l environnement et l étendue de la variation associée par rapport aux autres sources de variation. L étude repose sur l utilisation de plusieurs variétés de carotte afin de prendre en considération 

la diversité génétique pour augmenter la portée des conclusions. Connaître le profil de variation 

des variétés pour adopter une méthode de standardisation adaptée est important pour mieux appréhender l effet global de l environnement sur les cultures de carottes. 
III.2.1.a. Démarche suivie 

La variation de teneur en sucres et caroténoïdes est évaluée sur cinq variétés cultivées, 

représentatives de la diversité cultivée au niveau mondial, sur dix-neuf environnements (voir 

matériel et méthodes partie II . Les caroténoïdes incluent les teneurs en lutéine, -carotène et -

carotène, tandis que les sucres sont caractérisés par la teneur en glucose, fructose et saccharose. 

Les analyses statistiques ont été réalisées à partir de la version de R 4.0.2. Une Permanova 

(package vegan) a été réalisée sur les données de teneurs en métabolites centrées-réduites et calculée sur la base d une matrice de distance euclidienne et  permutations. Le profil de la variation pour chaque variété sur l ensemble des environnements est représenté par l intermédiaire de violinplots package ggpubr), en utilisant les données brutes.  

II.2.1.b. Etude de la variation globale 

De manière générale, la teneur globale en caroténoïdes et sucres est significativement influencée par l environnement, la variété ainsi que l interaction de la variété avec l environnement p.value < .  (Tableau III.1). En conséquence du nombre important d environnements utilisés pour l étude, la part de variation la plus importante est associée à l effet 
de l environnement avec . % de la somme des carrés totaux, suivi par l effet variété et l effet d interaction variété-environnement avec respectivement 28.78% et 13.46% de la somme des carrés totaux. Ces résultats mettent en évidence l effet majoritaire de l environnement sur la 
variation de teneur en métabolites. Ils justifient la caractérisation fine des environnements dans l optique d identifier les facteurs environnementaux impliqués dans ces variations de teneur.  

II. . .c. Effet de l’environnement sur le profil de variation des variétés 

L'ampleur de la variation du contenu biochimique est illustrée par la taille des boxplots pour chaque variété. Elle témoigne de l effet considérable de l environnement sur l accumulation 
en composés (Figure III.1). En complément, la forme des violinplots décrit la répartition des 



  

 

   

   

   

   

   

 
  
  
  
  
  
  
  
   
  
 
  
  

  
  
  
  
  
  
  

               

    

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

  
  
  
  
  
  
      

    

    

 
               

  
  
  
  
  
  
  
  
  
   
  
 
  
  

  
  
  
  
  
  
  

   

   

   

               

 

 

   

   

 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

  
  
  
  
  
  
  

               

 

 

 

   

   

  
  
  
  
  
  
  
  
   
  
 
  
  

  
  
  
  
  
  
     

  

 

               

 

  
  
  
  
  
  
  
  
  
   
  
 
  
  

  
  
  
  
  
  
  

   

   

   

               

Figure III.1 : Ampleur de la variation environnementale du contenu métabolique pour chaque variété 

représentée par des violinplots. Les différentes couleurs représentent les variétés : Crofton (Cro), Dordogne 

(Dor), Maestro (Mae), Verano (Ver) et Vilm8 (Vi8). Exprimés en grammes par gramme de matière sèche, les 

glucides sont représentés sur la partie gauche de la figure et regroupent le saccharose (A), le glucose (C) et le 

fructose (E). Par opposition, les caroténoïdes sont exprimés en milligrammes par gramme de matière sèche. Ils 

sont représentés sur le côté droit de la figure et regroupent la lutéine (B), le -carotène (D) et le -carotène 

F . Pour chaque plot, la distribution montre le niveau d accumulation respectif des composés pour chaque 
variété sur les 19 environnements de culture. La représentation par boxplot met en évidence la valeur médiane 

par l intermédiaire d une ligne en gras, le premier ainsi que le troisième quartile et les outliers par des points 
en gras alors que la forme du violinplot témoigne de la distribution des données. 
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données ainsi que la densité de probabilité associée. Pour la majorité des composés étudiés, la 

distribution des données ne suit pas une gaussienne. Cela suggère que les environnements utilisés 

dans l essai ont un effet contrasté sur la teneur des différents composés, avec des environnements largement défavorables à l accumulation des métabolites tandis que d autres sont favorables. De 

manière intéressante, certaines variétés présentent des profils de courbe bimodale (Figure 

III.1A.Mae , suggérant qu un pool d environnements favorise légèrement l accumulation des composés pour ces mêmes variétés alors que d autres sont légèrement défavorables. Par 
opposition, certains violinplots ont un profil allongé (Figure III.1C.Vi8). Ce pattern singulier peut 

être expliqué de différentes manières. Un environnement particulier a un effet important sur l accumulation, cela est mis en évidence par un point en gras à l extrémité des boxplots Figure 

III.1F.Cro) et caractérise un environnement outlier. Un groupe d environnements ont un effet important sur l accumulation des métabolites, ce qui s illustre par des violinplots fusiformes et des boxplots à large variation. Si l utilisation de boxplots permet d évaluer l effet de l environnement sur l accumulation d un composé, la présentation sous forme de violinplot 
permet de mieux appréhender une distribution multimodale des données et donc des phénomènes de différentiel de plasticité phénotypique à l égard de l accumulation des composés. 

Les boxplots et plus particulièrement les comparaisons des médianes mettent en évidence un effet considérable de la variété concernant l accumulation des composés. Si la variété a une 

influence sur la variation de teneur en lutéine (Figure III.1B) et -carotène (Figure III.1D , l effet est limité pour le -carotène (Figure III.1F . De même pour les sucres, l effet variétal est moins 
prononcé pour la variation de teneur en saccharose (Figure III.1A) que pour le glucose (Figure 

III.1 C) et le fructose (Figure III.1E . L effet est donc plus ou moins prononcé en fonction du 
métabolite étudié et ce indépendamment de la famille du composé biochimique. 

La variété Vilm8 présente une variation importante de teneur pour la grande majorité des 

composés, comme le montre les boxplots allongés. Cela suggère une plasticité accrue de cette 

variété par rapport aux autres variétés étudiées, ce qui est congruent avec ce qui a été observé 

dans la partie précédente (voir Partie II . De manière intéressante, l étendue de la plasticité 

variétale vis-à-vis de la teneur en métabolites est dépendant du métabolite étudié. Ainsi, Crofton 

semble avoir une plasticité variétale plus prononcée pour les caroténoïdes par rapport aux autres 

variétés. Dor et Mae montrent une plasticité supérieure pour les sucres par rapport aux 

caroténoïdes. Cependant, aucune variété ne montre de plasticité pour les caroténoïdes supérieure à celle observée pour les sucres. Finalement, un profil identique d accumulation est observé entre 
le glucose (Figure III.1C) et le fructose (Figure III.1E), qui sont tous deux caractérisés comme 

des sucres réducteurs, et entre la lutéine (Figure III.1B) et l -carotene (Figure III.1D), tous deux 

appartenant à la même branche  des caroténoïdes.  
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L effet de l environnement sur l accumulation des sucres et caroténoïdes est important. 
Les variétés présentent un effet significatif sur l accumulation de ces métabolites, ce qui est 
illustré par un différentiel de plasticité variétale en fonction du composé étudié. Le comportement des variétés est différent, ce qui justifie le choix de ces variétés afin d identifier des effets de 
facteurs agro climatiques de façon robuste sur une base génétique élargie. L évaluation de l effet de l environnement et donc des facteurs agro-climatiques sur la variation de teneur en métabolites peut être altérée par la variation liée à l effet variétal. Afin de s affranchir de ce 
problème de variation « parasite » et de ne prendre en considération que la source de variation d origine environnementale, il a été décidé de centrer-réduire les données de teneurs par rapport à la variété. Centrer les teneurs par la variété permet d atténuer l effet de la variété, tandis que la 
réduction permet de réduire le différentiel de plasticité plus ou moins prononcé en fonction des 

variétés. Ce pré-traitement de données permet de prendre en compte de façon similaire l effet des variétés dans l optique de mettre en évidence de manière plus précise les déterminants 
environnementaux impliqués dans la variation de teneurs en sucres et caroténoïdes chez la 

carotte. 

III. . . Détermination des valeurs seuil d’intensité lumineuse pour 
l’assimilation du dioxyde de carbone atmosphérique chez la carotte 

Notre étude comprend un ensemble de variables agro-climatiques relativement connues. 

Parmi celles-ci, si l effet de la lumière sur le fonctionnement de la plante parait évident, il nous est 
apparu nécessaire de mieux le connaitre afin de mieux raisonner les variables à prendre en compte.  L objectif de cette étude est de mieux connaitre la réponse de la plante à l intensité lumineuse afin de déterminer des valeurs seuils de PAR à considérer pour la recherche d effets de l intensité lumineuse sur l accumulation de métabolites chez la carotte. 

III.2.2.a. Démarche suivie 

Cette étude préliminaire a été conduite sur deux variétés de type Nantais, Boléro et 

Dordogne, représentatives du matériel cultivé et complémentaires pour leur développement et 

précocité. Ces deux variétés ont été cultivées en conditions semi-contrôlées sous tunnel.  

Le Li-cor (LI-6400XT) a permis d établir les courbes de réponse de l activité photosynthétique en fonction de l intensité lumineuse. Mesurant les flux gazeux à l intérieur d une 
chambre hermétique, le Li-cor permet d estimer l efficacité photosynthétique de la plante en 

déduisant la quantité de dioxyde de carbone fixé par unité de surface foliaire en suivant la 

différence de teneur en dioxyde de carbone entrant et celle sortant de la chambre. Les mesures 

ont été réalisées sur la feuille n°4 de trois individus distincts pour chaque variété. Les paramètres 



 

 

  

Figure III.2: Courbe de réponse de l’activité photosynthétique en fonction de l’intensité 
lumineuse chez les variétés (A) Boléro et (B) Dordogne. Chaque point représente la moyenne des 

trois mesures réalisées sur des individus différents. 
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de température, flux de gaz ainsi que d humidité sont fixés. La feuille de carotte étant une feuille découpée, la surface est déterminée par l intermédiaire d une analyse d image.  
Suite aux mesures Li-cor réalisées en triplicats, une modélisation de la courbe de réponse est effectuée par l intermédiaire du logiciel Regressi. Le profil de la courbe d efficacité photosynthétique ressemblant à un cycle de charge de dipôles RC, le choix de l équation s est donc 

fait sur ce critère. L équation utilisée pour modéliser l efficacité photosynthétique en fonction du l intensité lumineuse photosynthétiquement assimilable par la plante PAR  est une équation de 
type [CO2] fixé = (Photosynthèse max + respiration) (1-�−���� )- respiration, où photosynthèse représente l efficacité maximale, la respiration l intensité de respiration maximale lorsque que le PAR équivaut à , le PAR l intensité lumineuse à laquelle est soumise la plante en utilisant le 

rayonnement photosynthétiquement actif et enfin τ est une constante. 
III. . .b. Courbes de réponse de l’activité photosynthétique en fonction de 

l’intensité lumineuse chez deux variétés de carotte 

 Le modèle de régression de la forme [CO2] fixé = ( photo max + respiration) (1-�−���� )- 

respiration présente une bonne capacité prédictive avec un coefficient de détermination R² de 

0.998 pour la variété Boléro et 0.995 pour la variété Dordogne, entre les données mesurées et 

celles prédites par le modèle.  

Concernant la variété Boléro (Figure III.2A , la réponse de l activité photosynthétique en 
fonction du PAR peut être modélisée en utilisant les paramètres suivants:  efficacité maximale de 

photosynthèse = 26,61µmol CO2/m².s, respiration = 2,62 µmol CO2/m².s, τ = 431. Concernant la 

variété Dordogne (Figure III.2B , les paramètres de la réponse de l activité photosynthétique en 
fonction du PAR sont les suivants : efficacité maximale de photosynthèse = 33,03 µmol CO2/m².s, 

respiration = 2,38 µmol CO2/m².s ,τ = . 
III. . .c. Définition de seuils de l’activité métabolique photosynthétique chez 

la carotte  

 Les végétaux sont photo-autotrophes, c est-à-dire qu ils synthétisent leur propre matière 
organique à partir du CO2 atmosphérique en utilisant l énergie lumineuse pour catalyser la 

réaction. Une intensité lumineuse minimale est nécessaire pour réaliser la fixation du CO2 

atmosphérique.Cette intensité minimale est caractérisée comme intensité de compensation (Ic). 

Elle caractérise le seuil entre une activité métabolique respiratoire, lorsque l intensité de lumineuse est en deçà de l intensité de compensation, et une activité métabolique 
photosynthétique, au-delà du seuil. Cette intensité de compensation peut être déterminée de 

façon mathématique : Ic ➔[CO
2
] 

fixé
 =0 

0= 29,23 (1-�−���1 )-2,62 

26,62 = 29,23 �−���1  

Ln 
6,69,  =  - 

��
 

 PAR =  1 Ln 
9,6,6  

 = 40,3 µmol/m².s 
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Pour la variété Boléro, l intensité de compensation correspondant au seuil o‘ l activité photosynthétique supplante l activité respiratoire équivaut à 40,3 µmol/m².s. L intensité de 
compensation est atteinte à partir de 35 µmol/m².s pour la variété Dordogne. 

Un excès de lumière peut avoir un effet néfaste sur les végétaux. Première étape essentielle à la photosynthèse, l énergie lumineuse permet la photolyse de l eau, libérant donc des électrons qui seront ensuite captés par le PS)). Dans le cas d un excès de lumière, le PS)) ne peut pas assimiler l excès d électrons : il y a saturation du PSII. Les électrons réagissent notamment avec les molécules comportant des atomes d oxygène, conduisant donc à la création d espèces réactives de l oxygène délétères pour la plante. L intensité de saturation )s  correspond alors à l intensité 
lumineuse au-delà de laquelle la plante ne fixe pas davantage de carbone, cela s illustre par un 
plateau au niveau de la courbe. Par lecture graphique (Figure III.2), ce seuil est atteint vers 1900 

et 2000 µmol/m².s. pour les variétés Bolero et Dordogne respectivement. Par rapport à d autres 
espèces légumières (Kun et al., , l intensité de saturation est exceptionnellement élevée chez 
la carotte.  

 Afin de ne pas être exclusif, il a été décidé de conserver la valeur d intensité lumineuse la plus forte pour l intensité de compensation et la valeur la plus faible pour l intensité saturante, 
soit Ic=40 µmol/m².s et une intensité de saturation de 1900 µmol/m².s. Ces deux valeurs seront 

alors utilisées comme valeurs seuils dans l article suivant.  
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III.2.1. Abstract 

Sugars and carotenoids are recognized as key quality compounds in vegetables due to 

their sensory and nutritional attributes. Ensuring a guaranteed content for these compounds in 

carrot crop is a major challenge for producers and breeders. Widely involved in plant acclimation 

mechanisms, environment significantly influences their content. A multi-environment trial over 

two years was used in this study in order to identify environmental determinism of carotenoid 

and sugar accumulation. After fine characterization of cropping places in dissecting climatic 

variables, pedological conditions and cultural practices, rPLS models were used for predictive 

purposes to determine and prioritise agroclimatic factors involvement. Our study clearly shows 

distinctive patterns between sugars and carotenoids. Agroclimatic factors have antagonist effect 

on non-reducing and reducing sugars whereas similar effect is observed for carotenoids, with a more or less pronounced effect according to -branch and -branch carotenoids. Our study brings 

to light the overall limiting effect of some climatic factors as time exposure to low temperature or 

atmospheric humidity. Therefore, pedological factors were shown to enhance sugar and 

carotenoid content in carrot, mainly phosphorus, potassium, iron and boron.  This study provides 

useful information for carrot producers to adapt their cultural practice depending on crop place 

in order to reach a guaranteed quality in crops and opens also the way to a better understanding 

of the mechanisms underlying the major agroclimatic effects. 

 

 

Kewords: Daucus carota L., quality, environment effect, sucrose, -carotene   
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III.3.2. Introduction 

 Carrot is one of the most popular vegetable cultivated and consumed worldwide. It 

represents a major economic interest due to its market value or production area (Geoffriau and 

Simon, 2020). Characterized as a swollen root, carrot is depicted as healthy vegetable due to its 

content in sugars, dietary fibers and various specialized metabolites such as carotenoids, 

polyacetylenes and polyphenols (Sharma et al. 2012; Ahmad et al., 2019, Geoffriau 2020). Among 

the large diversity of carrot types, the orange carrot is illustrated by a particular high content in 

carotenoids (Clotault et al., 2008; Mech-Nowak et al., 2012; Geoffriau, 2019). These specific 

features make the carrot a plant model for root vegetables concerning quality elaboration. Sugar 

and carotenoid family compounds play a major role in the nutritional value and sensory quality 

of vegetables. Sugars are a carbon source and known as an important energy source in human diet 

(Jéquier, 1994; Anderson, 1995). In addition, they are widely involved in product sensory 

attributes with positive influence on sensory perception, noticeably sugar content involvement in 

sweetness perception (Anderson, 1995; Simon et al., 1980). Carotenoids are not directly involved 

in sensory perception but are precursors of various volatile apocarotenoids, which are related to 

sensory perception and flavor acceptance (Vogel et al., 2010; Yahyaa et al., 2013). Besides, 

carotenoids play a leading part in vegetables nutritional value due to their bioactivity. Recognized 

as health benefit molecules, they have large application in the medical field as powerful 

antioxidant molecules and precursors of vitamin A (Olson et al., 1989; Tanumihardjo, 2012). 

As the metabolite profile is on strong environmental determinism (Sampaio et al., 2016; 

Chevalier et al., 2021), climate change and global warming (Iglesias et al., 2012 ; Hoegh-Guldberg 

et al., 2018)  may exacerbate the fluctuation in the content of key compounds in carrots. In 

addition, current challenges related to sustainable agriculture (Pretty and Bharucha, 2014) raise 

the issue of producing quality products while reducing resource use. The precise determination 

of agroclimatic factors involvement in the variation of sugar and carotenoid content requires 

multi-environmental trials, integrating different cropping areas with contrasted climatic and 

pedological conditions. Only a few studies using a multifactorial approach or involving several 

factors have been conducted on sensory and biochemical quality (Simon et al., 1979; Hogstad et 

al., 1997). Although the review by Seljåsen et al. (2013) provides an overview of key factors 

playing a major role in carrot quality, most studies to date on the environmental variation of 

sugars and carotenoids in carrot root are limited to one specific environmental factor or a limited 

number of environments. However, the determining effect of temperature, rainfall and light 

condition on sugar and carotenoid content has been highlighted (Seljåsen et al. 2013; Perrin et al., 

2016) as well as the effect of biotic stress (Perrin et al., 2017). Although cultural practices have a 
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modest effect compared to climate influence, the accumulation of carotenoids and sugars is 

significantly influenced by soil, fertilization, water supply and cover crops (Geoffriau, 2020).  

Conversely, these compounds seem to play a key role in plant acclimation to environment 

constraints. Sugars are the basis of many biological and physiological processes and some of them 

are essential for growth, abiotic stress sensing and response (Koch 1996, Rosa et al., 2009).  In 

particular, it is fairly well documented that sugars contribute to plant acclimation to cold 

(Vágújfalvi et al., 1999; Yue et al. 2015) or adaptation to high temperatures and drought (Ceusters 

et al. 2009; Jia et al. 2016). Widely known in aerial organs for their involvement as light harvesting 

pigments (Cogdell 1978), carotenoids also play a key role as protoprotectants (Demmig-Adams 

and Adams 1996; Havaux et Niyogi, 1999). Thus, high carotenoid accumulation is often related to 

various tolerances to abiotic stress (Davison et al., 2002; Götz et al., 2002, Kim et al., 2012; Kim et 

al., 2013). In spite of the large knowledge on the variation and involvement of sugars and 

carotenoids in response to environment constraints, the major environmental factors involved in 

their accumulation in carrot roots are not clearly elucidated.  

 The aim of the present study is to better appreciate the environment effect on sugars and 

carotenoids and to identify the underlying agroclimatic factors. Using the approach of multi-

environment trials and rPLS models, the overriding objective of this paper is the characterization 

and prioritization of limiting agro-climatic factors involved in sugar and carotenoid content 

variation. This study provides useful information for producers to ensure a guaranteed nutritional 

content in carrot crop. 

III.3.3. Material and methods 

III.3.3.a. Plant material and experiment locations 

 This study is based on multilocation trials with a randomized three block design. The 

environmental influence on content of key metabolites was assessed on a subset of five orange 

carrot cultivars, previously described in Chevalier et al. (2021). Selected varieties represent 

various market types: Nantes ( Crofton , Dordogne  and Maestro , Brasilia Verano  and Kuroda Vilm . Trial locations were distributed in major carrot growing areas in France during main 
cropping season, between mid-june and mid-october, and two subsequent years (2017 and 2018). 

Standard cropping practices were used depending on the location. In all crop places, plant density 

was controlled by thinning at 2 leaves stage to reach 50 plants per linear meter and harvesting 

was done around 125 days after sowing. Carrots were collected and sent to the lab for 

conditioning. 20 carrots were sampled and ground in bulk for each block. Samples were stored to 

-80°C before further analysis. 
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III.3.3.b. Agroclimatic characterization 

 Each growing environment was characterized in dissecting pedological factors, climatic 

factors and crop management on the entire carrot growing cycle.  

 Sampling for pedological analysis was realized at sowing time. Soil samples were stored 

at 4°C before soil analysis. Each plot was characterized by 31 variables from 5 categories: cationic 

exchange capacity and chemical equilibria, granulometry, organic matter and chemical analysis 

including major and oligo-elements (III.Sup.data.1). Missing values on bore (6 out of 19) were 

imputed using Rfimpute.  

 Inputs in major fertilization elements were recorded during cropping cycle and computed 

in kg/ha, with respectively Nitrogen (N.f), Phosphorus (P2O5.f), Potassium (K2O.f), Sulphur (SO3.f), 

Magnesium (MgO.f), Calcium (CaO.f) and Bore (B.f).  Total availability in mineral elements was 

computed in kg/ha from soil analysis data and fertilization inputs for N, P, K, SO3, Mg, Ca and B 

(III.Sup.data.2). Some missing values for one crop place were replaced by median value, to avoid 

affecting the regression analysis. 

 Six climatic variables were extracted from the closest official weather stations on an 

hourly basis, including wind speed (km/h), rainfall (mm), atmospheric relative humidity, global 

radiation, photosynthetically active radiation, temperature and allowed to compute 38 climatic 

variables grouped in ten groups (III.Sup.data.3). Temperature group is the most important one 

including basic temperature variables on a 24 hours basis (T.max, T.min, T.mean) and 

temperature variables generated in relation with plant growth: sum of degree days based on a 

minimum of 3.5°C for carrot growth (DD), night and day temperature when PAR=0 (T.mean.n) 

and >0 (T.mean.d) respectively, day and photoperiodic thermal amplitudes, duration in hours 

when the temperature is optimal (15-22°C), duration in hours when temperature is limiting 

(below 10°C or above 27°C). In order to characterize the exposure of plants to light besides Global 

(GR) and photosynthetically active (PAR) radiation, the following variables were computed: 

average PAR/GR ratio on whole cycle, sum of radiation based on GR and PAR and sums of 

photothermic quotient based on GR and PAR, duration in days when PAR is below 40 and above 

1900 µmol m-2 s-1, duration in days when PAR is above 400 and below 1900 µmol m-2 s-1, and sum 

of day length over the cropping period. Variables related to wind include mean wind speed on 

cycle as well as duration for which wind speed is low (Ws.inf.5), moderate with wind speed 

between 5 and 10 km/h (5.Ws.10), and high with wind speed above 10km/h (Ws.sup.10). 

Evapotranspiration clusters three terms including radiative term, aerodynamic term and sum of 

these two terms depicting reference evapotranspiration. They were computed from Penman-

Monteith equation. In the same way, saturating water vapour pressure at dew point temperature 
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was computed. These four indexes were computed following Balaghi (2005) works. Then, four 

terms are related to Vapor Pressure Deficit (VPD), including VPD mean on whole cycle, and 

indexes considering duration in hours for which VPD is below 0.2 kPa, above 1.7 kPa and ranging 

from 0.4 to 1.25 kPa, for VPD opt. Atmospheric humidity parameters include basic humidity 

variables (U.max, U.min, U.mean.d) and calculated humidity variables related to plant growth with 

more especially duration for which humidity is limiting (below 30% and above 80%). Finally, total 

rainfall (mm) was recorded over the cropping period.  

III.3.3.c. Metabolite quantification 

Sugars were extracted and analysed according to Le Clerc et al. (2019). Briefly, 10 g of 

freeze-fresh carrot grinded with 200 mL deionized water. Biochemical compounds were analysed 

by Acquity UPLC®H-Class system (Waters, Milford, MA, USA) with a photodiode array detector Acquity PDA e  and a refractive index detector Acquity R)  connected in series.  µL of each 
extract were injected into UPLC column ion-exclusion Rezex ROA-Organic H + 300 mm x 7.8 mm, 

8 µm, maintained at 27°C. The mobile phase was composed of 5.10−4 N H2SO4 and elution flow rate 

was fixed at 0.4 mL/min. Compounds were identified and quantified using the corresponding 

standards (Sigma-Aldrich, Saint-Quentin-Fallavier, France). Results were expressed in milligrams 

per g dry weight. 

Carotenoids were extracted and analyzed according to Jourdan et al. (2015) from 200 mg 

of frozen carrot samples with duplicate extraction. Samples were analyzed by HPLC system 

(Shimadzu® Prominence I LC-2030 3D) coupled with a Photodiode Array Detector. 20 µL extract 

were injected into HPLC column YMC® C30 150 mm x 4.6 mm, 3 µm. The mobile phase solution 

was composed of methanol/acetonitrile/water (84:14:2, v/v/v) with 0.1 % BHT (p/v), 

triethylamine (v/v) (solution A) and dichloromethane (solution B). The elution flow rate was fixed to .  mL/min at °C and the following elution gradient was used: A: −  min, − %; −  min, − %; −  min, − %; −  min, %. Compounds were detected at  nm and 
identified according to their retention time and spectral data. They were quantified according to 

an external standard of -carotene (Sigma-Aldrich). Results were expressed in -carotene 

equivalent in milligrams per 1 g dry weight. 

In order to quantify metabolites on a dry weight basis, dry matter was measured from 5 g 

of carrot grinded after drying samples in ventilated oven at 65°C during 72 h.  

III.3.3.d. Statistical analysis 

All statistical analyses were computed with R version 4.0.2. The characterization of 

cropping locations was done on agroclimatic and metabolic data based on 5 varieties, using 

Principal Component Analysis (PCA) to overcome large number of variables and multicollinearity 
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issues (III.Sup.data.4). Particularly useful for the numerous agroclimatic data, the contribution 

percentage of variables to component elaboration was calculated thanks to Factoextra package 

and used for the selection of mostly involved variables in construction of the three principal 

components (value in the upper quartile qn 0.75). The dendrogram used for environment 

clustering was computed according to environment coordinates on the three first components of 

PCA, using Euclidean distance. In order to highlight links between variables, the dendrogram 

based on agroclimatic or metabolic variables was computed according to Pearson dissimilarity.  

Partial Least-Square regression (PLSr) was used to identify and prioritise agroclimatic 

factors playing a leading part in carotenoid and sugar accumulation. Each compound taken 

independently and sums of carotenoids and sugars were identified as the variables to predict 

while agroclimatic factors are considered as explanatory variables. Data has been pre-processed 

by centering and scaling metabolite content by varietal effect in order to only consider the 

variation of metabolites content across environments. For each PLSr model, the initial dataset was 

partitioned into two sub-datasets with 70% of the initial dataset used for model elaboration model  and the % remaining for checking model s quality prediction test . Models were 
validated through 10-folds cross validations repeated 10 times thanks to repeatedcv method from 

Caret package. The number of components selected in each model was assessed when the 

prediction error, highlighted through Root Mean Square Error (RMSE), was the lowest. Selected 

individuals for training data having an influence on model accuracy, ten independent splits were 

carried out successively to check robustness and model accuracy, as well as variables largely 

involved in key compounds accumulation. With a view to obtaining robust results, ten 

independent splits were realized on initial dataset in order to choose different individuals to build 

models. Two indexes were used to assess accuracy and predictive quality of models : the 

coefficient of determination (R²) and Root Mean Square Error (RMSE). RMSE depicts the average 

error between predicted and observed values, it should be as small as possible. In contrast, R² 

illustrates the interdependence between observed and predicted values by PLSr modelling. R² 

estimated on the validation dataset (R²val) measures the predictive ability of the model. 

Importance level of climatic variables related to developmental stage was brought to light by 

Variable Importance in Projections (VIP) index (Tenenhaus, 1998). The impact of selected 

variables was evaluated on regression coefficient. 

  



   
     

         

        
        

        
           
     

      
     

     
        

     
   
     
      
      
     
        
        

Figure III.3: Characterization of cropping environments in relation to agro-climatic variables. 

Variables are centered and scaled according to the environments in order to observe only the agro-

climatic variations between environments. The relative influence of agro-climatic variables on 

environment characterization is represented in colours, from black (negative) to yellow (positive 

influence). Dot size represents global contribution of respective variables to the three principal 

components construction. For the sake of readability, only variables contributing more than 75% to 

three principal components are used for the figure. 
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III.3.4. Results 

III.3.4.a. Environments characterization and clustering according to agro-

climatic variables 

Set of agro-climatic variables used for environment characterization involved 77 variables 

(III.Sup.data.5). Climatic variables were slightly over-represented with 49.35% of total number 

of variables, followed by pedological variables (41.56%) and fertilization data (9.09%). The first 

three components of PCA explained 59.81% of total variance with respectively 31.06%, 15.73% 

and 13.02%. Clustering brings to light an East-West gradient among cropping environments and 

then a clear structuration between locations from South-East of France and other locations 

(Figure III.3). Only one environment, belonging to West of France, is associated with other South-

East ones. Different from all them, At8 can be considered as an artificial environment since carrots 

were grown under tunnel. Among the twenty most involved variables in the first three 

components elaboration, a majority are related to climate and in less extent to soil and 

fertilization, with respectively thirteen (65%), five (25%) and two (10%) variables. Interestingly, 

proportion of climatic indexes largely involved in component elaboration is more important than 

those observed initially, mostly due to strong covariance between climatic indexes. By opposition, 

proportion of pedological variables are less important than those observed initially while 

proportion concerning fertilization variable is relatively constant. Thus, the clustering of At8 with 

South-East environments is mostly explained by variables related to high temperatures, with 

noticeably high minimal and nocturne temperature, important sum of degrees days on cycle and 

low humidity with an important vapor deficit pressure. Nevertheless, contrary to South-East 

environments, At8 is characterized by low thermic amplitude, low Available Water Capacity 

(AWC) in soil and a less pronounced dry condition. Northern locations are characterized by high 

humidity compared to other locations. Besides important humidity, difference is more 

pronounced for Portbail (Mp) plots due to soil and fertilisation data. West and South-West 

cropping areas exhibit a similar pattern. Except for Lv plots, studied environments are grouped 

preferentially based on location than on cropping year, despite a hotter and drier year in 2018 

than in 2017. On the opposite, the clustering among South environments is more related to year 

than location. 

III.3.4.b. Environments characterization and clustering according to 

metabolite content 

  -carotene and sucrose are the most abundant and variable compounds through 

environments among carotenoids and sugars respectively as shown by bar charts in Figure III.4. 

Interestingly, the overall variation of carotenoid content across studied environment seems to be 

higher than for sugars,  with more contrasted environments for carotenoid accumulation. Only 



 

 

  

                    

                                           

          

          

      

       

        

       

      
                                      

          

Figure III.4: Metabolite content variation and metabolic fingerprint of environments. Metabolite 

content is determined from mean of the five varieties cultivated on each crop places. Stacked bar 

charts and boxplots are generated from absolute metabolite content of each compound and 

represent respectively. For dotplot, content of different studied metabolites is scaled according to 

environment. The relative influence of metabolites on environment characterization is represented 

in colours, from black (negative) to yellow (positive influence). Dot size represents global 

contribution of respective variables to the three principal components construction. 
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three components are required to explain 97,03% of total inertia with respectively 54.22%, 

25.20% and 17.60% of total variance explained by each component, which attests a strong 

correlation between compounds (III.Sup.data.6). In fact, dendrogram constructed from Pearson 

dissimilarity between compounds highlights three main clusters composed respectively of 

carotenoid compounds only, sucrose only and sum of sugars and reducing sugars. As expected, -

carotene is clustered with total carotenoid content. Depending on the same -branch of the carotenoid biosynthesis pathway, -carotene and lutein are strongly correlated. Glucose and 

fructose, characterized as reducing sugars, are highly correlated which each other and in less 

extent correlated to sum of sugars. Interestingly, sucrose is more related to carotenoid content 

than reducing sugar content. 

 Contrary to clear-cut structuration of environments according to geographical area 

observed for agroclimatic variables, metabolite quantification does not allow to cluster 

environments according to geographical area or crop year. Only Northern environments are 

included in a same cluster. Interestingly, clustering brings to light different accumulation pattern. 

The first cluster, composed of only South-east and south-west environments depicts 

environments deleterious to carotenoid accumulation while they are conducive to reducing 

sugars accumulation. In contrast, the third cluster including plots from various geographical areas 

are more deleterious to reducing sugars accumulation. In the same cluster, right branch is more 

propitious to sucrose accumulation and in less extent carotenoid accumulation while sucrose 

accumulation is limited in left branch. Finally, the second cluster presents more equilibrated 

patterns between carotenoid and reducing sugars accumulation while sucrose accumulation is 

limited.   

Although environments have a major influence on carrot metabolic profiles, the effect is 

more or less pronounced according to the studied metabolite. Some environments enhance 

metabolite content whereas others are negatively related to accumulation, reflecting a range of 

quite contrasting environments used in this study. Nevertheless, metabolite content does not 

allow environments classification by geographical area contrary to agroclimatic factors 

previously described. In this way, the agroclimatic factors involved in environments clustering are 

different from those involved in carotenoid and sugar accumulation. Other agroclimatic factors 

may explain metabolite accumulation. A supervised method is then required to determine 

agroclimatic factors most involved in carotenoid and sugar content variation. 

III.3.4.c. rPLS model goodness of fit for environmental sugar and carotenoid 

content variation 

In general terms, PLSr models for studied biochemical compounds require an important 

number of components, suggesting complex mechanisms involved in different compounds 



  

    Amplitude 

Average number of 

components 

included in model 

R² rPLS 

validation 

mean 

RMSE rPLS 

validation 

mean 

Sugars  

Sugars Sum 4.368 7 0.755 
0.501 

(11.47%) 

Sucrose 4.571 16 0.709 
0.54    

(11.81%) 

Glucose 4.137 15 0.608 
0.623 

(15.06%) 

Fructose 4.212 14 0.61 
0.633 

(15.03%) 

Ratio (Sucrose / 

glucose + 

fructose)  

4.363 13 0.714 
0.563 

(12.90%) 

Carotenoids 

Carotenoids Sum 5.072 13 0.801 
0.458 

(9.03%) 

-carotene 5.074 13 0.796 
0.467    

(9.20%) 

-carotene 4.139 14 0.813 
0.432 

(10.44%) 

Lutein 4.206 9 0.758 
0.493 

(11.71%) Ratio -carotene + lutein / -

carotene)  

4.726 13 0.882 
0.337  

(7.13%) 

Table III.2 : Predictive accuracy data of rPLS models for carotenoid and sugar content variation 

depending on  agroclimatic factors. R² depicts predictive accuracy of model while RMSE highlights 

prediction error. R² and RMSE test are computed by comparison between values predicted by model 

from agroclimatic values and observed values.  
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accumulation. Thus, the average number of components considered for rPLS models varies 

between seven components for lutein and sixteen for sucrose. All PLSr models built have good 

accuracy and predictive quality, with relative high R² ranging from 0.608 to 0.882, while RMSE 

are relatively low with value ranging from 0.337 to 0.633. In more specific manner, models 

concerning carotenoids content variation are more accurate than those concerning sugars, with 

higher R² and lower RMSE values (Table III.2). In addition, models for sums of compounds have 

the lowest RMSE, considering RMSE percentage expressed in relation to amplitude. Interestingly, 

model accuracy is higher for sugars sum than for each sugar compound considered independently. 

Among sugars, slight differences are observed between glucose and fructose concerning R² and 

RMSE values, which can be explained by high correlation between these two latter compounds. In 

contrast, differences are more pronounced for sucrose with higher R² and lowest RMSE, 

suggesting that sucrose is the best predicted carbohydrate compound from agroclimatic dataset. 

Among carotenoids, R² and RMSE results are substantially the same, with higher R² reaches by -

carotene while lutein exhibits the lowest R². In spite of higher correlation between -carotene and 

lutein ( -branch carotenoids  compared to -carotene, R² and RMSE are relatively close between 

-carotene and -carotene compared to lutein. It can be explained by low accumulation of lutein 

in carrot root compared to other carotenoids. Resulting from previous findings, the model for the 

ratio between -branch and -branch carotenoid accumulation is more accurate than the model 

for sugars ratio, even if these two rPLS models reach a good predictive accuracy with 

respectively R² = 0.882 / RMSE =0.337 (7.13%) and R² = 0.714 / RMSE =0.563 (12.90%). 

All rPLS models built having good accuracy and predictive quality, they can be used 

appropriately in order to identify the main agroclimatic factors involved in sugar and carotenoid 

content variation.   

III.3.4.d. Agroclimatic factors involved in sugar content 

Only a few agroclimatic factors are involved in the variation of total sugar content:  

phosphorus soil content (P2O5.s), the number of hours below 10°C (T.inf.10) as well as rainfall 

during crop cycle (RR) (Table III.3). If rainfall variable is a limiting factor in global sugars 

accumulation, P2O5.s and T.inf.10 promote accumulation. In opposite, more pronounced effects of 

diverse agroclimatic factors are evidenced when considering individual sugars (Table III.3).  

Although the total sugar content model seems more accurate than models considering sugars 

independently, only few variables have large influence on overall sugar content.Models 

considering sugars independently are more discriminating and involve more agroclimatic factors. 

Sucrose is the most accumulated sugar in carrot root and plays a leading part in carrot 

quality elaboration. On the 77 studied agroclimatic variables, fifteen exhibit a significant influence 



Table III.3: Main agroclimatic factors influencing sugar content in carrot based on rPLS 

models. All models with R²>0.5 over ten successive runs. Only variables with VIP>1 for at least one 

model are represented. For the sake of readability, climatic variables are coloured in green, 

pedological variables in brown and fertilization variable in yellow. For factors with VIP>1, regression 

coefficients above 0.1 are coloured in blue when negative and in red when positive. 

 

 

 

 

 

 

  

  

Sugars sum 

Non reducing 

sugar 
Reducing sugars 

ratio non- 

reducing 

sugar/ 

reducing 

sugars 
  Sucrose Glucose Fructose 

  
Coef 

mean 
VIP mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

U.inf.30 0,058 0,692 -0,397 1,251 0,513 1,333 0,565 1,320 -0,527 1,400 

K.CEC -0,072 0,874 -0,255 1,069 0,197 0,762 0,245 0,808 -0,235 0,802 

U.sup.80 -0,020 0,964 -0,221 1,045 0,220 1,086 0,246 1,102 -0,253 1,119 

K2 -0,051 0,895 -0,214 1,157 0,173 0,923 0,180 0,869 -0,211 0,933 

RR -0,204 1,781 -0,166 1,731 -0,029 0,804 -0,029 0,811 -0,036 1,121 

MgO.s. 0,028 1,008 -0,157 1,088 0,162 0,738 0,224 0,797 -0,160 0,939 

T.inf.10 0,151 2,117 -0,148 1,085 0,307 1,193 0,325 1,236 -0,270 0,796 

U.max 0,012 0,907 -0,104 1,217 0,144 1,207 0,136 1,185 -0,118 1,258 

DD -0,075 1,466 0,059 0,852 -0,141 1,238 -0,142 1,304 0,112 1,063 

T.mean.d -0,068 1,428 0,079 0,925 -0,152 1,167 -0,167 1,199 0,135 1,048 

Fe -0,090 0,990 0,118 0,835 -0,218 1,372 -0,218 1,269 0,182 1,278 

C 0,009 0,664 0,133 1,082 -0,119 1,165 -0,130 1,190 0,119 1,104 

K2O.f. 0,000 0,661 0,146 1,106 -0,150 0,948 -0,190 0,918 0,158 1,038 

Cycle 0,009 1,258 0,195 1,451 -0,240 1,282 -0,224 1,048 0,217 1,235 

Na2O -0,033 0,617 0,200 0,994 -0,227 1,355 -0,251 1,219 0,271 1,293 

P2O5.f. 0,052 0,550 0,242 1,251 -0,181 0,855 -0,242 0,935 0,249 0,995 

VPD.opt 0,098 1,115 0,248 1,918 -0,177 1,492 -0,166 1,447 0,219 1,826 

PAR.inf.40 0,065 1,849 0,249 1,338 -0,246 1,025 -0,262 0,990 0,274 0,854 

P2O5.s. 0,169 1,118 0,371 1,654 -0,221 1,077 -0,266 1,106 0,310 1,513 
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on sucrose accumulation (Table III.3). Among them, seven are related to climatic conditions, five 

to pedological conditions and finally two to cropping management. Climatic factors influencing 

negatively sucrose content are mainly related to relative humidity: exposure time to low 

atmospheric humidity (U.inf.30) or high humidity (U.sup.80, U.max) are unfavourable to sucrose 

accumulation. This can be linked to the high negative effect of a large amount of rainfall (RR) 

during cycle. The exposure time to low temperature (T.inf.10) is the only temperature variable 

with significant and negative effect on sucrose accumulation. High levels of three pedological 

factors related to chemical soil composition have a negative impact on sucrose content: potassium 

proportion in cationic exchange capacity (K.CEC), magnesium oxide content (MgO.s) and K2 

coefficient.  This coefficient is related to humus mineralization potential and describes humus 

proportion disappearing each year. The majority of factors enhancing sucrose content are soil 

related: carbon soil content (C) and moreover phosphorus soil content (P2O5.s). Interestingly, 

phosphorus fertilization (P2O5.f) influences the sucrose content in the same way, suggesting a key 

role of phosphorus in sucrose accumulation. In addition, potassium fertilization (K2O.f) has a 

positive but lower influence on sucrose, contrary to potassium proportion in CEC (k.CEC). Then, 

considering climatic variables, exposure time to optimal Vapor Pressure Deficit (VPD.opt variable) 

and Photosynthetically Active Radiation intensity below 40 µmol m-2 s-1 (PAR.inf.40) promote 

sucrose accumulation. Finally, the higher the cycle length in days, the higher the sucrose content. 

