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Distribution, métabolisme et role du sorbitol
chez les plantes supérieures. Synthése
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Résumé — Le sorbitol est I'un des 17 alditols trouvés chez les plantes supérieures. |l est, avec le saccharose, un
produit majeur de la photosynthése chez plusieurs espéces de la famille des Rosaceae et des Plantaginaceae.
L'accumulation de sorbitol permet une réponse adaptative des plantes soumises a des stress salins, hydriques et aux
basses temperatures. La biosynthése de sorbitol est confinée aux organes source et sa dégradation n'a lieu que dans
les organes puits. La synthése de sorbitol est en compétition avec celle du saccharose car ils ont un précurseur
commun, le glucose-6-phosphate. Les mécanismes qui contrdlent et régulent la partition de carbone entre ces deux
voies restent mal connus. Néanmoins des effets de I'environnement et les conditions de culture peuvent jouer un réle
important en modifiant les flux métaboliques entre le sorbitol, le saccharose et I'amidon.

alditol / Plantaginaceae / photosynthése / phylogénétique / Rosaceae

Summary — Distribution, metabolism and role of sorbitol in higher plants. A review. Sorbitol is one of the 17
sugar alcohols or alditols found in higher plants. It is a major final product of photosynthesis and, together with sucrose,
represents the main form of carbon translocated in many species of the Rosaceae and Plantaginaceae families.
Sorbitol accumulation is considered as an adaptative response of plants to drought, salinity or chilling stress.
Biosynthesis of sorbitol is confined mainly to source leaves whereas metabolic utilization is restricted to sink tissues.
Sorbitol synthesis is in competition with sucrose synthesis because they have a common pathway from
triosephosphate to glucose-6-phosphate. The control mechanisms of cellular carbon partitioning into sorbitol versus
sucrose and starch in source leaves remains unknown. However partitioning appears to be affected by environmental
factors.

alditol / Plantaginaceae / photosynthesis / phylogenetic / Rosaceae

INTRODUCTION forme de transport de carbone et une forme de

stockage glucidique. L'amidon est une forme de
Chez la plupart des espéces cultivées, le saccha- stockage du carbone dans les feuilles et certains
rose et I'amidon sont les principaux produits de la organes spécialisés. Cependant, au sein de
photosynthése. Le saccharose est la principale nombreuses espéces de végétaux inférieurs et
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supérieurs, les sucres alcools ou alditols sont a
la fois des produits majeurs de la photosynthése
et des composés assurant aussi le transport et le
stockage de carbone photoassimilé. Les fonc-
tions physiologiques attribuées aux alditols sont
nombreuses et analogues a celles du saccharo-
se. Outre le stockage et le transport de carbone
le sorbitol représente une source de pouvoir
réducteur et contribue a la régulation osmotique,
la cryoprotection et la protection d'enzymes.

Dans cette revue, nous présentons |'état
actuel des connaissances concernant la distribu-
tion phylogénétique et le métabolisme du sorbitol
chez les plantes supérieures. Dans certains cas,
nous avons fait référence a des informations sur
le mannitol du fait de ses analogies fonction-
nelles et métaboliques avec le sorbitol. L'intérét
porté aux roles du sorbitol a été renouvelé par la
possibilité de l'introduire par des transformations
génétiques chez des especes qui naturellement
ne sont pas capables de I'accumuler.

Les alditols ou sucres alcools

Les polyols

Un alcool résulte du remplacement d'un atome
d'hydrogéne dans un hydrocarbure aliphatique
par un groupement hydroxyle (—OH). Les polyols
sont des alcools presentant plus de deux groupe-
ments hydroxyle. Ils sont nommés aussi polyal-
cools ou alcools polyhydriques.

Classification des polyols naturels

Les polyols peuvent étre classés en 2 groupes
comprenant les alditols qui ont une chaine linéai-
re d'atomes de carbone, appelés aussi polyols
aliphatiques, et les cyclitols, polyols cycliques,
qui sont dérives du cyclohexane (Plouvier, 1963).

Les alditols

Les alditols ou sucres alcools sont les composés
obtenus lorsque le groupement aldéhyde ou
cétone d'un sucre est réduit au groupement
hydroxyle correspondant. Suivant la longueur de
la chaine carbonée, on désigne les alditols sous
le nom de pentilols, hexitols, heptitols, etc. Les
alditols les plus courants chez les plantes sont
les hexitols (Plouvier, 1963). Chaque aldose pro-
duit un seul alditol et cette relation détermine la
nomenclature de chaque alditol. Dans ces condi-

tions, le D-glucose est le précurseur du p-glucitol
(nommé couramment sorbitol), le b-mannose
celui du b-mannitol, etc. Les noms triviaux des
alditols font parfois référence a la plante a partir
de laquelle ils ont été isolés pour la premiére fois.
D'autre part, la réduction du carbone 2 des
cétoses conduit a deux configurations possibles
donc a deux alditols différents. La réduction du p-
fructose peut donner soit du p-glucitol (sorbitol),
soit du b-mannitol (Lewis, 1984a).

Distribution des alditols
chez les végétaux supérieurs

La distribution des alditols chez les plantes supé-
rieures a été décrite par Plouvier (1963), Lewis et
Smith (1967), Bieleski, (1982) et Lewis
(1984a,b). Les travaux de Wallaart (1980, 1981)
permettent de compléter cette description.

