
Fruits - Vol. 11, no 6, 1956

Gradients physiques, chimiques
et physiologiques des Fruits

Les organes végétaux sont souvent hétérogènes
quant à la structure, à la composition chimique ou aux
propriétés physiologiques . Lorsque ces hétérogénéités
ne sont pas réparties au hasard, on peut être en pré-
sence de gradients . Un gradient correspond à la varia-
tion progressive d'une caractéristique morphologique,
physique, chimique ou biologique dans les diverses ré-
gions d'un organe, suivant une direction déterminée,
PRAT a distingué des gradients physico-chimiques,

physiologiques, anatomiques et histologiques et en a
publié de nombreux exemples . Nous donnerons ici un
tableau d'ensemble des gradients rencontrés à l'occa-
sion de recherches faites sur les fruits .

I . - GRADIENTS PHYSIQUES

A. Densité des fruits . - Des observations faites
par MARCELLIN sur des pommes ont montré que la
densité des tissus décroît des régions voisines de l'axe
vers celles qui sont situées sous la surface du fruit
(fig . i) ; ce gradient est très probablement en relation
avec la répartition des espaces intercellulaires (poro-
sité) .
B. Porosité des tissus . - REEVE a observé que,

dans les pommes, la porosité est faible dans le paren-
chyme compris entre les loges mais de plus en plus
élevée lorsqu'on va vers les régions du voisinage du
calice, du voisinage du pédoncule et vers la partie
moyenne du fruit . Ces variations sont, sans doute, pour
une part, en relation avec les gradients du volume cel-
lulaire décrits par BAIN et ROBERTSON (fig . 2) .

C . Perméabilité des tissus aux gaz . - De
nombreuses expériences, australiennes en particulier
(TROUT et coll .), il résulte que la perméabilité des tis-
sus aux gaz diminue dans les régions superficielles du
fruit, tout particulièrement au niveau de la cuticule .
D . Fermeté des tissus . - Les mesures effectuées

avec divers appareils à pression (pénétromètres) ont

par

R. ULRICH

montré que les parenchymes des fruits sont inégale-
ment fermes . On trouve des valeurs élevées dans la
région anthocyanique des pommes . KRUMBHOLZ et
WOLODKEWITSCH ont étudié les variations de résis-
tance à l'écrasement ou au cisaillement des diverses
parties de la poire . Des gradients très nets de résis-
tance à la pression s'observent aux divers niveaux
entre pédoncule et calice, et leur allure est fonction du
degré de maturité du fruit (poire Alexander Lukas)
(fig . 3) . L'examen de nombreuses mesures faites à notre
laboratoire sur la variété de poires Bergamote Esperen
montre qu'à la surface du fruit la dureté est générale-
ment plus élevée au voisinage du pédoncule qu'à mi-
hauteur ou près du calice .

II . GRADIENTS CHIMIQUES

A. Composition de l'atmosphère intercellulaire .
- En prélevant des échantillons de l'atmosphère des

FIG. r . - Variation de la densité des diverses régions d'une pomme
Red Delicious (Orig . ; d'a prés .ALveCELLIN) .
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méats à l'aide d'aiguilles pénétrant plus ou moins pro-
fondément dans les tissus, SMITH a constaté l'existence
d'un gradient de teneur en gaz carbonique et en oxy-
gène, de la surface au centre d'une pomme (variété
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Fie . 2 . - Gradients du volume cellulaire le long d'un rayon équato-
rial d'une pomme mûre ; Ep . : épiderme, Ec . : région corticale, vais . :
région vasculaire, M . : moelle, P. C . : paroi carpellaire (D'après BAIN

et ROBERrSON, modifié) .

Lord Derby) . La richesse des tissus profonds en gaz
carbonique les expose particulièrement au « coeur
brun s .

B. Données sur la composition chimique des
tissus . - L'examen microscopique (répartition de la
chlorophylle, de l'amidon, des pigments anthocya-
niques . . .) aussi bien que l'analyse chimique révèlent
l'existence de gradients chimiques dans les fruits . Pre-
nons quelque exemples :

a) Eau : la concentration moléculaire élevée des tis-
sus de la pulpe de banane par rapport à ceux de l'en-
veloppe entraîne un transfert d'eau au cours de la
maturation (BARNELL) . Un gradient d'eau existe vrai-
semblablement dans les fruits entre les régions vascu-
laires (voies d'arrivée) et la surface transpirante . GAG
a étudié dans des poires Passe-Crassane les gradients
de teneur en eau des tissus superficiels et des paren-

Frc . 3 . - Répartition de la résistance â la pression suivant la direc-
tion de l'axe longitudinal d'uue poire Alexander Lukas, ri divers degrés
de maturité ; fruits transportés le ; janvier de - o,5° à + t4° et obser-
vés les 3, t4 et 3o janvier (D'après KRUMBHOLZ et WOLODKER'IrsCsr) .
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chymes au cours de la conservation en chambre froide .
On trouvera dans la figure 4 quelques-uns des résultats
de ses expériences . Il résulte de ces observations que
l'épiderme est toujours plus sec que les régions plus
profondes et que celles-ci sont d'autant plus riches en
eau qu'elles sont plus centrales ; d'autre part, le gra-
dient est en général plus accusé pour les fruits conser-
vés en air sec que pour ceux conservés en air humide,
ce qui est normal .