Knowing the negative correlation between sucrose and fructose-glucose contents, the 

pattern of agroclimatic factors influence is logically similar for sucrose versus reducing sugars 

ratio but opposite for glucose and fructose contents. However, k.CEC, K2 and MgO.s and P2O5.f, as 

well as rainfall (RR) have limited influence on the ratio and reducing sugars content compared to 

sucrose content. Specific factors related to reducing sugars content are identified with a negative 

influence: Sodium oxide (Na2O) and Fer (Fe) soil content but also the sum of degrees-day (Deg.d) 

and day temperature mean (T.mean.d). The opposite effect of the cycle length depicts the sucrose 

accumulation along carrot development.  

III.3.4.e. Agroclimatic factors involved in carotenoid content 

Seventeen agroclimatic variables influence total carotenoid content (Table III.4). 

Similarly to sugars, the majority of agroclimatic factors with a negative influence on carotenoid 

content are related to climate, with exposure time to low atmospheric humidity (U.inf.30), low 

temperature (T.inf.10) and high wind speed (V.sup.10). In same manner, high wind speed mean  

(Ws.mean) leads to low carotenoid accumulation. Interestingly, high evapotranspiration indexes 

are negatively related to total carotenoid content, with evapotranspiration related to radiative 

term (Et.rad) and potential evapotranspiration (Eto). Three factors related to mineral elements 

seem limiting carotenoid accumulation: Bore (B.s) and calcium carbonate (CaCO3) soil content, as 



Table III.4: Main agroclimatic factors influencing carotenoid content in carrot based on rPLS 

models. All models with R²>0.5 over the ten successive runs are selected. Only variables with VIP>1 

for at least one model are represented. For the sake of readability, climatic variables are coloured in 

green, pedological variables in brown and fertilization variable in yellow. For factors with VIP>1, 

regression coefficients above 0.1 are coloured in blue when negative and in red when positive. 

 

  

  Carotenoids 

sum 

-branch -branch ratio -branch/ 

-branch   -carotene -carotene lutein 

  
Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

B.s -0,232 1,216 -0,239 1,009 -0,208 1,295 -0,104 1,174 -0,019 0,886 

Et.rad -0,212 1,030 -0,204 1,083 -0,207 0,977 -0,101 0,985 0,049 1,028 

T.inf.10 -0,199 1,441 -0,191 1,120 -0,200 2,021 -0,143 1,698 -0,013 1,470 

Eto -0,175 1,234 -0,189 1,387 -0,152 0,728 -0,068 1,017 0,070 1,347 

U.inf.30 -0,119 1,446 -0,163 1,433 -0,082 1,124 -0,042 0,984 0,117 0,860 

CaCO3 -0,117 1,271 -0,158 1,330 -0,073 1,043 0,009 0,815 0,095 0,918 

Ws.sup.10 -0,123 1,122 -0,124 1,025 -0,125 1,214 -0,083 0,954 -0,011 0,440 

P2O5.f. -0,135 1,043 -0,119 1,019 -0,162 1,042 -0,135 0,799 -0,097 0,449 

U.max -0,106 0,978 -0,111 1,112 -0,100 0,727 -0,061 0,915 -0,016 1,215 

Ws.mean -0,107 1,035 -0,104 0,923 -0,111 1,101 -0,090 0,999 -0,023 0,464 

PAR.sup.1900 0,082 0,908 0,036 0,704 0,111 1,288 0,093 1,226 0,070 1,077 

PAR.GR 0,106 1,097 0,046 1,054 0,137 0,905 0,131 0,863 0,092 0,666 

Photoperiod 0,090 1,721 0,059 1,377 0,103 1,985 0,116 1,761 0,104 1,189 

PAR.inf.40 0,002 1,505 0,065 1,120 -0,057 2,150 -0,081 1,740 -0,158 1,433 

K.CEC 0,124 1,212 0,074 1,025 0,163 1,633 0,132 1,196 0,140 0,956 

Zn 0,124 1,113 0,084 0,810 0,170 1,673 0,154 1,817 0,106 1,690 

K2O.s. 0,145 1,207 0,114 1,167 0,154 1,417 0,114 1,072 0,061 0,847 

Fe 0,127 1,256 0,123 1,159 0,116 1,312 0,117 1,107 0,029 0,616 

F.sand 0,087 1,004 0,144 1,023 0,038 0,958 -0,044 0,847 -0,120 0,584 

P2O5.s. 0,081 1,271 0,151 1,315 0,002 1,287 -0,114 0,823 -0,195 0,733 

B.f 0,162 1,003 0,152 1,046 0,156 0,810 0,090 0,893 0,031 1,019 

RR 0,170 0,937 0,163 0,789 0,177 1,166 0,165 1,313 0,060 0,958 

T.opt 0,177 1,335 0,178 1,246 0,160 1,103 0,118 1,145 0,006 0,944 

5.Ws.10 0,210 1,057 0,186 1,070 0,208 1,089 0,144 0,755 0,006 0,444 
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well as phosphorus fertilization (P2O5.f). In contrast, more factors related to mineral elements 

are positively involved in carotenoid accumulation: oligo elements such as Fer (Fe) and Zinc (Zn) 

soil content, fertilization inputs as potassium oxide (K2O.f) and potassium proportion in cationic-

exchange capacity (K.CEC). Contrary to bore level in soil, bore provided by fertilization (B.f) 

influences positively carotenoid content. Concerning climatic variables, exposure time to 

moderate wind (5.Ws.10) and optimal temperature growing (T.opt) enhance carotenoid content 

with the highest coefficients. Much less markedly, PAR/GR ratio seems to promote carotenoid 

accumulation. Surprisingly, the cycle length would not influence the carotenoid accumulation. A 

similar pattern of agroclimatic factors applies to -carotene content, since this compound is the 

major carotenoid, correlated with total carotenoid content. However, the negative effect of CaCO3 and time of exposure to low atmospheric humidity U.inf.  is more pronounced on -carotene 

accumulation, whereas K.CEC and PAR/GR ratio have no influence on -carotene content. Unlike 

total carotenoid content, phosphorus soil content (P2O5.s) and fine sand proportion (F.sand) present a positive effect on -carotene content only. 

A similar positive and negative trend is observed for -carotenoid and lutein content, but with fewer factors involved. )nterestingly and contrary to received idea according to which -

carotene is determinant of overall carotenoid content, Zn soil content and K.CEC seem to participate especially to global carotenoid accumulation through the -branch. The -branch 

carotenoids are specifically sensitive to difference in light exposure, as illustrated by 

PAR.sup.1900 index and photoperiod total on cycle (Photoperiod) and to rainfall (RR).  )nterestingly, the metabolic balance between -branch/ -branch carotenoid is globally not 

influenced by agroclimatic factors, suggesting an overall effect on carotenoid compounds. 

Globally, all carotenoids have similar pattern of variation based on agroclimatic factors, 

suggesting a common regulatory mechanism upstream each carotenoid biosynthesis. 

Interestingly, different patterns were observed for phosphorous and bore between soil content at 

sowing and respective element content brought by cultural practice. This trend can be explained 

by a different need for these compounds during carrot development. 

III.3.5. Discussion 

Our study provides a comprehensive and integrative overview of sugar and carotenoid 

variation content in carrot root in response to environmental conditions. The wide range of 

contrasted crop places, used in our multi-environment trials, brings to light a significant and large 

effect of environment on the variation in sugar and carotenoid content. rPLS models coupled with 

fine characterisation of crop places occurred as an efficient way to predict variation content in 

sugars and carotenoids in carrot root and allowed to identify and prioritise agroclimatic factors 



 

  



Facteurs agro-climatiques impliqués dans la variation  

de teneur en sucres et caroténoïdes (cycle global) 

98 

 

most involved in their respective content variation. Our work clearly shows distinctive behaviour 

according to studied metabolites and crucial agroclimatic factors in carrot quality elaboration 

through sugar and carotenoid accumulation. 

III.3.5.a. Sugars and carotenoids accumulation pattern in carrot root 

Largely accumulated in carrot root, sugars are the most accumulated carbon resource, all 

compound families considered. Sugars account for more than half of carrot root dry weight, with 

an average of 0.545 g per g of dry matter (54%),  all conditions mingled. It is congruent with 

previous studies putting forth between 45 to 65% (Nilsson, 1987). Although total sugar content 

is better predicted compared to compounds considered independently, our work clearly shows a 

particular pattern for carbohydrate accumulation with antagonist effect of agroclimatic factors on 

sucrose compared to glucose and fructose, arising  from the fact that sucrose is a polymer of 

glucose and fructose. This particular feature may explain the reduced number of agroclimatic 

variables involved in overall sugar accumulation by particular sensitivity of enzymes involved in 

sucrose metabolization. Besides response to biotic constraints, invertases and sucrose synthase, 

which are mainly responsible of metabolization of sucrose into glucose and fructose, are under 

strong environmental determinism with especially involvement in cold stress, drought stress, 

hypoxic stress (Sturm, 1999; Nemati, 2018; Wang et al. 2013). This may explain why the model 

prediction accuracy is lower for sugar content than for carotenoids.  

 In contrast with sugar compounds, carotenoids are accumulated in less extent. In fact, our 

study shows an overall carotenoid content average all conditions mingled at 0.976 mg per g of dry 

matter (0.0976 %), in accordance with previous work (Perrin et al., 2017). Contrary to sugars, our 

study clearly highlights overall the same effect of agroclimatic factors on the three studied 

carotenoids as well as the total carotenoid content, which reinforces the idea of regulatory 

mechanism upstream of the studied carotenoids. As the major compound, a similar variation pattern is observed between -carotene and overall carotenoid. A slight twist is that agroclimatic 

factors have more and less pronounced impact. Some specific effects, but never opposite, are 

observed between -branch and -branch carotenoids which suggests a differential sensitivity of 

involved enzymes  or a downstream regulation (Jourdan et al. 2015 ; Perrin et al. 2016).  

III.3.5.b. Key agroclimatic factors both involved in sugars and carotenoids 

variation content 

Among the 34 highlighted factors in our study, eight influence both carotenoid and sugar 

contents. Three climatic factors disadvantage both carotenoid and sucrose contents, and by the 

way enhance reducing sugars. Time during which carrot was exposed to low atmospheric 

humidity has a negative influence on key metabolites content. A related trend has been shown on 
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beet under drought stress with the decrease of sucrose accumulation (Hoffmann, 2010) and the 

accumulation of osmoregulants compounds, including fructose and glucose (Bloch et al., 2006 ; 

Yakushiji et al, 1996). Carotenoid content variation according to drought stress is subtler. Several 

studies show the negative effect of drought stress on carotenoid content of leaves (Shah et al., 

2011 ; Mibei et al., 2016), whereas results are more nuanced on carrot root with carotenoid 

content variation crossing effect between water restriction with genotype and years especially Perrin et al., . Contrary to Perrin s study where drought stress is related to water supply 

different regimes, Zhang et al. (2020) stimulated drought using PEG on different coloured carrot cultivars and actually confirmed a decrease in - and -carotene over time. The negative effect of 

high air humidity may be related to limitation of transpiration inducing decrease of nutrient 

uptake (Gisleröd et al., 1987) and translocation of sucrose to root, besides possible enhancement 

of fungus development. Finally, time during which carrot is exposed to temperatures lower than 

10°C is determinant in sucrose and carotenoid accumulation. Our findings are in accordance with 

Rosenfeld et al. (1998) who showed the implication of cold temperature (9°C) on carrot sweetness 

due to the increase in glucose and fructose content whereas normal temperature (21°C) promotes 

sucrose and carotene content in carrot roots especially.  

In contrast, some agroclimatic factors related to pedological conditions, may enhance 

sucrose and carotenoid content in carrot crop. Most of them are related. Contrary to climate 

conditions, pedological variables have the advantage that they are less subject to environment 

stochasticity and may be partially modified in aim to enhance key compound accumulation. 

Phosphorus content in soil is the most important factor involved in both accumulation of sucrose and carotenoid accumulation, mainly -carotene. First and foremost, phosphorus is an essential 

constituent in cells. It is the basis of numerous structural compounds as nucleotides, phospholipid 

or co-enzymes and largely involved in physiological process as energy storage and transfer as ATP 

component. Besides a leading part of phosphorus in root carrot yield increase (McPharlin et al., 

1992), Ghaly et al., (2019) showed that phosphorus input promotes yield and sucrose content in 

beet. In addition, Yoshida et al. (1975) highlighted an increase of carrot cell growth and carotenoid 

content in suspension culture by phosphorus supply, mostly due to the link between carotenoid 

synthesis and cell growth. However, phosphorus brought by fertilisation has an opposite effect, 

positive for sucrose and negative for carotenoids, which shows a different dynamic during 

development but moreover the importance of initial soil phosphorus level. In parallel, our study 

brings to light the role of iron  especially on carotenoid accumulation. Iron involvement in plant 

development is widely known through maintenance of many essential biological processes as 

photosynthesis, chlorophyll synthesis, respiration, DNA synthesis (Rout and Sahoo, 2015). In 

addition, it plays a major role as enzymatic co-factor as ferredoxin and constituent of several heme 
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enzyme as noticeably cytochrome. Nevertheless, no studies deal about the direct effect of iron on 

carotenoid and sucrose biofortification, to our knowledge.  

The above factors influencing the same way sugar and carotenoid accumulation may 

actually describe some critical conditions for a non-limiting functioning of the carrot plant while 

considering that both types of compounds follow a similar general pattern. However, it is worth 

to note that several major factors disprove this hypothesis : the cycle length and duration with 

limited PAR (<40) present a positive effect on sugars and no or low effect on carotenoid content 

whereas the duration under optimal growth temperature is beneficial for carotenoid content but 

not for sugars. 

III.3.5.c. Key agroclimatic factors specifically involved in carotenoids 

variation content 

Considering carotenoid content, the positive effect of time exposure to optimal 

temperature of growth reinforces the idea that carotenoid content is closely related to root 

growth. Thiagarajan et al. (2007) showed the particular involvement of temperature on 

photosynthetic efficiency in carrot. Interestingly, even if the transpiration rate increases with 

temperature, net photosynthetic rate is optimum at 20°C whereas lowest rate is reached for 30°C, 

significantly inferior to net photosynthetic rate obtained at 15°C. At the same time, our study 

brings to light the negative effect of high evapotranspiration on carotenoid content. It suggests 

that carbon fixation by plant does not essentially depend on transpiration but more about 

photosynthesis efficiency. In fact, temperature plays a leading part on enzymes structure and thus 

efficiency. The highly positive effect of exposure time to moderate wind speed on carotenoid 

content is surprising. It may be due to buffering capacity in reducing temperature at leaves level, 

and to maximising light interception area with limited leaves overlaying in accordance with 

Burgess et al. (2016).In contrast, high wind speed and important exposure time to high wind 

speed lead to a decrease of carotenoid content. High wind speed is already known to induce 

damage and also stress in plants due to loss of plant ability to control water loss after lesions 

(Grace, 1988). Taksdal (1992) showed that wind stress enhances dry matter content without significantly influencing -carotene content while colour saturation is negatively influenced. Some 

agroclimatic index influence differentially -carotene and -carotene contents. High atmospheric 

humidity duration and abundant rainfall have nuanced effect on carotenoid accumulation, with respectively a negative effect on -carotene content and a positive effect on -branch carotenoid 

and total carotenoids. For this latter factor, Ombódi et al. (2014) showed an opposite trend with 

negative effect of water supply on carotenoid content while dry matter yields drastically increase. 

Interestingly, photoperiod and light intensity duration have a differential effect on -branch or -

branch carotenoid biosynthesis with more important positive effect of high irradiance duration 



 

  



Facteurs agro-climatiques impliqués dans la variation  

de teneur en sucres et caroténoïdes (cycle global) 

101 

 

and photoperiod on -branch carotenoid accumulation while exposure time to low light intensity lead to -carotene content increase. It suggests that light plays a leading role on carotenoid 

biosynthesis and carotenoid orientation flow. It is already established that PSY controlling 

carotenoid content (Welsch et al. 2010) is regulated by PHYA phytochrome, which is itself 

influenced by light (von Lintig et al., 1997). Moreover, carotenoid accumulation in carrot root 

would be conditioned by a photosystem related gene (Iorizzo et al., 2016). In a photosynthetic 

organ, -branch carotenoids synthesis is privileged in case of light stress, due to their 

photoprotective properties. It may suggest different behaviour according to organ studied. 

Among pedological conditions, potassium proportion in cationic capacity exchange 

promotes carotenoid accumulation. In the same manner, potassium oxide soil content has 

significant and positive effect on carotenoid accumulation, suggesting that potassium could play 

a leading part in carotenoid accumulation. In fact, potassium is known as a key player in plant 

growth, metabolism and physiological process as enzyme activation, protein synthesis, 

photosynthesis, osmoregulation, phloem transport, stress resistance (Hawkesford et al., 2012). In 

contrast to our study, Hochmuth et al. (2006) presented a nuanced response of carrot yield to 

potassium fertilization and none effect on carotenoid content. However, several studies highlight 

the effect of potassium input on carotenoid content in tomato fruits (Trudel et al., 1970 ; Serio et 

al., 2007), probably linked of potassium enzyme activity enhancer of enzymes linked to DOXP 

pathway or indirectly by regulation of carbohydrate metabolism (Fanasca et al., 2006). 

Interestingly, phosphorus content has differential effect on carotenoid content in carrot, with a 

positive effect of soil phosphorus content while phosphorus brought by fertilization has a negative 

effect. In fact, a similar differential effect, but opposed, was observed for boron soil content which 

influences negatively carotenoid content whereas boron brought by fertilization has a positive 

influence. It could suggest a difference of boron and phosphorus need during carrot development. (owever, the addition of boron was shown to have a negative effect on both -carotene and -

carotene content (Singh et al., 2012).  The negative effect of calcium carbonate on carotenoid 

accumulation is in accordance with Singh et al. (2012). In fact, as stated by Paiva et al.(1998) on 

tomato, an increasing calcium content in nutritive solution leads to lycopene decrease, suggesting 

a competition pattern in uptake and transport between potassium and calcium ions. Our results 

showing a similar trend, the negative effect of calcium on carotenoid accumulation in carrot may 

be explained by competition with potassium. 

III.3.5.d. Key agroclimatic factors specifically involved in sugars variation 

content 

Agroclimatic factors having an antagonistic effect on non-reducing sugars and reducing 

sugars, agroclimatic factors effect on reducing sugars is deduced from sucrose results. It appears 
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that cycle duration, which is linked to sum of degree on crop cycle days, has a positive influence 

on sucrose content, in accordance with previous results (Nilsson, 1987 ; Hogstad et al., 1997). This 

trend may be explained by the metabolic balance between non-reducing and reducing sugars in 

favour of sucrose at the end of carrot crop cycle, as shown by Bufler et al. (2013). In an interesting 

way, duration for which Vapor Pressure Deficit (VPD) is optimal is the most significant climatic 

variable, with positive influence on sucrose accumulation. Contrary to carotenoid, exposure time 

to high atmospheric humidity such as important rainfall leads to sucrose content decrease. It was 

already reported that low precipitation conducted to sucrose content increase (Hogstad et al., 

1997). In contrast, some pedological conditions play an overall major on sucrose accumulation. It 

was shown in this study that both phosphorus soil content and phosphorus from fertilization lead 

to sucrose accumulation. Although respective positive effect of phosphorus fertilization on carrot 

yield (McPharlin et al., 1992) and sucrose content in beet (Ghaly et al., 2019) have already been 

highlighted, none study concerning phosphorus effect on sucrose content is indexed for carrot. 

Interestingly, our study brings to light positive effect of potassium fertilization on sucrose 

accumulation whereas precedent study has not shown any effect on sugar content (Hochmuth et 

al., 2006). In contrast, Abdel-Motagally and Attia (2009) bring to light leading part of potassium 

fertilization on sucrose content in beet which is in congruent with our work. Nevertheless, 

negative effect of potassium in potassium proportion in cationic capacity exchange is explained 

because potassium is not a bivalent cation. In fact, bivalent cation and more especially calcium 

play a leading part in clay-humic complex aggregation and stabilization (Kloster and Avena, 2015). 

Besides major role in soil structuration, clay-humic complex constitutes a nutritive reserve for 

plant. Thus, the negative effect of soil magnesium oxide content may be related to competition 

between calcium and magnesium in soil. Finally, carbon soil content influences positively sucrose 

content. Interestingly, high K2 coefficient has negative influence on sucrose content. Related to 

humus mineralization potential and describing humus proportion disappearing each year, K2 

negative influence on sucrose content seems to be related to the positive effect carbon soil 

content. It also suggests that indirectly, the soil biotic component may play a key role in this 

metabolite accumulation. 

III.3.6. Conclusion 

Plants can acclimatize face to environment fluctuations by modulating their metabolism 

in particular. Highly accumulated in carrot root, carotenoids and sugars are largely influenced by 

environment. The use of multi-environmental trial including contrasted environments allows to 

capture a wide range of fluctuation in environmental conditions and the extent of related 

phenotypic plasticity. rPLS modelling for prediction purposes in conjunction with fine 

characterization of cropping places is an efficient way to confront key metabolites content 
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variation to environmental condition fluctuation in aim to elucidate agroclimatic factors 

involvement in sugar and carotenoid content. The two studied metabolite classes have different 

variation pattern according to agroclimatic conditions, with on one side antagonist effect of 

agroclimatic factors for reducing et non-reducing sugars, and one the other side relative similar effect between -branch and -branch carotenoids. Our study brings to light the overall limiting 

effect of climatic effect whereas pedological factors may be used to enhance sugar and carotenoid 

content in carrot. Our work provides information for producers for reaching an optimal 

nutritional value in carrot crops. This study paves also the way to a better understanding of abiotic 

factors involvement in carbon resources storage in a sink root organ. Further work is underway 

to consider carrot development cycle and determine the effect of key climatic factors depending 

on development stages on the mature root quality. The identification of molecular mechanisms 

under environmental determinism to explain sugars and carotenoids accumulation is in progress. 
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Supporting information 

III.Supp data 1 : Pedological variables and abbreviation 

   Pedological variables abbreviation unit 

Soil 

composition 

at sowing 

Cationic exchange 

capacity and 

chemical equilibrum 

Cationic exchange capacity CEC meq/100g 

Calcium proportion in CEC Ca.CEC % 

Potassium proportion in CEC K.CEC % 

Magnesium proportion in CEC Mg.CEC % 

Sodium proportion in CEC Na.CEC % 

Saturation rate TS % 

Granulometry 

Clay Clay % 

Fine limon F.lim % 

Coarse limon C.lim % 

Fine sand F.sand % 

Coarse sand C.sand % 

Available water content AWC % 

Batance index Bat.ind % 

Chemical 

analysis 

major 

elements 

pH (water) pH.w a.u 

pH (KCl) pH.KCl a.u 

Calcium carbonate CaCO3 % 

Soil Calcium oxide  CaO.s mg/kg 

Soil Pentoxide Phosphorus P2O5.s a.u 

Soil Potassium oxide K2O.s a.u 

Soil magnesium oxide MgO.s a.u 

Soil Sodium oxide Na2O.s a.u 

oligo-

elements 

Zinc Zn a.u 

Manganese Mn a.u 

Copper Cu a.u 

Iron Fe a.u 

Soil Brome B.s a.u 

Organic matter 

Organic matter MO % 

Carbon C % 

Total soil Nitrogen  N.s % 

Carbon to Nitrogen ratio C.N a.u 

K2 coefficient (humus 
mineralization potential) 

K2 % 
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III.Supp data 2 : Fertilization variables and abbreviation 

 Fertilization variables abbreviation unit 

Cultural 

practices 

Nitrogen fertilization N.f u/ha  

Pentoxide Phosphorus 
fertilization 

P2O5.f u/ha  

Potassium oxide 
fertilization 

K2O.f u/ha  

Magnesium oxide 
fertilization 

MgO.f u/ha  

Sulphur fertilization SO3.f u/ha  

Brome fertilization B.f u/ha  

Calcium oxide 
fertilization 

CaO.f u/ha  
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III.Supp data 3 : Climatic variables and abbreviation 

  Climatic variables abbreviation unit 

Climatic 

factors 

during 

carrot 

crop 

Atmospheric 

humidity 

parameters 

Maximum humidity U.max % 

Minimum humidity U.min % 

Daily average humidity U.mean.d % 

Exposure time at a humidity above to 80 % U.sup.80 hours 

Exposure time at a humidity below to 30 % U.inf.30 hours 

Vapor 

pressure 

parameters 

Vapor Pressure Deficit mean VPD.mean kPa 

Exposure time to optimal Vapor Deficit Pressure (0.4-1.25 kPa) VPD.opt hours 

Exposure time at a Vapor Deficit Pressure above 0.2 kPa VPD.inf.0.2 hours 

Exposure time at a Vapor Deficit Pressure below to 1.7 kPa VPD.sup.1.7 hours 

Saturating water vapour pressure at dew point temperature ed mb 

Rainfall Rainfall RR mm 

Temperature 

parameters 

Maximum temperature T.max °C 

Minimum temperature T.min °C 

Daily average temperature T.mean °C 

Average day temperature T.mean.d °C 

Average night temperature T.mean.n °C 

Exposure time to optimal temperature (15-22°C) T.opt hours 

Exposure time at a temperature above 27 °C T.sup.27 hours 

Exposure time at a temperature below 10 °C T.inf.10 hours 

Thermal amplitude Term.amp °C 

Photoperiodic thermal amplitude Term.amp.ph °C 

Degree day Degree day sum DD °C 

Radiance 

parameters 

Global radiation cumul  Cum.GR J/cm² 

Photosynthetically Active Radiation cumul Cum.PAR J/cm² 

Ratio PAR/RG PAR.GR u.a 

Photothermic quotient PAR cumul Phtq.PAR J/(cm².°C) 

Photothermic quotient RG cumul Phtq.GR J/(cm².°C) 

Exposure time to optimal PAR (400-1900 µmol.m-2.s-1) PAR.opt hours 

Exposure time at a PAR below 40 µmol.m-2.s-1 PAR.inf.40 hours 

Exposure time at a PAR above 1900 µmol.m-2.s-1 PAR.sup.1900 hours 

Wind speed 

parameters 

Wind speed mean (at 2 meters) Wm km/h 

Exposure time to wind speed below 5 km/h Ws.inf.5 hours 

Number of hours when wind speed is between 5 and 10 km/h 5.Ws.10 hours 

Exposure time to wind speed above 10 km/h Ws.sup.10 hours 

Evapo-

transpiration 

parameters 

Evapotranspiration (radiative term) Et.rad mm/day 

Evapotranspiration (aerodynamic term) Et.aero mm/day 

Potential evapotranspiration Eto mm/day 

Photoperiod  Days lenght Photoperiod  hours 

Cycle Cycle lenght Cycle days 
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III.Supp.data 4 : Heatmap highlighting correlation between agroclimatic variables. In blue, 

negative correlation and in red positive correlation. High number of variables and high correlation 

between agroclimatic variables justifies the use of components for analysis.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

III.Supp.data 5 : Distribution of agroclimatic variables according to the nineteen crop places 

used in multi-environments trial. Data are centered and scaled.
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III.Supp.data 6 : Correlation between biochemical compounds 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

       

        

       

      
   

          

            
   

      

  
  
  
 

  
  
   
 

  
   
  

  
  
  
   
 

  
  
   
   
  

  
 

  
   
 

  
  
  
   
 



Facteurs agro-climatiques impliqués dans la variation  
de teneur en sucres et caroténoïdes (cycle global) 

115 

 

III.Supp.data 7 : Respective influence of most representative agroclimatic factors on 

environmental variation content in sugars, considering all PLSr models 

Moy coef CV coef Moy VIP CV VIP Moy coef CV coef Moy VIP CV VIP Moy coef CV coef Moy VIP CV VIP Moy coef CV coef Moy VIP CV VIP Moy coef CV coef Moy VIP CV VIP

VPD.opt 0,098 16,296 1,115 10,439 0,248 8,199 1,918 9,733 -0,177 8,304 1,492 9,322 -0,166 13,038 1,447 8,919 0,219 8,751 1,826 9,391

RR -0,204 19,310 1,781 8,974 -0,166 15,466 1,731 11,513 -0,029 92,555 0,804 14,734 -0,029 78,535 0,811 15,107 -0,036 59,393 1,121 17,387

Et.rad -0,082 23,702 1,395 10,939 -0,058 37,499 1,703 11,561 0,027 148,209 0,995 8,006 -0,023 90,510 0,885 11,690 -0,071 43,539 1,379 11,533

P2O5.s 0,169 28,935 1,118 11,767 0,371 11,007 1,654 8,825 -0,221 21,088 1,077 12,833 -0,266 14,969 1,106 9,997 0,310 11,855 1,513 7,143

Cycle 0,009 352,800 1,258 11,819 0,195 10,859 1,451 13,089 -0,240 11,573 1,282 7,540 -0,224 14,028 1,048 6,714 0,217 7,231 1,235 7,762

PAR.inf.40 0,065 25,163 1,849 8,473 0,249 7,785 1,338 23,884 -0,246 16,137 1,025 12,956 -0,262 15,024 0,990 9,289 0,274 9,233 0,854 10,392

P2O5.f. 0,052 50,157 0,550 34,007 0,242 12,953 1,251 18,547 -0,181 14,329 0,855 22,785 -0,242 11,698 0,935 15,181 0,249 12,988 0,995 21,009

U.inf.30 0,058 71,117 0,692 15,565 -0,397 12,473 1,251 14,763 0,513 14,062 1,333 6,110 0,565 12,535 1,320 7,332 -0,527 10,486 1,400 9,733

U.max 0,012 198,248 0,907 18,156 -0,104 11,636 1,217 11,908 0,144 14,081 1,207 7,669 0,136 14,760 1,185 7,731 -0,118 8,617 1,258 8,355

K2 -0,051 43,328 0,895 5,807 -0,214 10,991 1,157 15,205 0,173 13,040 0,923 5,303 0,180 15,819 0,869 9,216 -0,211 9,973 0,933 4,916

VPD.inf.0.2 -0,009 157,310 1,028 12,956 -0,094 22,760 1,145 12,328 0,090 10,223 1,236 9,135 0,086 21,200 1,258 10,866 -0,082 19,160 1,288 10,895

Eto -0,046 28,988 1,208 10,680 -0,045 44,675 1,122 15,555 0,037 51,728 1,026 2,536 0,014 83,179 0,991 5,343 -0,062 28,109 1,084 8,597

K2O.f 0,000 4495,875 0,661 21,544 0,146 12,034 1,106 9,391 -0,150 19,137 0,948 12,796 -0,190 16,579 0,918 9,273 0,158 13,760 1,038 6,355

T.sup.27 -0,079 12,668 1,248 7,886 -0,072 11,552 1,094 14,250 -0,002 720,013 1,049 2,886 -0,010 129,534 1,060 5,313 -0,033 32,075 1,061 4,295

MgO.s 0,028 78,787 1,008 10,041 -0,157 20,265 1,088 7,954 0,162 21,466 0,738 8,171 0,224 20,281 0,797 6,833 -0,160 22,539 0,939 6,790

T.inf.10 0,151 13,009 2,117 9,597 -0,148 16,677 1,085 28,270 0,307 14,750 1,193 12,210 0,325 10,749 1,236 9,480 -0,270 9,436 0,796 12,558

C 0,009 166,613 0,664 21,665 0,133 8,052 1,082 7,738 -0,119 20,410 1,165 14,445 -0,130 20,464 1,190 10,196 0,119 13,566 1,104 11,535

VPD.sup.1.7 -0,076 15,208 1,083 11,576 -0,016 33,871 1,081 14,351 -0,064 24,831 1,012 1,885 -0,075 22,404 0,991 6,301 0,035 38,737 1,037 4,687

ed -0,096 11,905 1,858 9,846 0,013 130,347 1,070 16,936 -0,097 19,070 0,921 14,728 -0,118 16,586 1,058 16,368 0,069 22,515 0,791 18,237

k.CEC -0,072 29,089 0,874 11,624 -0,255 8,777 1,069 18,017 0,197 22,554 0,762 7,398 0,245 20,034 0,808 9,417 -0,235 15,019 0,802 12,002

MO 0,022 89,608 0,655 21,372 0,096 10,097 1,057 8,159 -0,061 37,243 1,116 14,305 -0,069 38,293 1,154 10,870 0,064 20,973 1,065 12,598

U.sup.80 -0,020 65,531 0,964 16,651 -0,221 9,125 1,045 11,176 0,220 13,481 1,086 5,450 0,246 12,303 1,102 7,407 -0,253 10,022 1,119 6,692

T.opt -0,040 26,055 0,765 14,074 -0,025 88,526 1,012 8,804 -0,012 96,374 1,049 6,453 0,021 95,246 0,963 8,733 -0,019 83,546 0,978 7,450

N.f 0,034 55,889 0,500 30,306 0,074 16,918 1,004 19,374 -0,029 32,316 0,753 16,743 -0,032 37,463 0,824 13,147 0,049 25,864 0,793 15,425

F.lim -0,035 57,571 0,771 16,020 -0,049 15,700 0,995 10,202 0,003 476,961 0,872 6,581 0,019 103,134 0,849 7,772 -0,013 111,891 0,856 4,406

B.f -0,101 34,481 0,894 16,910 0,061 37,423 0,994 10,350 -0,199 16,597 1,003 9,377 -0,203 22,081 0,959 10,194 0,122 17,347 0,937 7,172

Na2O -0,033 82,118 0,617 20,097 0,200 10,110 0,994 19,669 -0,227 11,562 1,355 22,075 -0,251 8,413 1,219 15,650 0,271 14,763 1,293 18,313

U.mean.d -0,009 108,994 0,849 19,164 -0,106 12,792 0,990 7,434 0,106 15,394 1,021 4,905 0,116 19,584 0,994 5,936 -0,112 13,356 0,996 3,708

Et.aero 0,006 158,486 0,844 21,149 -0,013 117,048 0,987 9,171 0,029 49,670 1,011 3,619 0,040 49,274 1,040 6,078 -0,026 55,150 0,988 6,007

SO3.f -0,020 34,452 0,622 24,053 0,010 156,910 0,969 9,136 -0,036 40,980 0,851 17,418 -0,028 91,046 0,815 12,022 0,017 54,170 0,836 9,439

U.min -0,019 61,645 0,821 18,812 -0,016 61,497 0,964 7,275 -0,006 253,109 1,000 5,698 -0,014 135,016 0,962 5,807 -0,007 122,501 0,970 5,805

MgO.f -0,008 104,914 0,595 24,888 0,001 753,118 0,964 9,858 -0,010 100,752 0,839 16,804 -0,010 149,370 0,808 11,240 -0,004 166,578 0,860 7,816

Bat.ind -0,045 52,969 0,620 12,426 -0,187 12,650 0,961 12,314 0,139 17,061 0,833 9,371 0,166 17,486 0,858 8,015 -0,148 9,234 0,821 5,608

T.max -0,067 10,319 1,312 6,424 0,035 22,073 0,958 12,025 -0,102 15,893 1,139 1,695 -0,113 13,678 1,132 3,396 0,087 14,112 1,028 3,580

Cu 0,004 409,582 0,772 23,722 -0,044 37,379 0,953 10,600 0,051 45,291 1,008 4,450 0,068 24,751 1,015 5,546 -0,050 30,825 0,925 4,809

VPD.mean -0,049 16,859 1,134 9,706 0,008 65,506 0,934 13,685 -0,055 11,153 1,078 3,415 -0,063 12,178 1,087 5,199 0,034 18,910 1,022 2,605

T.mean.d -0,068 9,709 1,428 4,335 0,079 13,170 0,925 11,092 -0,152 14,607 1,167 2,587 -0,167 13,249 1,199 5,893 0,135 10,935 1,048 4,769

C.lim -0,001 1363,438 0,562 17,711 -0,083 23,558 0,922 14,954 0,096 12,068 1,061 9,757 0,075 40,015 1,031 5,299 -0,105 13,844 1,096 9,621

pH.w 0,018 68,240 0,641 14,833 -0,061 20,949 0,914 12,703 0,072 18,717 1,105 16,587 0,076 15,763 1,072 9,251 -0,085 11,512 1,202 10,199

Zn -0,020 119,864 1,590 7,919 -0,044 52,063 0,910 6,015 0,036 70,492 1,663 5,394 0,064 32,639 1,788 7,070 -0,032 69,331 1,439 12,670

T.mean -0,076 7,664 1,684 3,635 0,016 51,075 0,890 8,516 -0,085 11,107 1,172 6,781 -0,093 12,146 1,257 11,154 0,058 11,319 1,025 10,706

AWC -0,015 64,947 0,763 14,834 -0,005 99,969 0,879 11,479 -0,012 96,961 0,929 6,466 -0,015 54,898 0,910 6,994 -0,001 1721,081 0,980 8,582

Therm.amp 0,005 170,061 0,792 16,591 0,090 15,502 0,875 14,364 -0,106 20,109 0,656 12,544 -0,112 21,261 0,668 8,733 0,120 15,731 0,668 14,788

K2O.s -0,035 49,319 0,616 18,393 -0,120 13,177 0,873 15,718 0,085 30,184 0,783 12,460 0,123 21,916 0,860 8,855 -0,102 22,827 0,803 11,914

Ws.sup.10 0,031 31,342 0,503 18,537 0,070 38,473 0,871 9,944 -0,024 54,101 0,675 5,675 -0,041 55,877 0,699 10,156 0,046 41,237 0,686 10,369

Cum.GR -0,059 17,080 1,036 8,360 0,018 66,036 0,868 13,902 -0,066 25,308 0,952 5,169 -0,075 29,942 0,904 8,056 0,041 36,331 0,836 10,861

Na.CEC -0,045 60,784 0,586 23,307 -0,181 21,605 0,861 16,753 0,155 23,191 0,752 18,073 0,165 29,661 0,713 11,270 -0,244 16,992 0,769 13,408

N.s 0,048 68,562 0,752 17,386 -0,207 16,571 0,858 13,245 0,304 13,861 0,963 7,226 0,315 19,061 0,906 8,329 -0,316 12,028 0,942 9,073

DD -0,075 15,015 1,466 3,367 0,059 18,638 0,852 10,855 -0,141 10,853 1,238 5,702 -0,142 12,768 1,304 9,952 0,112 8,976 1,063 8,815

Clay 0,016 64,573 0,725 18,081 0,097 12,006 0,849 13,013 -0,086 21,198 0,987 8,065 -0,097 25,040 1,009 5,478 0,068 25,954 1,009 8,099

F.sand 0,052 20,308 0,767 17,801 0,162 14,622 0,839 10,768 -0,130 19,117 0,936 9,815 -0,145 18,479 0,940 9,530 0,136 12,330 0,998 10,609

pH.KCl 0,019 55,457 0,640 15,816 -0,028 36,232 0,838 10,563 0,038 31,244 0,998 15,804 0,037 24,822 0,969 9,058 -0,041 20,329 1,087 10,905

Fe -0,090 23,914 0,990 16,092 0,118 10,110 0,835 9,804 -0,218 9,387 1,372 15,951 -0,218 9,668 1,269 9,041 0,182 10,254 1,278 8,981

C.N -0,021 115,860 0,874 19,561 0,065 32,908 0,823 21,175 -0,098 30,163 0,676 16,120 -0,096 36,897 0,709 18,689 0,080 21,474 0,739 16,272

CaCO3 -0,022 55,102 0,692 12,514 -0,029 32,010 0,818 8,674 0,002 887,926 0,800 9,111 0,004 413,144 0,792 7,961 -0,005 282,307 0,875 9,912

C.sand -0,009 115,243 0,772 13,827 -0,022 62,030 0,813 14,724 0,018 74,610 0,967 8,039 0,029 68,522 0,959 5,681 -0,009 154,292 0,978 7,776

Therm.amp.ph 0,003 518,368 0,789 17,359 0,164 13,280 0,796 10,107 -0,190 20,859 0,738 11,709 -0,213 17,864 0,797 10,166 0,217 13,821 0,768 14,039

T.min -0,064 14,580 1,584 6,023 -0,020 63,895 0,794 12,401 -0,032 21,665 0,963 15,213 -0,033 37,599 1,106 18,686 0,004 212,536 0,878 19,632

CEC 0,056 18,962 0,849 13,760 0,047 14,613 0,793 12,785 0,002 624,449 0,947 13,931 0,015 147,942 0,987 7,678 -0,002 747,962 0,897 9,921

Photoperiod -0,070 28,875 1,151 9,685 -0,027 70,679 0,786 10,987 -0,025 78,483 1,401 4,774 -0,002 857,027 1,297 6,849 -0,030 42,879 1,017 14,109

T.mean.n -0,062 13,288 1,601 5,265 -0,033 31,872 0,777 10,730 -0,016 50,086 1,055 12,840 -0,014 68,010 1,190 16,762 -0,017 44,560 0,950 18,012

5.ws.10 -0,047 52,598 0,815 29,762 -0,130 23,179 0,760 22,910 0,089 35,565 0,824 19,950 0,168 30,784 0,788 11,348 -0,132 29,755 0,910 11,252

CaO.f 0,006 445,860 0,718 15,762 -0,092 27,564 0,748 27,739 0,071 31,497 1,092 20,744 0,136 21,350 1,263 6,299 -0,119 24,801 1,008 21,910

CaO.s. 0,060 17,987 0,952 6,988 0,042 28,626 0,744 4,515 -0,001 2184,629 0,990 11,192 0,017 137,817 1,005 4,661 0,006 218,949 1,031 9,228

PAR.sup.1900 0,012 191,458 0,817 14,352 -0,025 46,774 0,738 19,277 0,054 39,033 0,820 17,340 0,082 20,955 0,846 8,950 -0,061 39,255 0,754 9,392

Mn.s. -0,082 39,140 0,650 24,787 -0,017 100,456 0,738 19,094 -0,064 29,850 0,585 10,670 -0,072 36,378 0,634 9,672 0,012 168,210 0,607 22,331

PAR.GR 0,009 150,836 0,954 10,068 -0,068 13,336 0,736 7,797 0,070 33,585 0,797 15,868 0,118 21,489 0,875 10,652 -0,078 33,878 0,860 17,614

Wm 0,016 76,417 0,439 21,670 0,029 102,957 0,732 10,897 0,006 353,073 0,638 11,794 -0,011 249,857 0,617 13,724 0,015 136,977 0,606 15,065

B.s -0,032 145,870 0,885 16,949 0,073 44,672 0,723 19,087 -0,096 64,396 1,031 17,550 -0,132 34,052 1,090 13,495 0,164 39,124 0,852 17,872

TS 0,030 67,920 0,435 19,827 0,180 12,463 0,723 12,125 -0,172 18,833 0,849 15,249 -0,215 17,662 0,809 15,473 0,287 15,424 0,944 13,343

Ws.inf.5 -0,009 172,956 0,633 8,779 0,025 66,559 0,722 12,468 -0,063 29,789 0,674 12,963 -0,072 22,817 0,656 12,063 0,052 32,446 0,657 13,933

Mg.CEC -0,005 287,335 0,406 31,462 -0,069 31,052 0,713 17,047 0,061 35,811 0,655 12,877 0,072 23,426 0,629 10,187 -0,059 23,486 0,731 9,377

Ca.CEC 0,012 66,059 0,491 20,540 0,030 50,456 0,685 23,036 -0,025 43,929 0,729 9,761 -0,031 56,249 0,709 8,936 0,021 54,691 0,857 7,656

Cum.PAR -0,035 13,904 0,786 5,464 0,025 28,745 0,681 10,218 -0,057 21,823 0,831 10,207 -0,045 32,384 0,778 6,840 0,040 24,846 0,703 12,383

PAR.opt -0,063 25,961 0,626 16,026 0,077 14,225 0,655 12,341 -0,154 14,242 0,796 12,158 -0,150 15,820 0,715 9,441 0,130 14,034 0,762 15,763

Phtq.PAR 0,007 143,140 0,757 14,698 -0,011 64,662 0,563 10,518 0,029 46,099 0,760 12,901 0,048 24,104 0,769 7,512 -0,040 27,027 0,758 19,491

Phtq.GR -0,001 2188,892 0,609 19,780 -0,023 33,730 0,533 9,564 0,048 30,763 0,723 11,231 0,050 35,352 0,702 6,325 -0,066 18,493 0,727 12,458

Sugars sum
non-reducing sugar reducing sugars

ratio non reducing sugar / reducing sugar
sucrose Glucose Fructose
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III.Supp.data 8 : Respective influence of most representative agroclimatic factors on 

environmental variation content in carotenoids, considering all PLSr models. 