Les alditols chez les plantes supérieures

Dans sa revue, Plouvier (1963) a présenté la dis-
tribution de 35 alcools aliphatiques et cyclitols
chez les plantes et a discuté leur signification et
leur importance dans la chimiotaxonomie.
Plusieurs de ces polyols sont caractéristiques de
certains taxa. Leur présence a été utilisée
comme critére de classification. Cependant cer-
tains polyols se trouvent uniquement chez
quelques familles particulieres ou chez des
especes isolées appartenant a des familles trés
diverses. Dans ce cas, leur présence ne peut
étre considérée comme un critére de classifica-
tion (Plouvier, 1963, 1971).

La présence des polyols ne permet pas de dif-
férencier les unités systématiques au dessus de
la famille. Par exemple, certains botanistes
incluent la famille des Fabaceae (Leguminosae)
dans l'ordre des rosales, alors que d'autres ne le
font pas (Rowley, 1985). Le pinitol, qui est pré-
sent chez la famille des Fabaceae, est absent
chez d'autres familles des rosales. De méme, le
sorbitol qui est présent chez la famille des
Rosaceae ne l'est pas chez les ordres des
magnoliales, dilleniales ou hamamelidales qui
sont phylogénétiquement liés a I'ordre des
rosales (Plouvier, 1963).

Il existe au moins 17 alditols naturellement
présents chez les plantes (Lewis, 1984a, 1984b),
dont 13 chez les angiospermes (Lewis et Smith,
1967 ; Loescher, 1987), mais quelques-uns seu-
lement, tels que le mannitol, le sorbitol, le galacti-
tol (Dp-dulcitol), I'allitol et I'hamamelitol, ont été
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étudiés du point de vue biochimique et physiolo-
gique (Lewis, 1984b).

Les alditols sont rarement rencontrés chez les
angiospermes monocotylédones, et seul le man-
nitol (Lewis et Smith, 1967) et le sorbitol ont été
détectés a faible concentration chez quelques
espéces de ce groupe (Bieleski, 1982 ; Shaw et
Dickinson, 1984 ; Doehlert et al, 1993). Par
ailleurs, il existe plusieurs alditol connus seule-
ment chez quelque rares espéces, fréquemment
dans un seul genre ou encore, dans certains sec-
tions du méme genre (Lewis et Smith, 1967).

Trois alditols sont largement distribués chez
les angiospermes (fig 1). Ce sont le galactitol, le
mannitol et le sorbitol. Le galactitol est présent
principalement au sein des familles des
Celastraceae, des Scrophulariaceae et des
Orobanchaceae. Chez ces deux derniéres, le
galactitol coexiste avec le mannitol (Plouvier,
1963). Le mannitol est le polyol le plus répandu
chez les dicotylédones. Il a été recensé dans
plus de 70 familles (Loescher, 1987). Le mannitol
est le sucre alcool caractéristique des familles
des Oleaceae et des Umbelliferae (Bieleski,
1982 ; Lewis 1984b). Le sorbitol se trouve princi-
palement chez les familles des Rosaceae
(Wallaart, 1980) et des Plantaginaceae (Wallaart,
1981).
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A la différence du mannitol, le sorbitol n'a pas été
mis en évidence chez les plantes inférieures
(Bieleski, 1982).

Le sorbitol chez la famille des Rosaceae

Le sorbitol a été isolé pour la premiére fois par
Boussingault (1872) a partir de baies mares de
sorbier (Pyrus aucuparia (L) Ehrh). Plus tard, le
sorbitol a été détecté dans les fruits et les feuilles
de plusieurs espéces de cette famille (Plouvier,
1963). Les premiéres études concernant la pré-
sence de sorbitol chez les plantes et plus particu-
lierement dans les fruits, ont été motivées par un
intérét purement économique. En effet, le but
poursuivi consistait & détecter I'adultération des
jus de fruit et d'autres produits de fruits sans sor-
bitol a l'aide de produits moins onéreux obtenus
a partir de pommes ou de poires et donc conte-
nant du sorbitol. Plus tard, l'intérét diététique du
sorbitol a également stimulé la recherche
(Wallaart, 1980). Plouvier (1963) a été le premier
a remarquer |'importance du sorbitol pour la clas-
sification intra-famille des Rosaceae. En effet, la
famille des Rosaceae est la seule de I'ordre des
rosales ou le sorbitol est présent. Le sorbitol est
commun aux sous-familles des Spiraeoideae,
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des Maloideae et des Prunoideae (Piouvier,
1963 ; Wallaart, 1980). Wallaart (1980) a propo-
sé que la tribu Kerrieae, avec ses genres
Rhodotypos, Kerria, Neviusia et Coleogyne, de
méme que la tribu Adenostomeae, soient transfé-
rées de la sous-famille des Rosoideae a la sous-
famille des Spiraeoideae du fait que ce sont les
seuls genres chez lesquels le sorbitol peut étre
trouvé au sein des Rosoideae. Certains autres
taxonomistes avaient déja placé les genres
Rhodotypos, Kerria et Neviusia a cOté de Spiraea
chez la sous-famille des Spiracideae (Plouvier,
1963 ; Wallaart, 1980) ou avaient considéré les
Kerrieae comme une sous-famille a part
(Wallaart, 1980). Il existe une corrélation trés
nette entre la présence de sorbitol et le nombre
de chromosomes de base chez les Rosaceae : si
n =7, il n'y a pas de sorbitol dans les feuilles
(Wallart, 1980). Les analyses de séve xylémien-
ne des Rosaceae confirment les résultats anté-
rieurs. Le sorbitol est présent dans la séve des
plantes des sous-familles des Spiraeoideae, des
Maloideae et des Prunoideae mais il est absent
chez les plantes de la sous-famille des
Rosoideae (Ziegler, 1975).