b) Extrait sec soluble : TuCKER a étudié les gradients
de teneur en extrait sec des diverses régions de la pas-
tèque ; faible à la surface, cette teneur atteint un maxi-
mum au voisinage des graines . HARDING observe une
teneur plus élevée à la surface qu'en profondeur dans
les pommes . Dans l'ananas, la concentration est plus
élevée à la base qu'à mi-hauteur et surtout qu'au som-
met (MILLER et colt .) .

c) Substances minérales : citons comme exemple le
cas du bore des pommes étudié par TAVERNIER et
JACQUIN
Exemple : variété Reinette de Caux (teneurs expri-

mées en mg de bore par kg de matière sèche)
Épicarpe 7,2 ; mésocarpe 3,8 ; endocarpe 7,4 .
Plusieurs éléments minéraux ont été dosés dans di-

verses régions des citrons par HAAS et KLOTZ par
exemple ; ici encore des gradients paraissent bien exis-
ter (d'après BARTHOLOMEW, 1951) .

d) Glucides : dans les pommes, la teneur en sucres
croît du pédoncule au calice, de l'intérieur vers l'exté-
rieur du fruit et des parties vertes vers les parties
rouges (ARCHBOLD et BARTER) . En général ; la région
externe des fruits est la partie la plus riche en sucres
(pommes, raisins . . .) . DELOIRE a récemment retrouvé
ces gradients sur les poires (fig . 5) : un gradient crois-
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sant s'observe en surface, du pédoncule vers le calice ;
un autre apparaît dans le plan équatorial, croissant
du centre vers la surface .

Dans les oranges, la région stylaire est plus riche en
sucres que la région pédonculaire et la région exposée
au Sud moins riche que la partie exposée au Nord
(DUPAIGNE) . Dans l'ananas, la teneur en sucre . peut
diminuer de moitié lorsqu'on va de la base vers le
sommet (DUPAIGNE) .

S'il existe des gradients de glucides à l'intérieur d'un
fruit, on en observe aussi dans les groupes de fruits ;
ainsi PEYNAUD rapporte que dans une grappe de rai-
sin les grains les plus sucrés sont les plus proches du
sarment, et que les grappes les plus voisines de la
souche sont plus sucrées que celles qui ont pris
naissance aux extrémités des rameaux .

e) Acide ascorbique . Généralement, la teneur en
acide ascorbique diminue de la périphérie du fruit
vers le centre. D'autre part, les régions les plus colo-
rées sont aussi les plus riches (BRACEWELL et coll . ;
TAVERNIER, FELLERS et co11 .) . On trouve plus d'acide
ascorbique au sommet qu'à la base d'un ananas (MIL-
LER et coll .) .

f) Acétaldéhyde et alcool . D'après MILLER, la «peau»
des pommes est plus riche en acétaldéhyde et en alcool
que le parenchyme profond .

g) Acides organiques . Les régions externes des fruits
et les plus exposées au rayonnement solaire sont géné-
ralement moins riches en acides que les parties cen-
trales (GERBER) . Dans l'ananas, la teneur en acides
peut doubler lorsqu'on passe de la partie inférieure à
la partie supérieure du fruit (DUPAIGNE) .
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FIG . 4 . - Gradients de teneur en eau de la pulpe de pommes Calville blanc en fonction du temps, à io° et à g humidités relatives différentes
(65,8o et 98 %) . E . M . I . indiquent que les prélèvements ont été faits dans les zones épidermique, moyenne et profonde du fruit (D'après GAC) .

h) Tanins . Les tanins sont souvent concentrés dans
les régions 'superficielles des fruits et au voisinage des
faisceaux .

i) Substances azotées. Des différences de teneur en
substances azotées ont été notées entre l'écorce et la
pulpe de l'ananas (SIDERis et coll .) .

j) Diastases . Des gradients d'activité ont été signa-
lés dans les diverses régions des fruits : oxydase (WoREs
et coll ., tomate), broméline (MILLER et coll ., ananas) .

k) Hormones . GUSTAFSON a montré combien les
jeunes graines sont riches en hormones par rapport au
péricarpe. Les expériences de NITSCH, de LuCKWILL,
ont confirmé et étendu ces observations .

III . GRADIENTS PHYSIOLOGIQUES

A . Croissance . - Si l'on étudie la croissance, on
s'aperçoit que le potentiel d'accroissement d'un fruit
jeune n'est pas équivalent en tout point. Les change-
ments de forme des poires ou des siliques de Lunaria
biennis au cours de la croissance sont bien connus, et
nous avons eu l'occasion de montrer que dans divers
fruits allongés, secs à maturité, il existe de nets gra-
dients de croissance (croissance surtout intercalaire
chez Cheiranthus, Matthiola, Glauciuin, plutôt basi-
laire chez Eschsclioltzia) . Les gradients de croissance
des pommes et poires viennent d'être précisés par
ROSPER .