Coef mean CV coef VIP mean CV VIP Coef mean CV coef VIP mean CV VIP Coef mean CV coef VIP mean CV VIP Coef mean CV coef VIP mean CV VIP Coef mean CV coef VIP mean CV VIP

U.inf.30 -0,119 58,750 1,446 8,481 -0,163 29,930 1,433 4,443 -0,042 116,759 0,984 10,629 -0,082 60,446 1,124 8,552 0,117 27,271 0,860 10,529

Eto -0,175 10,121 1,234 5,145 -0,189 6,735 1,387 3,736 -0,068 22,064 1,017 5,945 -0,152 15,627 0,728 18,439 0,070 16,662 1,347 8,184

Photoperiod 0,090 18,062 1,721 13,207 0,059 17,685 1,377 11,286 0,116 15,107 1,761 7,342 0,103 18,762 1,985 7,716 0,104 6,143 1,189 4,640

CaCO3 -0,117 16,639 1,271 10,525 -0,158 10,704 1,330 8,670 0,009 112,863 0,815 9,945 -0,073 23,816 1,043 18,304 0,095 12,409 0,918 11,216

P2O5.s 0,081 41,709 1,271 13,359 0,151 22,719 1,315 17,379 -0,114 33,384 0,823 13,426 0,002 910,884 1,287 10,697 -0,195 9,376 0,733 13,385

Mn.s. 0,014 126,357 1,349 15,756 -0,005 441,954 1,311 10,080 0,029 65,497 0,882 20,834 0,023 91,019 1,435 12,287 0,065 16,834 0,451 17,668

VPD.sup.1.7 -0,009 172,267 1,159 4,773 -0,002 362,078 1,304 4,147 -0,006 329,410 0,940 7,278 0,003 427,713 0,564 12,833 0,017 44,827 1,283 6,584

Et.aero -0,064 24,251 1,179 8,610 -0,091 9,689 1,293 5,811 -0,009 102,067 0,858 7,924 -0,035 30,079 0,664 11,115 0,057 14,696 1,156 6,278

T.sup.27 -0,005 193,430 1,102 5,929 -0,006 115,759 1,280 5,355 0,008 179,036 0,971 5,545 0,014 54,428 0,535 14,789 0,044 17,761 1,410 6,611

Topt 0,177 11,411 1,335 10,349 0,178 7,047 1,246 7,775 0,118 14,548 1,145 9,825 0,160 13,988 1,103 5,604 0,006 155,850 0,944 11,883

VPD.mean -0,003 243,283 1,026 8,926 0,002 241,327 1,200 3,937 0,004 173,146 0,992 4,641 0,007 80,987 0,540 19,429 0,020 22,652 1,366 3,330

U.mean.day 0,040 32,111 1,107 5,324 0,015 67,672 1,184 3,399 0,045 31,584 0,972 7,773 0,049 19,254 0,668 6,570 0,045 16,339 1,158 4,531

K2O.s 0,145 12,554 1,207 8,946 0,114 10,842 1,167 4,880 0,114 16,812 1,072 4,636 0,154 8,620 1,417 5,293 0,061 19,195 0,847 11,575

Fe 0,127 13,967 1,256 9,643 0,123 10,091 1,159 8,213 0,117 12,524 1,107 8,917 0,116 9,789 1,312 15,263 0,029 29,553 0,616 12,105

U.min 0,072 8,132 1,061 5,688 0,082 10,958 1,148 3,989 0,018 34,745 0,932 8,399 0,053 13,769 0,626 7,527 -0,019 33,760 1,126 6,445

T.inf.10 -0,199 20,084 1,441 8,790 -0,191 14,171 1,120 9,500 -0,143 18,500 1,698 5,591 -0,200 14,224 2,021 6,294 -0,013 129,578 1,470 5,900

PAR.inf.40 0,002 1606,260 1,505 9,629 0,065 35,246 1,120 9,680 -0,081 48,575 1,740 5,876 -0,057 45,431 2,150 8,789 -0,158 6,802 1,433 6,682

U.sup.80 0,072 38,751 0,998 8,542 0,059 34,009 1,116 4,032 0,046 50,925 0,923 6,419 0,072 28,446 0,585 11,880 0,043 36,930 1,183 3,057

DD 0,055 30,499 0,933 13,583 0,038 21,002 1,114 5,041 0,070 21,697 1,179 3,868 0,074 11,957 0,817 12,749 0,049 10,112 1,543 2,960

U.max -0,106 14,984 0,978 13,874 -0,111 18,035 1,112 4,906 -0,061 17,301 0,915 7,829 -0,100 17,681 0,727 22,901 -0,016 73,472 1,215 4,060

T.mean.day 0,036 65,023 0,914 13,733 0,031 37,995 1,105 6,429 0,036 42,540 1,129 5,772 0,053 25,363 0,783 13,038 0,018 47,271 1,511 2,997

Et.rad -0,212 11,156 1,030 8,919 -0,204 9,942 1,083 9,628 -0,101 26,213 0,985 5,663 -0,207 15,310 0,977 11,515 0,049 46,598 1,028 15,499

5.Ws.10 0,210 13,377 1,057 12,285 0,186 20,017 1,070 10,640 0,144 18,163 0,755 20,381 0,208 16,060 1,089 15,324 0,006 384,983 0,444 13,793

PAR.GR 0,106 19,663 1,097 9,959 0,046 38,695 1,054 10,271 0,131 21,091 0,863 6,913 0,137 9,022 0,905 9,458 0,092 11,464 0,666 10,973

B.f. 0,162 24,201 1,003 9,583 0,152 15,138 1,046 6,031 0,090 30,938 0,893 14,024 0,156 14,907 0,810 7,448 0,031 37,585 1,019 9,766

T.mean 0,029 38,117 0,879 14,538 0,010 69,254 1,043 6,196 0,053 14,316 1,188 6,357 0,055 12,807 0,913 7,742 0,057 7,279 1,549 2,742

T.max 0,028 57,606 0,864 15,676 0,020 40,611 1,041 7,822 0,039 26,887 1,158 6,153 0,049 20,633 0,824 12,406 0,031 22,926 1,484 3,337

Cu 0,069 27,235 0,887 17,278 0,052 29,656 1,036 10,158 0,066 29,545 1,020 7,247 0,097 16,970 0,743 22,018 0,058 24,160 1,403 3,648

Ws.sup.10 -0,123 14,298 1,122 9,021 -0,124 8,189 1,025 13,371 -0,083 15,527 0,954 13,405 -0,125 13,267 1,214 15,012 -0,011 103,331 0,440 18,969

k.CEC 0,124 32,804 1,212 12,086 0,074 27,621 1,025 8,515 0,132 26,446 1,196 9,530 0,163 11,891 1,633 7,516 0,140 11,856 0,956 15,181

F.sand 0,087 22,897 1,004 14,392 0,144 17,528 1,023 11,361 -0,044 51,994 0,847 10,697 0,038 63,736 0,958 19,770 -0,120 9,834 0,584 18,716

P2O5.f. -0,135 30,324 1,043 14,494 -0,119 23,966 1,019 14,158 -0,135 36,223 0,799 16,961 -0,162 24,119 1,042 12,851 -0,097 21,732 0,449 11,494

B.s. -0,232 19,097 1,216 8,733 -0,239 10,172 1,009 16,362 -0,104 54,834 1,174 11,539 -0,208 16,836 1,295 10,067 -0,019 131,820 0,886 11,253

VPD.inf.0.2 -0,044 48,728 0,845 13,482 -0,067 22,822 0,995 3,452 -0,012 126,766 0,880 4,947 -0,033 61,308 0,613 23,889 0,022 42,586 1,180 5,445

T.mean.night 0,029 15,787 0,847 12,470 0,006 100,325 0,986 8,223 0,054 16,210 0,988 6,429 0,052 13,071 0,756 7,424 0,067 5,899 1,307 4,349

K2 0,022 160,694 0,916 8,772 0,045 47,633 0,971 8,400 -0,032 72,539 0,831 8,631 0,031 84,081 0,706 9,115 0,001 1367,997 0,831 6,521

T.min 0,019 31,929 0,833 12,046 -0,009 90,547 0,963 8,838 0,055 18,979 0,917 6,119 0,043 20,144 0,709 8,940 0,068 5,678 1,223 4,814

AWC -0,051 23,806 0,896 14,108 -0,065 13,902 0,958 9,785 0,004 240,576 0,824 10,062 -0,037 30,486 0,638 16,760 0,043 15,701 0,982 12,201

N.s. 0,040 149,168 0,949 8,115 0,085 43,482 0,954 5,220 -0,037 105,924 1,139 5,572 0,015 314,202 1,104 11,439 -0,031 79,107 1,060 12,675

C 0,037 43,218 0,945 10,544 0,023 67,908 0,953 8,121 0,074 28,639 1,322 9,092 0,038 31,042 1,052 13,352 0,050 21,720 1,147 8,208

CEC 0,101 17,438 0,812 5,319 0,133 10,577 0,946 6,222 -0,017 72,570 0,774 10,347 0,055 24,097 0,699 16,155 -0,101 7,945 1,019 5,410

MO 0,032 50,791 0,923 10,581 0,014 91,014 0,944 8,552 0,070 34,419 1,280 8,257 0,036 32,126 1,010 13,349 0,060 14,260 1,131 8,399

CaO.s. 0,043 33,931 0,987 9,787 0,051 18,189 0,929 9,231 -0,017 74,124 0,882 8,291 0,029 29,491 0,919 16,826 -0,057 13,519 0,787 14,008

Wm -0,107 15,378 1,035 11,908 -0,104 7,388 0,923 15,529 -0,090 13,611 0,999 13,343 -0,111 14,805 1,101 15,375 -0,023 53,137 0,464 20,394

pH.w -0,051 18,365 0,901 13,716 -0,064 19,810 0,912 9,436 -0,045 30,503 0,832 9,461 -0,033 39,562 0,728 16,411 0,011 75,434 0,709 14,923

Phtq.PAR 0,022 50,505 1,022 20,038 -0,005 153,614 0,904 19,770 0,042 31,452 0,822 16,002 0,038 29,326 1,027 11,656 0,050 12,939 0,635 14,395

C.lim 0,005 376,222 0,851 14,772 0,056 29,531 0,903 9,570 -0,071 30,889 0,755 15,909 -0,030 51,678 0,795 13,732 -0,078 14,553 0,608 9,515

CaO.f. 0,167 9,353 0,803 10,480 0,151 9,876 0,899 10,749 0,071 41,307 0,757 11,635 0,149 13,783 0,732 14,559 -0,012 86,576 0,934 20,377

C.N 0,056 33,701 0,883 10,290 0,035 55,444 0,895 13,214 0,062 24,700 0,770 16,718 0,057 30,598 0,863 10,562 0,042 32,040 0,603 19,168

TS -0,152 32,401 0,941 16,404 -0,196 16,449 0,877 10,301 0,035 121,079 0,940 10,798 -0,111 39,660 0,884 20,920 0,072 43,691 0,732 14,770

Cycle 0,109 27,999 0,774 14,801 0,136 12,646 0,864 11,083 0,040 82,025 0,734 24,154 0,068 25,081 0,720 17,338 -0,053 14,590 0,611 13,702

F.lim -0,025 72,386 0,755 17,036 -0,073 24,720 0,861 8,838 0,073 18,618 0,864 8,226 0,018 85,977 0,575 28,368 0,109 7,092 1,066 8,385

VPD.opt 0,023 74,693 0,796 13,404 0,020 94,148 0,857 9,003 0,027 74,547 0,751 9,381 0,014 125,856 0,717 23,051 -0,026 47,567 0,839 13,053

Clay 0,056 31,003 0,759 8,242 0,082 17,250 0,844 3,656 -0,015 110,381 0,811 8,660 0,016 60,350 0,621 23,467 -0,062 11,258 0,935 5,768

pH.KCl -0,052 19,100 0,805 15,357 -0,069 17,237 0,839 9,193 -0,027 37,393 0,709 12,575 -0,032 39,453 0,636 20,017 0,023 35,415 0,738 15,630

Ws.inf.5 0,062 33,965 0,888 11,623 0,077 14,479 0,839 15,300 0,033 31,878 0,739 23,035 0,055 21,535 0,833 19,675 -0,004 326,894 0,430 12,820

Phtq.GR -0,024 51,754 0,973 20,970 -0,018 59,549 0,832 19,996 -0,026 28,777 0,842 10,972 -0,024 46,548 1,097 8,042 0,012 33,786 0,673 6,234

Ca.CEC -0,016 64,655 0,846 16,483 0,005 163,737 0,810 14,177 -0,042 23,505 0,713 20,667 -0,026 28,335 0,956 25,549 -0,041 10,294 0,440 26,735

Zn 0,124 20,608 1,113 8,416 0,084 24,872 0,810 8,344 0,154 17,070 1,817 3,280 0,170 14,063 1,673 6,418 0,106 14,702 1,690 4,867

Bat.ind 0,004 600,711 0,719 17,062 -0,018 97,761 0,806 8,790 0,059 29,281 0,700 12,784 0,037 37,888 0,683 23,665 0,071 16,709 0,666 10,816

Cum.GR 0,037 46,999 0,799 6,400 0,049 27,729 0,799 8,644 0,011 126,605 1,220 7,381 0,044 20,514 1,194 6,113 0,004 169,386 1,393 5,288

RR 0,170 11,316 0,937 12,436 0,163 8,106 0,789 10,228 0,165 12,021 1,313 7,266 0,177 14,721 1,166 14,579 0,060 17,571 0,958 5,872

MgO.s. -0,034 77,915 0,662 14,136 -0,122 28,192 0,784 14,887 0,088 46,253 0,626 12,842 0,032 81,057 0,537 30,606 0,173 7,258 0,795 10,969

N.f. -0,025 53,768 0,715 13,724 -0,024 46,088 0,784 21,544 -0,036 48,773 0,529 25,844 -0,045 30,837 0,609 15,086 -0,041 21,488 0,590 12,775

Na2O -0,026 101,617 0,830 26,090 -0,016 183,076 0,781 20,663 0,071 49,806 1,070 26,825 -0,048 68,534 0,701 21,963 0,015 148,040 0,684 17,527

K2O.f -0,042 85,939 0,712 16,621 -0,027 64,729 0,780 8,878 -0,064 40,447 0,831 13,996 -0,058 39,235 0,648 22,561 -0,057 20,859 0,908 13,270

C.sand -0,035 33,937 0,725 6,731 -0,066 19,402 0,778 6,184 0,026 57,237 0,789 8,772 -0,008 146,151 0,560 28,229 0,052 13,833 0,852 11,244

Na.CEC 0,120 53,871 0,717 19,445 0,207 19,860 0,765 7,869 -0,038 85,246 0,692 24,232 0,064 87,480 0,685 19,546 -0,071 39,826 0,736 17,296

PAR.opt 0,038 52,784 0,899 15,154 0,021 72,191 0,754 15,459 0,061 13,924 0,828 10,990 0,055 29,166 1,118 7,840 0,052 26,223 0,668 8,370

SO3.f 0,033 41,636 0,675 15,628 0,021 35,051 0,742 11,438 0,030 47,356 0,819 13,271 0,038 17,089 0,667 17,993 0,013 68,584 0,869 13,647

ed 0,053 42,835 0,839 10,341 0,028 48,266 0,742 14,014 0,065 24,249 1,195 5,256 0,073 21,413 1,173 9,574 0,050 12,500 1,180 4,919

MgO.f 0,006 188,320 0,661 17,430 -0,009 79,663 0,730 12,647 0,011 116,563 0,785 14,725 0,015 64,986 0,644 20,559 0,024 26,970 0,859 14,731

Therm.amp.ph 0,004 863,797 0,670 12,815 0,034 63,429 0,709 12,770 -0,036 79,868 0,626 12,430 -0,008 309,848 0,563 17,261 -0,082 19,030 0,546 7,641

PAR.sup.1900 0,082 20,260 0,908 12,033 0,036 41,181 0,704 11,027 0,093 19,344 1,226 15,851 0,111 14,429 1,288 6,442 0,070 19,476 1,077 9,399

Cum.PAR 0,071 14,470 0,871 10,198 0,052 14,935 0,702 10,805 0,066 9,511 1,169 12,303 0,092 4,877 1,303 6,322 0,038 17,425 1,131 4,453

Therm.amp 0,012 160,589 0,659 15,346 0,029 42,381 0,695 12,581 -0,009 191,176 0,601 14,318 0,008 168,983 0,578 17,223 -0,036 27,081 0,538 12,198

Mg.CEC 0,034 66,178 0,614 20,482 0,033 44,147 0,627 20,131 0,033 70,526 0,545 30,053 0,048 39,575 0,643 26,584 0,043 26,704 0,736 14,395

Carotenoids sum ratio α- ran h/ β- ran h
α- ran hβ- ran h

lutein α- aroteneβ- arotene
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Partie IV : Evaluation de l’effet de 
facteurs climatiques liés aux stades de 

développement de la plante sur la teneur 
en sucres et caroténoïdes à la récolte 

chez la carotte 
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IV.1. Introduction 

 Par opposition à la régulation génétique et environnementale globale (cf. partie II et III), 

les niveaux de régulation spatiale et temporelle de l accumulation en caroténoïdes et sucres chez 
la carotte sont peu traités. Les précédents travaux de Perrin ont principalement traité de l influence de l environnement en raisonnant de manière spatialisée, que ce soit à travers l étude 
de teneur en caroténoïdes et sucres entre le compartiment aérien et souterrain (Perrin et al., 

2016 ; Perrin et al., 2017a) ou encore entre les différents tissus au niveau racinaire, i.e. xylème et 

phloème (Perrin et al., 2017b). La régulation de critères de qualité au cours du développement de 

la plante peut avoir un impact sur la qualité des végétaux à la récolte. Il advient donc essentiel de 

prendre en considération cette dimension temporelle pour une meilleure compréhension de l élaboration de la qualité chez les végétaux, comme cela a pu être fait chez plusieurs espèces. 

Cependant, ces études ont principalement porté sur des organes fruits. Concernant plus 

particulièrement la carotte, son cycle de développement a fait l objet d études anciennes et est 
relativement bien documenté sur le plan morphologique. Toutefois, la caractérisation du cycle de développement de la carotte pour des métabolites d intérêt reste insuffisante. Les travaux de 
Villenneuve et Leteinturier (1992) ont montré un profil en cloche de la teneur en sucres et 

caroténoïdes au cours du temps, après un maximum qui correspondrait à un optimum de 

maturité. Les travaux de Clotault et al. (2008) ont caractérisé une accumulation précoce des 

caroténoïdes lors du développement de la carotte, alors que les travaux de Bufler  (2013) sur les 

sucres mettent en évidence un switch métabolique des sucres réducteurs en sucres non 

réducteurs à la fin du cycle. Bien que les travaux précédents cités permettent une meilleure compréhension des différents niveaux de régulation impliqués dans l accumulation des sucres et 
caroténoïdes chez la carotte, ils présentent l inconvénient de ne pas avoir une vision intégrative 
se focalisant soit sur une famille de composé, soit un seul niveau de régulation. 

 Cette quatrième partie vise à compléter les connaissances actuelles sur la phase végétative 

du développement de la carotte et ainsi mieux comprendre l effet de l environnement en fonction 
du stade de développement sur les teneurs en sucres et caroténoïdes à la récolte. Arborant 

davantage une approche écophysiologique, cette partie permettra notamment une meilleure compréhension de l allocation des ressources carbonées au sein de la plante lors de son 

développement et en réponse à l environnement. Elle considèrera alors l allocation de biomasse 
entre les compartiments aériens et souterrains ainsi que l accumulation de sucres et caroténoïdes 

au niveau racinaire. Basée sur la caractérisation du développement de la carotte et un découpage 

du cycle de développement en plusieurs stades, cette partie s appuie sur le même essai multi-

environnemental que le chapitre précédent, afin de déterminer d une part les stades 
physiologiques décisifs dans l accumulation de ces composés et d autre part les combinaisons 
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stades de développement/conditions climatiques déterminantes dans l accumulation de ces composés. A l image de la partie précédente, les variétés utilisées sont issues de différents fonds 

génétiques dans l objectif de dégager des conclusions robustes, témoignant alors d un 
comportement global chez la carotte.  

En complément de l article considérant principalement la racine, une seconde partie 

permettra d acquérir une vision globale et intégrative du développement de la carotte à travers l étude de différents paramètres morphologiques et physiologiques au niveau foliaire lors de la 

croissance de la carotte.   
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IV.2. Influence of climatic factors related to plant development stage 

on carotenoid and sugar content in carrot root 
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IV.2.1. Abstract 

Carrot is depicted as a healthy vegetable mostly due to its content in carotenoids and 

sugars in root. These compounds being considered as main vectors of quality, through their 

respective sensorial and nutritional attributes, the elucidation of the determinants involved in 

their accumulation is challenge to improve content in carrot crops. Several levels of regulation 

occur in sugars and carotenoids accumulation. A better understanding of allocation and storage 

of carbon resources in sink organ already goes through a fine characterization of carrot 

development during vegetative phase. Based on both biomass allocation between aerial and 

underground compartment and previously quoted compounds accumulation during carrot 

development, this study allows to characterize different developmental stage during carrot 

growth. With the support of multi-environment trial, key developmental stages in carotenoids and 

sugars accumulation as well as determinant combinations between climatic conditions and 

developmental stages are highlighted. Our study clearly shows distinctive patterns of 

accumulation during carrot growth with concomitant accumulation of carotenoid with root 

swelling initiation while sucrose accumulation begins latter. Although the maximal accumulation 

rate of respective compounds occurs at different developmental stages, the early stage seems to 

be determinant in carrot quality elaboration. This study allows a deepening of knowledge about 

carrot development and storage of carbon resources in a sink organ. Beyond a better 

understanding of regulation levels on sugar and carotenoid accumulation, recommendations for 

producers can be drawn from this study in order to improve quality in carrot crop. 

 

Keywords: Daucus carota L., phenology, carbon resource accumulation 
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IV.2.2. Introduction 

Daucus carota L. is a biennial plant belonging to the Apiaceae family and considered to be 

one of the most famous underground vegetables consumed and cultivated worldwide. Besides its 

swollen root and its dietary fibers content, carrot has the particularity to accumulate especially 

sugars and various specialized metabolites such as carotenoids, polyacetylenes and polyphenols 

in large amounts (Sharma et al. 2012; Ahmad et al., 2019, Geoffriau 2020). Storage in plants is a 

complex phenomenon which can be approached in different ways depending on the scientific field 

(Chapin, 1990). Besides substantial carbon resources allocation toward root compartment during 

carrot growth, different allocation patterns are observed according to the studied compound 

family. Carotenoids are accumulated early in carrot development (Clotault et al., 2008), whereas 

sugars follow a different way with transition between reducing and non-reducing sugars at the 

end of growth cycle (Bufler et al., 2013). Hypertrophy of the root system as well as the 

accumulation of various metabolites, including especially carbohydrates and carotenoids in high 

proportion, make the carrot a species of interest to better understand carbon resources storage 

in a sink organ and trade-offs in carbon resource allocation at root level. 

 Only few studies deal about carrot development and growth cycle characterization. Widely 

used in large range of scientific discipline including agronomy or physiology especially, BBCH-

scale allows the identification of plant phenological development stages (Meier, 2001). Feller et 

al. (1995) include carrot in root and tuber species and highlight eight phenological stages, from 

seed to seed. In contrast, only three stages are considered in carrot crop for consumption 

purposes including germination, foliar development and storage organ development. In 

comparison with beet, also recognized as a root plant model species and highly accumulating 

sucrose in root, Meier et al. (1993) highlight four phenological stages, with in addition rosette 

development. Although BBCH scale is largely used in agronomy and brings important information 

on carrot developmental stage, some limitations occur regarding the fine characterization of 

carrot cycle. In fact, leaves counting can be tricky knowing that a beginning of senescence of first 

leaves occurs during carrot crop cycle, root length may differ between varieties and metabolism 

is not included to report plant physiological status. In spite of large knowledge about environment 

effects on sugar and carotenoid accumulation variation, none study exists so far to reason in terms 

of biomass allocation or allocation trade-offs in response to the environment.  

Although sugars and carotenoids are major vectors of quality in carrot, through their 

nutritional and sensorial attributes especially (Simon et al., 1980; Anderson, 1995; Tanumihardjo, 

2012), they play a leading part in plant acclimation face to environmental constraints. It was 

already well established that environment has a strong influence on plants metabolite profile 

(Sampaio et al., 2016; Chevalier et al., 2021a). Climate change is considered as one of the major 
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issues for the coming years in agriculture (Rickards and Howden, 2011 ; Iglesias et al., 2012) and 

key compounds metabolism can be severely impacted, besides yields (GIEC 2019). Thus, a better 

understanding of abiotic factors influence on metabolite content instability necessitates first a 

study of key physiological stages involved in anabolism and/or catabolism of related metabolites. 

A fine characterization of carrot developmental cycle considering biomass allocation, as well as 

carotenoids and sugars accumulation kinetic, helps to assess environmental influence on carrot 

development based on multi-environmental trials. Considering both developmental stages and 

environmental factors influence on metabolites of interest allows an integrative view of key 

metabolite accumulation (Li et al., 2020). To date, all the studies dealing with environment effect 

on biochemical compounds in carrot have taken into account global effects of limited factors 

(Perrin et al., 2016 ; Perrin et al., 2017ab) or only the whole carrot growth cycle  when dissecting 

agroclimatic factors effects (Hogstad et al., 1997, Chevalier et al., 2021b).  

Our study aims to better understand carbon resources storage in a sink organ and 

determine the effects of climatic factors according to carrot developmental stages on sugars and 

carotenoids content, based on the characterization of carrot growth cycle using a physiological 

approach and  multi-environment trials coupled with rPLS modelling. In addition to useful 

information for producers in order to guarantee optimal nutritional and sensorial quality in carrot 

crop, this work offers a better understanding of carbon allocation and trade-offs related in sink 

organ according to carrot development and environment. 

IV.2.3. Material and methods  

IV.2.3.a. Characterization trial of carrot developmental cycle 

The developmental cycle characterization experimentation was carried out in Angers 

(47°28'50.3"N 0°36'29.2"W) in 2019 and lies on a three randomized blocks design. The trial was 

realized during main cropping season over a period of twenty weeks, with sowing on 18th June 

2019 and last sampling on 19th November 2019. Thinning at two leaves stage was realized to reach 

a uniform density of 50 plants per linear meter and standard cropping practices were applied. A 

subset of six orange carrot varieties from distinctive genetic backgrounds, representing a panel of current commercialized carrot varieties was used: four Nantes type Bolero , Crofton , Dordogne , Maestro , one Brasilia type Verano  and one kuroda type Vilm . Whole carrot 
plants were collected each week from two weeks after sowing until fourteenth week and then 

every two weeks until week 22. For each condition, six carrots were sampled, and stored in a 

coolbox before transportation to lab for analysis. 

 Fresh biomass of root and leaves was measured separately upon reception in the lab, and 

respective dry matter was measured after drying samples in ventilated oven at 65°C during six 

days. Sugar and carotenoid content in roots was assessed every two weeks from the sixth week 
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until week 22 after sowing. Two slices were cut off in the middle part of each carrot root pooled 

together per condition, frozen and grinded in liquid nitrogen. Carrot root powder was stored at -

80°C before metabolites extraction. 

IV.2.3.b. Multilocation trial for studying the effect of climatic factors 

The multilocation trial is based on three block design trials over nineteen locations 

distributed on four major carrot culture basins in France, during two years (2017-2018). The 

same varieties were used as for the cycle characterization experimentation, except Bolero. All 

trials were harvested around 125 days after sowing and carrot sampling was done according to 

Chevalier et al. (2021a). Climatic conditions of each cropping location were finely recorded and 

some environmental indexes were computed on hourly basis over the cropping cycle (Chevalier 

et al., 2021b). The climatic variables attached to each development stage identified by the 

characterization trial were computed, with a total of 190 generated variables. For each stage, the 

38 climatic variables were clustered in nine groups including atmospheric humidity parameters, 

vapor pressure deficit variables, rainfall, temperature variables, degrees day, light conditions, 

wind speed variables, evapotranspiration parameters and photoperiod (IV.Supp.data.1).  

IV.2.3.c. Carotenoid and sugar quantification 

Carotenoids were extracted and analyzed according to Jourdan et al. (2015) from 200 mg 

of frozen carrot samples with duplicate extraction. Samples were analyzed by HPLC system 

(Shimadzu® Prominence I LC-2030 3D) coupled with a Photodiode Array Detector. 20 µL extract 

were injected into HPLC column YMC® C30 150 mm x 4.6 mm, 3 µm. The mobile phase solution 

was composed of methanol/acetonitrile/water (84:14:2, v/v/v) which contains 0.1 % BHT (p/v) 

and triethylamine (v/v) (solution A) and dichloromethane (solution B). The elution flow rate was fixed to .  mL/min at °C and follows the following elution gradient: A: −  min, − %; −  min, − %; −  min, − %; −  min, %. Compounds were detected at  
nm and identified according to their retention time and spectral data. Tetraterpenoids included carotenoids precursors, with more especially phytoene, phytofluene isomers and ζ-carotene, and 

the three major accumulated carotenoids with -carotene, -carotene and lutein. They were quantified according to an external standard of -carotene (Sigma-Aldrich). Results were expressed in -carotene equivalent in milligrams per 100 g of dry weight. 

 As the purpose and available means were different, two sugar quantification methods 

were used for the development characterization trial and the multilocation trial.  Concerning 

samples of the development characterization trial, sugars were extracted from 17 mg of freeze-

dried carrot powder in 1.3 mL of ethanol / water Mq (80:20, v/v) solution. After incubation for 30 

minutes at 80°C in water bath, 700 µL of ethanol / water Mq (50:50, v/v) solution were added, 
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then vortexed. A second incubation 30 minutes at 80°C in water bath was realized before 

centrifugation at 12000 g during 10 minutes at 4 °C. Then supernatant was poured out in new 

2mL Eppendorf tube and concentrated under vacuum evaporation with Speedvac overnight. 

Samples were re-solubilized in 600 µL of water and vortexed. Sugars were analysed by photometric analyser Gallery™ Plus . A standard range is realized for each studied sugar i.e. glucose, fructose and sucrose  upstream with corresponding standard Enzytec™ fluid-Id : 5450). 

Samples were diluted in order to correspond to standard range. Results were expressed in grams 

per 100 g of dry matter. 

 Sugars content from samples of the multilocation trial was determined by UPLC following 

the protocol reported by Le Clerc et al. (2019). Sugars were extracted from 10 g of freeze-fresh 

carrot grinded with 200 mL of deionized water. Sugar compounds were analyzed thanks to 

Acquity UPLC®H-Class system (Waters, Milford, MA, USA) coupled with a photodiode array detector Acquity PDA eλ  and a refractive index detector (Acquity RI). 10 µL extract was injected 

into UPLC column ion-exclusion Rezex ROA-Organic H + 300 mm x 7.8 mm, 8 µm, maintained at 

27°C. The mobile phase was composed of 5.10−4 N H2SO4 and elution flow rate was fixed at 0.4 

mL/min. Compounds were identified and quantified using the corresponding standards (Sigma-

Aldrich, Saint-Quentin-Fallavier, France).  

IV.2.3.d. Statistical analysis 

All statistical analyses were computed with R version 4.0.2. The characterization of carrot 

developmental cycle including biomass and compounds accumulation was done using loess 

regression thanks to ggplot2 package. Loess regression is a non-parametric regression method 

based on local fit of the curve. Due to local fitting, none equation is formulated. Parameters chosen 

were those which are used by default, i.e. span=0.75 (which depict proportion of point considered 

for local fit) and level = 0.95 (characterizing confidence interval). Developmental carrot cycle 

characterization and more especially cycle cutting will be assessed by simple graphical reading. 

 Partial Least-Square regression (PLSr) was used to identify key developmental stage as 

well as climatic factors during developmental stages with large influence on sugar and carotenoid 

content variation. Metabolites were considered as variables to be explained whereas climatic 

factors according developmental stage were explanatory variables. In aim to compare climatic 

conditions effect with each other, climatic variables were centered-scaled according to 

environments. In contrast, metabolic data was centered-scaled by variety effect in order to only 

consider environmental source of variation in metabolite accumulation and reduce the varietal 

effect. Each PLSr model was split into two sub-datasets with 70% of initial dataset used for model 

construction while the remaining 30% of dataset was used to assess quality prediction of model. 



  

Table IV.1 : Emergence level and speed of carrot varieties. seeds up to development of aerial organ 

illustrated by well displayed cotyledons. Percentages in the second and third columns depicts 
emergence rate of carrots seeds computed on 36 seeds sown in climatic chamber when well displayed 

cotyledons (Stage 09). Number of days required to reach stage 1 is assessed in field when more than 
75 % of block have well displayed cotyledons. 

Varieties  
7-day emergence 

rate (%) 

14-day emergence 

rate (%) 

Stage 1 

(number of days after sowing) 

Stage 1 (median number 

of days after sowing) 

Bolero 
41.67 % 

(15/36) 

97.22% 

(35/36) 
11 

11  

Crofton 
44.44% 

(16/36) 

83.33 % 

(30/36) 
11 

Dordogne 
2.7 % 

(1/36) 

83.33% 

(30/36) 
13 

Maestro 
22.22 % 

(12/36) 

94.44% 

(34/36) 
11 

Verano 
63.89 % 

(23/36) 

91.67%                      

(33/36) 
10 

Vilm8 
11.11 % 

(4/36) 

86.11% 

(31/36) 
12 

Figure IV.1 : Root dry weight evolution according to the number of weeks after sowing and varieties. Blue 
dotted lines show the different phases of carrot root growth. 
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Each model was validated by means of 10-folds cross validations repeated 10 times, using 

repeatedcv method in Caret package. Root Mean Square Error (RMSE) was used to select the 

number of components of PLSr models when RMSE the lowest. In addition, ten independent splits 

were realized on the initial dataset to build models in order to obtain robust results, because 

individuals drawing influences accuracy and predictive ability of models. Two indexes were used 

to assess accuracy and predictive quality of models: the coefficient of determination (R²) and 

(RMSE). RMSE depicts the average error between predicted and observed values, it should be as 

small as possible. In contrast, R² illustrates the interdependence between observed and predicted 

values by models. R² estimated on the validation dataset (R²val) measures the predictive ability 

of the model. The importance level of climatic variables related to developmental stages was 

brought to light by Variable Importance in Projections (VIP) index (Tenenhaus, 1998). The 

influence of selected variables was assessed from regression coefficients. 

IV.2.4.Results  

IV.2.4.a. Carrot development 

Carrot crop cycle characterization is determined in three steps. The first one considers 

more especially seed emergence, the second considers the vegetative development of plants, 

including morphological and the third one deals with carbon resources allocation in root by 

studying metabolite content variation depending on time.  

 The first stage of carrot development cycle is characterized by well displayed cotyledons. 

Number of days necessary to reach this level is illustrated in Table IV.1. Emergence rate seven 

days after sowing is strongly heterogenous according to studied varieties whereas the difference 

is less pronounced the second week after sowing, suggesting differences related to earliness 

between varieties than to vigour. In parallel, stage one is globally reached eleven days after 

sowing. All studied varieties considered, the median time necessary to reach stage one, 

characterized by well-displayed cotyledons, is eleven days and mean time is a little more than 

eleven days, with more precisely 11.33 days. In spite of homogenous results concerning 

cotyledons development, a slight difference lies between varieties. Verano is the earliest variety 

with ten days necessary to reach stage one.  

Root biomass accumulation kinetics follows a sigmoid profile (figure IV.1). The first 

phase, between the second and sixth week, is most particularly characterized by root biomass 

accumulation rate close to zero. An acceleration of root biomass accumulation rate is 

characterized between six and eight and half week with a progressive increase. This second phase 

start is concomitant with root swelling initiation process, occurring close to the sixth week of 

carrot crop cycle. Then, root biomass accumulation grows linearly until inflection of root biomass 



 

  

Figure IV.2 : Root to shoot ratio evolution according to the number of weeks after sowing and 

varieties. Blue dotted lines highlight the different inflection points in root to shoot variation curve. 

Figure IV.3 : Soluble sugars accumulation kinetic according to the number of weeks after 

sowing and varieties. Blue dotted lines highlight the different inflection points adapter variation 

curve. 

Figure IV.4 : Reducing to non-reducing sugars ratio evolution according to the number of weeks 

after sowing and varieties. Blue dotted lines highlight the different inflection points in adapter 

variation curve. 
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accumulation kinetic curve around fourteenth week. Beyond to week fourteen, root continues to 

accumulate biomass in less extent with a new slope break around the twentieth week. Although 

root biomass accumulation rate seems to slowdown beyond twentieth week, no stabilisation is 

observed, suggesting that carrot growth is not stopped at ending of sampling. Difference of root 

biomass accumulation between varieties is exacerbated with time. Although a slight root weight 

rank inversion occurs during carrot development, with especially Vilm8 and Dordogne reaching 

a higher level of biomass than other varieties, root weight profiles follow the same trend. 

Root biomass contributes for a major part of total plant biomass at the end of carrot crop 

cycle. Nevertheless, biomass allocation between underground and belowground differs over time. 

Thus, root to shoot ratio evolution over time allows to highlight carbon resources allocation and 

especially carbon partitioning during crop cycle. Likewise root biomass accumulation, root to 

shoot ratio exhibits a rather sigmoid profile (figure IV.2). The beginning of carrot crop cycle is 

marked by a more important allocation of carbon resources toward the aerial organ, which is 

highlighted by a low root to shoot ratio between weeks two and six. An inflexion of root to shoot 

ratio curve at sixth week illustrates a change of biomass allocation. This ratio increases linearly 

from eighth to twelfth week, with a 2:1 ratio heading reached at the ninth week. Beyond the 

twelfth week, the root to shoot ratio tends to stabilise progressively.  

IV.2.4.b. Changes in root metabolism during carrot crop cycle 

Soluble sugar accumulation is initiated before six weeks after sowing, with already more 

than 30 g of soluble sugars per 100 grams of dry matter (figure IV.3). Nevertheless, the sugar 

content varies during carrot growth with an increase between the sixth and eleventh week after 

sowing and then a decrease until the eighteenth week.   

A particular pattern is observed between sugars with a positive correlation between 

reducing sugars (r=0.46) whereas correlations are globally negative between sucrose and each 

reducing sugar (IV.Supp.data.2a). A difference of balance between reducing and non-reducing 

sugars is observed over time, with an increase of sucrose content during root carrot growth 

whereas reducing sugars content decrease (figure IV.4 and IV.Supp.data.2b). Thus, the non-

reducing to reducing sugar ratio decreases strongly until twelfth week and continues to decrease 

over time without stabilization.  

Carotenoid accumulation is a metabolic process starting early along with the root 

development (figure IV.5). Carotenoid accumulation increases linearly until sixteenth week 

where an inflexion is observed, typical of carotenoid accumulation slowdown as shown by 

Villeneuve and Leteinturier (1992). The maximum of carotenoid accumulation is reached at 

eighteenth week. Beyond twenty weeks, a decrease of carotenoid content is observed, suggesting 



 

  

Figure IV.5 : Carotenoids accumulation kinetic according to the number of weeks after sowing 

and varieties. Blue dotted lines highlight the different inflection points in root to shoot variation 

curve.  

Figure IV.6 : -branch to -branch carotenoids ratio evolution according to the number of 

weeks after sowing and varieties. Blue dotted lines highlight the different inflection points in root 

to shoot variation curve.  
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carotenoid degradation. Contrary to sugars, carotenoids are globally positively correlated with 

each other (III.Supp.data.3a). A difference of balance between -branch and -branch carotenoid 

accumulation is observed according to time (figure IV.6 . )n fact, -branch carotenoids -

carotene and lutein) accumulation is privileged at the beginning of the crop cycle 

(III.Supp.data.3b) while an increasing importance of -carotene content is observed along 

development time until -branch/ -branch carotenoids content stabilises after the week 

fourteen.  

Based on these results and the main inflexion points observed depending on the trait, the 

carrot development cycle can be divided in five phases. Plant emergence until cotyledon 

appearance takes on average eleven days after sowing.  The second phase is corresponding to 

leaves development while no root enlargement is observed between weeks 2 and 6 after sowing. 