Le sorbitol chez la famille des Plantaginaceae

La présence de sorbitol chez les Plantaginaceae
n'a jamais été analysée au point de vue de ['évo-
lution phylogénétique des espéces végétales.
Elle a été rapportée pour la premiére fois en
1957 (Maas, 1957, cité par Wallaart, 1981). La
famille des Plantaginaceae est la seule famille
dans l'ordre des plantaginales (super-ordre
Asteridae). Elle est composée d'environ 253
especes réparties dans trois genres (Plantago
250 espéces, Littorella 2 espéces et Bougueria
1 seul espéce). Cette famille n'a pas de valeur
économique et quelques especes du genre
Plantago sont des adventices des cultures ou
mauvaises herbes (Moore, 1985).

Wallaart (1981) a analysé les feuilles de 10
espéces de Plantago et de Littorella uniflora (L)
Aschers. Toutes contiennent du sorbitol et cer-
taines espéces comme P coronopus L et P cari-
nata Schrad contiennent aussi du mannitol.
L'auteur en conclut que I'accumulation de sorbitol
est une caractéristique générale de cette famille.

Le sorbitol chez d'autres espéces

En dehors des familles des Rosaceae et les
Plantaginaceae, le sorbitol est retrouvé chez
quelques autres especes. Malheureusement, l'in-
formation étant limitée et dispersée, on ignore si
la présence de sorbitol est occasionnelle ou s'il

s'agit d'une caractéristique de I'espéce, du genre
ou de la famille. Quelques exemples d'especes
ou le sorbitol a été détecté sont : Phoenix dactyli-
fera et Cocos nucifera (Palmae), Quercus et
Fagus (Fagaceae), Vitis vinifera (Vitaceae) (voir
Bieleski, 1982) et dans les grains de mais (Zea
mays L) (Shaws et Dickinson, 1984 ; Doehlert et
al, 1993). Chez ces espéces, on ignore si,
comme chez les Rosaceae, le sorbitol est un pro-
duit primaire de la photosynthése.

Distribution du sorbitol dans la plante

La distribution du sorbitol au sein de la plante,
comme c'est le cas pour les autres alditols, varie
avec l'espéce. Bien qu'ils se trouvent dans
presque tous les organes, les teneurs les plus
elevées sont observées dans les feuilles et les
tiges vertes (Plouvier, 1963). En général, les
organes puits, qui utilisent massivement des glu-
cides comme source d'énergie (plantules en ger-
mination, tiges bouturées, cals) renferment moins
de 15 % de leurs glucides sous forme de sorbitol
(Whetter et Taper, 1966 ; Chong, 1971 ; Bieleski,
1982).

Il est intéressant de noter que le sorbitol, de
méme que les autres alditols, peut étre absent de
certains organes ou du nectar floral des plantes
qui synthétisent massivement cet alditol (Bieleski
et Redgwell, 1980 ; Bieleski, 1982 ; Lewis,
1984b).

Feuilles

Il est bien établi que chez les plantes supérieures
autotrophes, le sorbitol est produit a partir des
trioses-phosphate issus de la photosynthése
(voir «Métabolisme») (Escobar-Gutiérrez, 1995).
En conséquence, les taux de sorbitol dans les
feuilles sont étroitement liés a l'activité métabo-
lique de la feuille en particulier, et de la plante en
général. En effet, les feuilles adultes sont le prin-
cipal site de synthése du sorbitol, et des diffé-
rences de teneur entre jeunes feuilles et feuilles
adultes ont été rapportées chez l'abricotier
(Bieleski et Redwell, 1985), le pommier
(Loescher et al, 1982) et le pécher (Merlo et
Passera, 1991). L'exception a cette régle pourrait
étre Prinsepia sinensis Oliv ou les trés jeunes
feuilles ont des teneurs en sorbitol trés élevées
(Wallaart, 1980).

Des différences de concentration en sorbitol
entre le limbe (3,4% de la matiére séche) et le
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petiole (5,8 % de la matiére seche) ont été obser-
vées chez Plantago major L. (Wallaart, 1981).

Le taux de sorbitol dans les feuilles présente
une grande variabilité au sein des sous-familles
des Spiraeoideae, des Maloideae et des
Prunoideae, chez lesquelles il représente respec-
tivement 1,3-11,6 %, 2-8,7 % et 3-17 % de la
matiére séche (Wallaart, 1980). Chez les feuilles
adultes de pécher, les teneurs en sorbitol sont
frequemment le double de celles en saccharose
(Escobar-Gutiérrez et Gaudillere, 1994).