B . Maturité . -Dans de nombreux fruits, on observe
des gradients de maturité . Il arrive fréquemment que
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le fruit soit plus mûr, à un moment donné, au voisi-
nage des graines qu'en surface. Dans l'ananas dit mûr,
la partie basale est plus mûre que la région médiane
et celle-ci plus évoluée que le sommet (MILLRR et
coll . ; DUPAIGNE) . Lorsque les oranges Navel ren-
ferment un petit fruit supplémentaire à l'ombilic,
celui-ci est plus mûr que le fruit principal (DUPAIGNE) .

C . Respiration . - La respiration des diverses ré-
gions d'une pomme ou d'une poire peut être suivie sur
des fragments ainsi que l'a fait déjà HACKNEY. On
trouve alors de grandes variations ; la respiration très
intense de l'épiderme est particulièrement remar-
quable . On sait que l'épiderme est physiologiquement
le tissu le plus jeune du fruit développé, car il est encore
tardivement le siège de divisions cellulaires .

D . Échanges gazeux . - L'examen de certains
fruits, les pommes par exemple, montre un gradient
très net de répartition et de forme des lenticelles en
surface ; or ces lenticelles interviennent dans les
échanges gazeux, les échanges d'oxygène et de vapeur
d'eau en particulier (MARCELLIN, fig . 6) .

Dans les poires, on peut mettre en évidence un gra-
dient relatif à la concentration de gaz carbonique .
Dans une expérience sur des poires Williams, le gaz en
équilibre avec l'anhydride carbonique dissous du suc
cellulaire correspondait à une concentration d'envi-
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FIG . S . - Gradients de
teneur en sucres réduc-
teurs (R), en saccharose
(S), en sucres totaux
(R + S) et du rapport
R/S dans deux poires
(var . Passe-Crassane) en
novembre-décembre et
en janvier : teneurs rap-
portées au poids sec (les
flèches correspondent
au sens des gradients) .

(D'après DELOIRE) .

ron 9 % ; dans les méats ont été décelés 2 % de gaz
carbonique, et enfin l'atmosphère ambiante en renfer-
mait 0,03 % (ULRICH) . Ce gradient explique le chemi-
nement et le dégagement du gaz carbonique des cel-
lules de la profondeur vers le milieu ambiant .

E. Sensibilité à divers agents pathogènes . -
Une inégale sensibilité des différentes parties du fruit
au froid, à l'éthylène, au gaz carbonique, aux essences,
etc . . ., explique probablement en partie la localisation
des brunissements pathologiques qu'on observe sou-
vent sur les fruits (scald des lenticelles, brunissement
des faisceaux, cœur brun, etc . . .) ; il est cependant pro-
bable que les gradients de concentration des substances
nocives interviennent aussi .

F . Cicatrisation des blessures . - La division des
cellules qui représente l'une des réactions les plus
caractéristiques des tissus des fruits jeunes aux bles-
sures n'est pas partout également active ; c'est au voi-
sinage de l'épicarpe et des vaisseaux qu'elle est la plus
nette (ULRICH) .

IV . ORIGINE DES GRADIENTS PRÉCÉDENTS

Trois facteurs apparaissent immédiatement à l'ori-
gine de ces divers gradients
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FIG . 6 . - Répartition des lenticelles dans quatre régions de surface
égale d'une pomme (var . Calville) : région du pédoncule (Sp), face laté-

rales (Si r et S1 2 ), région du calice (Se) (D'après MARCELLIN) .

1 0 Le contact plus ou moins direct avec le milieu am-
biant : air, lumière (ex . : accumulation de la chloro-
phylle à la surface des fruits, du gaz carbonique en
profondeur, etc . . .) .

2 0 L'hétérogénéité des conditions régnant autour du
fruit . La pigmentation la plus intense, la plus grande
concentration cellulaire s'observent dans la région la
plus ensoleillée . CURTIS et CLARK ont signalé que quand
deux faces opposées d'une pomme sont à des tempé-
ratures différentes, un gradient de tension de vapeur
d'eau s'établit, car on observe un mouvement d'eau de
la face chaude vers la face froide .

30 Les relations des tissus du fruit avec l'appareil
végétatif de la plante par l'intermédiaire des vaisseaux :
l'eau, les acides paraissent devoir à ce fait leur concen-
tration élevée à proximité de l'appareil vasculaire .
Toutefois, les matières premières apportées par les
vaisseaux sont souvent remaniées par les cellules et
leur répartition finale peut n'être plus centrée sur l'ap-
pareil vasculaire. Ajoutons que lorsqu'un phénomène
dépend plus ou moins directement de la présence d'une
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