Root development is split into two steps. The first corresponds to the initiation of root 

development, from week 6 to week 9, and the second one to the acceleration of root development 

from week 9 to week 14 (ie 100 days after sowing), with a switch of carbon resource allocation 

towards root compartment with a dramatic increase in sugar and carotenoid root content. The 

last phase from weeks 14 to 22 is characterized by a reduced increase of root development but 

also by metabolic switch in root between types of compounds for carotenoids and sugars. These 

five critical development phases will be used to better understand which climatic factors influence 

sugar and carotenoid content depending on the physiological stage of carrot.  

IV.2.4.c. rPLS model goodness of fit for sugars and carotenoids content 

variation 

Globally, PLSr models for sugars and carotenoids content variation need a large number 

of components, suggesting the involvement of complex mechanisms in studied biochemical 

compounds accumulation (Table IV.2). The average number of components required for PLSr models range for eight for -carotene to eleven for sugar sum content. Built PLSr models exhibit 

a suitable accuracy and predictive ability, with high R² (0.63-0.882) and low RMSE (0.337-0.609). 

In general manner, carotenoids content variation models are more accurate than sugars models, 

with higher R² and lower RMSE values (Table IV.2). Considering metabolic balance within 

biochemical compounds families, a better predictive capacity is observed for -branch to -branch 

carotenoids ratio model compared to the model for sugars ratio. If sugars sum content variation 

model is the most accurate one for sugars, this is not the case for carotenoids sum, with -carotene 

exhibiting the highest R² and lowest RMSE, with R² = 0.815 / RMSE =0.447 (9.80%). Considering 

sugar compounds independently, sucrose model is the most accurate one, whereas glucose model 

is less accurate with the lowest R² and highest RMSE. Interestingly, R² and RMSE are closest 

between glucose and fructose, which can be explained by the same reducing nature of these latter 



Table IV.2 : Predictive accuracy data of PLSr models for carotenoid and sugar content variation 
depending on climatic factors and carrot physiological stage. R² depicts predictive accuracy of 
model while RMSE highlights prediction error. R² and RMSE test are computed by comparison 
between values predicted by model from climatic values and observed values. 

    Amplitude 
Average number of 

components 
included in model 

R² rPLS 

validation 

mean 

RMSE rPLS 
validation 

mean 

Sugars  

Sugars Sum 4.368 11 0.753 
0.506    

(11.58%) 

Sucrose 4.571 10 0.700 
0.556    

(12.16%) 

Glucose 4.137 9 0.630 
0.609 

(14.72%) 

Fructose 4.212 10 0.640 
0.607 

(14.41%) 

Ratio (Sucrose / 
glucose + 
fructose)  

4.363 9 0.708 
0.570 

(13.06%) 

Carotenoids 

Carotenoids 
Sum 

5.072 9 0.807 
0.447 

(8.81%) 

-carotene 5.074 8 0.775 
0.497   

(9.80%) 

-carotene 4.139 10 0.815 
0.430 

(10.39%) 

Lutein 4.206 10 0.755 
0.493 

(11.72%) Ratio -
caroten + lutein / -carotene)  

4.726 10 0.882 
0.337 

(7.13%) 
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compounds. Moreover, it could be explained by a higher proportion of sucrose compared to other 

sugars at end of carrot crop cycle.  

Although all carotenoid models predict well respective carotenoid content variation, -

carotene content variation model is the most accurate one. Lutein  content variation is more 

predictable than -carotene, which exhibits a lower R², but the prediction error is less important 

for -carotene. It could be explained by a more important accumulation of -carotene and thus a 

more pronounced effect of environment on amplitude content. 

 All rPLS models having good accuracy and predictive quality, they can be used 

appropriately in order to identify determining physiological stages in sugar and carotenoid 

content variation and related climatic variables. . 

IV.2.4.d. Relative importance of developmental stages on biochemical content 

at harvest 

The number of significant variables largely involved in sugars and carotenoids variation 

at harvest are globally on the same scale with slight difference between criteria. The highest value is reached by -carotene (88 variables), whereas the lowest number is reached by -carotene and 

lutein (64 variables). At first sight, carrot development stage and related climatic conditions 

influence in different manner sugar content and carotenoid content (figure IV.7). 

Considering sugar sum content, the conditions of the latest stages (stage 4-5) widely 

contribute to accumulation, with respectively 29.85% and 34.33% of all represented climatic 

variables. In contrast, the first physiological stages (stage1-2) seem to have little effect on content 

at harvest, with respectively 4.48% and 5.97% of all climatic variables. Interestingly, first and fifth  

stages have large influence on sugars metabolism with regard to non-reducing to reducing sugars 

ratio. Differences between overall sugar content and sugars metabolism may be explained by the 

two distinctive patterns observed between reducing sugars (glucose and fructose) and non-

reducing sugar (sucrose). Climatic conditions related to the fourth carrot developmental stage 

seem to influence in more pronounced way glucose and fructose content at harvest, with 27.06% 

and 25.61% of climatic variables, followed by the fifth stage. Noticeably, the second physiological 

stage seems to have low influence on glucose and fructose content at harvest. In contrast, the fifth 

stage has a large influence on final sucrose content with 28,77% of involved climatic variables, 

followed in less extent by the first stage with 24,66%. Likewise glucose and fructose, the second 

stage has less influence on sucrose content at harvest.  

Considering overall carotenoids content, climatic variables related to the two first 

developmental stages are overrepresented, with respectively 34.25% and 25.61% of implied 

climatic variables. In comparison, the third and fourth stages have a limited effect, with only 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

                                            
   

   

   

   

   

     
      

     
      

      
       

      
        

      
        

      
        

      
        

     
        

     
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

      
        

     
       

      
       

     
      

      
       

      
       

   
       

      
       

      
       

      
       

      
       

   
       

     
      

      
       

      
       

      
       

     
       

     
      

      
      

           
                      

     
    

      
    

      
        

      
        

      
       

     
      

      
        

      
        

      
       

      
       

     
      

      
      

Figure IV.7 : Total number and distribution of climatic variables significantly involved in sugar and carotenoid 

accumulation depending on the development stages. Developmental stages are in line while biochemical 

compounds and ratio are in column, with (Sug.tot) sugars sum, (Snred.Sred) non-reducing to reducing sugars 

ratio, (Sucro) sucrose, (Gluc  glucose, Fruct  fructose, car.tot  carotenoids sum, -car. -car) -branch to -

branch ratio, ( -car) -carotene, -car) -carotene, (Lutein) lutein. Significant variables number depicts number 

of variables with large contribution for each studied criterion (VIP>1) and proportion is computed according to 

number of climatic variables concerned for each carrot developmental stage. The height of rectangle shows the 

proportion of climatic variables related to developmental stage compared with other stages for a given criteria. 

Different colour testifies of different pattern considering other criteria and developmental stage. 
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6.85% and 12.33% of climatic variables. It suggests that early developmental stages play an 

overall major role in carotenoids accumulation. In contrast, pattern is substantially different for / -branch carotenoids ratio where first stage has little influence on ratio whereas third and 

fourth stages have a large influence. Considering carotenoids individually, the pattern is 

substantially different between carotenoid compounds. Likewise total carotenoid content, numerous climatic variables involved in -carotene accumulation seem to be related to the two 

first carrot developmental stages with respectively 25% and 26.14% of detected climatic 

variables. In contrast, the fourth stage seems less determinant in -carotene content at harvest with only . % of climatic variables. For -branch carotenoids, a large number of climatic 

variables are related to the two last stages. The effect is more pronounced for lutein with a more 

important part of climatic variables related to fourth and fifth carrot physiological stages, with 

respectively 37.5% and 28.13% of climatic variables involved whereas only 28.13% are related to both stages for -carotene. Interestingly, a substantial part of climatic variables is related to the 

first stage (25%) for both -carotene and  -carotene. 

IV.2.4.e. Determinant carrot physiological stage and related climatic factors 

involved in sugar content (Table IV.3) 

A limited number of climatic variables are largely involved in the overall sugar content 

variation. Time exposure to optimal vapor pressure deficit (VPD) for the third stage of carrot 

development has a positive influence on overall sugar content, whereas time exposure to 

moderate wind speed and temperature above 27°C during fourth stage disadvantages sugars 

accumulation in carrot root. Obviously, the number of hours for which VPD is optimal enhances 

sugar accumulation whereas high atmospheric humidity and strong water saturating vapour 

pressure at dew point during the fifth stage of carrot development leads to sugar sum decrease. 

In contrast with overall sugar content, the climate conditions according to carrot growth stage 

have more pronounced effect when considering sugars individually. 

A majority of climatic variables with substantial negative influence on sucrose 

accumulation are related to the first stage of carrot development with four variables involved. 

Two correspond to radiation cumulation terms with global radiation and PAR, whereas other 

variables are related to atmospheric humidity, with more especially the number of hours when 

atmospheric humidity is inferior to 30 % and strong evapotranspiration related to aerodynamic 

term. Although only rainfall amount during second carrot developmental stage has a negative 

effect on sucrose accumulation, rainfall with important atmospheric humidity during third stage 

as well as important rainfall, the number of hours for which temperature is above 27°C and a 

moderate wind speed during fourth stage disadvantage sucrose content at harvest. Finally, time 

exposure to VPD above 1.7 kPa and temperature above 27°C during fifth stage have a negative 



Table IV.3 : : Main climatic factors influencing sugars content related to carrot development stage 

based on PLSr models. All models with R²>0.5 over ten successive runs. For the sake of readability, 

climatic variables are clustered by different carrot developmental stage with a green gradient going 

from light green for first stage to dark green for the last developmental stage. For factors with VIP>1, 

regression coefficients above 0.05 are coloured in blue when  negative and in red when positive. 

  

Sugars sum 

Non reducing 

sugar 
Reducing sugars 

ratio non- 

reducing 

sugar/ 

reducing 

sugars 

  Sucrose Glucose Fructose 

  
Moy 

coef 

Moy 
VIP 

Moy 

coef 

Moy 
VIP 

Moy 

coef 

Moy 
VIP 

Moy 

coef 

Moy 
VIP 

Moy 

coef 

Moy 
VIP 

St1_Cum.GR 0,003 0,612 -0,069 1,467 0,069 1,547 0,078 1,576 -0,084 1,844 

St1_Cum.PAR 0,005 0,361 -0,053 1,125 0,054 1,255 0,064 1,306 -0,067 1,430 

St1_Et.aero 0,001 0,676 -0,051 1,091 0,048 0,931 0,060 1,065 -0,060 1,120 

St1_Phtq.GR -0,001 0,837 -0,048 1,060 0,050 1,292 0,051 1,256 -0,063 1,304 

St1_RR 0,015 0,638 0,165 1,970 -0,152 2,248 -0,178 2,231 0,208 2,649 

St1_U.inf.30 0,015 0,634 -0,056 1,322 0,069 1,200 0,067 1,197 -0,050 1,347 

St1_U.sup.80 0,002 0,715 0,052 1,379 -0,052 1,368 -0,050 1,302 0,052 1,573 

St2_RR 0,009 0,930 -0,062 1,070 0,089 1,105 0,089 0,994 -0,083 0,943 

St2_U.inf.30 0,033 0,662 -0,038 1,206 0,071 1,127 0,064 1,010 -0,067 1,390 

St2_VPD.opt 0,025 0,557 0,056 1,379 -0,041 1,308 -0,033 1,269 0,073 1,725 

St3_RR -0,047 1,262 -0,056 1,078 0,014 0,705 0,013 0,714 -0,026 0,695 

St3_U.max -0,044 0,917 -0,054 1,399 0,023 1,165 0,019 1,099 -0,031 1,177 

St3_VPD.opt 0,057 1,061 0,075 1,813 -0,029 1,377 -0,029 1,312 0,048 1,677 

St4_5.Ws.10 -0,089 1,437 -0,060 1,264 -0,016 0,649 -0,008 0,659 -0,022 0,738 

St4_PAR.sup.1900 -0,030 0,664 0,070 0,839 -0,083 1,125 -0,110 1,241 0,096 1,198 

St4_RR -0,047 1,506 -0,096 1,541 0,054 0,690 0,076 0,803 -0,095 1,147 

St4_T.sup.27 -0,052 1,731 -0,056 1,346 0,019 1,069 0,009 0,990 -0,031 1,056 

St5_DD -0,034 1,293 0,027 0,961 -0,062 1,691 -0,055 1,566 0,051 1,413 

St5_ed -0,055 1,902 -0,007 1,229 -0,041 0,897 -0,044 0,919 0,030 0,790 

St5_Eto 0,043 1,058 0,057 1,177 -0,032 1,222 -0,019 1,158 0,051 1,098 

St5_Et.rad 0,028 0,944 0,067 0,878 -0,054 1,032 -0,050 0,950 0,080 1,053 

St5_RR -0,056 0,761 -0,025 1,109 -0,008 0,893 -0,033 0,849 -0,014 1,305 

St5_T.sup.27 -0,037 1,228 -0,073 1,175 0,047 1,088 0,042 1,025 -0,060 1,086 

St5_U.inf.30 0,057 0,871 -0,041 0,979 0,092 1,279 0,097 1,231 -0,083 1,283 

St5_U.max -0,062 1,251 -0,048 1,528 0,005 1,122 -0,008 1,088 -0,022 1,227 

St5_VPD.opt 0,095 1,486 0,108 2,121 -0,038 1,293 -0,024 1,222 0,078 1,560 

St5_VPD.sup.1.7 -0,047 1,245 -0,065 1,048 0,032 1,082 0,023 1,016 -0,050 1,006 
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influence on sucrose accumulation. In contrast with negative effect of rainfall amount on sucrose 

accumulation, the amount of precipitation during first developmental stage plays a leading part 

in final sucrose content. In the same manner, the number of hours related to high atmospheric 

humidity during first stage seems to improve sucrose content in carrot root at harvest. In addition, 

time exposure to optimal VPD during second, third and fourth developmental carrot stages favour 

sucrose accumulation. Interestingly, important evapotranspiration during last stage improves 

sucrose final content. 

With regard to negative correlation between glucose-fructose and sucrose, numerous 

climatic variables positively involved in sucrose accumulation have a negative influence on 

glucose and fructose accumulation and conversely. In this way, sugars ratio highlights the same 

trend as observed for sucrose. Although figure IV.7 brings to light a more important influence of 

the two last carrot physiological stages on glucose and fructose content, the majority of variables 

with large influence on reducing sugar content at harvest are actually related to the first stage. 

Thus, Cum.GR, U.inf.30, Cum.PAR, Phtq.RG related to first stage enhance glucose and fructose 

content at harvest. In parallel, low atmospheric humidity during second and fifth stages lead to 

glucose and fructose accumulation. Interestingly, the effect of important rainfall during the second 

stage is slightly more pronounced for glucose accumulation whereas important Et.aero leads to 

fructose accumulation. In contrast, RR and U.sup.80 for first stage, PAR.sup.1900 for fourth stage 

and degrees day sum for the stage 5 disadvantage glucose and fructose accumulation.  

IV.2.4.f. Determinant carrot physiological stage and related climatic factors 

involved in carotenoid content (Table IV.4) 

A large number of climatic variables are largely involved in carotenoid accumulation with 

a total of twenty-three climatic variables. In contrast with previous carotenoid sum results (figure 

IV.7), more climatic variables are related to fifth development stage. Among climatic variables 

related to fifth stage of carrot development with large negative influence on carotenoid content, 

rainfall amounts (RR), number of hours during which temperature is below 10°C (T.inf.10), above 

27°C (T.sup.27), VPD is above 1.7 kPa (VPD.sup.1.7), wind speed is above (Ws.sup.10) as well as 

high wind speed mean (Ws.mean) can be quoted. In contrast, temperature with more especially 

temperature mean day (T.mean.d) and time exposure to temperature is optimal (T.opt), degrees 

day sum (DD) and number of hours with low wind speed favour overall carotenoid content at 

harvest. Noticeably, three climatic variables related to the first stage have a large positive 

influence on carotenoid content with especially high atmospheric humidity, including U.max and 

VPD.inf.0.2 indexes, and time exposure to moderate wind speed (5.Ws.10). Conversely, high wind 

speed and important time exposure to high wind, which could be related to drying conditions, as 

well as the number of hours for which VPD is optimal lead to a decrease of overall carotenoid 



Table IV.4 : Main climatic factors influencing carotenoid content related to carrot development 

stage based on PLSr models. All models with R²>0.5 over ten successive runs. For the sake of 

readability, climatic variables are clustered by different carrot developmental stage with a green 

gradient going from light green for first stage to dark green for the last developmental stage. For 

factors with VIP>1, regression coefficients above 0.05 are coloured in blue when negative and in red 

when positive. 

  Carotenoids 

sum 

-branch -branch -branch/ -

branch ratio   -carotene lutein -carotene 

  
Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

Coef 

mean 

VIP 
mean 

St1_5.Ws.10 0,094 1,084 0,098 1,262 0,030 0,534 0,069 0,853 -0,042 0,755 
St1_U.max 0,050 1,045 0,041 1,163 0,057 0,756 0,048 0,651 0,002 1,207 

St1_U.sup.80 0,047 1,304 0,057 1,428 0,020 0,666 0,030 0,852 -0,018 0,972 

St1_VPD.inf.0.2 0,071 1,448 0,072 1,519 0,050 0,825 0,059 1,099 0,000 0,886 

St1_VPD.opt -0,062 1,059 -0,067 1,072 -0,027 0,698 -0,048 0,892 0,017 0,485 

St1_Ws.mean -0,055 1,347 -0,060 1,473 -0,011 0,827 -0,041 1,125 0,023 0,616 

St1_Ws.sup.10 -0,062 1,259 -0,066 1,393 -0,007 0,727 -0,043 1,072 0,029 0,600 

St2_5.Ws.10 0,086 1,089 0,054 0,935 0,133 1,405 0,101 1,070 0,061 0,689 

St2_RR -0,048 1,316 -0,053 1,139 -0,009 1,252 -0,046 1,349 0,001 0,743 

St2_T.inf.10 0,155 1,721 0,141 1,589 0,085 0,956 0,152 1,578 0,024 0,633 

St2_U.inf.30 -0,067 1,527 -0,064 1,578 -0,047 0,813 -0,070 1,328 0,006 0,786 

St2_VPD.opt 0,025 1,284 0,012 1,298 0,061 1,037 0,039 1,165 0,025 0,490 

St3_RR -0,008 0,685 -0,025 0,707 0,062 1,106 0,018 0,784 0,075 1,294 

St3_U.inf.30 0,118 1,286 0,117 1,338 0,017 0,601 0,085 0,928 -0,049 0,711 

St4_PAR.sup.1900 -0,062 1,053 -0,059 0,848 -0,046 1,205 -0,057 1,101 -0,018 0,778 

St4_RR 0,050 1,003 0,041 0,945 0,063 1,020 0,049 1,078 0,035 0,785 

St4_T.inf.10 -0,037 0,808 -0,017 0,694 -0,052 1,430 -0,052 1,191 -0,041 1,398 

St4_U.max -0,054 1,077 -0,043 1,098 -0,041 0,999 -0,060 0,951 -0,027 1,186 

St4_Ws.mean -0,024 1,014 -0,013 0,983 -0,054 1,185 -0,032 1,023 -0,030 0,584 

St5_DD 0,076 1,550 0,071 1,386 0,056 1,933 0,076 1,946 0,019 1,236 

St5_ed 0,043 1,294 0,036 1,052 0,040 1,489 0,052 1,714 0,025 0,975 

St5_Et.rad 0,049 1,158 0,020 0,813 0,071 1,654 0,069 1,637 0,042 1,202 

St5_Eto 0,041 0,866 0,018 0,755 0,063 1,369 0,055 1,139 0,037 1,327 

St5_RR -0,063 1,197 -0,040 1,149 -0,074 0,916 -0,068 1,028 -0,034 0,718 

St5_T.inf.10 -0,069 1,291 -0,065 1,130 -0,038 1,479 -0,066 1,736 -0,005 1,027 

St5_T.max 0,045 1,320 0,037 1,084 0,040 1,982 0,052 1,960 0,018 1,551 

St5_T.mean.d 0,054 1,346 0,043 1,088 0,050 2,006 0,062 1,999 0,023 1,554 

St5_T.opt 0,067 1,412 0,061 1,261 0,060 1,697 0,067 1,717 0,019 0,964 

St5_T.sup.27 -0,066 1,098 -0,071 1,224 -0,004 1,037 -0,050 0,875 0,048 1,464 

St5_VPD.sup.1.7 -0,064 1,022 -0,062 1,067 -0,023 1,124 -0,053 0,944 0,031 1,404 

St5_Ws.inf.5 0,056 1,114 0,047 1,045 0,043 1,143 0,060 1,185 0,024 0,639 

St5_Ws.mean -0,053 1,419 -0,045 1,378 -0,049 1,414 -0,053 1,495 -0,015 0,526 

St5_Ws.sup.10 -0,072 1,479 -0,059 1,379 -0,060 1,483 -0,074 1,668 -0,019 0,623 
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content at harvest. Climatic conditions related to other development stages seem to influence 

carotenoid content in less extent. Thus, the number of hours when atmospheric humidity is 

inferior to 30 % during second physiological stage, time exposure to high irradiance with 

PAR.sup.1900 and high atmospheric humidity during fourth stage disadvantage carotenoid 

content whereas 5.Ws.10 and T.inf.10 during second stage, U.inf.30 during third stage and 

important rainfall during fourth stage enhance carotenoid accumulation. Although a large number 

of climatic variables involved in overall carotenoid content  are also involved in -carotene 

variation, a smaller number of climatic variables are identified with sixteen variables against 

twenty-three for overall carotenoid accumulation. Climatic variables related to  the first and fifth 

carrot physiological stages are overrepresented. As stated above during the first stage, high 

humidity conditions, through U.sup.80 and VPD.inf 0.2 indexes, as well as moderate wind 

exposure time (5.ws.10) is favourable for carotenoid accumulation. In contrast, time exposure to 

optimal VPD and important wind speed (Ws.sup.10/ Ws.mean) disadvantage -carotene 

accumulation. For fifth stage, DD and T.opt indexes have a positive influence on -carotene 

content whereas T.inf.10, T.sup.27, VPD.sup.1.7 and Ws.sup.10 have a negative influence. 

Interestingly, none climatic variable with positive influence on -carotene content is related to 

fourth stage and only one to third stage (U.inf.30). The second stage is a little bit more represented 

with three variables including rainfall amount and time exposure to low atmospheric humidity 

(U.inf.30) for negative factors, and time exposure to low temperature (T.inf.10) for positive 

factors. )n sight of climatic variables involvement in / -branch carotenoids ratio, only rainfall 

amount during the third developmental stage has a large positive influence on -branch carotenoids compared to -branch. Globally, it suggests that there is no antagonism behaviour between / -branch carotenoids. Although -carotene is the main accumulated carotenoid and 

therefore contributes more to the overall carotenoid content, several climatic factors have a large 

influence on carotenoid global content, through  the -branch carotenoid content. Moreover, time 

exposure to moderate wind (5.Ws.10) during the second stage, the number of hours to high 

irradiance exposure (PAR.sup.1900) during the fourth stage and rainfall amount (RR), wind speed 

mean (Ws.mean), the number of hours for which wind speed is low (Ws.inf.5) and day 

temperature mean during fifth stage have a large influence on -carotene accumulation whereas 

the effect is limited for -carotene. It suggests that climatic factors effect on global carotenoid 

content depends on more pronounced effects on -branch carotenoids accumulation. In contrast, 

several climatic factors largely influence -branch carotenoids content without or less influence 

on global carotenoid content as is the case for time exposure to low temperature (T.inf.10) during 

the fourth stage and evapotranspiration term (Et.rad and Eto), water saturating vapour pressure 

at dew point (Ed) and maximal temperature (T.max) at stage 5. 
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IV.2.5.Discussion 

Integrating carrot development, our study contributes to a better understanding of 

climatic condition influence during carrot crop cycle on carrot quality elaboration considering 

accumulation of key metabolites, ie. sugars and carotenoids. Biomass allocation between aerial 

and underground organ as well as carbohydrates and carotenoids accumulation in carrot root 

during crop cycle are used to characterize finely the development cycle of the carrot and bring to 

light five major developmental stages. Considering concomitantly carrot development stage with 

related climate conditions, via multi-environment trial with large range of contrasted crop places 

(Chevalier et al., 2021a, b), several climatic factors in relation to carrot developmental stages 

present a large influence on carotenoids and sugars accumulation. The use of PLSr models 

highlight critical physiological stages and related climatic factors for compounds accumulation. 

IV.2.5.a. Carrot development cycle 

Resources being limited, the allocation concept assumes that a same resource cannot be 

allocated to two different organs or functions, entailing trade-offs in resources distribution and 

thus different priorities and strategies in plants (Weiner, 2004). Biomass is one of most studied 

variables in plant ecology through the use of root to shoot ratio and reproductive effort (Poorter 

and Nagel, 2000) to assess changes in resources allocation pattern. Several factors may be 

responsible of changes in resources allocation, such as developmental stages of plant (Harper and 

Ogden, 1970) as well as responses to environmental constraints (McConnaughay and Coleman, 

1999 ; Qi et al., 2019). For the majority of perennial plants, a substantial part of resources is stored 

in the underground compartment during the vegetative phase. Biennial biological cycle is an 

adaptative mechanism of several plants in response to temperate climates, which is mostly 

illustrated by flowering repression the first year (Amasino, 2018). Vegetative phase preceding 

flowering is mostly characterized by the secondary growth of root or hypocotyl during which 

plants allocate and store a large part of assimilated carbon resources. Numerous vegetable crops 

present this particular feature and are harvested at the end of vegetative phase for swollen organs. 

In fact, it was suggested that domestication has played a leading part in transition from annuals 

to biennials, resulting in a lengthening of the vegetative period allowing storage of more carbon 

resources (Goldman, 2004). 

The first developmental stage of carrot is illustrated by seed emergence and 

remobilization of carbon resources present in seeds. Considered as albumen diakene (Tirilly  et 

Bourgeois, 1999), main carbon resources found in carrot seeds are lipids with 17.98 % of dry 

weight whereas sugars resources represent 10.62% of dry weight (Panayotov, 2010). During this 

phase, carbon resources are reallocated in favour of aerial compartment and participate to 



  



Effet des facteurs agro-climatiques sur la variation de teneur en sucres  

et caroténoïdes en fonction du stade de développement 

134 

 

cotyledon elaboration, also considered as a sink organ. Then, carrot seedlings acquire photo-

autotrophy status and synthetize their own organic matter from atmospheric carbon dioxide 

thanks to light energy. Although leaves change the trophic status according to  maturity (Turgeon, 

1989), with an heterotrophic status for young leaves whereas mature leaves are autotrophic, 

carrot seedlings mainly allocate carbon resources from photosynthesis toward aerial 

compartment during the second stage, as evidenced by the root to shoot ratio below one. As 

clearly shown by root biomass accumulation kinetic, the root biomass varies slightly during foliar 

development. Root swelling initiation marks the beginning of allocation switch of 

photoassimilates toward the underground compartment. Interestingly, several root growth 

phases can be described during storage organ development. First, a gradual increase of root 

biomass accumulation during the acceleration phase is observed, suggesting a gradual shift in 

carbon resources in favour of the underground compartment, followed by an exponential phase 

of root growth during which root growth rate is maximal and growth speed is constant. During 

this particular phase, biomass in mainly allocated to the underground compartment. Finally, the 

rate of root biomass growth decreases gradually from week to week, as depicted by a deceleration 

phase. This reduction in the root growth rate may indicate a decrease of photoassimilates 

allocation in favour of the underground compartment. Finally, the root to shoot ratio seems to be 

stabilising. It suggests that there is no switch of carbon resources allocation toward aerial 

compartment and thus root sink strength is less important than during root exponential growth 

phase. It was already well established that sucrose synthase (SuSy) plays a leading part in sink 

strength (Zrenner et al., 1995, Usuda, 1999). Recognized thanks to its reversible sucrose cleavage 

activity into fructose and nucleotide diphosphate glucose (UDP-glucose or ADP-glucose) (Stein 

and Granot, 2019), sucrose synthase plays a leading part in sugars diversity and accumulation. Liu 

et al. (2018) show in their work a decrease in the SuSy transcript level in root during carrot 

development and that sucrose synthase activity is negatively correlated with sucrose content. 

Although sucrose is the main sugar accumulated in carrot root at harvest (Nilsson, 1987 ; 

Chevalier et al., 2021b), sucrose accumulation is not gradual during carrot crop cycle. In 

accordance with Buffler (2013), a reducing to non-reducing sugars switch is observed. Thus, 

sucrose content increases dramatically whereas reducing sugars content decreases. Interestingly, 

Liu et al. (2018) show in their works a decrease of sucrose synthase transcription at the end of 

crop cycle. By the way, the decrease of sucrose synthase gene expression could explain both an 

increase of sucrose content and a decrease of reducing sugar content at the end of carrot crop 

cycle, as well as a decrease of root sink strength leading to the diminution of root growth rate. 

Nevertheless, numerous studies using non-reducing to reducing sugar ratio bring to light 

contrasted results, suggesting this index is not well-adapted to assess carrot maturity. Moreover, 

reducing sugars may be accumulated in response to environment constraint, supporting the 
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previous idea that sugar ratio is a bad index for maturity evaluation. In contrast with sugars 

accumulation, carotenoids accumulation kinetic is gradual. As shown in our study, carotenoid 

accumulation has already started six weeks after sowing. It is congruent with Clotault et al. (2008) 

who show carotenoid accumulation starting from the fourth week after sowing. In addition, our study brings to light a metabolic switch between -branch and -branch carotenoid during carrot 

growth. )n fact, -branch carotenoid accumulation seems privileged at the beginning of carrot 

crop cycle, before the metabolic switch in favour of -carotene. Interestingly, Baranska et al.  highlight a more important -branch carotenoid content in young cells compared to -carotene. Although a variety effect is substantial concerning -branch to -branch carotenoid 

equilibrium, this ratio seems to stabilize at the end of cycle independently to variety. It suggests that -branch to -branch carotenoid ratio would be a better index of carrot maturity than non-

reducing to reducing sugar ratio. Clear-cut antagonism between non-reducing and reducing 

sugars, illustrated by numerous climatic factors with substantial effect on their respective content, 

support the previous idea of strong sensibility of sucrose cleaving enzymes to environmental 

constraints. In contrast, carotenoids, which are accumulated throughout root development, are 

correlated with each other. Highlighted by only one climatic factor with substantial influence on 

carotenoid metabolic switch, environment conditions seem to have a limited effect on -branch to -branch carotenoid ratio, reinforcing  the use of this ratio as an index of carrot maturity.  

IV.2.5.b. Determinant physiological stages involved in carotenoids and sugars 

accumulation  

As established by Kooke and Keurentjes (2012) in their review, metabolome diversity may 

be regulated through four large mechanisms. This review introduces concept of temporal and 

environmental regulations. The proportion of climatic variables with a large influence on 

compound accumulation is different according to carrot development stage and the studied 

compound. The over-representation of climatic variables for one given carrot development stage 

suggests that precise developmental stage may be a determining factor in compound 

accumulation. Thus, fourth and fifth stages seem determinant in overall sugars content at harvest. 

In sight of sugar sum kinetic accumulation of Bufler (2013) works, the fourth developmental stage 

seems to coincide with sugar accumulation increase.  

Climatic conditions may influence sugar accumulation during this critical phase. In 

contrast, overall sugar content varies during the last developmental stage. In fact, soluble sugars 

are sensitive to environmental stresses (Rosa  et al., 2009) and are largely involved in plant 

acclimation by extension (Koch, 1996). Glucose and fructose exhibit globally a same trend with 

overall the major part of climatic variables related to the fourth and in less extend the fifth 

developmental stages. In sight of variation content of reducing sugars, a substantial decrease of 
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content is highlighted during the fourth stage. Thus, climatic conditions related to this 

developmental stage could have a particularly high influence because this stage corresponds to a 

period of cycle when glucose and fructose metabolization is considerable. In contrast, sucrose has 

a distinct pattern with overall major part of first and fifth developmental stages in sucrose 

accumulation. Interestingly, it suggests that climatic conditions during the first stage have a 

critical influence on sucrose content. Congruently with other sugar compounds, the last 

development stage is decisive for the sucrose content at harvest.  

Concerning carotenoids compounds, our study clearly shows the overall major influence 

of first and second developmental stages. Interestingly, different patterns can be observed 

according to metabolic pathways. -carotene, which is the most accumulated carotenoid in carrot 

(Baranski 2012 ; Chevalier et al., 2021b), follows the same trend of overall carotenoid content. A 

more important proportion of climatic variables are related to the first and second stage. In 

contrast, lutein content at harvest seems more particularly related to the two last developmental 

stages. In sight of lutein kinetic accumulation during carrot crop cycle, lutein content varies 

slightly and in an anarchic way, contrary to  and -carotene which are gradually accumulated. 

This particular feature could be explained by compounds stability. In fact, Yahia and Ornelas-Paz 

(2009) suggest that lutein, which is a xanthophyll, is more labile than other carotenoids, due to 

different sensitivity to oxidation. It is congruent with a better anti-oxidant activity of lutein 

compared to  and -carotene in Farombi and Britton  work.  )nterestingly, -carotene has 

a particular pattern with the overrepresentation of climatic variables related to the fourth and 

fifth developmental stages, likewise lutein, and to the first stage, similarly to -carotene. This 

hybrid pattern could be explained by proximity with lutein in term of biosynthesis and proximity with -carotene in term of biochemical structure. 

IV.2.5.c. Relevant climatic conditions according developmental stage involved 

in carotenoids and sugars accumulation. 

As clearly shown in our study, only three combinations lead to a large negative effect on 

both sucrose and carotenoids content, with especially important rainfall during the second stage 

of carrot development (St2_RR), time exposure to high temperature (St5_T.sup.27) and dry 

conditions (St5_VPD.sup.1.7) during stage 5. Although low precipitation effect has already been 

described by Hogstad et al., (1997) as increasing sucrose content, high sucrose accumulation rate 

occurs later during the growth cycle. It suggests more an effect on plant establishment and limited 

root diving, which may be detrimental to future plant development. Specific negative influence of 

dry conditions at the end of crop cycle could both be justified by the high sucrose synthesis rate 

shown by Bufler (2013), as well as the negative effect of drought on sucrose accumulation, as 

reported in beet by Hoffmann (2010). The negative effect on carotenoid content seems to be  more 
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related to drought stress, in agreement with Zhang et al. (2020) work which has already established a decrease in -carotene and -carotene content following a drought stress simulated 

by PEG. Considering that drought stress may lead to oxidative stress Hasanuzzaman (2013) and 

that carotenoid accumulation rate is limited at the end of carrot crop cycle, the negative effect of 

drier condition could be related to carotenoid cleavage. In contrast, time exposure to high 

atmospheric humidity during seed emergence has a large positive effect on sucrose and 

carotenoid at harvest. This parameter may act more through seed imbibition and limitation of 

crust formation rather than acting on compound accumulation. 

Considering sugars, only few combinations between climatic condition and developmental 

stage have a large influence on overall sugar content, with only one combination highlighted : 

saturating vapour pressure at dew point (ed). The effect is buffered due to antagonism between 

non-reducing and reducing sugars. Considering only sucrose accumulation, it is obvious that 

several climatic effects have differential effect according to developmental carrot stages. The 

amount of rainfall has a positive effect during the seedling stage, while the effect is negative during 

the second, third and fourth stages where the effect is more pronounced, which is congruent with 

Hogstad et al. (1997) work. Congruently with positive effect of rainfall during the first stage, long 

time exposure to high atmospheric humidity enhances sucrose accumulation. In contrast, climatic 

conditions which lead to drying conditions, through long time expose to low atmospheric 

humidity, strong evapotranspiration related to aerodynamic term and high irradiance, 

disadvantage sucrose accumulation. It suggests that plant establishment during the first 

developmental carrot stage is determining for further carrot growth. In contrast, the number of 

hours for which vapor pressure deficit is optimal during the second, third and fifth stages, where 

the effect is more pronounced, leads to an increase of sucrose content, which is congruent with 

our previous study bringing to light the importance of time exposure to VPD optimal for sucrose 

accumulation. Antagonistically, time exposure to high temperature (T.sup.27) during especially 

the two last developmental stages lead to sucrose decrease. This feature may be explained by 

temporal effect, with particularly high sucrose synthesis rate during the fourth stage. In fact, high 

temperatures can reduce photoassmilates synthesis, due to a decrease of photosynthesis 

efficiency, as reported by Thiagarajan et al. (2007) with especially a significantly lower net 

photosynthesis at 30°C compared to 20°C.In contrast, high atmospheric humidity during the third 

stage leads to sucrose decrease. This developmental stage precedes metabolic switch between 

reducing and non-reducing sugars, such an effect could be related to a negative influence on plant 

development, whether due to reduced exposure to light or to fungal development. Interestingly, 

high evapotranspiration during the last stage enhances sucrose content at harvest, suggesting a 

promotion of photoassimilates translocation towards the sink organ. Interestingly, time exposure 

to low atmospheric humidity during second and last stages enhances reducing sugar content. As 
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reported by Yakushiji et al. (1996) in Satsuma Mandarin fruit, monosaccharide and more 

especially glucose and fructose are active osmoregulants. Although drier conditions effect during 

the last developmental stage could be easily explained on reducing sugars content due to their 

attributes as osmoregulants (Yakushiji et al, 1996), the effect during the second stage could 

suggest that such conditions may be penalizing at a critical stage of root elongation and early plant 

development. Interestingly, the sum of degrees day during the last stage disadvantages reducing 

sugar content. Reducing sugars level decreasing particularly during this developmental stage, it 

suggests that higher temperatures may accelerate this process. Similarly, high irradiance, through 

strong evapotranspiration related to irradiance term during the fifth stage and time exposure to 

high irradiance during stage four, lead to a decrease of reducing sugar content at harvest. 

Some climatic variables seem to have a differential effect on overall carotenoid content at 

harvest. In general terms, the contrasted effect of climatic conditions according to carrot 

developmental stage suggests a more and less direct effect on carotenoid accumulation. If climatic 

conditions may directly influence carotenoid metabolism, whether for synthesis or degradation, 

climate conditions during the first developmental stage may be related to plant establishment and 

suggests different needs for the carrot during its growth. Thus, high atmospheric humidity is 

positively involved in carotenoid accumulation during the first stage while it has a negative 

influence when related to the fourth stage of development. Time exposure to low temperature has 

a differential effect on carotenoid accumulation with a positive effect during the second stage 

while negative during the last developmental stage. In agreement with Rosenfeld et al. (1998) 

works, which bring to light the negative effect of low temperatures on carotenoid accumulation, 

the positive effect of time exposure to low temperature during the second developmental stage 

may initiate earlier the carbon allocation toward the underground organ. In fact, as reported in 

spring and winter wheat by Equiza et al. (2001), low temperatures increase root to shoot ratio. In 

addition, Van Dam et al. (1996) show in potato that low temperature means, between 15 and 19 

°C, in relation with low photoperiod, promote early growth tuber. It suggests that lower 

temperatures may be favourable for root swelling in carrot and therefore influence carotenoid 

accumulation, both phenomena  being concomitant. In the same way, time exposure to low 

atmospheric humidity has a different effect according to the development stage with a negative 

effect during the development of aerial organs (stage 2) whereas the effect is positive during root 

swelling initiation, which may be related to the effect of temperatures. Considering plant growth, 

drying conditions during the early stage can be pernicious due to a limited area exploration by 

root and water intake. Similarly, rainfall amount has a differential effect according to development 

stages, with a positive effect for the fourth stage whereas the effect is negative during the last 

stage. Interestingly, wind seems to a have large impact on carotenoid content with more and less 

direct effect. Although high wind speed may induce damage in plant and stress them (Grace, 
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1988), high wind speed during seedling establishment could affect plant establishment indirectly 

by drying soil especially, affecting seed emergence. Finally, temperatures during the last 

developmental stage seem to play a leading part in overall carotenoid accumulation, with a large 

influence of time exposure to optimal temperature, temperature mean during day and sum of 

degrees day, with is congruent with Rosenfeld et al. (1998) works reporting positive effect of 

moderate temperature (21°C) compared to low temperature. 

IV.2.6. Conclusion 

Plant metabolism is fluctuating and can be both dependent of plant developmental stage 

or environment influence. Accumulated in higher proportions in carrot root, carotenoid and sugar 

content varies during crop cycle and is largely influenced by environment conditions. The 

characterization of carrot growth, including biomass allocation between aerial and underground 

compartments, as well as carotenoid and sugar accumulation in root, allows a better 

understanding of temporal regulation of these key compounds. Although a difference lies between 

compounds, major carotenoids are accumulated in concomitant manner with root enlargement 

initiation while sucrose accumulation occurs latter. In contrast, lutein and reducing sugars are 

more transitory metabolites. Interestingly, the early developmental stage seems to be crucial for 

mastering carrot quality trough metabolite accumulation. Conditions during the last stage play 

logically an important role. Besides preconisation for producers, our work allows a better 

understanding of carrot development and the identification of key developmental stages 

integrating a more physiological point of view. Sorely lacking in carrot studies, further works will 

target the elaboration of a FSPM model based on the acquired knowledge. The identification of 

physiological processes involved during carrot development through studies on  key genes 

expression as well as energetic balance at root level will be helpful. 
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Supporting information 

IV.Supp.data.1 :  Climatic variables and abbreviation 

  Climatic variables abbreviation unit 

Climatic 

factors 

during 

carrot 

crop 

Atmospheric 

humidity 

parameters 

Maximum humidity U.max % 

Minimum humidity U.min % 

Daily average humidity U.mean.d % 

Exposure time at a humidity above to 80 % U.sup.80 hours 

Exposure time at a humidity below to 30 % U.inf.30 hours 

Vapor 

pressure 

parameters 

Vapor Pressure Deficit mean VPD.mean kPa 

Exposure time to optimal Vapor Deficit Pressure (0.4-1.25 kPa) VPD.opt hours 

Exposure time at a Vapor Deficit Pressure above 0.2 kPa VPD.inf.0.2 hours 

Exposure time at a Vapor Deficit Pressure below to 1.7 kPa VPD.sup.1.7 hours 

Saturating water vapour pressure at dew point temperature ed mb 

Rainfall Rainfall RR mm 

Temperature 

parameters 

Maximum temperature T.max °C 

Minimum temperature T.min °C 

Daily average temperature T.mean °C 

Average day temperature T.mean.d °C 

Average night temperature T.mean.n °C 

Exposure time to optimal temperature (15-22°C) T.opt hours 

Exposure time at a temperature above 27 °C T.sup.27 hours 

Exposure time at a temperature below 10 °C T.inf.10 hours 

Thermal amplitude Term.amp °C 

Photoperiodic thermal amplitude Term.amp.ph °C 

Degree day Degree day sum DD °C 

Radiance 

parameters 

Global radiation cumul  Cum.GR J/cm² 

Photosynthetically Active Radiation cumul Cum.PAR J/cm² 

Ratio PAR/RG PAR.GR u.a 

Photothermic quotient PAR cumul Phtq.PAR J/(cm².°C) 

Photothermic quotient RG cumul Phtq.RG J/(cm².°C) 

Exposure time to optimal PAR (400-1900 µmol.m-2.s-1) PAR.opt hours 

Exposure time at a PAR below 40 µmol.m-2.s-1 PAR.inf.40 hours 

Exposure time at a PAR above 1900 µmol.m-2.s-1 PAR.sup.1900 hours 

Wind speed 

parameters 

Wind speed mean (at 2 meters) Wm km/h 

Exposure time to wind speed below 5 km/h Ws.inf.5 hours 

Number of hours when wind speed is between 5 and 10 km/h 5.Ws.10 hours 

Exposure time to wind speed above 10 km/h Ws.sup.10 hours 

Evapo-

transpiration 

parameters 

Evapotranspiration (radiative term) Et.rad mm/day 

Evapotranspiration (aerodynamic term) Et.aero mm/day 

Potential evapotranspiration Eto mm/day 

Photoperiod  Days length Photoperiod  hours 
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IV.Supp.data.2 :  Sugars accumulation during root carrot growth and links between compounds. 