Les teneurs en sorbitol des feuilles peuvent
étre fortement modifiées par les conditions envi-
ronnementales (Chong et Taper, 1971a) et de
culture (Ranney et al, 1991 ; Gaudillere et Moing,
1992 ; Wang et Stutte, 1992 ; Escobar-Gutiérrez,
1995). Ainsi, Chong et Taper ont montré que la
teneur en sorbitol des feuilles est corrélée avec
la température de l'air (1971a) et le rayonnement
solaire cumulé (1971b).

Fleurs

Le tissu des nectaires floraux est riche en sorbitol
alors que le nectar n'en contient que peu.
Bieleski et Redgwell (1980) ont démontré que le
nectar des fleurs d'abricotier, de pécher, de poi-
rier, de pommier, de prunier japonais et de
quatre autres Rosaceae ligneuses contiennent
trés peu de sorbitol par rapport aux sucres totaux
(moyenne = 1,6 % des sucores).

Fruits

Le sorbitol est la principale forme de transport de
carbone dans le phloéme chez les Rosaceae
(Zimmerman et Ziegler, 1975 ; Bieleski et
Redgwell, 1985 ; Moing et al, 1992). Toutefois,
les fruits contiennent en général trés peu de sor-
bitol. Sa teneur varie beaucoup en fonction de
l'espéce, de la variété ou encore de I'état physio-
logique du fruit (Bieleski, 1982). De plus, il est
possible que la teneur soit irrégulierement répar-
tie & l'intérieur du fruit (Chong et al, 1972, cité par
Bieleski, 1982).

Les fruits du sorbier, de Photinia arbutifolia, de
Cotoneaster sp, ainsi que la prune, la poire et la
poire du Japon (Pyrus mume Sieb et Zucc)
contiennent plus de 2 % de la matiére fraiche
sous forme de sorbitol, ce qui représente plus de
50 % des glucides solubles. En revanche, la
nefle, I'abricot, la cerise (Bieleski, 1982) et la
pomme (Bieleski, 1982 ; Marlow et Loescher,
1985) contiennent environ 0,5 % de la masse

fraiche sous forme de sorbitol, ce qui représente
5 % des glucides solubles.

Plusieurs études ont montré que chez les
péches mres, le glucide majeur est le saccharo-
se, suivi par des sucres réducteurs (glucose et
fructose) et de faibles quantités de sorbitol, qui
représente moins de 10 % des glucides solubles
{(Moriguchi et al, 1990 ; Brooks et al, 1993 ; Pavel
et Dedong, 1993).

Méme au sein d'une espece, la concentration
du sorbitol peut varier selon le cultivar. Chez la
péche, Brooks et al (1993) ont étudié les teneurs
en glucides de 54 lignées sélectionnées issues de
semis et de quatre populations issues de semis.
La concentration moyenne en sorbitol pour les
sélections est de 0,42 % de la masse fraiche
alors que la moyenne des quatre populations
évaluées est un peu plus élevée (0,8 %). Chez
certaines de ces populations, le sorbitol atteint 10
% des sucres solubles (Brooks et al, 1993).

Selon Brooks et al (1993), les péches dites de
«bonne qualité» contiennent un taux de fructose
plus élevé et moins de glucose et de sorbitol que
les péches dites de «mauvaise qualité». Dans le
deuxiéme cas, les taux de sorbitol et des autres
sucres, montrent une ségrégation transgressive.
Il est donc possible de sélectionner des plantes
qui produisent des fruits contenant moins de sor-
bitol et plus de saccharose et d'hexoses que
leurs parents. L'héritabilité calculée pour le taux
de sorbitol est plus élevée que pour les autres
sucres du fruit (Brooks et al, 1993).

Certains génotypes de mais peuvent contenir
du sorbitol dans leurs grains, bien gu'il ne soit
pas détectable dans les autres organes, y com-
pris les feuilles (Shaw et Dickinson, 1984 ;
Doehilert et al, 1993). Ce sorbitol peut représen-
ter jusqu'a 4,4 % des sucres solubles totaux
(Doehlert et al, 1993).

Le sorbitol est absent des akénes des
Plantaginaceae (Lewis, 1984b) ou l'on trouve un
oligosaccharide, le plantéose, qui, a l'inverse, est
absent des parties végétatives.

Graines

Chez certaines especes riches en alditols, ces
composés peuvent étre absents des graines.
C'est le cas du mannitol absent des graines des
Oleaceae (Lewis, 1984b). Dans les graines de
pommier, ou le principal sucre soluble est le fruc-
tose, le sorbitol représente moins de 15 % de la
masse des sucres solubles (Whetter et Taper,
1966).
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Seve

La concentration en sorbitol est particuliérement
élevée dans la séve phloémienne. En effet, le
sorbitol représente entre 60 et 90 % du carbone
exporté a partir des feuilles de pommier (Bieleski,
1969 ; Hansen, 1970 ; Bieleski, 1982). Les exu-
dats des tubes criblés de pommier (Webb et
Burley, 1962) ainsi que la séve phloémienne de
pécher obtenue par stylectomie (Moing et al,
1992 ; Escobar-Gutiérrez, 1995) contiennent du
sorbitol et du saccharose comme glucides
majeurs.

Le sorbitol est présent dans la seve xylémien-
ne ainsi que dans le bois et I'écorce de pommier
(Williams et Billingsley, 1973 ; Williams et Raese,
1974 ; Hansen et Grausland, 1978 ; Raese et al,
1978) et dans sa séve xylémienne de pécher
(Zipperlin, 1993).

Compartimentation cellulaire du sorbitol

Peu d'études ont été réalisées sur la comparti-
mentation subcellulaire du sorbitol, et des alditols
en geénéral. Les résultats de Yamaki (1982) ont
montré que 54 % du sorbitol des coylédons de
pommier se trouvent dans la vacuole. La totalité
du sorbitol (2 % de la masse des sucres
solubles) de I'endocarpe des pommes est vacuo-
laire (Yamaki, 1984), mais les techniques utili-
sées dans ce cas ne permettent pas de tirer des
conclusions définitives. Dans les cellules paren-
chymateuses des rachis foliaires de céleri
(Apium graveolens L), 72 % du mannitol est loca-
lisé dans la vacuole (Keller et Matile, 1989).

Variations nycthémeérale et saisonniére
de la concentration en sorbitol

Dans les parties végétatives et dans les fruits, la
concentration en sorbitol varie d'une facon jour-
naliére et saisonniére, et différemment selon I'es-
pece. Ces observations suggérent que quelques
alditols peuvent étre rapidement métabolisés
mais que d'autres, malgré une synthése rapide,
ne peuvent étre transformés que trés lentement
(Lewis et Smith, 1967).

Variation nycthémérale

Chong et Taper (1971a) ont observé une impor-
tante variation journaliére de la teneur en sorbitol

dans les feuilles de pommier. Ainsi, la diminution
de la teneur en sorbitol observée pendant la nuit
est suivie d'une trés forte accumulation le jour
suivant. Des résultats similaires ont été observés
par Chong (1971) dans les feuilles de semis de
pommier. Cet auteur présente également les pro-
fils d'évolution nycthémérale de la teneur en sor-
bitol dans I'écorce des tiges et des racines.

Chez les feuilles de Plantago coronopus L, le
taux de sorbitol augmente durant la période
d'éclairement (Lambers et al, 1981). L'évolution
de ce taux pendant la nuit qui succede, dépend
de la concentration en NaCl de la solution nutriti-
ve. Dans les racines, le sorbitol s'accumule au
cours de la journée et sa teneur diminue pendant
la nuit, et ce, indépendamment de la composition
de la solution nutritive.

Variation saisonniére

Variation saisonniére
dans les parties végétatives

Des études anciennes ont montré que dans les
feuilles d'olivier (Olea europeae L) et de
Gardenia sp, la teneur en mannitol augmente
pendant I'hiver et diminue pendant I'été
{Nuccorini, 1930 et Asai, 1937, cités par Lewis et
Smith, 1967).

Les variations saisonniéres de la concentra-
tion en sorbitol ont fait I'objet de nombreuses
études chez les pommier (Whetter et Taper,
1963 ; Taper et Liu, 1969 ; Chong, 1971 ; Chong
et Taper, 19714, b ; Hansen et Grausland, 1973 ;
Williams et Billingsley, 1973) et chez d'autres
especes (Sakai, 1961, 1966 ; Rohrbach et
Luepschen, 1968 ; Wallaart, 1981 ; Gaudillere et
al, 1992).

Chez le pommier, les résultats sont contradic-
toires, mais ils indiquent pour la plupart que les
teneurs maximales en sorbitol s'observent pen-
dant I'été. Toutefois, le profil d'évolution précis
dépend du tissu analysé et des conditions du
milieu. En effet, les résultats de Chong et Taper
(1971b) ont établi qu'une forte corrélation existait
entre la concentration saisonniére en sorbitol et
le rayonnement solaire cumulé. De méme, une
corrélation significative existe entre la teneur en
sorbitol des feuilles au cours de I'été et la tempé-
rature de l'air (Chong et Taper, 1971a). La teneur
en sorbitol dans la séve xylémienne de pommier
varie de maniere saisonniére (Williams et
Billingsley, 1973 ; Hansen et Grausland, 1978) et
en fonction du cultivar (Williams et Billingsley,
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1973). En effet, Williams et Raese (1974) ont
observé chez des pommiers dormants une accu-
mulation de sorbitol dans le bois et la séve xylé-
mienne.

Selon Wallaart (1981), les teneurs en sorbitol
et en mannitol chez les Plantaginaceae peuvent
varier largement au sein d'une méme espece.
Cependant, aucune corrélation n'a pu étre établie
entre la teneur en sorbitol ou en mannitol, ainsi
gue la saison, les parametres géographiques ou
écologiques du site de prélevement des plantes
analysées.

Dans l'écorce de pécher, la teneur en sorbitol
la plus basse est observée pendant le mois de
janvier, et la plus forte en aolt (Rohrbach et
Luepschen, 1968). Dans le bois du tronc de pru-
nier, les teneurs en sorbitol varient peu au cours
de l'année (Gaudillére et al, 1992).