       IV.Supp.data.2a: Correlation between sugars compounds considering data from the 

characterization of carrot growth cycle 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

       IV.Supp.data.2b :  Sugar content evolution according to number of weeks after sowing for 

Bolero 
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IV.Supp.data.3 : Carotenoids accumulation during root carrot growth and links between 

compounds. 

      IV.Supp.data.3a: Correlation between carotenoids compounds considering data from the 

characterization of carrot growth cycle 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

       IV.Supp.data.3b : Carotenoids content evolution according to number of weeks after sowing for 

Bolero 

 

  

0

20

40

60

80

100

120

140

160

0 5 10 15 20 25

C
a

ro
te

n
o

id
s 

co
n

te
n

t 
(i

n
 m

g
/ 

1
0

0
g

 o
f 

d
ry

 

m
a

tt
e

r)

Number of weeks after sowing

carotenoids

sum

α-carotene 

β-carotene 

lutein



  

Figure IV.8 : Exemple de pré-traitement des images par l’intermédiaire du package EB)mage sur R ainsi que l’utilisation du logiciel ImageJ. 
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IV.3. Vers une connaissance approfondie du cycle de développement 

de la carotte 

IV.3.1 Objectifs et démarche suivie 

La caractérisation du cycle de développement de la plante a été réalisée principalement sur la racine dans le but de comprendre l accumulation de métabolites dans la racine. Toutefois, 
pour une meilleure compréhension du fonctionnement de la plante et pour conforter les stades identifiés, il est apparu nécessaire de caractériser le développement de l appareil aérien. Ainsi, 
plusieurs paramètres ont été étudiés lors de la croissance de la plante. En premier lieu, le 

décompte du nombre de feuilles ainsi que le stade foliaire ont été relevés lors du conditionnement 

des échantillons et reflètent la valeur moyenne de six individus pour chacune des conditions. L évolution de la biomasse aérienne et totale est évaluée sur  variétés selon le même protocole que celui présenté dans l article en )V. . La détermination de la teneur en eau des tissus aériens et 

racinaires est déterminée en faisant le rapport de la masse fraîche moins la masse sèche sur la masse fraîche. En parallèle, la surface d interception lumineuse lors du développement de la 
plante a été évaluée par l intermédiaire de photographies prises à l aplomb des plants en utilisant 
un dispositif permettant une homogénéité des conditions lumineuses ainsi que des distances vis-

à-vis de la canopée entre les différentes prises de vue. La prise de photo débute suite à l éclaircissement des carottes, soit cinq semaines après semis, puis suit un pas de temps hebdomadaire jusqu à la semaine , puis toutes les deux semaines jusqu à la semaine . Pour 
pallier aux difficultés liées au feuillage très découpé et aux conditions en extérieur,  un pré-

traitement de images est nécessaire (figure IV.8). )l implique dans un premier temps l utilisation 
du package EBImage sur R pour extraire les pixels caractérisant les parties photosynthétiques de 

la plante grâce à la formule (PixelnVert-PixelnRouge)/(PixelnVert+PixelnRouge). Une fois extraits 

les pixels comportant une forte intensité verte, les images sont détourées et traitées par l intermédiaire du logiciel )mageJ. L image est binarisée en convertissant d abord l image en 
format 8 bit couleur, puis en appliquant un filtre (paramètre : Threshold Min Error) transformant 

alors tous les pixels de couleurs en pixels blancs et enfin en enlevant le bruit de fond (paramètre : 

remove outliers avec les paramètres radius 10 / treshold 50 . La surface d interception lumineuse 
est déterminée en utilisant une règle comme étalon et le nombre de pixels blancs est exprimé en 

cm² par mètre linéaire. L évolution de la surface occupée par la canopée sera appréciée par régression 
Loess. 

  



 

  

Figure IV.9 : Evolution au cours du temps de différents paramètres associés à la croissance de la 

carotte. Evolution en fonction du temps du rang foliaire (A), de la surface de la canopée (B), de l’accumulation de biomasse sèche au niveau de l’organe aérien (C), de la teneur en eau au niveau 

racinaire (D) et foliaire (E). Excepté pour la figure IV.9B, chaque point représente la valeur moyenne 

entre les trois blocs.  
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IV.3.2 Caractérisation du développement foliaire 

 L évolution du nombre de feuilles vertes reste relativement stable à partir de la 7ème 

semaine (données non présentées), avec globalement six feuilles vertes quelle que soit la semaine 

de prélèvement. Un renouvellement continu du nombre de feuilles est donc observé lors du 

développement de la carotte et débute aux alentours de la 7ème semaine, qui marque la sénescence de la première feuille. L étude du rang foliaire permet alors de prendre en considération l ordre d apparition des feuilles et l âge de la plante. De manière générale, le rythme d apparition des 

feuilles (figure IV.9A), représenté par la pente de la courbe, est élevé et relativement constant de 

la 2ème à la 6ème semaine, avec approximativement une nouvelle feuille chaque semaine. Puis le rythme d apparition des feuilles croît de façon moins marquée de la 6ème à la 9ème semaine de 

culture, puis de nouveau jusqu à la 12ème semaine. La 12ème semaine marque le début d une 
progression plus forte du renouvellement des feuilles. La progression observée est assez similaire quelle que soit la variété, ce qui n est pas le cas pour les observations suivantes.  En contraste avec l évolution du stade foliaire en fonction du temps, la canopée possède 
un pattern de croissance bien différent (figure IV.9B). L accroissement de la surface d interception lumineuse par la canopée est élevé et linéaire en début de cycle, jusqu à la ème 

semaine, puis ralentit voire stagne entre la 9 et 12ème semaine avant de croître à nouveau à partir 

de la 12ème semaine, mais de façon moins marquée que la croissance initiale. La reprise de l expansion de la canopée en semaine  pourrait être associée à l apport de fertilisant cette même semaine. La différence d interception lumineuse par la canopée est plus prononcée à la fin de l échantillonnage que la différence de rang foliaire. De manière intéressante, les variétés dérivant 

de même obtenteur (i.e Verano , Vilm , Maestro  et Bolero  possèdent une surface d interception lumineuse par la canopée plus importante que Dordogne  et Crofton , suggérant 
un effet obtenteur ou un effet lié à la précocité variétale. 

L augmentation de biomasse foliaire (figure IV.9.C) suit la même tendance que l accumulation de biomasse racinaire figure IV.1), à la différence près que l augmentation 
significative de la biomasse foliaire débute plus tôt, soit à partir de la 5ème semaine après semis. La 

biomasse foliaire croît linéairement entre la 5ème et la 9ème semaine avant d observer une 
diminution de la croissance, illustrée sur la figure par une inflexion de la courbe à partir de la 9ème 

semaine. De manière intéressante, les trois variétés qui présentent les biomasses foliaires les plus 

importantes sont celles qui accumulent le plus de biomasse au niveau racinaire. Par contre, la 

comparaison dès la 8ème semaine entre l importance de la biomasse aérienne et la surface de la canopée montre l absence de relation entre les deux suivant les variétés. La variété Maestro  
présente une surface occupée par la canopée importante par rapport aux autres variétés mais la biomasse aérienne la plus faible. A l inverse, la surface occupée par la canopée chez la variété 
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Dordogne  est la plus faible, alors que la biomasse foliaire est conséquente par rapport aux autres variétés. Ces différences s expliquent par une densité de folioles différente et des variations de port, la variété Dordogne  présentant un port dressé des feuilles alors que les autres variétés 
semblent avoir un port davantage étalé. 

Par opposition aux variables morphologiques précédemment décrites, la teneur en eau 

racinaire et foliaire (figure IV.9D-E) durant le cycle de développement est difficilement modélisable par l intermédiaire de la méthode de régression loess. Malgré la capacité de ce type 
de régression à bien considérer les changements locaux de pente, la variation de teneur en eau est 

trop importante entre les temps de prélèvement et ce spécialement au début du cycle de 

développement jusqu en semaine . La teneur en eau dans les tissus racinaire et foliaire semble 

suivre un pattern de variation similaire durant le cycle de croissance. Les racines contiennent en 

moyenne plus d eau dans leur tissu, avec une teneur allant de ,  % à ,  % alors que la teneur 
dans les tissus foliaires varie de 82,8 % à 88,6 % lors du développement de la carotte. Considérant 

à la fois les tissus foliaires et racinaires, une diminution de la teneur en eau se produit après huit semaines avant d observer une nouvelle augmentation entre la ème et 14ème semaine. Bien que 

le profil de variation de la teneur en eau soit globalement similaire entre les deux compartiments 

foliaire et racinaire, la variation de teneur en eau est beaucoup plus prononcée pour le 

compartiment racinaire durant les premières semaines de développement. Il apparaît peu 

probable que cette variation soit due à un changement de conditions climatiques avant le 

prélèvement, car les deux compartiments ne sont pas impactés dans les mêmes mesures. De fait, 

cette observation suggère une modification physiologique plus prononcée au niveau racinaire. L augmentation brutale de la teneur en eau entre la ème et la 6ème semaine de développement au niveau racinaire pourrait être associée à l initiation de croissance secondaire de la racine après une phase d élongation. 

Ces données complémentaires viennent affiner la caractérisation du cycle de 

développement de la carotte, de façon originale par rapport aux connaissances disponibles. Non seulement, ces données confirment la pertinence des stades retenus pour l étude (partie IV.2), 

mais elles ouvrent aussi des perspectives en termes de fonctionnement de la plante entière par rapport à la capacité à capter l énergie lumineuse pour permettre la synthèse de biomasse et donc l accumulation de métabolites d intérêt. Cette approche plante entière est une dimension à mieux 
prendre en considération dans les travaux ultérieurs et est indispensable dans une perspective de modélisation de l élaboration de la qualité chez la carotte. 
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Partie V : Modulation par 
l’environnement de l’expression génique 

pouvant expliquer les variations de 
teneur en caroténoïdes 
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V.1. Introduction 

 Les précédents travaux dans l équipe ont traité de l implication de la composante génétique dans l accumulation des caroténoïdes. Ainsi, Jourdan et al. (2015) ont mis en évidence l implication de la ZEP ainsi que la PDS dans l accumulation des caroténoïdes au niveau racinaire. En appui à cela, des travaux visant à élucider l effet de l environnement sur le l accumulation des 
caroténoïdes ont été réalisés par Perrin (Perrin et al., 2016 ; Perrin et al., 2017a ; Perrin et al., b  . Outre l effet déterminant de l environnement sur la variation de teneur en caroténoïdes, l approche transcriptomique utilisée a permis d intégrer un autre niveau de régulation, 
participant alors à une meilleure compréhension des déterminismes moléculaires en lien avec l accumulation des caroténoïdes. Au-delà de l identification de gènes candidats au sein de la voie 
de biosynthèse des caroténoïdes ainsi que des enseignements tirés sur la régulation de l accumulation des caroténoïdes, ces approches présentaient l inconvénient d étudier uniquement 

des gènes responsables de la synthèse des caroténoïdes. Or il apparaît que le contrôle de l accumulation des caroténoïdes ne dépend pas seulement de gènes en lien direct avec le 
métabolisme des caroténoïdes. Le gène DCAR_032551 est identifié comme gène candidat pour le 

locus Y, suite au séquençage du génome de la carotte (Iorizzo et al., 2016).  Présentant une forte 

homologie de séquence avec le gène PEL chez Arabidpsosis thaliana, DCAR_032551 semblerait 

être associé au contrôle de la dé-étiolation et de la photomorphogénèse (Ellisson et al., 2017). En 

complément, les gènes codant pour la Protein DEHYDRATION-INDUCED 19 homolog 5 et le facteur 

de transcription bHLH36 sont mis en évidence par les travaux d Ellison et al. (2017) comme gènes 

candidats pour le locus Y2. Ces résultats confortent l idée d utiliser une approche non ciblée afin de mieux appréhender les déterminismes moléculaires du contrôle de l accumulation des 
caroténoïdes. D ailleurs, des approches non ciblées utilisant des puces transcriptomiques ont déjà été initiées au sein de l équipe avec les travaux de Champlain . Ces derniers ont utilisé des 
génotypes orange accumulant les caroténoïdes dans différentes proportions. 

 Ce dernier volet de thèse a pour objectif d évaluer dans quelles mesures l environnement influence et module l expression génique chez différentes variétés de carottes. Utilisant des puces 
transcriptomiques, cette approche non ciblée permet une vision intégrée de l effet de l environnement sur l expression génique, incluant l ensemble des  gènes présents sur la puce. Le grand nombre de gènes différentiellement exprimés dans le cadre d approche exhaustive complique l analyse des données. Pour pallier cela, l analyse d enrichissement des gènes 
différentiellement exprimés, en utilisant les termes de Gene Ontology, permet de déterminer les processus biologiques affectés par les variations de l environnement. Afin de mieux appréhender les facteurs et mécanismes impliqués dans l accumulation des caroténoïdes, cette étude tire 

avantage du différentiel de sensibilité des variétés à des variations de l'environnement pour 
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l accumulation des caroténoïdes. Ce différentiel de sensibilité environnemental est caractérisé par 
une fluctuation plus ou moins importante de la teneur en caroténoïdes chez les variétés en 

réponse à la variation de conditions environnementales. Outre les gènes mis en évidence, des hypothèses de régulation de l accumulation des caroténoïdes seront formulées. 
 

V.2. Matériel et méthodes 

 V.2.1. Echantillonnage 

  En raison des contraintes liées à l échantillonnage pour les analyses transcriptomiques, la 
variation de teneur en caroténoïdes est évaluée sur les six variétés précédemment décrites mais 

seulement sur quatre environnements (Ac, At, Mc et Mp). Brièvement, cinq racines de carotte sont prélevées avant d être acheminées au laboratoire dans une glacière réfrigérée à -20°C. Arrivées 

au laboratoire, deux rondelles sont découpées dans la partie médiane de chaque racine puis les 

rondelles sont rassemblées par lots avant d être stockées à -80°C.  

 V.2.2. Dosage des caroténoïdes 

L extraction et le dosage des caroténoïdes suit le même protocole que celui développé 
dans les précédentes parties de la thèse. Les teneurs sont exprimées en fonction de la matière 

sèche. Le taux de matière sèche est obtenu après étuvage à 65°C des échantillons durant 4 jours.  

 V.2.3. Extraction de l’ARN 

Le choix des échantillons pour l analyse transcriptomique est réalisé en fonction des 

résultats de dosage des caroténoïdes. Les échantillons sélectionnés sont finement broyés par l intermédiaire d un broyeur à bille durant  minute à (z. Environ  mg de poudre de carotte sont utilisés pour l extraction, avec le kit NucleoSpin®RNA Plant Macherey-Nagel ref : 

740949.50). Dans un premier temps, 350 µL du tampon de lyse RA1 sont ajoutés à chaque 

échantillon puis les échantillons sont vortexés. Une pointe de spatule de PVP40 est ajoutée afin de faire précipiter les polyphénols et améliorer le rendement d extraction d ARN. . µL de -

mercaptoéthanol sont également ajoutés puis les échantillons sont vortexés. Ils sont ensuite 

placés au bain-marie à 70°C durant  minutes avant d être vortexés puis à nouveau placés au bain 
marie durant 3 minutes supplémentaires. Ils sont centrifugés 5 minutes à 11000g puis le 

surnageant de chaque échantillon est transféré sur une colonne chromatographique (colonne 

violette). Après une nouvelle centrifugation à g durant  minute,  µL d éthanol à % sont ajoutés à l éluat puis homogénéisé par pipetage. Le tout est transféré sur une nouvelle colonne chromatographique colonne bleue  avant d être centrifugé  minute à  g. 350µL 
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de tampon MDB sont déposés sur la colonne avant une nouvelle centrifugation à 11000g durant 

une minute. 95 µL de DNAse sont déposés sur chaque colonne et les échantillons sont laissés à 

température ambiante durant 30 minutes. 200 µL de tampon RAW2 sont ajoutés sur chaque 

colonne avant une centrifugation à 11000 g pendant 1 minute. Trois rinçages successifs, avec 

respectivement 600 µL et deux fois 250 µL de RA3 et une centrifugation à 11 000g pendant une minute, sont réalisés pour purifier l ARN. Après séchage de la colonne par centrifugation et 15 minutes à température ambiante,  µL d eau RNAse free sont déposés sur la colonne et incubés  minutes dans la glace. Après une première centrifugation à  g pendant  minute, l éluat 
est à nouveau élué par l intermédiaire de la même colonne, centrifugé à  g durant  minutes. Enfin les échantillons sont stockés dans la glace avant que le dosage d ARN soit effectué. 

 V.2.4. Evaluation de la teneur et de la qualité des ARN extraits 

Une fois purifié, la qualité et la concentration en ARN sont évaluées par l intermédiaire du 
spectrophotomètre Nanodrop ND-1000. Les concentrations sont déterminées grâce à une lecture à  nm alors que la qualité des extractions est déterminée par l intermédiaire des ratios d absorbance /  et / . En complément de l évaluation au Nanodrop ND-1000, une mesure au Bioanalyzer Agilent  Bioanalyzer  permet d évaluer la qualité des ARN extraits. 

Cette évaluation regroupe trois critères, à savoir : le RIN (RNA Integrity Number), le ratio 28S/18S 

ainsi que le profil électrophorétique lorsque les échantillons présentent des RIN<8. 

 V.2.5. Amplification et marquage 

Après dosage des ARN extraits, les échantillons sont normalisés afin d atteindre une quantité de  ng d ARN par échantillon. Les échantillons sont ensuite amplifiés et marqués par l intermédiaire du kit d amplification et marquage Agilent, Low )nput Quick Amp Labeling Kit, 
réf : 5190-2306). Dans un premier temps, les ARNm sont rétro-transcrits en ADNc. Puis, ces ADNc servent de brins matrice à la synthèse de nouveaux ARNc qui sont marqués à l aide de 
fluorophores, la cyanine 3 et la cyanine 5. Après réaction, les ARNc sont purifiés par l intermédiaire d un kit Qiagen, RNeasy® Mini Kit, réf : 74104). Les concentrations en ARNc ainsi que le degré d incorporation des fluorochromes aux ARNc sont évalués par l intermédiaire du 
Nanodrop ND- . La mesure de l absorbance à  nm permet d évaluer la concentration en ARNc alors que le degré d incorporation des fluorochromes est mesuré à 550 nm et 650 nm, pour 

la cyanine 3 et la cyanine 5.  

Les puces transcriptomiques Daucus_carota v1 (Agilent) utilisées dans ces travaux ont été 

conçues au sein de l )R(S par l équipe B)Def) en utilisant les données de séquencage de )orizzo et 

al. (2016). De manière détaillée, les sondes fixées sur la puce sont composées de 60 nucléotides 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

  

Figure V.1 : Dispositif expérimental utilisé pour l’analyse du transcriptome en fonction de l’environnement et de la variété. Le chiffre correspond au différentiel de teneur moyenne en 

caroténoïdes entre deux conditions. Les flèches indiquent le double marquage pour comparaison par 

plaque de puces microarray par la méthode dye-swap.  
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choisis dans la partie codante de l ADN CDS  à partir de chacun des 36309 gènes répertoriés dans 

le génome de la carotte, pour un nombre final de 33978 gènes sur la puce. Chaque lame comporte 

4 puces de 67954 sondes et chacune des puces comprend 3 sondes sens et 2 sondes antisens pour chacun des gènes répertoriés chez la carotte. L effet de l environnement sur l expression génique 
des variétés est déduit par l intermédiaire des  réplicats agronomiques sélectionnés par 
environnement et de 2 répétitions techniques en utilisant la méthode dye-swap (Figure V.1). Les 

hybridations sont réalisées sur la plateforme ANAN de la SFR QASAV. 

Afin que les mesures d expression génique soit exploitables, la quantité de fluorochrome 

dans les échantillons est normalisée pour atteindre 20 pmol. Après ajout de tampon de fragmentation X et de solution X, un volume d eau nucléase-free est ajouté pour atteindre un 

volume total de 41.8 µL. Les échantillons sont ensuite incubés à 60°C pendant 30 minutes avant d être déposés sur un lit de glace pendant  minute. Après ajout du tampon d hybridation x (i-
RPM, 100 µL de la solution sont déposés sur chaque puce. La lame est ensuite disposée dans un four à °C durant  heures sur un dispositif rotatif  rpm , durant l étape d hybridation. Le 
lendemain, lame et gasket sont désolidarisés dans une solution de lavage. La lame est ensuite 

immergée dans 2 bains successifs de solution de lavage contenant un ozone scavenger avant d être insérée dans le scanner )nnoscan  )nnopsys . Les images sont traitées par l intermédiaire du 
logiciel Mapix® (Innopsys). Trois lames ont ainsi été réalisées. 

 V.2.6. Analyses statistiques 

Les analyses statistiques sont réalisées par le biais du logiciel R, version 4. 0. 2. Les gènes différentiellement exprimés sont déterminés à l aide d un script confectionné par l équipe B)Def) 
(IRHS, Angers). Succinctement, la méthode Loess est utilisée en premier lieu afin de pallier l hétérogénéité des signaux entre fluorophores et alors normaliser les données de fluorescence. 
Suite à cela, des modèles linéaires sont utilisés pour interpréter les données en utilisant la fonction 

lmfit du package limma. Le niveau d expression des transcrits est déduit suite à la soustraction du 
bruit de fond, caractérisé comme la moyenne des intensités les plus faibles, auquel on ajoute 2 fois l écart-type aux données normalisées. Les gènes différentiellement exprimés sont déterminés au 

seuil BH<0.05. 

Afin de déterminer les processus biologiques associés aux gènes différentiellement exprimés, une analyse d enrichissement des termes GO est réalisée en utilisant les packages 
enrichplot ainsi que clusterProfiler (Yu et al., 2012). Les gènes sélectionnés pour l enrichissement 
présentent une BH<0.05 ainsi que la valeur absolue du ratio supérieure à 1. Les identifiants NCBI sont extraits des données puce et l enrichissement des termes est réalisé pour chaque variété 

grâce à la fonction enrichKEGG avec pour paramètres : « dcr » pour l organisme abbréviation 



Tableau V.1 : Analyse de variance de la teneur en caroténoïdes des échantillons d’analyse 
transcriptomique. Avec DF: degrés de liberté; SumsOfSqs : Somme des carrés; MeanSqs: 

Carrés moyens; F.value: valeur F et Pr (>F): p-value *<0,05, ***>0,001. 

 

 

Tableau V.2 : Matrice de comparaison de la teneur en caroténoïdes des échantillons d’analyse 
transcriptomique pour chacune des variétés. Les valeurs dans la partie supérieure droite du tableau 

représentent le différentiel relatif de teneur entre 2 parcelles, pour une même variété. La partie 

inférieure gauche, la différence de teneur entre les 2 parcelles (en rouge, les parcelles montrant le 

plus fort différentiel d accumulation en caroténoïdes / en bleu, les plus faibles différentiels de teneurs. 

  

Facteurs DF SumsOfSqs MeanSqs F.Value Pr (>F) 

Variétés 5 10199.5 2039.90 40.6933 5.919.E-11*** 

Environnements 3 3827.1 1275.69 25.4484 1.246E-07*** 

Interaction 

variété 

environnement 

15 2081.2 138.74 2.7678 0.01273* 

Résidus 24 2081.2 138.74   

Boléro Mp Mc At Ac  Maestro Mp Mc At Ac 

Mp   29,98% 20,27% 45,76%  Mp   2,12% 7,01% 19,20% 

Mc 25,47   7,47% 12,14%  Mc 1,82   4,79% 16,73% 

At 17,22 8,25   21,20%  At 6,02 4,20   11,39% 

Ac 38,87 13,41 21,65    Ac 16,48 14,66 10,46   

           
Crofton Mp Mc At Ac  Verano Mp Mc At Ac 

Mp   29,41% 11,37% 18,53%  Mp   46,72% 20,21% 44,22% 

Mc 31,16   13,94% 8,41%  Mc 36,71   18,07% 1,71% 

At 12,05 19,11   6,42%  At 15,88 20,83   19,97% 

Ac 19,63 11,53 7,58    Ac 34,74 1,97 18,86   

           
Dordogne Mp Mc At Ac  Vilm 8 Mp Mc At Ac 

Mp   0,74% 4,69% 14,92%  Mp   2,51% 5,21% 17,34% 

Mc 0,71   5,38% 14,09%  Mc 3,21   7,91% 20,35% 

At 4,53 5,25   20,58%  At 6,67 9,87   11,53% 

Ac 14,44 13,72 18,97    Ac 22,18 25,39 15,51   
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KEGG pour l espèce daucus carota , « ncbi-geneid » pour la clé d identification et enfin la méthode 
BH comme pvalue ajustée.  

Les facteurs de transcriptions putatifs, liés à l expression des gènes différentiellement 

exprimés de la voie de biosynthèse des caroténoïdes, sont mis en évidence par le biais d une 
matrice. Pour ce faire, une analyse des séquences promotrices proximales en amont des gènes 

différentiellement exprimés (-1500, +100 pdb) a été effectuée. Les séquences ont été extraites 

grâce à la fonction getBM du package biomaRt (Durinck et al., 2005). Les identifiants NCBI ont été convertis en locus tag format DCAR  au préalable. L identification des facteurs de transcription 

est effectuée par l intermédiaire du site PlantRegMap http://plantregmap.gao-lab.org) (Jin et al., , en utilisant l espèce Daucus carota pour chaque séquence promotrice extraite. Les facteurs 

de transcription conservés dans la matrice sont choisis au seuil q-value inférieur à 0.05 puis 

alignés en conservant les scores. Au total, la matrice comporte 8 gènes associés à la biosynthèse 

des caroténoïdes pour 121 facteurs de transcription putatifs.  

 

V.3. Résultats et discussion 

 V.3.1. Teneur en caroténoïdes et différentiel de sensitivité 

environnementale 

La teneur en caroténoïdes est significativement influencée par la variété (p.value <0.001), l environnement p.value < .  et dans une moindre mesure par l interaction de la variété avec 

son environnement (p.value <0.05) (Tableau V.1). L analyse de la teneur moyenne en 
caroténoïdes pour chaque environnement met en évidence que les environnements Ac et At sont 

plutôt propices à l accumulation tandis que l environnement Mp est défavorable. 

Dans l optique de déterminer les combinaisons variétés environnement o‘ le différentiel 
de sensibilité environnementale est le plus prégnant, des matrices de comparaison de teneur en 

caroténoïdes ont été réalisées (Tableau V.2). Boléro et Verano sont les variétés présentant la plus 

forte variation de teneur en caroténoïdes entre les environnements Ac et Mp, avec respectivement 

45,76 % et 44,22% de variation. Par opposition, Dordogne est la variété présentant la plus faible 

variation de teneur en caroténoïdes sur ces mêmes environnements avec seulement 14,92 %, soit 

trois fois moins. 

Ainsi, Dordogne est davantage considérée comme stable vis-à-vis de la teneur en 

caroténoïdes entre ces deux environnements alors que les variétés Boléro et Verano présentent 

une forte variation de teneur en caroténoïdes et semblent alors être instables. Ces trois variétés 

http://plantregmap.gao-lab.org/


  

Figure V.2: Diagramme de Venn représentant les gènes différentiellement exprimés en fonction 

des environnements Ac et Mp, chez les trois variétés. En rouge le nombre de gènes surexprimés et 

en bleu le nombre gènes sous-exprimés sur l environnement Mp par rapport à Ac au seuil B(<0.05. 
Le nombre de gènes différentiellement exprimés à l intersection des cercles représentent le nombre 
de gènes différentiellement exprimés en commun entre les variétés.  

 

Figure V.3: Enrichissement des termes liés aux gènes différentiellement exprimés. A représente 

l enrichissement pour Boléro, B Verano et enfin C Dordogne. En abscisse, le nombre de gènes 

différentiellement exprimés et en ordonnées les termes associés. La significativité des termes est mise 

en évidence par un code couleur allant du bleu, pour les moins significatifs, au rouge pour les plus 

significatifs. Les encadrés reflètent les termes en commun entre une ou plusieurs variétés avec en 

gris des termes communs aux trois variétés, en violet des termes communs à Boléro et Verano et 

enfin en marron des termes communs en Dordogne et Verano. 

 



Effet de l environnement sur l expression génique 

156 

 

en combinaison avec les  environnements Ac et Mp sont retenues pour l étude de la variation d expression génique. 
 V.3.2. Effet de l’environnement sur l’expression génique des variétés 

étudiées 

De prime abord, le nombre de gènes différentiellement exprimés varie selon les variétés 

(Figure V.2 . La variété Boléro semble être la variété la plus impactée par l environnement avec 
9365 gènes différentiellement exprimés en fonction des environnements, suivi par Dordogne avec 

5347 gènes et enfin Verano avec 3662 gènes. Cela suggère donc que l environnement module de manière différente l expression génique chez ces variétés. De plus, le nombre de gènes 

surexprimés sur Mp est plus important qu il ne l est sur Ac et ce quelle que soit la variété. Ce pattern particulier pourrait être expliqué par un effet direct de l environnement sur les 
mécanismes activateurs ou répresseurs de la transcription.  

Bien que le nombre de gènes différentiellement exprimés varie en fonction des variétés, 

un total de 1646 différentiellement exprimés sont communs aux trois variétés, suggérant des 

mécanismes de régulation communs malgré des fonds génétiques bien distincts. De manière 

intéressante, les variétés Boléro et Dordogne partagent le nombre de gènes communs 

différentiellement exprimés le plus important, avec 3555 gènes. Cette homologie pourrait être liée 

au fait que ces deux variétés appartiennent au même type Nantais. Par opposition, Dordogne et 

Verano, qui appartiennent à des types bien distincts, partagent le plus faible nombre de gènes 

différentiellement exprimés, avec 1903 gènes en commun.  

En écho au différentiel de sensitivité environnementale des variétés vis-à-vis de la teneur 

en caroténoïdes, Dordogne qui présentait la plus faible variation de teneur en caroténoïdes en fonction des environnements n est pas la variété présentant le moins de gènes différentiellement exprimés. Bien que l environnement influence en différentes proportion l expression génique des 
variétés, certains gènes différentiellement exprimés sont communs entre les variétés, suggérant 

des mécanismes physiologiques communs pour répondre aux contraintes environnementales. 

 V.3.3. Effet de l’environnement sur le profil transcriptomique des 
variétés étudiées L analyse d enrichissement des gènes différentiellement exprimés met en évidence des processus biologiques impliqués dans la réponse des variétés à l environnement Figure V.3). De 

manière intéressante, certains processus biologiques sont communs à l ensemble des variétés alors que d autres sont plus spécifiques. Globalement, les trois variétés présentent un nombre 
important de gènes différentiellement exprimés en lien avec la biosynthèse des 



 

  

     

  

     

  

     

  

Figure V.4 : Réseaux de gènes associés aux processus biologiques prédominants en réponse à l’environnement chez 

les différentes variétés. (A) Boléro, (B) Verano et (C) Dordogne. La taille des points témoigne du nombre de gènes 

différentiellement exprimés associés aux différents termes alors que la couleur des points est associée à la valeur du ratio 

de fluorescence entre les deux conditions, avec en rouge les gènes sur exprimés sur Mp et en bleu les gènes sous-exprimés. 

Les gènes sont ici dénommés suivant l identifiant NCB). 
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phénylpropanoïdes (map : dcr00940), puis dans une moindre mesure avec la voie de signalisation 

mitogen-activated protein kinase (MAPK) (map : dcr  et la biosynthèse d acides gras 

insaturés (map : dcr01040). Il est déjà largement établi que les phénylpropanoïdes jouent un rôle 

déterminant dans la réponse des plantes face aux contraintes environnementales, à la fois 

biotique et abiotique (Vogt, 2010 ; Sharma et al., 2019). Plus particulièrement chez la carotte, les 

travaux de Koutouan et al. (2018) ont mis en évidence l implication de certains flavonoïdes dans 
la résistance face à Alternaria dauci. En parallèle, les MAP-kinases sont largement connus pour 

leur rôle dans la transduction des signaux au niveau cellulaire, incluant notamment la réponse à 

des contraintes biotiques et abiotiques (Taj et al., 2010). Enfin, la voie de biosynthèse des acides 

gras regroupe une grande diversité de molécules comprenant notamment les polyacétylènes. Ces 

derniers sont reconnus pour leur bioactivité (Dawid et al., 2015) ainsi que leur activité 

antimicrobienne (Garrod et al., 1978 ; Chou et al., 2006 ; Lecomte et al., 2012). Parmi les gènes 

différentiellement exprimés communs aux trois variétés, les LOC108197256, LOC108197419 et 

LOC108197230 codent pour des FAD2 et FAD2-like. Ces enzymes sont mises en évidence par Busta 

et al. (2018) comme essentielles à la biosynthèse des polyacétylènes chez la carotte. En outre, une analyse d enrichissement sur l ensemble des gènes différentiellement exprimés communs aux 

trois variétés, en utilisant les termes GO « composant cellulaire », met en lumière des termes 

associés à un hôte cellulaire (V.Supp.tab.1). Ces nombreux éléments suggèrent une interaction 

plante-pathogène importante et alors un stress biotique sur l environnement Mp. 
Considérant les variétés deux à deux, des patterns communs entre les variétés sont mis en 

exergue. Le processus de synthèse des stilbènoïdes, diarylheptanoïdes et gingerol est mis en 

évidence pour les variétés Verano et Dordogne alors que ces deux variétés appartiennent à deux 

types distincts et ont peu de gènes différentiellement exprimés communs. Etonnamment, même 

si Boléro et Dordogne sont des variétés de carotte de même type et ont en commun un nombre conséquent de gènes différentiellement exprimés, l analyse d enrichissement ne met pas en 
évidence des processus biologiques communs spécifiques à ces deux variétés. Les variétés Boléro 

et Verano présentent un profil incluant plusieurs processus biologiques communs, à savoir des 

gènes en lien avec la transduction du signal hormonal chez les plantes (map : dcr01075), le rythme 

circadien (map : dcr04712) ainsi que la biosynthèse des caroténoïdes (map : dcr00906).  

Il est déjà largement établi que les phytohormones ont un rôle déterminant dans la 

perception ainsi que la transduction des signaux chez les plantes et modulent à la fois la croissance 

et les mécanismes de défenses chez les végétaux (Shan et al., 2012). Il apparaît donc que les 

processus biologiques de MAPK et de transduction du signal hormonal chez les plantes sont 

étroitement liés, comme le suggèrent les gènes partagés entre ces 2 termes et la proximité sur les 

réseaux (Figure V.4). En écho au phénotypage de la teneur en caroténoïdes, le processus de 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                  

                    

          

                     
       

             
               

                        
      

             
               

          

                          

                    

                     
                

             
               

                                
                
                
                               

           

                         
                

               
                              

              

               

             

                    
           
               

                              

                         
     

             
               

           

           

                              
      

             
               

                   

          

                 

                                 
      

               
                              
                             
                             
                             

              

              

                       
              

               

                         
             

                              
                            

         
                

                              
                             
                             

              

                   

Figure V.5: Gènes impliqués dans le métabolisme des caroténoïdes chez la carotte. Les métabolites 

dosés sont identifiés en jaune sur la figure. En rouge les gènes sur-exprimés sur l environnement Mp 
par les deux variétés présentant une forte instabilité vis-à-vis de la teneur en caroténoïdes alors que 

les gènes représentés en bleu foncé témoignent d une sous expression sur Mp. Les gènes 
différentiellement exprimés par une seule des deux variétés sont respectivement représentés en 

orange, pour les gènes sur exprimés et en bleu clair, pour les gènes sous-exprimés (pour plus 

d information : V.Supp.tab.2). La voie de biosynthèse ainsi que les identifications des gènes et 

métabolites sont issus de KEGG « carotenoids biosynthesis (map : dcr00906) (Kanehisa et al., 2017). 

 



Effet de l environnement sur l expression génique 

158 

 

biosynthèse des caroténoïdes est mis en évidence pour Verano et Boléro avec respectivement sept 

et six gènes différentiellement exprimés. Considérés à tort comme en lien avec la biosynthèse des caroténoïdes, l ensemble de ces gènes interviennent en aval de l -carotène et du -carotène. Ils 

sont donc davantage liés au catabolisme des caroténoïdes (Figure V.5). Parmi les gènes 

différentiellement exprimés, cinq sont communs aux deux variétés avec trois gènes surexprimés sur l environnement Mp NCED3 [LOC108216136], BCH2 [LOC108217689] et NCED2 

[LOC10822061]) et deux gènes réprimés sur Mp (CYP707a-2 [LOC108200176] et CYP707a-1 

[LOC108201942]). Ces deux derniers gènes sont situés en aval de l ABA. Outre ces gènes en 

commun, le gène CYP707b-4 (LOC108224693) est réprimé plus spécifiquement par Boléro sur Mp 

alors que les gènes NCED9 (LOC108226639) et lut5 (LOC108193554) sont surexprimés par 

Verano sur Mp (V.Supp.tab.2). 

Bien que la variation de teneur en caroténoïdes chez Verano et Boléro puisse impliquer 

différents gènes du catabolisme des caroténoïdes, le différentiel d expression des gènes NCED3, 

BCH2 et NCED2, plus prononcé chez les variétés instables, pourrait en partie expliquer la variation 

environnementale de teneur en caroténoïdes. En complément, la prédominance des processus 

biologique MAPK et la transduction du signal hormonal chez les plantes ainsi que l implication de 
mêmes gènes dans ces deux termes suggèrent l implication de facteurs de transcription dans la modulation de la réponse des plantes face à l environnement. 

 V.3.4. Modulation de l’expression génique des gènes 
différentiellement exprimés associés au métabolisme des caroténoïdes par les 
facteurs de transcription 

Parmi les trois gènes précédemment cités, les 9-cis-epoxycarotenoid dioxygénases 

(NCED) jouent un rôle déterminant dans la métabolisation des caroténoïdes en ABA (Cutler et 

Krocko, 1999). La famille multigénique des NCED inclut de nombreux paralogues, avec sept 

identifiés chez Arabidopsis thaliana (Iuchi et al., 2001) contre neuf chez Daucus carota (Iorizzo et 

al., 2016). Cependant, toutes les NCEDs ne suivent pas le même patron d expression. Certains paralogues s avèrent davantage impliqués dans la réponse aux stress abiotiques et plus 
particulièrement en cas de stress hydrique ou encore liés à la sècheresse (Iuchi et al., 2001 ; ABA, 

2010 ; Chan 2012). De manière intéressante, Chan (2012) montre que AtNCED3 peut aussi être 

associé à des stress biotiques, mettant en évidence une induction significative suite à une 

inoculation avec Pseudomonas syringae alors que l effet est plus nuancé avec Botrytis cinerea. Parmi l ensemble des facteurs de transcription putatifs en lien avec au moins deux des trois gènes 

différentiellement exprimés (NCED3, BCH2 et NCED) (Tableau V.3), certains sembleraient 

directement associés au métabolisme des caroténoïdes. Le facteur de transcription ethylene-

responsive transcription factor RAP2-2 est directement impliqué dans la voie de biosynthèse des 



Tableau V.3 : Matrice récapitulative des facteurs de transcription putatifs interagissant avec les 

gènes différentiellement exprimés du métabolisme des caroténoïdes. Les valeurs dans le tableau 

représentent les scores. Seuls les facteurs de transcription se liant à au moins deux des trois gènes 

(NCED3, BCH2 et NCED2) sont représentés dans la matrice. Le scoreG est calculé en faisant la 

soustraction de la moyenne d expression des trois gènes liés à la dégradation des caroténoïdes à la 

moyenne des deux gènes liés à l accumulation des caroténoïdes. 

  

Facteur de transcription NCED3 BCH2 NCED2 
CYP707 

a2 

CYP707 

a1 

CYP707 

b4 
NCED9 lut5 

score 

G 

protein BASIC PENTACYSTEINE1-

like 
11,41 3,52 16,11 0,28 0 0 0 11,41 -10,20 

ethylene-responsive transcription 

factor LEP 
14,84 14,89 0 0 0 17,94 0 14,84 -9,91 

trihelix transcription factor GT-

3b-like 
0 14,91 13,69 0 0 0 0 0 -9,53 

ethylene-responsive transcription 

factor RAP2-2 
14,53 14,00 0 0 0 18,92 0 14,53 -9,51 

transcription factor bHLH79 0 12,47 16,00 0 0 0 17,00 0 -9,49 

protein BASIC PENTACYSTEINE6 6,20 5,39 15,74 0 0 0 0 6,20 -9,11 

ethylene-responsive transcription 

factor ERF109-like 
10,55 16,33 0 0 0 14,53 0 10,55 -8,96 

transcription factor MYB39-like 0 13,38 13,48 0 0 0 0 0 -8,95 

dof zinc finger protein DOF3.6-like 11,70 0 15,08 0 0 0 0 11,70 -8,93 

dof zinc finger protein DOF5.4 0 12,75 13,28 0 0 0 13,17 0 -8,68 

zinc finger protein ZAT5-like 0 11,91 13,34 0 0 0 0 0 -8,42 

ethylene-responsive transcription 

factor 4-like 
11,72 13,17 0 0 0 16,08 0 11,72 -8,30 

ethylene-responsive transcription 

factor 4 
12,55 11,19 0 0 0 19,69 0 12,55 -7,91 

ethylene-responsive transcription 

factor 3-like 
11,03 12,39 0 0 0 22,17 0 11,03 -7,81 

ethylene-responsive transcription 

factor ERF003 
11,11 12,11 0 0 0 16,20 0 11,11 -7,74 

dehydration-responsive element-

binding protein 2A-like 
0 10,94 11,93 0 0 16,93 0 0 -7,62 

ethylene-responsive transcription 

factor CRF4-like 
10,01 11,10 0 0 0 17,87 0 10,01 -7,04 

transcription factor TCP12-like 6,44 10,90 0 0 0 17,06 10,15 6,44 -5,78 
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caroténoïdes, interagissant spécifiquement avec les régions promotrices des gènes PSY et PDS 

chez Arabidopsis thaliana (Welsh et al., 2007).  

Néanmoins, le niveau d expression génique de ce facteur de transcription est élevé quel que soit l environnement, suggérant qu il n est pas associé à la variation environnementale de 
teneur en caroténoïdes. En parallèle, la protéine Dehydration-responsive element-binding protein 

2A est un activateur de transcription qui se lie spécifiquement aux séquences dehydration-

responsive element (DRE), largement présente dans les zones promotrices de gènes induits par 

des stress hydrique ou thermique (Sakuma et al., 2002). Le niveau de transcrits de cette protéine est sensiblement supérieur sur l environnement Mp, mais de manière non significative pour la 
variété Verano. Bien que la littérature décrive ces facteurs de transcription comme étant 

impliqués de manière plus ou moins directement dans le métabolisme des caroténoïdes, nos 

travaux ne permettent pas de les mettre en évidence comme déterminants dans la variation 

environnementale de teneur en caroténoïdes. Au regard de l ensemble des facteurs de transcription putatifs mis en évidence, les facteurs de transcription associés à l éthylène sont sur-représentés par rapport aux autres, avec huit 

facteurs de transcription sur les dix-huit (V.Supp.tab.3 . De manière générale, l éthylène est une 
phytohormone ayant un rôle-pivot dans le développement et la régulation de processus physiologiques chez les végétaux. L éthylène semblerait alors impliqué dans divers mécanismes 
incluant le développement des fleurs et le mûrissement des fruits, la croissance et la nodulation, l interaction avec d autres phytohormones et la réponse des végétaux face aux stress biotiques et 
abiotiques, comme appuyé par la review de Khan et al. (2017). De fait, le processus de maturation chez les fruits climactériques est lié à l éthylène et conduit notamment à l accumulation de 
caroténoïdes chez certains fruits comme la tomate (Alexander et Grierson, 2002). Il apparaît alors que l éthylène puisse moduler l expression de certains gènes en lien avec le métabolisme des caroténoïdes, avec notamment l induction de la PSY chez différentes variétés d abricots alors que l induction de la PDS semble davantage spécifique à Prunus armeniaca (Marty et al., 2005 ; Kita et 

al.,  ou encore l induction de PSY, ZDS et β-CHX chez l oranger Rodrigo et Zacarias, 2007). Néanmoins, la cinétique d accumulation des caroténoïdes chez la carotte est différente et n est pas liée à un switch métabolique comme chez les fruits. En effet, le phénomène d accumulation des 
caroténoïdes est précoce et graduel, comme le montrent les travaux de Clotault et al. (2008) et la 

partie IV. Cela suggère que les mécanismes conduisant à l accumulation sont différents. De manière intéressante, trois facteurs de transcription sont induits sur l environnement Mp, et ce par l ensemble des variétés. Ainsi, le niveau de transcrits du facteur de transcription 

ethylene-responsive transcription factor ERF109-like (LOC108225771) est supérieur sur l environnement Mp, avec des ratios équivalents à 1.75, 1.65 et 1.65 pour Boléro, Verano et 
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Dordogne respectivement. ERF109 est impliqué dans diverses réponses physiologiques regroupant la réponse face aux stress abiotiques, l interaction et la médiation entre différentes 
phytohormones, le développement de la plante ou encore la régulation des ROS (Heyman et al., 

2018). Matsuo et al. (2015) montrent dans leur étude que le facteur de transcription RRTF1, aussi 

connu sous la dénomination de ERF109, interagit avec les ROS et que la surexpression de RRTF1 conduisait à l accumulation de ROS. Outre leur implication dans le burst oxydatif et la défense face 

aux bio agresseurs, les ROS peuvent réagir avec les caroténoïdes, conduisant à la dégradation de 

ces derniers. En effet, les caroténoïdes sont de puissants anti-oxydants et participent activement 

à la détoxication des ROS (Tanumihardjo, 2012 ; Shen et al., 2018). Par analogie, le facteur de 

transcription ethylene-responsive transcription factor 4 (LOC 108219579) est induit sur l environnement Mp, par les trois variétés avec des ratios respectifs de 1.69, 2.07 et 2.34, pour 

Boléro, Verano et Dordogne. Chez Arabidopsis, le gène homologue AtERF4 agit comme répresseur 

de la transcription des gènes ayant un motif GCC box dans leur région promotrice (Fujimoto et al., 

2000) et intervient dans la réponse à diverses phytohormones telles que l éthylène, l acide jasmonique ou encore l acide abscissique Yang et al, . A l image de ERF109, il apparaît que 

le facteur de transcription ERF4 chez Arabidopsis interagisse avec les ERO (Chen et al., 2013). De 

surcroît, Lyons et al. (2013) mettent en évidence l implication de différentes isoformes de ERF4 

dans la régulation du burst oxydatif chez Arabidospis en réponse à une élicitation des défenses par 

flg22, une protéine flagellaire bactérienne. Enfin, le facteur de transcription ethylene-responsive 

transcription factor CRF4-like LOC  est induit sur l environnement Mp par l ensemble 
des variétés. Néanmoins le pattern de variation semble davantage en adéquation avec le pattern 

de variation environnementale de la teneur en caroténoïdes, avec des ratios de 1.31 pour Boléro, 

1.72 pour Verano et enfin 0.82 pour Dordogne. Bien que ce facteur de transcription soit davantage 

associé à la réponse des plantes face aux stress thermiques et notamment ceux liés aux faibles 

températures (Zwack et al., , il apparaît qu il puisse être induit lors de stress biotique comme 
le montrent les travaux sur le pommier (Balan et al., 2018). Ces résultats, en appui des analyses d enrichissements sur les gènes différentiellement exprimés, renforcent l idée qu un stress biotique puissent être à l origine de la dégradation des caroténoïdes. 
 

V.4. Conclusion L analyse de transcriptome est une méthode d'analyse qui peut contribuer à la 
compréhension des mécanismes de régulation impliqués dans l accumulation des caroténoïdes. 
Le différentiel de plasticité entre variétés pourrait être en partie expliqué par la perception des stimuli ainsi que la transduction du signal au sein de l organisme. Les phytohormones et les facteurs de transcription jouent alors un rôle déterminant dans la modulation de l expression 
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génique et apparaissent comme des régulateurs potentiels sous-tendant les phénomènes d interaction génotype-environnement. De fait, la variation environnementale de teneur en caroténoïdes est partiellement expliquée par la modulation de l expression génique de gènes 
associés au catabolisme des caroténoïdes, en lien possible avec le métabolisme de l ABA. Les gènes 

candidats mis en évidence dans les précédents travaux de l équipe ne sont pas mis en évidence ici, suggérant que leur niveau d expression n est pas fortement influencé par l environnement. 
Parallèlement à la régulation au niveau génétique, la baisse de teneur en caroténoïdes pourrait 

aussi être liée à une pression biotique importante, et plus particulièrement au burst oxydatif 

associé. L évaluation de la diversité et de l abondance d endophytes racinaires peut être envisagée 

chez les différentes variétés pour valider ou réfuter cette hypothèse. 
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Information supplémentaire 

V.Supp.tab.1 : Analyse d enrichissement en utilisant le termes GO « cellular component » 

sur les gènes différentiellement exprimés communs aux trois variétés.  

 

  GO.ID Term Annotated Significant Expected classicFisher 

1 GO:0000786 nucleosome 54 23 3,92 4.4e-13 

3 GO:0043656 host intracellular region 92 13 6,67 0.01464 

4 GO:0043657 host cell 92 13 6,67 0.01464 

5 GO:0033643 host cell part 92 13 6,67 0.01464 

6 GO:0033646 host intracellular part 92 13 6,67 0.01464 

7 GO:0033647 host intracellular organelle 92 13 6,67 0.01464 

8 GO:0033648 

host intracellular membrane-

bounded orga... 92 13 6,67 0.01464 

9 GO:0018995 host cellular component 92 13 6,67 0.01464 

10 GO:0042025 host cell nucleus 92 13 6,67 0.01464 

11 GO:0005773 vacuole 72 10 5,22 0.03368 
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V.Supp.tab.2 : Niveau d expression des gènes différentiellement exprimés en lien avec le métabolisme des caroténoïdes. En ligne les 

différentes conditions analysées en puce et en colonne, les gènes concernés. Les valeurs dans le tableau représentent les intensités de 

fluorescence normalisées, avec en rouge des valeurs importantes de fluorescence et en bleu les valeurs faibles 

 
NCED3 

(LOC108216136) 

BCH2 

(LOC108217689) 

NCED2 

(LOC108220601) 

CYP707a-2 

(LOC108200176) 

CYP707a-1 

(LOC108201942) 

CYP707b-4 

(LOC108224693) 

NCED9 

(LOC108226639) 

lut5 

(LOC108193554) 

BolAc 2,17 1,4 2,09 4,11 4,27 3,39 0,01 0,85 

BolMp 3,74 3,59 3,79 2,44 1,62 1,96 0,35 1,05 

VerAc 1,38 1,57 1,44 3,33 2,68 2,6 -0,08 1,85 

VerMp 3,19 4,21 2,5 2,17 1,14 1,92 1,09 2,92 

DorAc 1,89 1,12 2,41 3,34 3,69 2,74 0,08 1,41 

DorMp 2,6 2,55 2,95 3,43 2,58 2,49 0,26 1,57 
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V.Supp.tab.3 : Niveau d expression des facteurs de transcription putatifs en fonction de la variété et de l environnement. Les valeurs dans les colonnes 2 et 3 représentent les 

intensités de fluorescence tandis que la 4ème colonne correspond à la différence d’intensité 

de fluorescence. 

 

Variety Ac Mp ratio FT GeneID Facteur transcription identifié 

Bolero 3,12 3,75 0,63 

DCAR_004170 108205845 protein BASIC PENTACYSTEINE1-like Verano 2,57 2,91 0,34 

Dordogne 2,94 3,54 0,6 

Bolero -0,21 -0,23 -0,03 

DCAR_014458 108218154 ethylene-responsive transcription factor LEP Verano 0,04 -0,09 -0,13 

Dordogne -0,27 -0,25 0,01 

Bolero 4,79 5,46 0,67 

DCAR_028858 108197554 trihelix transcription factor GT-3b-like Verano 3,37 3,86 0,49 

Dordogne 3,59 4,74 1,15 

Bolero 7,51 7,39 -0,13 

DCAR_007656 108209655 ethylene-responsive transcription factor RAP2-2 Verano 7,84 7,61 -0,23 

Dordogne 7,87 7,62 -0,25 

Bolero 4,04 4,03 -0,01 

DCAR_031077 108202556 transcription factor bHLH79 Verano 2,88 2,72 -0,17 

Dordogne 4,29 4,26 -0,03 

Bolero 5,94 5,73 -0,21 

DCAR_017498 108223790 protein BASIC PENTACYSTEINE6 Verano 5,27 5,27 0 

Dordogne 6,18 6,11 -0,07 

Bolero 4,77 6,53 1,75 

DCAR_022022 108225771 ethylene-responsive transcription factor ERF109-like Verano 4,75 6,4 1,65 

Dordogne 3,89 5,54 1,65 

Bolero 0,28 0,23 -0,05 

DCAR_014214 108217844 transcription factor MYB39-like Verano 0,26 0,09 -0,17 

Dordogne 0,63 0,71 0,07 

Bolero 1,16 1,06 -0,1 

DCAR_005319 108207008 dof zinc finger protein DOF3.6-like Verano 0,91 0,88 -0,03 

Dordogne 0,77 0,83 0,06 

Bolero 4,69 5,38 0,68 

DCAR_023154 108225020 dof zinc finger protein DOF5.4 Verano 2,94 3,94 1 

Dordogne 4 4,66 0,66 

Bolero -0,02 -0,05 -0,04 

DCAR_019072 108222446 zinc finger protein ZAT5-like Verano -0,19 -0,18 0,01 

Dordogne -0,18 -0,02 0,16 

Bolero 4,85 3,53 -1,33 

DCAR_021257 108225207 ethylene-responsive transcription factor 4-like Verano 3,35 2,35 -1 

Dordogne 7,45 6,45 -1 

Bolero 3,28 4,97 1,69 

DCAR_013121 108219579 ethylene-responsive transcription factor 4 Verano 2,97 5,04 2,07 

Dordogne 3,27 5,61 2,34 

Bolero 3,27 3,3 0,02 

DCAR_016651 108220062 ethylene-responsive transcription factor 3-like Verano 2,88 2,9 0,02 

Dordogne 2,93 3,07 0,13 

Bolero 2,31 1,29 -1,02 

DCAR_016292 108221967 ethylene-responsive transcription factor ERF003 Verano 1,3 1,18 -0,12 

Dordogne 1,41 0,7 -0,72 

Bolero 3,35 3,79 0,44 

DCAR_011853 108211550 dehydration-responsive element-binding protein 2A-like Verano 2,69 3,07 0,38 

Dordogne 2,99 3,57 0,58 

Bolero 2,31 3,62 1,31 

DCAR_010628 108211608 ethylene-responsive transcription factor CRF4-like Verano 1,8 3,52 1,72 

Dordogne 1,79 2,62 0,82 

Bolero 0,33 0,2 -0,13 

DCAR_023690 108194453 transcription factor TCP12-like Verano 0,08 0,17 0,09 

Dordogne 0,12 -0,05 -0,17 
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Partie VI : Discussion générale et 
perspectives 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Figure VI.1 : Principaux mécanismes impliqués dans l’accumulation des caroténoïdes. Adapté 

de Fanciullino et al., (2014). 
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La carotte cultivée s illustre par un cycle de vie particulier. Caractéristique chez de 

nombreuses plantes bisannuelles et pérennes, une part importante des ressources carbonées est allouée à l organe racinaire la première année de développement, favorisant donc le développement de l appareil racinaire et son hypertrophie dans certains cas. Outre cette croissance secondaire au niveau de la racine, la carotte s illustre par l accumulation dans de larges 

proportions de divers métabolites ayant des vertus en santé humaine. Parmi eux, les caroténoïdes sont les métabolites phares chez la carotte et les précédents travaux de l équipe ont 
particulièrement traités des déterminismes moléculaires impliqués dans leur accumulation. Les 

travaux de cette thèse s inscrivent dans la poursuite des travaux déjà initiés au sein de l équipe et 
ont eu à cœur de mieux appréhender le processus d accumulation de ces composés et les déterminants impliqués. En complément, l élargissement du champ d analyse à d autres composés d intérêt chez la carotte permet une meilleure compréhension globale du stockage des ressources carbonées au sein de l organe racinaire. Leur prise en considération permet d apporter une pierre à l édifice concernant l élaboration et la maîtrise de la qualité chez la carotte. 
 

 

VI.1. Niveaux de régulation impliqués dans l’accumulation des 
caroténoïdes De manière générale, l accumulation des caroténoïdes est régie par trois grands niveaux de régulation. )ls incluent l anabolisme et le catabolisme des caroténoïdes ainsi que les 

chromoplastes comme une force puits des caroténoïdes (figure VI.1). La carotte constitue un modèle d étude intéressant pour l étude des processus physiologiques impliqués dans l accumulation des caroténoïdes grâce à la large accumulation de ces derniers au niveau racinaire. 
VI. . . L’anabolisme des caroténoïdes chez la carotte Jusqu à présent, l anabolisme des caroténoïdes a fait l étude de nombreux travaux. Bien 

que la variation de teneur puisse être expliquée à la fois par le polymorphisme des séquences 

codantes de gènes de la carotogénèse et la régulation de l expression génique de ces mêmes gènes 
(Clotault et al., 2008 ; Arango et al., 2014 ; Jourdan et al., 2015 ; Perrin et al., 2016 ; Perrin et al., 

2017a ; Perrin et al., 2017b), certains gènes apparaissent comme des nœuds de régulation 

important. La phytoène synthase (PSY) est le gène le plus important car il est considéré comme 

étant le premier impliqué dans la voie de biosynthèse des caroténoïdes. De la même manière, LCYB 

et LCYE, qui sont impliqués dans la cyclisation des extrémités des chaînes aliphatiques des 

caroténoïdes, jouent un rôle déterminant car ils contribuent à la différenciation entre les caroténoïdes de la branche  et . Bien que la CRTISO soit considérée comme facultative au niveau 

des feuilles car les caroténoïdes peuvent subir une isomérisation par l intermédiaire de la lumière, 
cette dernière est impliquée dans la formation des caroténoïdes all-trans et participe à l équilibre 



 

    

Figure VI.2 : Réseau d'associations entre les composés biochimiques et les gènes différentiellement exprimés d’après les données de C.Champlain, 6 . Les gènes différentiellement exprimés sont 

représentés dans des rectangles oranges et les composés biochimiques dans des ronds turquoise. La 

couleur des traits représente la corrélation entre les variables avec des corrélations négatives en bleu et 

positives en rouge (clef de lecture en haut à gauche). Un cutoff a été réalisé à 0.95 pour améliorer la 

lisibilité de la figure.  
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cis et trans des caroténoïdes (Yu et al., 2011). Dans cette même étude, il est montré que la LCYB 

du riz est spécifique des all-trans-lycopene et que son action modifie l équilibre cis-trans des 

caroténoïdes en favorisant la formation de all-trans-lycopene par la CRTISO. De plus, il pourrait 

être supposé que la linéarisation des molécules favorise la stabilisation des caroténoïdes et la 

formation des cristaux grâce à la formation de liaison de Van der Walls entre les molécules. Des analyses similaires sur différents isomères d acides linoléiques montrent une plus grande stabilité à l oxydation des formes trans que cis (Yang et al, 2000). De surcroît, des travaux précédents dans l équipe ont montré par approche transcriptomique que la CRTISO-2 est surexprimée chez les 

deux génotypes accumulant le plus les caroténoïdes (figure VI.2 : G328), renforçant l idée d une 
forte implication de cette enzyme dans les déterminismes de l accumulation des caroténoïdes.  
 Des travaux de validation fonctionnelle ont déjà été amorcés par l équipe pour des gènes 

mis en évidence par les travaux de Jourdan (2013), à savoir la ZEP et la LCYB. De manière 

complémentaire, il pourrait être intéressant d approfondir le cas de CRTISO-2 en procédant à une 

sur-expression et une répression de ce gène chez des génotypes orange afin de voir si la teneur 

totale en caroténoïdes est influencée. Au regard de l implication des caroténoïdes dans le 
développement de la plante, il serait peut-être plus judicieux de procéder à une répression 

« knock-down » de ce même gène via des miRNA qu à une extinction totale « knock-out » par l intermédiaire de CRISPR/cas9. 

VI.1.2. Le catabolisme des caroténoïdes chez la carotte Bien que le nombre d études concernant le catabolisme des caroténoïdes soit moins important que celui concernant l anabolisme, le catabolisme joue un rôle non moins important. De manière générale, le catabolisme des caroténoïdes peut s illustrer par un clivage enzymatique, 
via des carotenoid cleavage oxygenase (CCO) (Priya et al., 2019), ou encore un clivage non 

enzymatique impliquant notamment des ROS (Waché et al., 2003) (figure VI.1). La cinétique d accumulation des caroténoïdes voir partie IV) met en évidence un profil de courbe en cloche, à l image des travaux de Villeneuve et Leteinturier (1992) et illustre une baisse de teneur au-delà 

de la vingtième semaine de culture. Ce profil particulier suggère une dégradation des caroténoïdes 

en fin de cycle de culture. En appui à cette hypothèse, la dernière partie de cette thèse (voir partie 

V  met en exergue l implication du clivage des caroténoïdes dans la variation de teneur liée à l environnement. Cette partie repose sur l exploitation du différentiel de sensibilité 
environnementale de différentes variétés vis-à-vis de la teneur de la teneur en caroténoïdes afin de mieux comprendre l implication de la composante génétique sur la variation de teneur en 

caroténoïdes environnementale. Il apparaît clairement que les variétés présentent des stabilités 

plus ou moins prononcées à l égard de la teneur en caroténoïdes et ce en fonction des 

environnements.  
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Plusieurs gènes liés au catabolisme des caroténoïdes, incluant BCH-2 ainsi que plusieurs 

isoformes de NCED, sont surexprimés chez les individus présentant des teneurs en caroténoïdes 

plus faibles. Cela suggère une implication de ces derniers gènes dans la variation 

environnementale des teneurs en caroténoïdes. La modulation de l expression génique de ces gènes par l environnement serait associée à un phénomène d épistasie entre les gènes codant 
pour le catabolisme des caroténoïdes et un autre groupe de gènes régulant l expression de ces 
derniers. Or il est largement établi que les facteurs de transcription sont des acteurs déterminants intervenant dans la modulation de l expression génique. Parmi ceux-ci, les facteurs de 

transcription ERF109-like, ERF4 et ethylene-responsive transcription factor CRF4-like sont des 

facteurs de transcription putatifs des gènes différentiellement exprimés appartenant au 

catabolisme des caroténoïdes (voir partie V). De plus, ils sont eux-mêmes différentiellement exprimés en fonction de l environnement. La mise en évidence de facteurs de transcription 

putatifs des séquences promotrices des gènes différentiellement exprimés en lien avec le 

catabolisme des caroténoïdes, en appui des données d expression génique obtenus par l analyse 
transcriptomique, suggèrent que ces derniers sont des candidats potentiels pour expliquer la 

variation de teneur en caroténoïdes.  

Les prochains travaux consisteraient à valider par qRT-PCR les gènes différentiellement 

exprimés en lien avec le catabolisme des caroténoïdes. En complément de la validation, il serait 

intéressant de réaliser une analyse PLS2 entre la teneur des différents caroténoïdes et les niveaux de transcrits de l ensemble des gènes différentiellement exprimés en fonction des 
environnements, et ce chez les variétés exhibant une forte plasticité. Cette analyse permettrait d exploiter les structures de covariation résidant entre l expression génique et les niveaux de caroténoïdes afin d identifier des gènes candidats impliqués dans la variation de teneur en 
caroténoïdes. Si l analyse PLS  et la validation par qRT-PCR attestent respectivement, d une 
covariation entre l expression génique des facteurs de transcription candidats avec la teneur en 

caroténoïdes, et d une surexpression des facteurs de transcription, une approche 
d immunoprécipitation de la chromatine ch)P  pourrait être utilisée afin de vérifier que les 
facteurs de transcription se lient bien aux régions promotrices des gènes différentiellement exprimés, comme suggéré par l approche bio-informatique. Enfin, la validation fonctionnelle des 

gènes liés à la plasticité par l intermédiaire d une sur-expression, une répression par microARN 

ou même une extinction par CRISPR-Cas9, pourrait être envisagée afin d attester du rôle de ces 

facteurs de transcription dans la variation de teneur en caroténoïdes. Cependant, les facteurs de 

transcription sont impliqués dans différentes fonctions biologiques potentiellement essentielles au bon développement de la plante. L application de ces méthodes sur des gènes liés à la plasticité peut alors s avérer complexe. Un moyen d y pallier serait d utiliser non pas un promoteur 

constitutif de la plante mais un promoteur inductible, à induire à la fin du cycle de développement. 
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 Par ailleurs, les facteurs de transcription candidats précédemment mis en évidence sont 

aussi liés de manières plus ou moins étroite aux ROS (Chen et al., 2013 ; Matsuo et al., 2015), 

comme suggéré dans la partie V. Or les caroténoïdes sont de très puissants anti-oxydants et 

participent largement à la détoxication cellulaire et la réduction des ROS (Tanumihardjo, 2012 ; 

Shen et al., 2018). En retour, les ROS peuvent conduire à un clivage non enzymatique des caroténoïdes et la formation d apocaroténoïdes Waché et al., 2003). Dans ce cas de figure 

particulier, les facteurs de transcription candidats seraient à la fois impliqués dans le clivage 

enzymatique et non enzymatique des caroténoïdes, suggérant un effet pléiotropique. Pour valider 

cette hypothèse, il serait nécessaire de doser les apocaroténoïdes dans les échantillons utilisés en analyse transcriptomique, d après la méthode simplifiée mise en place par Mi et al, (2018). En parallèle, il serait intéressant de doser les ROS afin d estimer dans quelle proportion la 
dégradation des caroténoïdes est associée à un clivage non enzymatique. Coupler l approche transcriptomique, afin d appréhender le niveau d expression des gènes liés au catabolisme des caroténoïdes, et le dosage des ROS et apocaroténoïdes permettrait d évaluer l implication 
respective des deux types de clivages dans la dégradation des caroténoïdes et constituerait un champ d étude nouveau concernant la variation de teneur en caroténoïdes chez la carotte. 

VI.1.3. Les chromoplastes comme force puits des caroténoïdes 

Enfin le dernier niveau de régulation pourrait être assimilé au rôle des chromoplastes 

comme force puits des caroténoïdes, suggérant alors l implication de la différenciation plastidiale dans l accumulation des caroténoïdes. Si les chromoplastes sont des plastes associés à l accumulation des caroténoïdes, les amyloplastes stockent principalement l amidon et leur étude 

est instructive pour envisager le rôle des chromoplastes. Les travaux de Kim et al. (2010) mettent en évidence l absence d amyloplastes chez les carottes (CM (igh Carotene Mass) alors qu ils sont 
présents dans de larges proportions dans le tissu phloèmien de carottes blanches. En outre, la proportion d amidon est bien moins importante que la teneur en saccharose à la récolte dans le 

type orange, comme montré sur la variété Rodelika  (Bufler, . De fait, l absence ou la faible proportion d amyloplastes chez les génotypes de carotte orange serait en mesure d expliquer le pattern particulier d accumulation des sucres. Cependant, il semblerait que la proportion d amyloplastes varie au cours du cycle de développement de la carotte. Ainsi le nombre d amyloplastes est plus important au début du cycle de croissance racinaire et tend à diminuer progressivement dès lors que l accumulation de caroténoïdes est initiée Frey-Wyssling et 

Schwegler, . Sachant que l amidon est la forme de sucre préférentiellement stockée chez les végétaux, car elle n influence pas la pression osmotique comme le saccharose, il semblerait que le 
stockage de saccharose ait un coût plus important que le stockage d amidon. De fait, le stockage préférentiel de saccharose chez la carotte pourrait s expliquer par l absence ou la disparition de  
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structure de stockage pour l amidon : les amyloplastes. )l pourrait alors être envisagé qu il existe 
un déterminisme génétique chez les génotypes de carotte orange qui vise à forcer la 

différenciation plastidiale en faveur de la chromoplastogénèse. Les travaux récents sur l implication du gène Or dans la différenciation plastidiale et la présence d une version du gène Or 

comportant une mutation non synonyme chez la carotte vont dans ce sens (Lu et al., 2006 ; Ellison 

et al., . En outre, les travaux d Oleszkiewicz et al.,  mettent en exergue l altération de 
la régulation de la voie biosynthèse des caroténoïdes dans les cals de carottes exhibant de fortes 

teneurs en caroténoïdes et des chromoplastes à structure particulière, avec une surexpression de 

la géranylgéranyl diphosphate synthase (GGPS) et une sous-expression de la -carotène 

hydroxylase (BCH . )l s avérerait intéressant de savoir si l altération de la régulation de la voie de 
biosynthèse est due aux chromoplastes particuliers ou si cette altération conduit à la formation d un chromoplaste particulier. Pour répondre à cette question, il serait intéressant de réaliser une cinétique d accumulation de l amidon et des caroténoïdes au cours du temps, puis de dénombrer 

les chromoplastes et amyloplastes au sein des racines, pour enfin quantifier le niveau d expression 
génique des différentes isoformes du gène Or au cours du temps. L implication du gène Or dans la 

différenciation plastidiale chez la carotte et son influence sur la voie de biosynthèse des 

caroténoïdes pourrait être vérifiée en procédant à une surexpression du gène Or chez des génotypes blancs de carotte et une répression de l expression de ce même gène chez les génotypes 
orange. La surexpression du gène Or chez les carottes blanches devrait conduire à la formation de 

chromoplastes et l accumulation de caroténoïdes au détriment de l amidon, tandis que la répression de ce même gène chez la carotte orange pourrait conduire à l accumulation d amidon 
et la différenciation préférentielle des plastes en amyloplastes. 

 

 

VI.2. Sucres, caroténoïdes et polyacétylènes au sein de la racine de 

carotte : métabolites primaires ou secondaires ? 

VI.2.1. Métabolites primaires et secondaires : une définition obsolète ? 

Le métabolisme des organismes est intrinsèquement lié à la croissance et à la survie de 

ces derniers. Cependant tous les métabolites ne sont pas impliqués de la même manière dans les 

processus physiologiques de développement et de maintien des plantes. Pour une meilleure compréhension de l implication des métabolites dans les processus physiologiques de la plante, une première approche a consisté à faire une dichotomie du métabolisme considérant d une part les métabolites primaires et d autres part les métabolites secondaires. Si les métabolites primaires 
sont impliqués dans des processus physiologiques nécessaires à la croissance de la plante tels que 

la respiration ou encore la photosynthèse, les métabolites secondaires étaient caractérisés comme 



  

Figure VI.3 : Heatmap réalisée à partir des corrélations de Pearson concernant les trois sucres 

majoritaires accumulés dans les racines de carotte. En bleu les corrélations négatives et en rouges 

celles positives. Les étoiles témoignent de la significativité du test avec 0.05 * 0.01 ** 0.001 ***. Les 

sucres réducteurs sont de couleur turquoise alors que le sucre non réducteur est en fuschia. D après 
les données de la partie III. 
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découlant du métabolisme primaire et par extension non essentiels à la croissance. En outre, ils sont souvent considérés comme fortement influencés par l environnement Pagare et al., 2015). Cependant, la définition évolue au fil du temps avec justement une notion d accumulation de composés spécifiques à un groupe d espèce végétale Pichersky et Gang, . A l heure actuelle, 
la dichotomie entre ces deux types de métabolites est de moins en moins prononcée, suggérant 

davantage un continuum, comme j ai pu le remarquer dans mes travaux. 

VI.2.2. Les sucres 

Selon le concept précédent, les sucres sont davantage associés au métabolisme primaire. En effet, 

le glucose est considéré comme unité de base de nombreux constituants et est aussi impliqué dans le métabolisme énergétique. En dépit de l implication des sucres dans la croissance des végétaux, 
ces derniers sont largement influencés par l environnement. Nos travaux et plus particulièrement 
la partie III mettent en évidence l étendue de l influence de l environnement sur la teneur en sucres au niveau racinaire. Outre l effet de l environnement sur la fluctuation de teneur en sucres, l article présenté dans cette partie met en exergue une démarcation franche entre les sucres 

réducteurs et non réducteurs avec des comportements globalement antagonistes vis-à-vis des 

facteurs agro-climatiques. Cela s illustre notamment par une relation négative concernant la 

teneur en sucres réducteurs et non-réducteurs (figure VI.3), suggérant alors une concurrence dans l accumulation de ces deux classes de sucres. Par ailleurs, cette assertion se vérifie en regardant l évolution de la teneur en sucres réducteurs et non réducteurs au cours du 

développement racinaire de la carotte (voir partie IV). De manière générale, la partie III met en évidence que les sucres réducteurs sont accumulés lorsque que la durée d exposition à différentes 

contraintes abiotiques, incluant les faibles températures (<10°C), une faible humidité 

atmosphérique (<30%) ou encore une forte humidité atmosphérique (>80%), est importante. 

Cela suggère que la synthèse de sucres réducteurs est davantage associée à des conditions 

climatiques stressantes. Outre leur activité osmorégulatrice (Yakushiji et al., 1996), les sucres 

réducteurs sont intrinsèquement liés au métabolisme énergétique et permettent la synthèse de 

métabolites secondaires. La partie complémentaire de la partie II, traitant de l allocation de la matière carbonée au niveau racinaire, renforce l idée que le glucose et fructose sont synthétisés 
en cas de stress en mettant en évidence à une relation négative entre la teneur en glucose et 

fructose et la biomasse accumulée. En complément, les stades déterminants dans le stockage du 

glucose et du fructose se situent à la fin du cycle de développement (voir partie IV), suggérant 

une modulation des teneurs en sucres réducteurs en réponse aux contraintes environnementales. 

En effet,  les enzymes impliquées dans le clivage du saccharose, à savoir les invertases et les 

sucrose synthases, sont sous fort déterminisme environnemental et jouent un rôle déterminant 

en cas de stress lié au froid, à la sécheresse ou encore à l hypoxie Sturm, ; Nemati, ; 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Figure VI.4: Schéma conceptuel des relations entre processus biologiques et orientation du flux 

carboné concernant le phénomène de stockage des ressources carbonées (Chapin et al., 1990). 
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Wang et al. . Ces constatations sont en accord avec les travaux concernant l implication des 
sucres dans la réponse des plantes face aux stress environnementaux (Koch 1996, Rosa et al., 

2009). 

Bien que la compétition à l égard de la synthèse du glucose, fructose et du saccharose puisse s expliquer par le fait que le saccharose est un polymère de glucose et fructose, les sucres 
réducteurs et non réducteurs présentent des fonctions différentes. Chapin et al. (1990) définissent le stockage de ressources carbonées comme l accumulation de ressources qui pourront être 
remobilisées par la suite pour soutenir la biosynthèse. Ils dissocient trois processus physiologiques différents : l accumulation, la formation de réserve ainsi que le recyclage (figure 

VI.4 . Le recyclage traduit la réutilisation de composés alors que l accumulation et la formation de réserve se distinguent par la nature de l acquisition des ressources et le leur rôle dans la 
croissance. Si la formation de réserve est davantage liée à la notion de compromis dans l allocation 
des ressources entre notamment la croissance et la survie de la plante, le phénomène d accumulation est lié à la métabolisation de l excès de ressources carbonées (Chapin et al., 1990). Si l amidon est considéré comme le composé de réserve privilégié chez les plantes, le saccharose 

est la forme principalement stockée chez la carotte à la récolte (voir partie III et IV) (Nilsson, 

1987). Comme suggéré dans l état de l art, le saccharose semblerait davantage associé à une fonction de stockage de réserves chez la carotte ce qui semble congruent avec l évolution de la 
teneur en saccharose lors du développement de la carotte (voir partie IV). Bien que le saccharose 

soit la forme de sucres préférentiellement exportée chez les plantes (Greiger, 2020), la teneur en 

sucres réducteurs est importante au niveau racinaire au début du cycle de développement de la carotte, comme le suggère la cinétique d évolution de teneur en sucres au cours du temps (voir 

partie IV). Cette constatation suggère que la plante oriente le flux de carbone en faveur du métabolisme respiratoire pour la création d énergie et potentiellement la synthèse de cellulose nécessaire à la croissance secondaire de la racine. L étude de la charge énergétique adénylique, en 

parallèle du dosage des sucres réducteurs et non réducteurs, pourraient valider ou réfuter cette 

hypothèse.  

VI.2.3. Les caroténoïdes 

A ce jour, les caroténoïdes sont encore largement considérés comme des métabolites 

secondaires. Cependant, la vision manichéenne métabolites primaires vs métabolites secondaires 

ne semble pas adaptée à cette classe de métabolites. En faveur du concept de métabolites secondaires, les caroténoïdes jouent un rôle déterminant dans l interaction des plantes avec l environnement et contribuent en partie à améliorer la fitness des individus. Outre l implication de ces pigments au niveau des fleurs et l attraction de pollinisateurs Kevan et Baker, , la 
coloration des fruits peut favoriser la dissémination des graines par endozoochorie. De surcroît, 



 

  

Figure VI.5 : Heatmap réalisée à partir des corrélations de Pearson concernant les trois 

caroténoïdes majoritaires accumulés dans les racines de carotte. En bleu les corrélations 

négatives et en rouge celles positives. Les étoiles témoignent de la significativité du test avec p.val = 

0.05 * 0.01 ** 0.001 ***. Les caroténoïdes de la branche  sont de couleur bleu clair alors que le seul 
caroténoïde de la branche  est en vert. D après les données de la partie ))). 
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les caroténoïdes jouent un rôle essentiel en cas de stress lumineux, avec l implication des xanthophylles de la branche  comme photoprotecteurs Demmig-Adams and Adams 1996;  

Havaux et Niyogi, , Dall Osto et al., , ou encore dans l atténuation des effets délétères d un stress oxydatif causé par des ROS, grâce à la capacité antioxydante des caroténoïdes 
(Tanumihardjo, 2012 ; Shen et al., 2018). Au niveau racinaire, la teneur en caroténoïdes fluctue de 

manière importante en fonction de l environnement voir partie III . Bien qu une différence d accumulation soit observable entre les caroténoïdes des branches  et , il n y a pas de pattern 
antagoniste entre ces deux classes au niveau racinaire (figure VI.5). A part quelques facteurs 

agro-climatiques ayant un effet plus ou moins prononcé sur l accumulation des différents 
caroténoïdes, les facteurs agro-climatiques ont globalement un effet similaire sur ces deux classes 

de composés(voir partie III).  

Bien que les caroténoïdes soient considérés comme des métabolites secondaires car ils sont impliqués dans la réponse des plantes à l environnement en participant notamment au phénomène d acclimatation, les caroténoïdes sont essentiels au bon développement des végétaux. 
En effet, ce sont des pigments accessoires de la photosynthèse (Frank et Cogdell, 1996) et des précurseurs de certaines phytohormones comme l ABA ou encore les strigolactones (Seo et 

Koshiba, 2002 ; Matusova et al., . Si les premiers travaux concernaient l implication des strigolactones dans l interaction avec l environnement et plus particulièrement dans le 
recrutement de champignons mycorhiziens à arbuscules, des travaux récents ont mis en lumière 

le rôle des strigolactones dans la croissance et le développement des plantes (Brewer et al., 2013). De manière intéressante, les cinétiques d accumulation des tétraterpènes, incluant les 
caroténoïdes et leurs précurseurs (phytoène et phytofluène), mettent en évidence des relations 

positives au cours du développement de la carotte (voir partie IV . De surcroît, l accumulation des caroténoïdes s effectue tout long du cycle de développement de la carotte avec un début d accumulation précoce et concomitant avec l initiation de la croissance secondaire de la racine 
(voir partie IV) (Clotault et al., 2008). La partie complémentaire sur les trade-offs de la matière 

carbonée au niveau racinaire (partie II) met en outre en évidence une relation positive entre la 

teneur en caroténoïdes et la biomasse totale accumulée, suggérant que les caroténoïdes sont associés à la croissance racinaire. Ces constatations renforcent l idée que le processus physiologique d accumulation est le processus le plus susceptible d expliquer l évolution de la 
teneur en caroténoïdes au cours du développement de la carotte. Cependant, et ce contrairement 

à la définition de Chapin et al. (1990), l accumulation des caroténoïdes ne découlerait pas de la métabolisation de l excédent des ressources carbonées. Elle semblerait davantage associée à un 

détournement du flux de ressources carbonées en faveur de la synthèse des caroténoïdes. Pour 

appuyer cette idée, le cas particulier des carottes HCM montre que l accumulation de caroténoïdes 
deux fois plus élevée que chez les carottes orange conventionnelles se traduit par des carottes de 



 

 

  

         
                                         
                                     
                                           

                   
                                                                                   

                                                        

                                                  

        

                                      
                                                   

                                                                                    
                                                    

                              

                                                      

                          

                           

                                   

              

                 
                                                    
                                                     
                                                       
                                                     
                                                  

                                

                   

                                                     
                                                    
                                                 
                                                 
                                                

  
  

 
 
 
  

 
 
  

 
 
 
 

 
  

 
  

 
 

 
 
  

 
 
  

 
 
 
 

 
  

 
  

 
 

 
  

 
  

 
 
  

  
 

 
  

  
 
  

 
  

 
 
  

 
 
 

  
 
  

  
 

  
  

 
  

  
 
  

 
 
  

  
 
 

 
  

  
 
 

 
  

  
  

 
  

 
  

  
 

 
  

 
  

  
 

                                                         
                                   

  
 
  

  
 
  

 

        
                                                 
                                                            
                                              
                                                            

 
 
  

 
 
 
  

 
 
 
 

                                                              
                                            

  
  

 
  

  
 
 

                                                                       
                                         

 
  

  
 
  

        
      

       
           
      
         

        
             

          

        

          

           

        

        

         

         

             

            

       

          

        

             

           

            

         
      

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
  
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

                                           
                                      

Figure VI.6 : Arbre phylogénétique du clade des SUPERASTERIDEES (Cole et al., 2020). 
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petit calibre. Cela suggère un trade-off entre la formation de biomasse et l accumulation des 
caroténoïdes. Ce phénomène particulier pourrait être expliqué soit par l intermédiaire de la 
surexpression de gènes en amont de la voie de biosynthèse des caroténoïdes conduisant à une 

orientation du flux vers la carotogénèse, soit par la différenciation des chromoplastes qui agissent comme une force puits des caroténoïdes. Ainsi, l accumulation des caroténoïdes, et plus 

particulièrement la teneur en caroténoïdes à la récolte, pourrait être apparentée à un marqueur 

de la fixation de carbone par la carotte tout au long de son développement, reflétant alors globalement son état physiologique sur le cycle de culture. L ensemble de ces éléments nous 
amènent à considérer les caroténoïdes comme des composés majeurs pour le fonctionnement des 

plantes et ne se limitant pas au métabolisme secondaire. 