Variation saisonniére dans les fruits

La teneur en sorbitol peut changer au cours du
développement du fruit et pendant son stockage
aprés récolte. Ainsi, chez la pomme, le sorbitol
diminue au cours du marissement sur |'arbre
(Taper et Liu, 1969 ; Chan et al, 1972 ; BerUter et
Kalberer, 1983 ; Berilter, 1985, 1989), puis il
augmente pendant le stockage (Taper et Liu,
1969 ; Chan et al, 1972). Par ailleurs, une aug-
mentation du taux de sorbitol a également été
observée dans des pommes stockées pendant
deux jours en conditions d'anoxie (Generozova
et al, 1990). Cette augmentation s'est avérée
associee a la diminution de la concentration en
saccharose, en fructose, en polysaccharides et
en malate, et a la perte de la structure mitochon-
driale et la destruction des membranes cellu-
laires. Par ailleurs, de fortes augmentations du
taux de sorbitol peuvent étre associées a des
désordres physiologiques des fruits. En effet, une
concentration élevée en sorbitol est l'une des
caractéristiques des pommes présentant le pro-
bléme de vitrescence (Williams et Billingsley,
1973 ; Marlow et Loescher, 1985). Marlow et
Loescher (1985) proposent que les niveaux éle-
vés de sorbitol sont le résultat et non la cause du
probleme de vitrescence. D'autre part, ces
auteurs ont montré qu'il n'y a aucune corrélation
entre la susceptibilité a la vitrescence et l'activité
extractible de I'enzyme sorbitol déshydrogénase
(SDH) a NAD transformant le sorbitol en fructo-
se.

Des résultats contradictoires concernant les
variations saisonniéres de la teneur en sorbitol
ont eté obtenus chez la péche. En effet, Brooks
et al (1993) ont montré que le rapport

sorbitol/sucres totaux diminue de 9,1 4 6,5 % au
cours du murissement. Par contre, Moriguchi et
al (1990) ont montré que le sorbitol reste stable
approximativement a 10 % du pool des glucides
solubles totaux.

Dans I'endosperme des grains de mais dit
sucré, la concentration en sorbitol diminue de 1 a
0,5 % de la masse séche au cours de la matura-
tion (Doehlert et al, 1993).

Réles physiologiques du sorbitol
chez les plantes

Lewis et Smith (1967) ont été les premiers a pro-
poser quatre roles physiologiques. Les alditols
sont des composés de transport et de stockage
glucidique mais ils peuvent aussi avoir des fonc-
tions de cryoprotection et d'osmorégulation.

Transport

En comparant la composition en sucres de la
seve phloémienne chez plus de 500 espeéces,
Ziegler (1975) a identifié trois types de plantes.
Dans le premier groupe, il place les espéces
ayant le saccharose comme sucre prédominant.
Le deuxieme groupe est caractérisé par la pré-
sence de quantités importantes d'oligosaccha-
rides en plus du saccharose. Dans le troisieme
groupe, les sucres alcools sont présents & fortes
concentrations et coexistent toujours dans la
séve avec le saccharose et parfois avec des oli-
gosaccharides. Zimmermann et Ziegler (1975)
ont établi une liste des espéces qui présentent
des alditols dans les exsudats phloémiens.

Webb et Burley (1962) ont éte les premiers a
considérer le sorbitol comme étant, avec le sac-
charose, le composé majeur pour le transport
des glucides dans le phloéme chez le pommier et
d'autres Rosaceae. Leurs résultats ont été confir-
més plus tard par marquage du sorbitol a partir
du 14CO, par Bieleski (1969) et Hansen (1970)
chez le pommier et récemment par des analyses
de séve phloémienne obtenue par stylectomie
(Moing et al, 1992 ; Escobar-Gutiérrez, 1995).

Les mécanismes de chargement et décharge-
ment des alditols dans le phloeme ont été tres
peu étudiés par rapport a ceux du saccharose.
Daie (1987) a rapporté un mécanisme d'absorp-
tion du mannitol par des segments isoles de
phloéme composés de tubes criblés, de cellules
compagnes, et de parenchyme phloémien. Cet
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auteur propose un chargement apoplastique du
phloéme.

Les travaux récents de Nii et al (1994) sugge-
rent une relation entre la structure des parois
nacrées des tubes criblés et la présence de sor-
bitol dans la séve, en comparant des espéces
rosacées ligneuses avec des espéces des
genres Citrus ou Vilis.

Stockage

Les teneurs élevées en sorbitol ou en autres
polyols chez de nombreuses espéces révélent le
rble de ces composés en tant que réserves gluci-
diques. En effet, Drew (1984) a arbitrairement
défini un glucide de réserve comme étant celui
dont la teneur représente plus de 1 % de la
masse séche du tissu dans lequel il se trouve. Le
taux des alditols dans les feuilles peut atteindre,
sur la base de la matiére séche, des valeurs
remarquables chez certaines especes telles que
5-8 % de galactitol chez Euonymus alata (Negm,
1986), 9 % de sorbitol chez Plantago maritima
(Briens et Larher, 1983), 10 % de mannitol chez
le céleri (Fellmann et Loescher, 1987}, 16 % de
mannitol chez Striga sp, une espéce hémiparasi-
te (Keller, 1989), et 17 % de sorbitol chez
Prinsepia sinensis Oliv (Prunoideae) (Wallaart,
1980).

Les alditols s'accumulent a I'état libre. lis sont
fréquemment transportés et servent de glucides
de réserve a la place des oligosaccharides. Les
oligosaccharides constitués par des chaines d'al-
ditols sont trés rares dans les plantes supé-
rieures (Lewis et Smith, 1967).