VI.2.4. Les polyacétylènes 

Par opposition aux caroténoïdes et sucres qui sont ubiquitaires dans le règne végétal, la 

présence de polyacétylènes est plus particulièrement associée à nombre limité de familles de 

végétaux (Christensen et Brandt, 2006). La dernière partie de thèse (partie V) met en évidence que l environnement module l expression génique de trois gènes annotés comme étant des FAD2 

et FAD2-like. Ces derniers sont suggérés comme étant impliqués dans la synthèse de 

polyacétylènes (Busta et al., 2018). Au regard de l occurrence des polyacétylènes chez un nombre limité de familles de végétaux ainsi que la variation de teneur en fonction de l environnement, les polyacétylènes constituent alors l exemple parfait de métabolites secondaires. 
En raisonnant en termes de biologie évolutive, il pourrait être intéressant de se poser la 

question du rôle des polyacétylènes et de la sélection de ce caractère chez les plantes. Les familles 

de végétaux reconnues comme étant en capacité d accumuler ces composés semblent en majorité 

regroupées dans le super-groupe des SURPERASTERIDEES (figure VI.6). Les trois familles de 

végétaux présentant de fortes teneurs en polyacétylènes sont regroupées dans le clade des CAMPANUL)DEES et plus particulièrement l ordre des APIALES pour les Apiaceae et Araliaceae 

alors que les Asteraceae appartiennent à l ordre des ASTERALES. La proximité entre ces familles 
pourrait suggérer que ce caractère est apparu chez un ancêtre commun. De manière intéressante, 

on pourrait supposer que s il n a pas été contre-sélectionné au cours de l histoire évolutive de ces familles et de la carotte, c est que la synthèse de polyacétylènes a contribué à augmenter la fitness 
des individus. Par exemple, ces composés sont reconnus pour leur activité anti-microbienne sur 

un large spectre de micro-organismes incluant bactéries et champignons notamment (Garrod et 

al., 1978 ; Chou et al., 2006 ; Schinkovitz et al., 2008 ; Meot-Duros et al., . A l image de ce qui a été suggéré dans la discussion de l article de la partie II, l accumulation des polyacétylènes à un 
haut niveau et de manière stable chez certaines variétés pourrait en partie expliquer le pouvoir d adaptation et la capacité de résistance de certaines variétés à l égard de stress biotiques.  



 

   

 

 

 

   

  

  

Figure VI.7 : Réseau d'associations entre les composés biochimiques et les différentes saveurs. 
Les composés biochimiques sont représentés dans des ronds oranges et les saveurs dans des 
rectangles turquoises. La couleur des traits représente la corrélation entre les variables avec en bleu 
des corrélation négative et en rouge des corrélations positives (clef de lecture en haut à gauche). 
Cette figure a été réalisé sur la base des trois premières composantes de la sPLS (sélection des 
composantes quand Q²>0.0975 (Tenenhaus, 1998). Un cutoff a été réalisé à 0.3 pour améliorer la 
lisibilité de la figure. Données issues du projet Caroqual mais non développées dans les précédentes 
parties de la thèse. 
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De manière intéressante, une forte hétérogénéité vis-à-vis de la teneur en polyacétylènes 

est observable entre les espèces sauvages et cultivées, avec des teneurs bien plus importantes 

chez les espèces de carotte sauvage, comme cela a pu être mis en exergue dans l état de l art. De fait, le recours à l utilisation de ressources génétiques incluant notamment des taxons sauvages 
pourrait contribuer à augmenter la résistance des carottes vis-à-vis de divers bio-agresseurs en 

sélectionnant les allèles favorables à l accumulation des polyacétylènes. Cependant, ces derniers 
sont globalement associés à une perception négative des aliments car en lien notamment avec l amerture Czepa and (offmann,  ; Schmiech et al., 2008). De fait, la faible teneur en 

polyacétylènes chez les carottes cultivées pourrait s expliquer comme un produit de sélection anthropique visant à réduire les flaveurs désagréables de la carotte. L établissement d un compromis entre goût et résistance pour l amélioration de la qualité chez la carotte nécessite avant tout le couplage d analyses sensorielle et biochimique des carottes (figure VI.7), afin de 

déterminer des composés à favoriser ou défavoriser dans la sélection variétale. 

 Les métabolites peuvent être associés à différentes fonctions biologiques. Si l appartenance des polyacétylènes aux métabolites secondaires est claire, la distinction n est pas aussi tranchée pour les caroténoïdes. Bien qu ils soient davantage associés à la réponse de la 
plante, ils sont aussi essentiels pour son développement. De fait, le principal problème associé à la dichotomie entre métabolites primaires et métabolites secondaires est qu elle est anthropocentrée. Si les organismes hétérotrophes n ont pas besoin de caroténoïdes pour croître 
et se développer, il en est tout autre pour les plantes. L utilisation du terme « métabolites 

spécialisés », connexes aux métabolites secondaires (Tissier et al., 2014), apparaît donc mieux 

appropriée car cela fait référence à des fonctions correspondantes importantes.  

 

 

VI.3. L’implication de l’environnement sur la qualité chez la carotte 

VI.3.1. La composante abiotique 

 Si la partie II de thèse met en exergue la plasticité phénotypique de différentes variétés à l égard d un grand nombre de composés, les parties suivantes se sont focalisées sur la fluctuation 

de teneur environnementale en sucres et caroténoïdes. Considérés comme vecteurs de qualité 

chez la carotte, ces composés sont accumulés durant son développement (voir Partie IV). En 

outre, ils sont moins transitoires que certains autres composés comme les phénylpropanoïdes et 

terpènes, qui sont par ailleurs accumulés dans de plus faibles proportions (figure VI.8). On peut alors faire l hypothèse que la teneur en caroténoïdes et sucres soit plus facilement prédictible en 
considérant les conditions climatiques sur le cycle global, comme cela a été étudié dans la partie 
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III. Les facteurs agro-climatiques déterminant dans la variation des teneurs en sucres et 

caroténoïdes sont résumés dans figure VI.9 qui reprend l ensemble des hypothèses soulevées en 

introduction, en soulignant celles qui ont pu être confirmées. De nombreux facteurs agissent de manière conjointe sur l accumulation des caroténoïdes et sucres, suggérant une amélioration 
possible du rendement en sucres et caroténoïdes dans les cultures de carottes. Si les conditions 

climatiques sont sujettes à une certaine stochasticité environnementale et donc difficilement 

prédictibles et maîtrisables, la modification de la composante pédologique semble pouvoir être 

un levier intéressant pour améliorer la qualité chez la carotte. En parallèle et dans une optique de 

sciences fondamentale, il pourrait être intéressant de tester les facteurs agro-climatiques ayant des effets antagonistes sur l accumulation des caroténoïdes et sucres. Le potassium dans le sol ou encore l excès d eau semblent avoir un effet antagoniste sur l accumulation des caroténoïdes et du 
saccharose. Le teneur en Zinc dans le sol joue quant à elle un rôle dans l accumulation des 
caroténoïdes et la balance métabolique entre les caroténoïdes des branches  et . Vérifier l effet 
de ces facteurs sur la teneur en sucres et caroténoïdes et les mécanismes de régulation impliqués 

nécessiteraient dans un premier temps de faire croître les carottes en conditions contrôlées en 

utilisant les facteurs précédemment cités comme variables ajustables, puis procéder à un 

phénotypage des échantillons en dosant les sucres et caroténoïdes pour enfin accéder à la modulation de l expression génique par ces facteurs. )l serait intéressant d étudier 

particulièrement le niveau de transcrits des sucroses synthases et de quelques gènes de 

biosynthèse des caroténoïdes comme PSY,  CRTISO ou encore LCYE, LCYB et CCS-1.  Bien que notre étude permette une vision intégrée en hiérarchisant l effet des différents 

facteurs agro-climatiques, il aurait été particulièrement intéressant d établir le bilan hydrique de chaque parcelle en prenant en considération l apport en eau et l évapotranspiration. Cela aurait permis d évaluer l effet de stress hydrique sur l accumulation de caroténoïdes et sucres. En effet, 

un nombre important de variables associées à des conditions asséchantes sont mises en évidence dans nos travaux. Bien que les données de précipitations et d évapotranspiration aient été incorporées à l analyse, les données d irrigation manquaient, rendant le calcul de déficit hydrique 
impossible.  

En complément, la partie IV confirme l hypothèse de stades de développement clef dans l élaboration de la qualité chez la carotte. De façon surprenante, les stades précoces semblent 

déterminants pour les niveaux de caroténoïdes mais aussi de saccharose à la récolte. Des travauxsur l oignon ont montré qu un stress hydrique au moment de l initiation de la tubérisation 
du bulbe pouvait entraîner des baisses de rendements notoires (Moreau, 1996), suggérant que certains stades peuvent être plus déterminants que d autres dans l élaboration de la qualité chez 
les végétaux. Il pourrait être intéressant de vérifier les tendances observées dans la partie IV en 
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comparant la teneur en sucres et caroténoïdes à la récolte entre une condition témoin et l application d un stress hydrique durant les deux premiers stades de développement de la carotte. 

Au regard de la variation de teneur en phénylpropanoïdes et terpènes au cours du cycle 

de développement (Figure VI.8 , l identification des facteurs déterminants impliqués dans leur accumulation nécessite à la fois d étudier le potentiel de synthèse des variétés, des bases 
génétiques sous-tendant l accumulation de certains de ces composés (voir partie II), mais aussi d étudier et caractériser les variations environnementales préférentiellement sur le dernier stade 

de développement au cours duquel on observe une forme de stabilisation des teneurs.  

 VI.3.2. La composante biotique 

 De manière générale, une grande partie des études traitant des interactions entre plantes 

et micro-organismes se focalisent sur les interactions plantes-pathogènes car ce type d interaction est délétère pour les productions végétales. Au sein de l équipe Quarveg, les études se sont particulièrement polarisées autour de l interaction entre la carotte et Alternaria dauci (Boedo et 

al., 2007 ; Lecomte et al.,  2012 ; Perrin et al., 2017 ; Koutouan et al., 2018). Ce champignon est 

responsable de la brûlure foliaire. Il est évident que des facteurs biotiques ont un effet direct sur 

les teneurs en composés via une altération du métabolisme de la plante, comme montré par Perrin 

et al. (2017) par inoculation d Alternaria dauci sur feuillage de carotte. Certains facteurs 

abiotiques mis en évidence dans la partie III peuvent témoigner d une activité microbienne plus 
ou moins prononcée dans le sol. Outre la proportion de carbone et de matière organique dans le 

sol, le ratio carbone sur azote caractérise la dynamique de dégradation de la matière organique alors que le coefficient K  témoigne de la proportion d humus minéralisé chaque année. De 
manière intéressante, les résultats de la partie III mettent en exergue l influence négative du 
coefficient K2 sur la teneur en saccharose alors que les proportions de carbone et de matière organique dans le sol ont un effet positif. L effet de ces facteurs est moins prononcé concernant les caroténoïdes. On peut faire l hypothèse que cette minéralisation peut être la résultante de l activité microbienne du sol, et donc qu une telle composante biotique joue un rôle indirect dans l accumulation en saccharose voire en caroténoïdes. En outre, l analyse d enrichissement des 
gènes différentiellement exprimés dans la partie V met en exergue des processus biologiques associés à des stress d origine biotique et abiotique. Au-delà de la mise en évidence du processus biologique d interaction plantes-pathogènes pour la variété Dordogne, des termes liés à un hôte 

cellulaire sont mis évidence en utilisant le terme GO « Cellular Component » (voir partie V), ce qui 

pourrait suggérer une colonisation des racines de carotte par des endophytes racinaires. En appui à cela, l étude de Surette et al.  traite de l abondance, la diversité et la répartition d endophytes bactériens chez les carottes. Bien qu un effet du lieu de culture et de la variété sur l abondance des endophytes soit observable, les bactéries appartenant aux genre Pseudomonas, 
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Staphylococcus et Agrobacterium sont les plus communes dans les racines. Utilisant un set de 

souches bactériennes réduit, cette même étude montre une proportion plus importante de 

bactéries associées à la croissance chez la carotte que chez la pomme de terre, avec 83% contre 

33%. De plus, des travaux récents soulignent tout particulièrement l abondance et la diversité importante d endophytes fongiques et bactériens dans les racines de carotte avec  genres 
distincts identifiés et suggèrent un rôle important de ces derniers dans la médiation de la réponse 

de la carotte à Alternaria dauci (Abdelrazek et al., . En appui à l hypothèse initiale, 
Abdelrazek et al., (2020) montrent que les systèmes de culture en agriculture biologique 

présentent une proportion de matière organique plus importante ainsi qu une abondance et 
activité microbienne plus importante qu en systèmes conventionnels. 

Le microbiome peut aussi avoir une influence positive sur le développement des plantes 

et leur capacité à se maintenir en cas de contraintes environnementales (Compant et al., 2019). Si 

les champignons impliqués dans les mécanismes de symbiose sont des endophytes, toutes les 

bactéries ne sont pas forcément des endophytes et peuvent être libres dans le sol. Ainsi, les PGPR 

(Plant Growth-Promoting Rhizobacteria) peuvent avoir un rôle plus ou moins direct sur la 

croissance et le maintien des végétaux avec trois catégories identifiées : les PGPR 

phytostimulatrices, les PGPR phytoprotectrices et les PGPR auxiliaires (Drogue, 2013). Au regard 

des résultats de la partie V et de la présence significative d endophytes racinaires chez la carotte, des travaux ultérieurs pourraient être menés afin d établir s il y a un lien entre diversité et 
abondance des endophytes racinaires et teneurs en caroténoïdes et sucres. L objectif serait d établir si les différences de plasticité phénotypique des variétés vis-à-vis de la teneur en caroténoïdes et sucres peuvent s expliquer par le recrutement de différents souches d endophytes. En complément et pour intégrer le microbiome global à l analyse, il pourrait être 
envisagé d évaluer dans quelles mesures les plantes sélectionnent les communautés fonctionnelles dans le sol par une approche de métataxogénomique en utilisant l approche bio-

informatique PICRUST (Languille et al., 2013). Enfin, le dosage des caroténoïdes et sucres au niveau des racines permettrait une vision intégrée de l effet de la composante biotique sur le métabolisme et l accumulation des sucres et caroténoïdes chez la carotte. Ce genre d études intégrant l interaction entre les plantes et micro-organismes tend de plus en plus à se démocratiser et constituerait un axe d étude nouveau en prenant en considération non pas la biomasse accumulée mais l accumulation de composés d intérêt nutritionnel. 
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VI.4. La carotte : un modèle d’étude singulier 

A travers ce travail de thèse, de nombreux éléments ont été apportés afin de mieux appréhender l établissement et le développement de la carotte. Bien que l intérêt agronomique de la carotte concerne plus particulièrement l organe racinaire, la prise en considération de l appareil aérien est essentielle afin d avoir une vision globale du développement de cette espèce. 

VI. . . L’appareil foliaire : l’organe source Lieu de photosynthèse et donc de fabrication de la matière organique, l appareil foliaire 
est déterminant pour l assimilation du carbone. )l est alors considéré comme un organe source 
vis-à-vis des ressources carbonées. De manière générale, l assimilation du carbone par les plantes 
peut être limitée par des contraintes physiques comme la surface d interception lumineuse par l appareil foliaire ou encore des contraintes chimiques comme l efficacité photosynthétique. 
 Le cycle de développement de la carotte s illustre par une allocation de biomasse entre les 

compartiments aérien et souterrain qui varie au cours du temps. De fait, les ressources carbonées 

sont davantage allouées au niveau du compartiment aérien au début du cycle végétatif, comme en 

témoigne le ratio racine/feuilles (voir Partie IV, article . L allocation de ressources carbonées en faveur de l appareil foliaire s illustre principalement par une augmentation du nombre de feuilles. 
Au-delà de l augmentation du nombre de feuille et le renouvellement des feuilles sénescentes, les travaux mettent en évidence une augmentation de la surface d interception par la canopée. De manière générale, le renouvellement des feuilles s accompagne d une augmentation de la surface des feuilles et ce jusqu à un certain stade voir Partie IV). Cela suggère donc que la croissance des feuilles n est pas infinie et est limitée à partir d un stade de développement précis. En outre, il est largement établi que la production de biomasse dépend en partie de la surface d interception 
lumineuse par la canopée. Nos travaux mettent en évidence globalement un classement similaire 

entre la surface occupée par la canopée et la biomasse racinaire et aérienne accumulée par les 

variétés. Cependant, un comportement particulier est observé pour la variété Dordogne. Cette dernière présente la plus faible surface occupée par la canopée alors que c est une des variétés présentant l une des biomasses globales les plus importantes (voir Partie IV). En outre, elle est 

classée troisième vis-à-vis de la biomasse aérienne. Ce point particulier met en exergue la 

nécessité de prendre en considération le port des feuilles dans l analyse d interception lumineuse par la canopée et de mesurer l angle foliaire par rapport au sol afin de compléter les travaux 
réalisés dans la partie IV. En effet, l angle des feuilles joue un rôle important dans l efficacité d interception lumineuse. Falster et Westoby (2003) mettent en évidence une meilleure 

interception lumineuse chez les espèces avec un appareil foliaire à port étalé par rapport à un port dressé mais suggèrent cependant qu un port dressé des feuilles permet de prévenir des stress 
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occasionnés par un excès de lumière. De fait, la prise photographique de la canopée doit inclure 

une prise surplombant la canopée ainsi que des prises latérales pour avoir une représentation au 

moins bi-dimensionnel de la canopée.  

 La caractérisation de l influence de l intensité lumineuse sur la fixation du carbone vient en appui à l étude Kyei-Boahen et al. (2003) sur la carotte qui suggérait une intensité de saturation 

des photosystèmes bien au-delà de  mol.m−2.s−1. Nos travaux ont permis la caractérisation 

des intensités de compensation (35- ,  mol.m−2.s−1) et de saturation (1900-  mol.m−2.s−1) 

chez deux variétés de carottes et mettent particulièrement en évidence une intensité de saturation 

élevée de la photosynthèse chez la carotte par rapport à d autres espèces voir partie III). En comparaison chez la laitue, l intensité de compensation calculée avoisine les ,  mol.m−2.s−1 alors que l intensité de saturation seulement ,  mol.m−2.s−1 (Kun et al., 1995). La différence considérable concernant l intensité de saturation de photosystèmes chez la carotte et la laitue 
suggère globalement une tolérance plus importante chez la carotte vis-à-vis d excès lumineux et une capacité à fixer le carbone atmosphérique bien que l intensité lumineuse soit importante. L excès de lumière conduit à un phénomène délétère pour les végétaux suite à la génération de 
ROS : la photooxydation. Par pallier cela, les végétaux mettent en place un système de dissipation de l énergie lumineuse excédentaire par quenching non photochimique incluant divers processus comme la transition d état avec le mouvement de l antenne collectrice LC())  entre le PS)) et le 
PSI (Xu, 2015), la réorganisation des complexes PSII-LCHII et enfin le cycle des xanthophylles (Liu 

et al., . S illustrant notamment par une dissipation de chaleur, ce dernier apparaît comme le mécanisme le plus largement utilisé par les plantes car présente l avantage d être réversible et 
rapide (Liu et al., 2019). Au-delà de leur implication en tant que puissants anti-oxydants, les 

caroténoïdes présentent un rôle dans la structuration et la stabilisation des PSI et PSII (Tefller, 

2005 ; Cazzaniga et al., . De précédents travaux au sein de l équipe ont visé à déterminer la 
teneur en caroténoïdes dans les feuilles de différents génotypes de carotte suivant deux 

conditions de cultures contrastées (Perrin et al., 2016). Cycles et génotypes confondus, la teneur en -carotène varie de 39 à 241 mg.100g-1 MS, la teneur en lutéine de 157 à 353 mg.100g-1 MS et 

la teneur en caroténoïdes totaux de 288 à 801 mg.100g-1 MS. En comparaison, les teneurs foliaires 

en -carotène et lutéine chez 52 génotypes de laitue varient respectivement de 4,1 à 124,5 

mg.100g-1 MS et 12,9 à 542,6 mg.100g-1 MS (Mou, 2005). Les teneurs foliaires en -carotène, lutéine et caroténoïdes chez l épinard sont plus faibles, s échelonnent respectivement selon le 

stade de 54 à 76 mg.100g-1 MS, 118 à 151 mg.100g-1 MS et enfin 304 à 392 mg.100g-1 MS 

(Bergquist et al., 2005). De manière générale, les carottes présentent des teneurs en caroténoïdes 

au niveau foliaire bien supérieures par rapport à d autres légumes cultivés essentiellement pour 

leur feuille. Le niveau de caroténoïdes plus important au niveau foliaire serait susceptible d expliquer une meilleure activité photosynthétique mais aussi une meilleure tolérance vis-à-vis 
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de contraintes climatiques, souvent associé à la synthèse de ROS. En outre, la partie III portant sur l élucidation des facteurs agro climatiques déterminants dans l accumulation des sucres et 
caroténoïdes au niveau racinaire met principalement en évidence des variables climatiques 

principalement associés à des facteurs limitants pour la photosynthèse.  

VI.4.2. L’appareil racinaire : l’organe puits 

 L accumulation des ressources carbonées se traduit par une croissance secondaire de la 
racine. Nos travaux mettent en évidence une croissance non linéaire au cours du temps, avec 

plusieurs phases qui se succèdent (voir partie IV). On observe en premier lieu une phase de latence, puis d accélération, suivie d une phase exponentielle de croissance, puis de 
ralentissement pour enfin accéder à une phase stationnaire de croissance. Si la phase de latence peut s expliquer par l allocation de ressources en faveur de l organe aérien en début de cycle, la phase d accélération de la croissance racinaire traduit un changement d allocation progressif en 
faveur l organe racinaire. Le ralentissement de la croissance racinaire en fin de cycle pourrait s expliquer par des conditions plus défavorables avec des feuilles qui dépérissent et rentrent en 
sénescence. Cependant le ratio racine/feuilles stagne à la fin du cycle suggérant un ralentissement 

global de la croissance à la fin de la culture. 

 Les travaux de Rappoport et Loomis (1985) mettent en évidence l effet du greffage d organes racinaire et foliaire de betteraves sucrières et bettes sur l accumulation de biomasse 

entre les différents compartiments. Si les différents organes foliaires ont un impact limité sur la biomasse racinaire, l organe racinaire de betterave influence négativement la taille des feuilles de bette alors que l organe racinaire de bette influence positivement la taille des feuilles de betterave. )l en ressort que les différents compartiments sont en compétition pour l allocation des ressources carbonées et que l organe racinaire semble régir l allocation des ressources. Ainsi, le 

ralentissement de la croissance observée chez la carotte en fin de cycle pourrait être associé à une 

diminution de la force puits exercée par la racine. Les travaux de Liu et al. (2018) mettent en 

évidence une diminution du niveau de transcrits de la sucrose synthase en fin de cycle. Les 

enzymes de clivage du saccharose et plus particulièrement les sucrose synthases jouent un rôle 

déterminant dans la force puits (Zrenner et al., 1995 ; Usuda, 1999) et pourraient donc expliquer 

ce phénomène. 

Afin de mieux appréhender les mécanismes physiologiques influençant l allocation de ressources carbonées au niveau racinaire et vérifier l implication des sucrose synthases sur la physiologie générale de la carotte, plusieurs expériences pourraient être menées. D une part, il 
serait envisagé de déterminer les niveaux de transcrits de sucrose synthases dans les mêmes échantillons que ceux ayant servis pour la cinétique d accumulation de biomasse racinaire, afin de 



   

Paramètres Moyenne Bolero Crofton Dordogne Maestro Verano Vilm 8 

Biomasse maximale 22,8 18,1 21,2 26,6 20,4 23,1 27,2 

a 12,5 11,4 13,5 13 12,9 11,8 12,7 

b 4,65 5,35 3,75 5,15 4,3 4,3 5 

Tableau VI.1 : Paramètres issus de la régression logistique de l’évolution de la biomase 
racinaire en fonction du temps. Le coefficient a caractérise le point d inflexion de la courbe tandis 
que le coefficient b est associé à la pente de la courbe. 

Figure VI.10 : Cinétique d'accumulation de la biomasse racinaire en fonction du nombre de semaines 

après semis et modélisation de la courbe suivant une régression logistique. Le tableau ci-dessous 

représente les différents paramètres de la courbe permettant de réduire l erreur de prédiction. 

 

                              

      

  

                                 

       

 

  

  

  

       
   

  
   

   
   

   
   

  
   

  
  

   
   

   
  
   

  
  

 
                                 

       
           

  



   Discussion générale 

 

182 

 

voir si le niveau de transcrits baisse en fin de cycle, à l image de l expérience Liu et al. (2018). De 

manière complémentaire, il pourrait être envisagé de réaliser la même expérience sur une racine 

de carotte sauvage. Cette dernière ne tubérisant pas, elle constitue un témoin intéressant afin de vérifier l implication des sucrose synthases dans le phénomène de croissance secondaire 

racinaire. Enfin, sans aller jusqu à une expérience de greffage entre une carotte cultivée et sauvage à l image des travaux de Rappoport et Loomis (1985), ce qui apparait douteux, il serait intéressant d étudier le cycle de développement et l évolution de sucrose synthases sur des plantes hybrides 
cultivé-sauvage.  

VI.4.3. Vers un modèle de développement de la carotte 

 Par ses nombreuses caractéristiques, la carotte pourrait se révéler être une plante modèle 

intéressante pour les espèces de légumes racines. La partie IV de la thèse a tout particulièrement visé à caractériser le cycle de développement de la carotte à travers l allocation des ressources 
carbonées entre les compartiments aériens et souterrains ainsi que l accumulation des sucres et caroténoïdes au niveau racinaire. Bien qu informatif sur le développement et la physiologie de la carotte, l étude des paramètres est purement descriptive. Les régressions utilisées pour visualiser 
le pattern de variation des paramètres en fonction du nombre de semaines après semis sont des 

régressions loess, qui sont non paramétriques et ne permettent pas d obtenir une équation afin de modéliser l évolution des différents paramètres en fonction du temps. Parmi les variables 

analysées, les régressions loess mettent clairement en évidence des profils de courbe sigmoïdes 

en particulier des cinétiques d accumulation de biomasse. Ces courbes présentent l avantage de 
pouvoir être facilement modélisées en utilisant une régression de type logistique. L accumulation 
de biomasse racinaire en fonction du temps parait être un caractère modélisable, avec un R² très 

élevé (R²=0.995) (figure VI.10). En parallèle, la régression logistique met en évidence deux 

coefficients, identifiés a et b dans la figure VI.10 et tableau VI.1. Bien que le coefficient a 

semblerait être un index intéressant pour caractériser la précocité des variétés, le classement des variétés n est pas en parfaite adéquation avec celui concernant l émergence des cotylédons 

(partie IV, article). En parallèle, le coefficient b semblerait être un indice intéressant pour 

témoigner de la vigueur des variétés, avec une faible vigueur pour les coefficients inférieurs.  

Plusieurs caractères suivent en fait un profil de courbe similaire, liés au développement de la plante biomasse foliaire, ratio biomasse racine/feuilles , mais aussi à l accumulation de 
composés majeurs (sucres, caroténoïdes voire certains ratios entre composés). Les données de 

cette thèse pourraient être valorisées en participant à l élaboration non seulement d un modèle 
de développement de la carotte mais aussi d un modèle intégratif avec plusieurs caractères pris 
en compte.   



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

                  
                      

                   
               

           
            

            
           

         
        

                   
                

             

           

            
         

Figure VI.11 : Variables impliquées dans le modèle mécanistique de la croissance de la carotte 

développé par Hussain et al. (2008). 
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La modélisation logistique de l accumulation de biomasse racinaire pourrait participer à 

paramétrer un tel modèle. A notre connaissance, la seule étude ayant visé à modéliser le 

développement de la carotte porte sur un modèle mécanistique (Hussain et al., 2008). Ce modèle 

prend en considération différents paramètres comprenant notamment l interception de la lumière par l appareil foliaire, la photosynthèse, le stockage de matière sèche à travers la masse 
sèche racinaire et la matière sèche structurale, les nouvelles feuilles ainsi le niveau de respiration 

pour la croissance et la maintenance (figure VI.11). Des analyses complémentaires, notamment 

le niveau de respiration, seraient requises pour pouvoir implémenter un modèle de 

développement carotte à partir des travaux de cette thèse. De surcroît, le traitement d image des 
photos de racines pourrait permettre une meilleure appréhension du développement morphologique de l organe racinaire en fonction du temps.  Des travaux préliminaires ont été réalisés au sein de l équipe et visaient tout 
particulièrement à développer un modèle FSPM chez la carotte en commençant par l élaboration d un protocole et l acquisition de données pour la calibration du modèle. Les modèles FSPM, pour 
modèles fonctionnels et structurels des plantes, présentent une approche conceptuelle et 

intégrative des liens entre structures des plantes et les processus biologiques associés en incluant 

différents niveaux hiérarchiques (Dejong et al., 2011 ; Buck-Sorlin, 2013). Outre la meilleure 

compréhension de la physiologie et du développement global des plantes, cette approche est 

reconnue pour ses implications dans le domaine agronomique et ses perspectives dans l amélioration des systèmes de culture Vos et al., . L élaboration d un modèle FSPM chez la 
carotte, en parallèle des facteurs agro-climatiques mis en évidence dans la partie III et IV, pourrait permettre une meilleure compréhension globale de l interaction entre la carotte et son environnement et contribuer largement à optimiser les pratiques culturales dans l optique de 
garantir une qualité optimale des productions de carotte. 
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 Un engouement récent concerne la qualité sensorielle et nutritionnelle des fruits et 

légumes. Durant ces dernières années, l’équipe QuarVeg a attaché une importance toute particulière à l’identification des déterminants de la qualité chez la carotte en se focalisant sur les déterminismes de l’accumulation des caroténoïdes. Bien que ces derniers soient les métabolites phares chez la carotte, d’autres composés présentant des propriétés organoleptiques et nutritionnelles non moins intéressantes nécessitent qu’une attention leur soit portée. Ces travaux de thèse apportent un regard nouveau sur les déterminismes impliqués dans l’accumulation de divers métabolites d’intérêt au niveau des racines de carottes, constituant une base solide afin d’améliorer la qualité chez la carotte. Intégrant la notion de plasticité phénotypique, ces travaux ont visé à mieux appréhender l’implication de la composante variétale dans l’accumulation de métabolites d’intérêt. En parallèle, l’effet de l’environnement est pris en considération à travers 

une dissection fine de ce dernier en de nombreux facteurs agro-climatique dans l’optique d’identifier les déterminismes environnementaux impliqués dans la variation de teneurs en 
sucres et caroténoïdes. Ces deux approches sont complémentaires afin d’envisager des stratégies 

à mettre en place pour améliorer la qualité chez la carotte, que ce soit en maximisant la teneur des 

composés ayant des attributs positifs ou en minimisant ceux ayant des attributs négatifs. De fait, 

ces travaux de thèse mettent clairement en évidence une typologie à suivre, avec d’un côté les composés pour lesquels l’augmentation de la teneur passe par un effort de sélection et d’amélioration variétale alors que de l’autre côté, l’augmentation de la teneur nécessite une 

optimisation des pratiques culturales. A l’exception du α-carotène qui est sous fort déterminisme génétique, l’ensemble des sucres et caroténoïdes ne sont pas identifiés comme des marqueurs 
pour les variétés étudiés, suggérant une voie d’amélioration possible en optimisant les pratiques 

culturales. Il apparaît que les stades de développement précoces soient des stades déterminant dans l’élaboration de la qualité chez la carotte à bien prendre en compte. La méthodologie utilisée 

pour l’identification des déterminants de la teneur en sucres et caroténoïdes pourrait être alors transposée à d’autres composés d’intérêt chez la carotte et permettrait alors de déboucher sur l’élaboration d’un outil d’aide à la décision pour les producteurs afin de garantir une qualité 

optimale du produit. Parallèlement, la maîtrise de la qualité nécessite une bonne intégration des 

connaissances, ce qui serait facilité par l’utilisation de modèles écophysiologiques. 

 Au-delà du caractère appliqué de ces travaux à des fins de productions et d’optimisation 
de la qualité chez la carotte, ces derniers laissent entrevoir des applications et des perspectives intéressantes pour l’équipe. La caractérisation du cycle de développement pourrait être valorisée 

dans une perspective de stress biotique, en suivant la cinétique d’accumulation de composés 
impliqués dans la résistance chez la carotte. En parallèle, l’utilisation d’approches non ciblées 
faisant intervenir des puces transcriptomiques apparaît comme un outil intéressant afin de mieux 

appréhender les mécanismes moléculaires impliqués dans la variation de teneur de divers 
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composés en exploitant la sensibilité environnementale des variétés. Cette méthode permet de mettre en avant les facteurs de transcription et la nécessité d’approfondir les recherches sur leur 

rôle. En outre, ces travaux mettent en évidence le catabolisme des caroténoïdes comme un niveau 

de régulation déterminant de la teneur alors qu’il est souvent négligé dans les études. Une 
meilleure prise en compte du catabolisme est à considérer pour les différents composés étudiés.  

 De manière personnelle, ces trois années de thèse auront été riches en enseignement à 

tous points de vue. J’ai pu acquérir de nouvelles compétences dans un grand nombre de domaines scientifiques incluant l’agronomie, la physiologie végétale, la métabolomique, la transcriptomique 
mais aussi et surtout les bio-statistiques. Être confronté à de très grands jeux de données est de 

plus en plus commun et constitue un nouvel enjeu afin d’avoir une vision intégrative des 
processus et mécanismes. Cependant il nécessite avant tout un questionnement scientifique afin 

de ne pas se perdre dans les « méandres » des analyses multivariées. Au-delà des connaissances scientifiques, j’ai pu acquérir des compétences plutôt associées au savoir-être suite aux 

interactions avec les nombreux partenaires du projet Caroqual mais aussi les échanges avec d’autres chercheurs dans le cadre de congrès et de journées scientifiques ou encore les 
enseignements à la faculté des sciences et l’IUT dans le cadre de contrat DCACE. Ces expériences 

me seront très utiles pour mon objectif professionnel de devenir enseignant-chercheur. 
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Abstract

Renewed consumer demand motivates the nutritional and sensory quality improvement of

fruits and vegetables. Specialized metabolites being largely involved in nutritional and sen-

sory quality of carrot, a better knowledge of their phenotypic variability is required. A meta-

bolomic approach was used to evaluate phenotypic plasticity level of carrot commercial

varieties, over three years and a wide range of cropping environments spread over several

geographical areas in France. Seven groups of metabolites have been quantified by HPLC

or GCmethods: sugars, carotenoids, terpenes, phenolic compounds, phenylpropanoids

and polyacetylenes. A large variation in root metabolic profiles was observed, in relation

with environment, variety and variety by environment interaction effects in decreasing order

of importance. Our results show a clear diversity structuration based on metabolite content.

Polyacetylenes, β-pinene and α-carotene were identified mostly as relatively stable varietal

markers, exhibiting static stability. Nevertheless, environment effect was substantial for a

large part of carrot metabolic profile and various levels of phenotypic plasticity were

observed depending on metabolites and varieties. A strong difference of environmental sen-

sitivity between varieties was observed for several compounds, particularly myristicin, 6MM

and D-germacrene, known to be involved in responses to biotic and abiotic stress. This work

provides useful information about plasticity in the perspective of carrot breeding and produc-

tion. A balance between constitutive content and environmental sensitivity for key metabo-

lites should be reached for quality improvement in carrot and other vegetables.
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Introduction

Nutritional and sensory quality is an essential attribute of fruits and vegetables [1] with

increasing interest from consumers, growers and breeders. Consumed worldwide, carrot is

recognized as a healthy vegetable thanks to its substantial content in carbohydrates, dietary

fibres and abundance in various specialized metabolites [2]. Carrot is characterized by a partic-

ularly high carotenoid accumulation along with significant polyphenol and polyacetylene con-

tents [3]. If carotenoids and polyphenols are widespread in plant kingdom [4,5], some

compounds such as polyacetylenes are related to the carrot family Apiaceae and other specific

botanical families (Araliaceae and Asteraceae) [6]. These three categories of molecules corre-

spond to health-related compounds exhibiting powerful anti-oxidant activity and preventing

cancer development [7–9]. Moreover, some of these compounds are involved in sensory per-

ception [10]. In particular, sweet perception can be influenced by sugar content [11] while ter-

penes and polyacetylenes may be responsible for bitterness [12] and turpentine-like taste [13].

Actually, several health-related compounds may be involved in bitterness too [12] and a bal-

ance between taste and nutritional value must be considered. In an integrative vision of carrot

quality improvement, metabolomics is a prevalent method in plant breeding in order to

increase nutritional value [14] without compromising taste in carrot.

However, a better knowledge of the determinants of quality related metabolites is still

needed to improve and master nutritional and sensorial quality in carrot. Many studies indi-

cate that the genetic basis plays a leading part on nutritional and sensory quality related com-

pounds [15], compared to the environment and growing practices. Recent reviews have

assessed the knowledge progress made on the genetic control of major compounds in carrot

such as carotenoids [16], terpenes [17], sugars and polyacetylenes [18], highlighting new criti-

cal genes. It is well known that environment conditions influence metabolic plant profile

[19,20]. Such effects have been quite documented in carrot mainly for carotenoid, sugar, ter-

pene and polyacetylene content [15,20]. Many studies show a higher effect of general climate

linked to year effect than specific growing conditions. However, they mostly compare specific

factors and involve few varieties, which limits an integrated understanding of quality develop-

ment in carrot. In particular, the assessment of the respective role of environment and variety

depending on the considered metabolite is limited. A better knowledge of these effects for vari-

ous metabolites in a comparative manner is important to set up a strategy for carrot improve-

ment. There is a lack of multi-criteria approach targeting the main metabolites in carrot

involving multiple environments and a larger variety set.

The estimation of phenotypic variability extent for large range of metabolites is determinant

in carrot breeding perspectives. Depicted as the organism potential to vary [21], phenotypic

variability depends on variety, environment and variety by environment interaction. Dissect-

ing these different factors and evaluating their respective influence on the biochemical content

is interesting for prediction purposes. In addition to varietal effect evaluation, a comparative

appreciation of the variety by environment interaction effects for metabolite content is neces-

sary for quality assessment and improvement [22,23]. Phenotypic plasticity depicts the ability

of a same genotype to express several phenotypes across environments [24]. This plasticity

depends on a set of environment perception mechanisms which allow the plant to express

appropriate physiological responses to environment fluctuations [25]. Many studies deal about

phenotypic plasticity involvement in plant acclimation [26–28]. In particular case, the genetic

basis can drive the response intensity to environment constraints and varieties may have a dif-

ferential of environmental sensitivity. In this way, the study of variety by environment interac-

tion gives information about stability and adaptability potential of varieties [23]. Thus, carrot

metabolite profile depends on complex interaction between varieties and locations and
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according to the studied compound, a variety could be more and less stable. Evaluating and

understanding phenotypic plasticity for key metabolites represents a major challenge for pro-

ducing carrot with high and stable quality. Besides several studies dealing about biochemical

variation in carrot root [29–32], none study considering phenotypic plasticity for metabolites

related to carrot quality has been reported.

The aim of the present study is to evaluate the level of plasticity for various metabolites

involved in carrot quality, in a comprehensive way through a metabolomic approach. In par-

ticular, this study aims at identifying metabolite trait stability regarding genotype by environ-

ment interaction in order to enhance nutritional and sensory carrot quality. A representative

large set of varieties has been evaluated for metabolites content in multiple and contrasted

environments over two years. Besides useful information for breeding, the results from this

multisite study will allow to appreciate the acclimation capacity of carrot for biochemical qual-

ity traits in case of climate changes.

Materials andmethods

Plant material and experiments locations

This study is based on pluriannual and multilocation trials with randomized three-block

designs. A set of 16 varieties representing the current commercial diversity of orange carrot in

various types (Table 1) was evaluated the first year over 3 contrasted locations in France (S1

Table). Based on the observed variation on first year, a subset of five varieties was chosen to

conduct a multilocation trial on the second and third years with ten locations over four areas

in France (S1 Table), leading to evaluation on twenty environments resulting from location

and year combination. Trials were conducted during the main cropping season, between mid-

June and mid-November depending on locations. Growing conditions were based on local

practices. A thinning at two leaves stage was done to control plant density to 50 plants per lin-

ear meter. Carrots were harvested around 125 days after sowing and sent to the lab for sam-

pling. For each block, median samples of twenty carrot roots were ground in bulks and stored

at -80˚C before analysis. Analyses were done on two blocks for the first year and three blocks

for subsequent years.

Table 1. Studied carrot varieties.

Variety Code Type Source Genetic structure

Bolero Bol Nantes Vilmorin Hybrid

Crofton Cro Nantes Rijk Zwaan Hybrid

De Luc Luc Landrace IRHS/ACO Population

Dordogne Dor Nantes Syngenta Hybrid

Extremo Ext Nantes Vilmorin Hybrid

Maestro Mae Nantes Vilmorin Hybrid

Morelia Mor Nantes Rijk Zwaan Hybrid

Nerac Ner Nantes Bejo Zaden Hybrid

Phoenix Pho Nantes HM Clause Hybrid

Rodelika Rod Colmar KulturZaat Population

Romance Rom Nantes Numhems Hybrid

Sweet-Candle Swt Kuroda Sakata Hybrid

Verano Ver Brasilia Vilmorin Hybrid

Vilm4 Vi4 Nantes Vilmorin Hybrid

Vilm8 Vi8 Kuroda Vilmorin Hybrid

Yukon Yuk Nantes Syngenta Hybrid

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.t001
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Metabolic profiling

Seven types of compounds were studied: carbohydrates, acids, carotenoids, polyphenols,

6-methoxymellein, polyacetylenes and volatile compounds with terpenes, sesquiterpenes and

phenylpropanoids. All compounds combined, 86 metabolites were quantified.

Carbohydrates and acids were extracted and analysed according to Le Clerc et al. (2019)

[33] from 10 g of freeze-fresh carrot grinded with 200 mL deionized water. Biochemical com-

pounds were analysed by Acquity UPLC1H-Class system (Waters, Milford, MA, USA) with a

photodiode array detector (Acquity PDA eλ) and a refractive index detector (Acquity RI) con-
nected in series. 10 μL of each extract were injected into UPLC column ion-exclusion Rezex

ROA-Organic H + 300 mm x 7.8 mm, 8 μm, maintained at 27˚C. The mobile phase was com-

posed of 5.10−4 NH2SO4 and elution flow rate was fixed at 0.4 mL/min. Compounds were

identified and quantified using the corresponding standards (Sigma-Aldrich, Saint-Quentin-

Fallavier, France). Results were expressed in grams per 100 g fresh weight.

Carotenoids were extracted and analysed according to Jourdan et al. (2015) [34] and Perrin

et al. (2016) [20] from 200 mg of frozen carrot samples with duplicate extraction. Samples

were analysed by HPLC system (Shimadzu1 Prominence I LC-2030 3D) coupled with a pho-

todiode array detector. 20 μL extract were injected into HPLC column YMC1 C30 150 mm x

4.6 mm, 3 μm. The mobile phase solution was composed of methanol/acetonitrile/water

(84:14:2, v/v/v) with 0.1% BHT (p/v) and triethylamine (v/v) (solution A) and dichloro-

methane (solution B). The elution flow rate was 0.9 mL/min at 22˚C using the following elu-

tion gradient: A: 0−12 min, 80−45%; 12−14 min, 45−10%; 14−17 min, 10−80%; 17−23 min,

80%. Compounds were detected at 450 nm and identified according to their retention time

and spectral data. They were quantified according to an external standard of -carotene

(Sigma-Aldrich). Results were expressed in -carotene equivalent in milligrams per 100 g fresh

weight.

Polyphenols were extracted in duplicate from 5g of freeze-fresh carrot roots grinded in

methanol/water Mq (70:30, v/v) solution. After vortexing, samples were centrifuged at 1912 g

during 15 min at 4˚C. Supernatant was centrifuged a second time at 1912 g during 15 min at

4˚C. Supernatant was then filtered on Acrodisc1 0.2 μmWWPTFE filter. 900 μL of filtrate

was pipetted into a 1.5 mL glass vial and 9 μL of Biochanin A (0.08 g/mL) was added as internal

standard. Metabolites were analysed by UHPLC system (Waters1 Acquity H-class) coupled

with a photodiode array detector. Using an auto-sampler set at 5˚C, 2 μL of extract was

injected into UHPLC columnWaters Acquity BEH1 C18 100 mm x 2.1 mm, 1.7 μmmain-

tained at 45˚C. The mobile phase solution was composed of acetonitrile/water (95:5, v/v) (solu-

tion A) and water/acetonitrile (95:5, v/v) (solution B), both with 0.5% acetic acid (v/v). The

elution flow rate was 0.3 mL/min with the following gradient: B: 0−4.36 min, 100−80%; 4.36

−6.95 min, 80−70%; 6.95−9.26 min, 70−50%; 9.26−11.58 min, 50−25%; 11.58−13.89 min, 25

−0%; 13.89−15.00 min, 0−0%; 15.00−16.00 min, 0−100% and equilibration from 16.00–22.00

min, 100% B. UHPLC system was coupled with a Time of Flight-Mass spectrometer (Waters1

Xevo G-2S) equipped with an electrospray ionization source in negative mode. The ion trans-

fer capillary temperature was set at 350˚C and needle voltage at 2.5 kV. Nitrogen was used as

nebulizing gas with flow rate 25L/h. The spectra were acquired within mass ranging from 50

−1200 Da, with no collision in low energy and ramp collision from 15 to 40 in high energy.

Data acquisition and processing were performed using MassLynxTM and TargetLynxTM soft-

ware. Results were expressed in Biochanin A equivalent in nanograms per g fresh weight.

Volatile compounds, 6-methoxymellein and polyacetylenes were extracted and analysed

according to Le Clerc et al. (2019) [33] from 10 g of freeze-fresh carrot grinded samples.

Extractions were triplicated. The same extract was used for volatile compounds,
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6-methoxymellein and polyacetylenes analysis. Volatile compounds were analysed by GC-FID

and GC-MS systems described by Aubert et al. (2017) [35] from 1 μL of sample injected into

GC systems. Compounds were identified according to their retention time and mass spectrum

data and results were in ppb 2-octanol equivalent. The analysis of 6-methoxymellein and poly-

acetylenes requires the addition of 1mL of acetonitrile to 100 μL of extract and was carried out

on UHPLC system (Waters1 Acquity UPLC) coupled with a photodiode array detector using

a Perkin Altus BEH C18 column 50 mm x 2.1 mm, 1.7 μm as described in Le Clerc et al.

(2019) [33]. The mobile phase solution was composed of water (solution A) and acetonitrile

(solution B). The elution flow rate was 0.4 mL/min with the following elution gradient: B: 0–1

min, isocratic 20%; 1–10 min, linear 20–50%; 10–30 min, linear 50–95%; 30–35 min, isocratic

95%. Compounds were identified according to their retention time and spectral data. Results

were expressed in ppm 4-chlrorobenzophenone equivalent. The concentrations should be con-

sidered as relative data because recovery after extraction and calibration factors related to the

standards were not determined.

Statistical analysis

All statistical analyses were computed with R version 3.5.1. Permutational multivariate analysis

of variance was performed by PERMANOVA on centered-scaled metabolites content. PER-

MANOVA was computed from Bray-Curtis dissimilarity matrix and 9999 permutations,

using R vegan 2.5–6 package. In order to better understand which factor most influences the

global biochemical content, a PCA was computed on all 86 biochemical compounds content

scaled from means of two agronomic replications, using R FactoMineR 2.3 package. PCA area

was computed according to variety coordinates on three principal components and expressed

as mixt product: Area (ALS) = 1

2
!AL;!AS½ � ¼ 1

2
det (!AL;!AS), where three points A, L, S rep-

resent respectively each location Ac, Lv and Sa. Variety areas are represented in a 3-dimen-

sional space thanks to geogebra software using PCA coordinates of each condition on 3 first

principal components.

Random forest algorithm was used to discriminate varieties according to their metabolic

profiles. Data were pre-processed by centering and scaling, and random forest was computed

using Rfpermute 2.1.81 package, using 500 trees and 2000 permutations. Out Of Bag (OOB)

method was used to estimate the model prediction error. Selection of biochemical compounds

was carried out based on variable importance in classification according to Mean Decrease

Gini criteria and Mean Decrease Gini (p.value< 0.05). Variety effect on identified compounds

was tested thanks to one-way ANOVA, or Kruskal-Wallis test in case where parametric test

conditions were not met. Post hoc tests were realized, with respectively Tukey HSD test after

ANOVA and Conover test after Kruskal-Wallis, in order to determine which variety accumu-

lates in higher proportion a given compound. To be able to compare the variation for metabo-

lites of interest, the Environmental Variation Coefficient was computed according to

Cv ¼ Sdvar
Yvar

, where Sdvar is standard deviation of the variety for a given compound and Yvar is

biochemical content average of the variety for the same compound [36]. Hierarchical cluster-

ing was computed according to Euclidean distances and dendrogram was built according to

Ward method based on the highest axes inertia.

Compounds accumulated by all varieties were used to compute plasticity amplitude based

on the difference between the highest and the lowest value for each variety. Studied in 2017–

2018 over 20 environments, the theoretical amplitude was computed based on the sum of all

compound amplitudes for varieties (Sci) and the sum of all varieties amplitudes for this com-

pound (Srj) on the total sum of amplitudes (St): theoretical amplitude = Sci x Srj

St
. The difference

between observed and theoretical amplitudes was measured by standardized Pearson residuals.
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For compounds with high absolute Pearson residuals sum, a linear regression was realized for

each variety using biochemical content on the average biochemical content of all varieties for

each location [37]. The environmental sensitivity of a variety is depicted by bi coefficient and

illustrates the variety response intensity to the environment. Whereas ecovalence [38] depicts

variety contribution to SCE of variety by environment interaction term. For variety with

strong ecovalence, an additive main effects and multiplicative interaction (AMMI) model [39]

was computed using R stability 0.5.0 package, in order to identify environments where variety

performs best.

Results

Extent of biochemical content variation

The biochemical variation was first evaluated on 16 varieties over three environments for 86

compounds. Metabolite profiles were very significantly influenced by variety, location and

variety with location interaction (p.value<0.001) (Table 2). In comparing mean squares, the

location effect explained the most important variation part with 58.87%, followed by variety

effect with 35.62% and genotype by environment effect with 4.2%. With only three environ-

ments, variety by location interaction represented a substantial level with 11.79% of variety

main effect. Overall, the impact of locations was higher than varieties, which confirms the pre-

dominant effect of environment on metabolite content in carrot.

The variation distribution was represented by principal components analysis (PCA). The

first three PCA components explained only 35.89% of total variance with respectively 14.97%,

12.43% and 8.51% (Fig 1), due to the high number of variables and various factor effects. Over-

all the PCA shows distinction between varieties. However, the first component shows more

particularly the environment effect on metabolite profiles and in less extent the variety effect,

in accordance with the variance analysis. Second and third components explain more espe-

cially the varietal effect (Fig 1). In fact, few varieties (Vi8, Cro and Luc) are separated from the

other varieties according to the second component and particularly one variety (Swt) accord-

ing to the third one. Thus, the PCA analysis shows that Vi8 and Swt varieties seem to be bio-

chemically different from the other varieties and from one another, which can be explained by

their Kuroda background.

A differential effect of locations on varieties is highlighted by area computation on PCA

components (Table 3). The PCA areas ranged from 0.4 and 18.4 for unweighted areas, and in a

similar way from 0.44 and 20.32 weighted areas. Very high differences between varieties were

observed with differences up to 45 times between the less variable and the most variable varie-

ties for metabolite content. The extend of variation is the lowest for Rod, Mor, Ner and Pho

varieties, and the highest for Vi8, Mae, Yuk and Cro, which illustrates differential responses of

these varieties depending on the environments for metabolite content.

Table 2. PERMANOVA results based on 86 metabolites analyzed using Bray-Curtis dissimilarity index.

Factors DF SumsOfSqs MeanSqs R2 F.Model Pr (>F)

Locations 2 0.7479 0.3740 (58.87%) 0.14063 45.8619 1.00E-04���

Varieties 15 3.394 0.2263 (35.62%) 0.6382 27.7502 1.00E-04���

Variety by location interaction 30 0.7848 0.0267 (4.2%) 0.14758 3.2085 1.00E-04���

Residuals 48 0.3914 0.0082 (1.31%) 0.07359

Total 95 5.3181 1

With DF: Degrees of freedom; SumsOfSqs: Sums of squares; MeanSqs: Mean of squares; R2: R-squared; F.Model: F-test value for model and Pr (>F): p-value.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.t002
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Even if results show a substantial effect of environment on metabolic profiles, the genetic

background seems to play a leading part both on variety specific metabolite accumulation or

metabolite content variation. Besides clear-cut discrimination of Kuroda type from other vari-

eties, a differential effect of locations on varieties is highlighted.

Biochemical compounds involvement in variety discrimination

PCA is actually an unsupervised method which lacks performance to identify the role of spe-

cific metabolites in differences between varieties and therefore to characterize variety variation

for biochemical content. Random forest model was used to determine discriminant metabo-

lites in variety characterization. Random forest model showed a high level of prediction, with

only 1.04% of prediction error, only one individual being misclassified out of 96 individuals

(S1 Fig). Over 86 analysed metabolites, 24 displayed a significant and high effect on variety

clustering (Fig 2) based on Mean Decrease in Gini criteria (p.value<0.05). Polyphenol com-

pounds were the most represented ones, with 14 compounds. Then polyacetylenes and sesqui-

terpenes with three compounds respectively. Finally, citrate, -carotene and the terpene -

pinene (T2) were also involved in variety clustering. Noticeably, important quality criteria

such as carbohydrates and -carotene content were not selected and therefore not the most

discriminating factors between varieties.

Based on the 20 most discriminating compounds (Mean Decrease in Gini>1), hierarchical

clustering on Euclidean distance matrix scaled block mean shows an effective separation

between varieties (Fig 3). Moreover, the clustering is related to variety type. The first cluster is

only composed of one variety, an early Nantes carrot type. The second cluster is composed of

eight varieties from the same type, Nantes type. The third one is composed of five varieties but

Fig 1. Distribution of varieties by Principal Component Analysis (PCA) based on 86 metabolites content on 3
environments. The 3 first components explain 35.89% of total inertia. For variety code, see Table 1.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.g001

Table 3. Extend of variety variation as shown by PCA areas.

Variety Vi8 Mae Yuk Cro Vi4 Swt Bol Luc Rom Dor Ext Ver Pho Ner Mor Rod

Area 18.40 16.45 15.16 11.36 10.81 9.51 5.65 5.39 5.15 4.79 4.18 3.78 2.74 2.72 0.95 0.40

Weighted area 20.32 18.21 16.75 12.40 11.86 10.68 6.33 5.95 5.60 5.23 4.60 4.21 3.02 2.96 1.07 0.44

Areas were computed according to the three first components of PCA. Weighted areas depict a ponderation by component inertia.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.t003
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from four carrot types. The fourth and fifth clusters are only composed of one variety, both of

Kuroda type. These results show a clear structuration of carrot diversity based on metabolite

content in relation with carrot types.

In a comprehensive way, some compounds can characterize specifically varieties, as shown

by the heatmap based on relative content and table content (Fig 4, S2 Table). This is particu-

larly the case for P7.16 compound which is accumulated by only one variety from cluster 1.

For the corresponding variety and compound, environment has moreover a low influence on

content (CV = 8.02%). Quantitatively, P3.47 and P5.08 are also discriminating, with P4.47

being highly accumulated in a single variety and P5.08 in a few varieties, compared to others.

However, if P5.08 proportion is considered as relatively stable (CV = 9.11%), P3.47 content is

variable and significantly influenced by environment (CV = 22.66%). A combination of

metabolites can characterize a variety. If P5.08 is not accumulated in cluster 4 variety, P5.13

and P6.05.2 are accumulated in higher proportion. P5.13 proportion is considered as stable

Fig 2. Significant variables in decreasing importance for varietal clustering based on Random forest method. For
compound identification, see Tables 5 and S4 for polyphenol molecules characteristics.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.g002

Fig 3. Variety hierarchical clustering on the 20 most discriminating metabolites according to Random forest
model over 3 environments.Distances are computed according to euclidean distance and dendogram is built
according to ward method. Colored rectangle at the bottom of the dendogram highlights the carrot type.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.g003
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(CV = 3.00%) whereas P6.05.2 content, as unstable (CV = 58.14%). In this way, P5.08, by its

absence, and P5.13, by its stable high proportion, are characteristic from this variety. In a simi-

lar way, three compounds allow the discrimination of cluster 5 Vi8 variety compared to the

other varieties. If several compounds are accumulated in higher proportion by this variety,

three metabolites content are less influenced by environment i.e. polyacetylenes falcarindiol

(FaDOH) (CV = 5.21%), falcarindiol-acetate (FaDOAc) (CV = 6.25%) and -carotene (acar)

(CV = 11.26%).

Interestingly, overall low accumulation of metabolites characterizes the Nantes type varie-

ties in cluster 2, which can explain the clustering from other Nantes type varieties (Figs 3 and

4). We observe three metabolic profiles based on specific compounds. A higher content in b-

elemene (S1) is characteristic for Mor and Vi4 with a moderate stability pattern of 28.27% and

14.23% CV respectively. FaOH and P2.95 discriminate respectively Ext and Ner from other

varieties with substantial environment effect (CV = 23.15% and 16.63% respectively). P5.08 is

highly accumulated in one variety (Dor) compared to other varieties in this cluster but simi-

larly to 2 other Nantes type varieties from cluster 1 and 3.

Several compounds allow discrimination among varieties in cluster 3. -pinene (T2)

and FaDOH characterize Ver variety and biochemical content is stable across environ-

ments with CV = 11.92% and 8.77%, respectively. The high level of P8.51 and -bisabolene

(S10) discriminate respectively Bol and Rod from all other varieties, even if the content

may vary depending on the environment (CV = 35.26% and 18.53% respectively). Interest-

ingly, the landrace variety Luc is distinguished by the highest and stable content in citric

acid (CIT, CV 12.23%).

Our results indicate that polyphenol compounds seem to play a major role in variety differ-

entiation and deserve more attention in carrot. Polyacetylenes and terpenoids are largely

involved in variety discrimination. Among terpenoids, -pinene (T2) is the only terpene char-

acterizing one variety from others whereas two sesquiterpenes compounds, b-elemene (S1)

and -bisabolene (S10), seem to be characteristic of a few varieties. The polyacetylenes, mainly

the falcarindiol forms, are involved in several varieties. In a few cases only, the combination of

compounds is useful to discriminate varieties.

Fig 4. Variety heatmap on 20 metabolites selected according to Random forest model. Couples variety/location are
in column and metabolites in lines. In red, high content compounds and in blue, low content compounds.
Compounds codes are presented in Table 5 (P compounds are unknown polyphenols. For polyphenol information, see
S4 Table).

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.g004
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Evaluation of phenotypic plasticity

Considering the 51 compounds accumulated by all varieties, phenotypic plasticity was first

assessed on the first-year results by measuring global amplitude response over 3 environments

of diversity set varieties (Table 4). The amplitude means ranged from 1.34 to 2.04 and standard

deviation from 0.87 to 1.33, suggesting different phenotypic plasticity patterns between studied

varieties. Congruently with above observations, phenotypic plasticity level is the lowest for

cluster 2 varieties, with low standard deviation compared to cluster 3 varieties. Plasticity level

is the lowest for Dor variety whereas Mae exhibits a particular pattern, with high amplitude

mean and low standard deviation. Single variety clusters show various plasticity patterns. If

cluster 5 variety Vi8 has the most important phenotypic plasticity level with the highest ampli-

tude mean and standard deviation (2.04 and 1.28 respectively), cluster 1 variety Yuk and clus-

ter 4 variety Swt present moderate and low plasticity respectively. It suggests that clustering

varieties according to their plasticity level in addition to clustering based on variety specific

compounds accumulation may a better way to characterize varieties.

In order to heighten phenotypic plasticity evaluation of compounds, a subset of five varie-

ties (Vi8, Cro, Mae, Ver and Dor), differing for the general plasticity level and carrot type, was

cultivated on a large set of 20 environments (2 years and 10 locations). Pearson residuals on

differences between observed and theoretical amplitudes were used to determine compounds

with stronger differential of plasticity. The absolute Pearson residuals sum ranged from 4.14 to

0.96 (Table 5). Compounds with higher phenotypic plasticity differential are phenylpropa-

noids (PP2 and PP1), terpenes (T2), sesquiterpenes (S6, S10, S1) and the phenolic compound

6-methoxymellein. Among polyacetylenes, phenotypic plasticity differential is higher for fal-

carindiol acetate (FaDOAc) than for falcarindiol (FaDOH) and falcarinol (FaOH). Even if

there is a substantial phenotypic plasticity for carbohydrates (sucrose, glucose and fructose)

and -carotene, differential of plasticity is low for these compounds. This is congruent with

above results on a large set of varieties.

Phenotypic plasticity pattern was characterized on a set of six key quality compounds cho-

sen according to literature and differential plasticity level of varieties. Selected compounds pre-

sented a sum of absolute Pearson residuals (Table 5) above the median (2.21), ranging from

4.14 to 2.37. For a given compound, an important regression slope, corresponding to a high bi

coefficient (S3 Table), depicts high environmental sensitivity of a variety (Fig 5). Whereas

strong ecovalence term reveals an atypical variety behaviour face to the environments com-

pared to other varieties (S3 Table). According to selected compound, a variety with high envi-

ronmental sensitivity concomitantly has a strong ecovalence term. Globally, exotic varieties

(Ver and Vi8) are the most sensitive to the environment, with respectively three compounds

for which they exhibit a strong environmental sensitivity. Considering compounds in a more

singular way, -pinene (T2) has a particular pattern with a strong influence of environment

for only one variety (Ver) whereas environment has limited effect on other varieties (Fig 5E).

A strong differential of environmental sensitivity can be observed for Myristicin (PP2) (Fig

Table 4. Variety amplitude based on 51 metabolites on three environments.

Vi8 Luc Cro Mae Ver Yuk Bol Rod Vi4 Pho Mor Ner Swt Ext Rom Dor

Sum of amplitudes 103.8 102.2 101.9 95.7 94.2 93.1 92.9 91.7 89.4 75.4 75.2 73.2 72.9 72.8 72.0 68.2

Mean of amplitudes 2.04 2.00 2.00 1.88 1.85 1.83 1.82 1.80 1.75 1.48 1.47 1.44 1.43 1.43 1.41 1.34

Standard deviation 1.28 1.24 1.13 0.91 1.21 1.19 1.05 1.33 1.02 0.93 1.01 0.87 1.23 1.07 1.06 0.90

In green, cluster 1 variety; red, cluster 2 varieties; blue, cluster 3 varieties; orange, cluster 4 variety and purple, cluster 5 variety (see Figs 3 and 4).

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.t004
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5A) and D-germacrene (S6) (Fig 5C). Noticeably, Dor variety has extremely low levels of envi-

ronmental sensitivity for these two compounds accumulation. Differential of environmental

sensitivity is less pronounced for 6-methoxymellein (6MM) (Fig 5B) and -carotene (acar)

(Fig 5F) accumulation, with moderate to high influence of environment in compound accu-

mulation, according to variety. Finally, a particular pattern can be observed for falcarindiol-

acetate (FaDoAc) (Fig 5D) with substantial effect of environment for several varieties and rank

inversion.

Table 5. Absolute values of Pearson standardized residuals of biochemical compounds on 5 carrot varieties and 20 environments.

Code Compound Sum Mean Standard deviation

PP2 Myristicin 4.14 0.83 1.01

S6 D-germacrene 4.13 0.83 0.95

T2 -pinene 4.12 0.82 1.18

S10 -bisabolene 4.12 0.82 1.12

PP1 Elemicin 3.90 0.78 0.96

6MM 6-methoxymellein 3.71 0.74 0.88

S1 -elemene 3.67 0.73 0.88

T15 cis- -ocimene 3.59 0.72 0.99

T3 sabinene 3.31 0.66 0.94

T5 -myrcene 3.08 0.62 0.71

T18 Unknown 3.06 0.61 0.77

T1 -pinene 2.99 0.60 0.76

FaDoAc falcarindiol acetate 2.88 0.58 0.74

S5 (E)- -farnesene 2.77 0.55 0.69

T16 trans- -ocimene 2.64 0.53 0.72

S2 -caryophyllene 2.62 0.52 0.65

S11 bisabolol 2.53 0.51 0.61

acar -carotene 2.37 0.47 0.65

T17 unknown 2.36 0.47 0.64

S4 -humulene 2.21 0.44 0.61

S9 -bisabolene 2.05 0.41 0.55

FaDOH falcarindiol 1.98 0.40 0.50

T14 -phellandrene 1.95 0.39 0.56

FaOH falcarinol 1.94 0.39 0.45

SAC sucrose 1.93 0.39 0.45

T7 terpinene 1.79 0.36 0.44

S13 unknown 1.78 0.36 0.49

T8 p cymene 1.77 0.35 0.42

CIT Citric acid 1.76 0.35 0.44

T6 limonene 1.72 0.34 0.43

lut lutein 1.60 0.32 0.47

S7 -bisabolene 1.59 0.32 0.45

GLU glucose 1.52 0.30 0.35

T9 -terpinolene 1.48 0.30 0.40

T4 -phellandrene 1.41 0.28 0.40

Bcar -carotene 1.39 0.28 0.38

MAL Malic acid 1.33 0.27 0.41

FRU fructose 0.97 0.19 0.27

S3 -farnesene 0.96 0.19 0.24

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.t005
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As described above, accumulation for some metabolites can be highly dependent on geno-

type by environment interaction. It justifies a more comprehensive investigation in order to

identify environments enhancing metabolite accumulation. We used AMMI model as a com-

plementary tool to characterize metabolite patterns depending on accumulation promoting

environments. Several patterns can be observed for the six studied compounds (Fig 6). For fal-

carindiol acetate (FaDOAc) (Fig 6D) and -carotene (acar) (Fig 6F), especially one environ-

ment has a large influence on compound accumulation, as shown by the large vector

compared to others. In this case, no specific advantage is observed for most environment-

genotype combinations which indicates that limited progress is expected and no specific effort

Fig 5. Environmental sensitivity of five varieties for six compounds over 20 environments. (A) PP2 myristicin, (B)
6MM 6-methoxymellein, (C) S6 D-germacrene, (D) FaDOAc falcarindiol acetate, (E) T2 -pinene and (F) acar -
carotene. X-axis represents environmental index for compounds synthesis all varieties combined, and Y-axis level of
predicted synthesis for each variety. Slope is traced according to regression coefficient bi (S3 Table).

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.g005

Fig 6. Identification of favorable environments for five varieties and six compounds exhibiting phenotypic
plasticity, based on the AMMImodel. (A) PP2 myristicin, (B) 6MM 6-methoxymellein, (C) S6 D-germacrene, (D)
FaDOAc falcarindiol acetate, (E) T2 -pinene and (F) acar -carotene. Varieties near to the center of biplot have no
specific location to enhance metabolite content, contrary to the most external varieties which have predilection
location for accumulation. Thus, a variety very close to environment vector highlights high metabolite enhancement of
this variety on this environment compared to other varieties. Besides, varieties on right border are varieties with high
accumulation potential.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0249613.g006
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is overall needed for these compounds. However, only a very few combinations need to be

avoided (to limit bitterness due to falcarindiol acetate for example) or promoted (for enhanc-

ing -carotene level). Pattern is intermediate for D-germacrene (S6) (Fig 6C) with a large effect

of one environment and substantial effect of several other environments. In this case, the

choice of environments is important to increase the level of this health benefit compound by

expressing the synthesis potential of certain varieties (Mae and Vi8 as exemplified in Fig 6C).

Interestingly, a same pattern can be observed between myristicin (PP2) (Fig 6A) and 6-meth-

oxymellein (6MM) (Fig 6B) accumulation. The same environments, mainly from center-west

geographical area, and the same varieties (Mae and Ver) are favourable for the accumulation

of both compounds. Finally, a specific pattern is observed for -pinene (T2) accumulation (Fig

6E) with favourable 2018 related environments in combination with Ver variety. Main year

effect can be explained by a warmer and drier year in 2018 compared to 2017 (S1 Table). As

shown by our AMMI results, metabolite content prediction could be envisaged for these three

bitterness related compounds, with patterns linked to production areas or year conditions.

The phenotypic plasticity level differs between compounds and the extent of plasticity varies

depending on varieties. Compounds with the higher differential of phenotypic plasticity level

belong to terpenoids and phenolic families. The study of phenotypic plasticity must be done

on a metabolite-by-metabolite basis. The use of varietal accumulation amplitude occurs as an

effective approach to select compounds under both genetics and environmental determinism,

facilitating such approaches. Considering environmental sensitivity for metabolites of interest

is essential for prediction purposes.

Discussion

Metabolic profiling was used as an efficient approach to grasp phenotypic variability for vari-

ous metabolites involved in carrot quality. Our results show the overall major effect of variety

on carrot metabolic content, whether due to specific metabolite synthesis or differential of

phenotypic plasticity level between variety according to studied compound. Two concepts are

largely opposed to evaluate varietal stability: static stability and dynamic stability [40]. Consid-

ering stability concepts in conjunction with large metabolic profiling, our study is the first

which integrates phenotypic plasticity to varietal effect in order to characterize and promote

whole carrot quality potential. To our knowledge, no study deals about stability and adaptabil-

ity of varieties on key metabolites content, all fruits and vegetables considered.

Stability and adaptability concepts applied to metabolic profiling

Stability concept allows to assess varieties fluctuations whereas adaptability considers genotype

by environment interaction to depict variety ability responding positively to the environment

[23]. Widely used in agronomy, these two concepts are more applied to biomass yields. Our

work highlights two main difficulties for the application of this type of concept to metabolomic

data. Contrary to yield analysis which is univariate, the first hurdle encountered in metabolo-

mic studies is the large number of variables, which requires sorting and prioritization to better

study effects on involved compounds. Recognized thanks to its predictive accuracy as a classifi-

cation method for complex traits genome-wide prediction [41], we used Random forest algo-

rithm which is particularly adapted in metabolomic for biomarker identification [42–44]. The

use of several contrasted growing locations allows to introduce environmental source of varia-

tion which is essential to assess variety stability for a given trait but may degrade algorithm pre-

dictive accuracy used for varietal marker characterization. Moreover, our study and Sampaio

works [19] show a substantial effect of environment on plant metabolic profiles. Since the use

of Gini index only can overvalue feature importance in classification [45], we used the
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permutation of variables performed in Rfpermute to estimate importance metrics significance

and highlight varietal markers with low environmental sensitivity. Noticeably, most of bio-

chemicals with substantial Gini index and non-significant mean decrease in gini p.value are

compounds where variety by environment interaction is considerable. Contrary to biomass

production, a second difficulty lies in the accumulation of metabolites with very different pro-

portions and scale units according to the compound family. Thus, comparison of varietal sta-

bility for different compounds could be harder to assess in an integrative metabolomic

analysis. We found appropriate to compare metabolite variation content due to environment

in relation with varietal mean content, to compare metabolites accumulation which each

other. In this way, coefficient of variation [36] is preferred to compare biochemical content

variation when environmental variance is widely used to assess yield stability [40].

Besides issues related to data mining for stability study applied to metabolic profiling, bio-

mass and metabolite accumulation are not influenced in the same manner. Metabolome is

strongly dynamic and plant metabolic profiles depend on various level of regulation. Kooke

and Keurentjes review [46] highlights four large dimensions contributing to metabolome

diversity: a temporal regulation, a spatial regulation, an environmental regulation and finally

genetic regulation. In this way, prediction purpose for metabolite content may occur harder to

assess due to large range of regulation levels involved and transitory states of several metabo-

lites. Whatever the level of variety plasticity differential for metabolites highlighted in our

study, the environmental sensitivity range is higher for biochemical content compared to bar-

ley and durum wheat yield [47,48], yield resulting from plant growth and development with a

possible buffer effect. Considering both static and dynamic stability of varieties when studying

metabolite content is determinant in quality elaboration and varietal creation to guarantee

nutritional and sensorial value in carrots.

Assessment of constitutive ability of varieties through stability concept

Our study highlighted 20 metabolites largely involved in variety discrimination under low

environmental determinism, showing the constitutive ability differential of varieties to accu-

mulate key metabolites. Corresponding varieties can be considered as statically stable for given

compounds. This concept is related to biological construct of homeostasis and the correspond-

ing index is interesting for variety selection as it is known to be repeatable in time [49]. For

these highlighted metabolites, breeding effort would be efficient to promote or reduce their

content.

Among highlighted varietal markers, polyacetylenes and -carotene have nutritional value

and are recognized as health benefit molecules with large application in the medical field

[8,9,50–54]. A particular pattern was observed for -carotene between varieties. High propor-

tion is depicted for two varieties belonging to the same carrot type Kuroda, suggesting that

genetic background is involved in -carotene content enhancement. Carotenoid content

depends on different regulation scale with regulation on anabolism, catabolism/degradation

and finally at chromoplast level as source to sink [55]. Previous work highlighted the leading

part of deficient carotene hydroxylase CYP97A3 allele in carrot -carotene accumulation [56],

while effective allele is involved in metabolization of -carotene in lutein [57]. Lutein to -car-

otene ratio being the lowest for one of two kuroda, and relatively low for the second compared

to the other varieties, defective allele for CYP97A3 could explain a particular high -carotene

content of Kuroda carrot type. Polyacetylenes have significant weight in variety characteriza-

tion and the three major polyacetylenes found in carrot root [50] are involved in variety dis-

crimination. Busta et al. [58] identified 24 FAD2 (-like) sequences involved in polyacetylenes

biosynthesis, scattered on carrot genome. Six functionally characterized genes are co-localized
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on chromosome four. Co-selection is a probable regulation mechanism which could explain

this particular metabolic fingerprint. Specialized metabolites involvement in adaptative

response to biotic constraints [59] may also explain the constitutive accumulation of some

highlighted compounds. Polyacetylenes and terpenes are involved in pest resistance [60,61]. In

fact, polyacetylenes have an effective antibacterial [62] and antifungal activity [63] whereas the

highlighted terpene -pinene, exhibits antimicrobial activity [64]. Particular metabolic pattern

with high content in polyacetylenes and -pinene may confer tolerance propensity to biotic of

abiotic stress, as shown for Brasilia varieties [65], and explain their role in variety discrimina-

tion. Polyacetylene compounds and -pinene seem to be under strong genetic determinism

and constitutively expressed for several carrot varieties. Le Clerc et al. [33] identified metabo-

lites QTLs involving -pinene, falcarindiol and falcarindiol acetate accumulation which actu-

ally colocalize with resistance QTLs against Alternaria dauci on chromosome four,

consistently with Busta et al. [58] who found one FAD2 and five FAD2-like genes on the same

chromosome portion. It suggests that these genes are directly involved in polyacetylene accu-

mulation and in fine pest resistance. Nevertheless, Keilwagen et al. [66] highlighted -pinene

accumulation QTL on other chromosomes. Contrary to falcarindiol compounds accumulation

determinism, -pinene accumulation seems to involve other, more indirect, regulation

mechanisms.

Nevertheless, the highlighted compounds linked to stress tolerance such as polyacetylenes

and -pinene are also bitterness related [33]. A balance between pest resistance ability com-

pounds and taste related compound must be considered to valuate carrot potential without

compromising taste. Other highlighted compounds in variety discrimination present sensorial

properties as (Z)- -bisabolene which relates to earthy taste [67], whereas citrate is related to

sour taste and may inhibit sucrose perception by taste receptor cells [68]. Polyphenol com-

pounds are largely involved in variety discrimination but remain mostly unknown, deserving

a more comprehensive study. Finally, carbohydrate and -carotene content are not discrimi-

nating, probably due to general improvement through breeding for these major quality traits.

Evaluation of varietal metabolite accumulation potential considering
environmental sensitivity of variety

More influenced by environment, compounds were characterized for the differential of pheno-

typic plasticity between varieties. Propensity for metabolite accumulation was evaluated thanks

to environmental sensitivity of varieties corresponding to the dynamic stability concept [40].

This latter concept considers environmental effect in addition to varietal effect and brings to

light varietal behaviour across numerous environments with a prediction purpose for variety.

A higher differential plasticity was observed mainly for terpenes molecules and phenolic com-

pound. D-germacrene, myristicin and 6-methoxymellein are among compounds with the

highest plasticity differential. As shown by AMMI results, these 2 latter compounds seem to

have similar pattern with common locations and varieties involved in accumulation, suggest-

ing a co-regulation mechanism in their accumulation. 6-methoxymellein is involved in partial

resistance of carrot to diseases [69] and myristicin is recognized thanks to its anti-fungal activ-

ity [70]. In addition, myristicin seems to potentiate the action of phytoalexins as 6-methoxy-

mellein in carrot root [71]. Kramer et al. (2010) [72] showed that 6-methoxymellein and

myristicin levels were both enhanced after ethylene treatment, a phytohormone involved in

biotic and abiotic stress [73]. D-germacrene plays a leading part in interaction of plant with

environment and has a key role in sesquiterpene biosynthesis as precursor of numerous ses-

quiterpenes [74]. Contrary to previous compounds, it is involved in plant herbivore defense

[75,76] and enhanced by methyl jasmonate phytohormone [77]. Several studies highlight D-
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germacrene enhancement in case of several abiotic disturbances as water deficit stress for spe-

cific drought tolerant thyme species compared to sensitive species [78], UV-B irradiance [79]

and cold treatment [80]. A putative common up-regulation mechanism seems to involve D-

germacrene synthase in case of different climate change related factors (heat, cold, ozone) [81].

D-germacrene ability to exhibit powerful antioxidant activity thanks to its extra cyclic methy-

lene moiety [82] can help to struggle against the deleterious effects of free radicals and ROS

resulting from some abiotic stress. Thus, high specialized metabolite content may characterize

a response to biotic or abiotic stress [83] and promote acclimation potential of plants. As

shown by Hawes et al. (2007) in their works onHalozetes belgicae (Michael) [84], plasticity and

superplasticity play a leading part on acclimation potential and plasticity patterns are related

to ecological niches repartition of phenotypes studied. Following this reasoning, high pheno-

typic plasticity for compounds related to disease resistance or abiotic stress tolerance could be

a potential way to enhance acclimation potential of varieties.

Globally, plants recognize environmental signals, as well as abiotic [85,86] or biotic [87] sig-

nals via sensors. Differential of environmental sensitivity between varieties may be explained

either at signal acquisition level, with more sensitive receptor, or signal transduction level,

with an increase of transcription signal [88]. In their review, Des Marais et al. (2013) [89] draw

up a non-exhaustive list of genes underlying genotype-by-environment interaction in plant

abiotic traits and bring to light a majority of transcription factors, photoreceptors and in less

extent enzyme, binding protein and 2-component signaller. Likewise, transcription factors are

largely involved in plant response to biotic stress [90,91]. Several recent studies stress out the

transcription factor involvement in stress tolerance and their potential for crop improvement

[92,93]. The study of transcription factors activity would be necessary to better understand the

differences of varietal environmental sensitivity for terpenes and phenolic compounds under-

lined in our study. Since transposable elements are known to be involved in environmental

adaptation [94], their study would help understand the underlying mechanisms of plasticity

capacity. Interestingly, phenotypic plasticity is more important for exotic carrot types than

Nantes carrot types and they react in different way to the environment compared to the Nantes

carrot types. These genetic backgrounds could be an interesting resource for breeding

perspective.

Our study has deepened six compounds of interest for which varieties have substantial dif-

ferent level of phenotypic plasticity. Depending on the compound, several strategies may be

considered to improve the content: a breeding effort could be envisaged to reach the expected

level as for D-germacrene, breeding could target specific classes of environments as for myris-

ticin and 6-methoxymellein, or cultivating a variety on propitious environment where it

expresses best its potential. Ensuring the highest or lowest content, according to positive or

negative effect of a compound on quality, for a variety with specific adaptability requires a bet-

ter knowledge of the critical environmental factors involved in accumulation.

Conclusions

Metabolic profiling occurs as an efficient prospective approach in vegetable quality elaboration

to valuate whole varietal potential, guarantee crop nutritional and resistance ability without

compromising taste. This tool used in conjunction with large carrot diversity and contrasted

cropping locations allows to grasp phenotypic variability and evaluate determinant factor

involved on a wide range of metabolite content simultaneously. Two opposites concept at first

sight, stability and environmental sensitivity, were considered in a complementary way in

order to find the most suitable biochemical compounds to be selected for a breeding approach

and vegetable quality improvement perspective. Our work led to the identification of
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compounds to target in priority, for production and breeding purposes in carrot, with adapted

strategies depending on genotype-environment interaction level. Thus, variety plasticity needs

to be better considered in vegetable crops and regarding quality traits, in order to raise produc-

tion value and meet consumer demand. Transposable to other vegetables, this approach cou-

pling metabolic profiling to stability and environmental sensitivity analysis offers perspectives

for vegetable production improvement. Further work is underway to establish links between

nutritional and sensory quality on one hand and identification of agroclimatic factors involved

in key metabolites content variation on the other hand.
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Titre :  Plasticité phénotypique et déterminismes environnementaux impliqués dans l’élaboration                    
de la qualité chez la carotte 

Mots clés : Interaction génotype-environnement, agronomie, transcriptome, métabolome, sucres, caroténoïdes 

Résumé : La qualité nutritionnelle et 
organoleptique des fruits et légumes rencontre un 
intérêt grandissant. Considérée comme “légume 
santé”, la carotte s’illustre par l’accumulation au 
niveau racinaire d’une grande diversité de 
métabolites d’intérêt, incluant les sucres et 
caroténoïdes. L’importante variabilité 
phénotypique observée peut s’illustrer par un effet 
propre aux variétés, aux environnements ou 
encore par une plasticité plus ou moins prononcée 
des variétés vis-à-vis des teneurs en métabolites. 
L’objectif de cette thèse est de déterminer les 
facteurs pouvant expliquer les niveaux observés 
de plasticité phénotypique pour une large gamme 
de métabolites d’intérêt, afin de tendre vers une 
amélioration de la qualité chez la carotte. 
L’approche métabolomique met clairement en 
évidence une structuration de la diversité 
génétique ainsi que différents niveaux et profils de 
plasticité phénotypique en fonction des 
métabolites. L’approche par régression PLS entre 
les données agro-climatiques issues d’essai multi- 

environnements et la variation de teneur en 
sucres et caroténoïdes sur ces mêmes 
environnements a permis l’identification et la 
hiérarchisation de facteurs agro-climatiques 
largement impliqués dans l’accumulation de ces 
composés respectifs. Parallèlement, il a pu être 
montré que certains stades de développement, 
notamment précoces, sont déterminants pour la 
teneur de ces composés mesurée à la récolte. 
Enfin, l’approche transcriptomique suggère 
l’implication de facteurs de transcription comme 
pouvant expliquer la différence de plasticité 
variétale à l’égard de la teneur en caroténoïdes. 
L’ensemble de ces travaux, intégrant plasticité 
phénotypique et élucidation des déterminismes 
environnementaux impliqués dans la variation de 
teneur en sucres et caroténoïdes, apportent de 
nouvelles connaissances sur l’élaboration et 
l’amélioration de la qualité chez la carotte, 
essentielles pour sa maîtrise, que ce soit dans un 
cadre de sélection variétale ou de production.   

 

Title : Phenotypic plasticity and environmental determinisms involved in carrot quality   

Keywords: Genotype by environment interaction, agronomy, transcriptome, metabolome, sugars, carotenoids 

Abstract: There is an increasing interest for 
nutritional and sensorial quality of vegetables. 
Depicted as a healthy vegetable, carrot is 
characterized by the accumulation of a wide 
range of key metabolites in large amount at root 
level, including sugars and carotenoids. 
Substantial phenotypic variability observed may 
depend on variety effect, environmental effect or 
more and less pronounced plasticity of varieties 
regarding metabolite accumulation. 
The aim of this present thesis is to elucidate the 
factors which can explain the observed 
phenotypic plasticity levels, for a wide range of 
key metabolites, in order to improve carrot 
quality. The metabolomic approach clearly 
shows a genetic diversity structuration and 
different levels and patterns of plasticity 
according to metabolites. PLSr regression 
approach between agroclimatic variables from 

multi-environments trials and sugars and 
carotenoids variation content in these 
environments has led to the identification and 
prioritization of agroclimatic factors widely 
involved in the accumulation of these respective 
compounds. In addition, it has been shown that 
some developmental stages, especially the early 
ones, are crucial for these compounds content at 
harvest. Finally, the transcriptomic approach 
suggests key roles of some transcription factors 
to explain the difference of varietal plasticity 
concerning carotenoid accumulation. 
All this work, integrating phenotypic plasticity and 
elucidation of environmental determinisms 
involved in carotenoids and sugars content, 
provides new knowledge for quality improvement 
and mastering in carrot, whether in a breeding or 
production perspective. 

 