Dans les feuilles, les profils de variation jour-
naliere du sorbitol et de I'amidon sont trés simi-
laires et renforcent l'idée du réle que le sorbitol
joue en tant que composés de réserve transitoire
(Chong et Taper, 1971a). Whetter et Taper
(1966) ont considéré le sorbitol comme une
forme de réserve glucidique dans les semences
et les cotylédons de pommier.

Les concentrations en sorbitol et en mannitol
augmentent lorsque les plantes sont soumises a
des contraintes telles que la salinité, le déficit
hydrique ou le froid.

Cryoprotection

L'accumulation hivernale de mannitol observée
dans les feuilles d'olivier et de Gardenia sp (voir
«Variation saisonniere»), a fait penser que les
alditols pouvaient jouer un réle cryoprotecteur.

Cependant, Sakai (1961) a montré qu'aucune
corrélation n'existait entre la résistance au froid
et les teneurs en alditols chez 17 espéces
ligneuses. Pourtant, la question reste posée
puisque au cours de l'hiver les polyols peuvent
représenter plus de 40 % des sucres solubles
dans l'écorce des rameaux. De plus, dans des
pommiers dormants une augmentation de la
teneur en sorbitol dans la séve des trachéides et
les parenchymes xylémiens des tiges est asso-
ciées a des températures basses (Williams et
Raese, 1974). En fin, Raese et al (1978) ont
conclu que la résistance au froid des tiges de
pommier excisées est corrélée avec des fortes
concentrations en sorbitol dans la séve et en
saccharose et sucres solubles totaux dans I'écor-
ce et le bois. Toutefois, I'accumulation de sucres
solubles a été aussi associée a la diminution de
la température chez plusieurs especes ligneuses
chez lesquelles les alditols ne sont pas présents
(Fromard, 1990).

Bieleski (1982) a proposé que les alditols
jouent un réle cryoprotecteur, d'une part en dimi-
nuant le point de congélation de l'eau, d'autre
part en protégeant les systemes enzymatiques
dans les tissus congelés. Cependant, le point de
congélation de l'eau est diminué seulement de
1,86 °C lorsque la concentration de solute est de
1 M. Des concentrations similaires en sorbitol
seraient plutdét rares chez les tissus des
Rosaceae («Distribution du sorbitol dans la plan-
te»).

Dans les feuilles du néflier du Japon
(Eriobotrya japonica Lindl), la quantité et l'activité
de la sorbitol-6-phosphate déshydrogénase,
enzyme clé de la synthese du sorbitol, augmen-
tent lorsque les plantes sont soumises a une
température basse (Hirai, 1983).

Controle osmotique

Du fait de sa structure, on a supposé que le sor-
bitol pourrait avoir un réle d'osmoticum compa-
tible chez des plantes soumises a un stress salin
(Ahmad et al, 1979 ; Jefferies et al, 1979 ; Briens
et Larher, 1983). Le sorbitol est accumulé dans
la tige et la racine de Plantago maritima L et
d'autres especes de la famille des
Plantaginaceae, lorsque les plantes sont sou-
mises a de fortes concentration en sels (Ahmad
et al, 1979 ; Jefferies et al, 1979 ; Lambers et al,
1981 ; Briens et Larher, 1983), ou a des solutions
nutritives a faibles potentiels osmotiques
(Jefferies et al, 1979). L'accumulation de sorbitol
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est plus importante dans la racine que dans la
tige (Jefferies et al, 1979).

L'implication du sorbitol dans l'ajustement
osmotique des feuilles de cerisier (Ranney et al,
1981} et de pommier (Wang et Stutte, 1992) sou-
mis & des contraintes hydriques a été réecemment
proposée. Chez le pommier, le sorbitol pourrait
représenter plus de 50 % de I'ajustement osmo-
tique total (Wang et Stutte, 1992).

La plante hémiparasite des racines, Thesium
humile Vahl, accumule notamment du mannitol
lors d'une contrainte hydrique de I'héte (Simier et
al, 1993). L'accumulation de ce soluté contribue-
rait & une diminution du potentiel osmotique du
parasite, permettant les entrées d'eau a partir de
I'hote.

Récemment, Suleman et Steiner {(1994) ont
montré que la résistance des feuilles de pommier
aux infections par Erwinia amylovora augmente
avec leur age. Cette résistance peut s'expliquer
par une diminution du potentiel osmotique (plus
négative) des feuilles adultes résultant d'une
augmentation de leur concentration en sorbitol.

Plantes transformées

Le rble osmoprotecteur du mannitol a été montré
directement par transformation génétique de
plants de tabac (Nicotiana tabacum L). Le géne
d'Escherichia coli codant pour I'enzyme mannitol-
1-phosphate déshydrogénase (E.C.1.1.1.17) a
été introduit dans le génome de tabac
(Tarczynski et al, 1992). Les plantes transfor-
mées étaient capables de synthétiser cette pro-
téine et d'accumuler du mannitol (100 mM) dans
leurs feuilles et racines, ce qui leur pemettait de
résister a la présence de 250 mM de NaCl dans
la solution de culture. Les plantes non transfor-
mées ne contenaient pas de mannitol et leur
croissance en milieu salin s'est averée assez
limitée (Tarczynski et al, 1993). Ce réle protec-
teur des polyols ne serait pourtant pas di a un
effet osmoprotecteur général mais plutét a un
effet spécifique sur des structures cellulaires. En
effet, des plantes d'Arabidopsis également trans-
formées pour synthétiser du mannitol acquiérent
une résistance a la salinité bien que la concen-
tration en mannitol des tissus ne soit que de
quelgues mM (Thomas et al, 1995).

Des tabacs transformés pour exprimer la sor-
bitol-6-phosphate deshydrogénase et qui accu-
mulent du sorbitol ont été récemment obtenus
(Tao et al, 1995). Leur capacité a résister a des
stress salins ou hydriques n'ont pas encore été

évaluees. Ce travail montre cependant que la
sorbitol-6-phosphate déshydrogénase est bien
I'enzyme clé de la synthése du sorbitol chez les
plantes.

On peut remarquer que les tissus foliaires des
rosacées ligneuses contiennent naturellement
des teneurs élevées en sorbitol (400 mM, Moing
et al, 1994). Elles ne sont cependant pas plus
aptes a résister au stress hydrique que les
plantes a saccharose (Jones et al, 1985 ;
Escobar-Gutiérrez, 1995). Les espéces xérophy-
tiques ne sont pas des espéces a polyols.

La synthése des alditols et le métabolisme
énergétique

Une caractéristique commune des voies de bio-
synthése établies pour le sorbitol, le mannitol, le
galactitol et le ribitol est I'utilisation de NADPH
comme source de pouvoir réducteur (Keller,
1989).

La synthése du mannitol pu étre proposée
comme un mécanisme alternatif de la photorespi-
ration, dissipateur de pouvoir réducteur
(Loescher et al, 1985 ; Fox et al, 1986). La bio-
synthése du mannitol, de méme que celle du sor-
bitol, nécessite du NADPH (fig 2) qui pourrait
provenir de I'oxydation cytoplasmique des
trioses-phosphate produits préalablement dans le
chloroplaste par réduction du 3-phosphoglyceéra-
te (3-PGA) (Rumpho et al, 1983). Cette idée est
discutable. Le contréle de la photorespiration ne
se situe pas au niveau de l'utilisation du pouvoir
réducteur et les études de la partition du carbone
récemment assimilé réalisées chez le céleri
(Everard et al, 1994) et le pécher (Escobar-
Gutiérrez, 1995) ne suggerent pas de modifica-
tion particuliere de l'activité photorespiratoire.

Il a été aussi suggéré que les alditols pour-
raient étre des formes de transport et de stocka-
ge de carbone et de pouvoir réducteur plus avan-
tageuses pour la plante que le saccharose
(Lewis, 1984b ; Keller, 1989). En effet, les aldi-
tols sont une forme de stockage d'énergie plus
riche thermodynamiquement que le saccharose.
La synthése de deux moles d'hexitols a partir de
quatre moles de trioses-phosphate requiert deux
moles de NADPH. Le pouvoir réducteur investi
pour la synthése des alditols est entierement
récupéré lors de leur utilisation métabolique
(Lewis, 1984b ; Loescher, 1987 ; Keller, 1989).

En ce qui concerne I'utilisation des nucléotides,
la synthése d'une mole de saccharose a partir de
guatre moles de trioses-phosphate requiert une
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Fructose-6-phosphate

1M

Glucose-6-Phosphate

NADPH
2M

NADP

Sorbitol-6-phosphate

3M

Sorb|

mole d'UTP et libére une mole d'UDP et une mole
de pyrophosphate (PPi}. Comparée a celle du
saccharose, la synthése de sorbitol ou de manni-
tol a partir du fructose-6-phosphate (fig 2) ne
requiert aucune source d'énergie (UTP ou ATP)
supplémentaire (Lewis, 1984b) (fig 3).
Cependant, lors de l'utilisation métabolique, la
transformation d'une mole de saccharose en deux
moles d'hexoses-phosphate catalysée par la sac-
charose synthase (E.C.2.4.1.13) demande uni-
quement une mole d'ATP. En revanche, la trans-
formation de deux moles d'hexitol en deux moles
d'hexoses-phosphate requiert deux moles d'ATP.

Métabolisme

Le métabolisme des polyols est étroitement lié au
métabolisme général des glucides.

Trois approches générales ont été utilisées
pour étudier les voies métaboliques des polyols
(Bieleski, 1982) : i) fourniture de 14CO, aux
organes photosynthétiques, puis étude des pro-
duits obtenus, ii) utilisation de substrats (sucres
ou polyols) marqués au 14C, suivie de l'analyse
des métabolites, et iii} isolement et caractérisa-
tion des enzymes. De nombreuses études ont
été réalisées sur des champignons (Bieleski,
1982). Dans le cas des plantes supérieures, les

\4

\4

Fructose-6-phosphate

Mannose-6-phosphate

Mannitol-1-phosphate

[ Manmtoj

Fig 2. Voies biosynthétiques du sorbitol
et du mannitol a partir de fructose-6-
phosphate chez les plantes supérieures
(d'aprés Bieleski et Redgwell, 1977;
Grant et ap Rees, 1981; Loescher et al,
1992). 1: phosphoglucose isomérase; 2:
alditol-6-phosphate: NADPH 1
oxidoréductase (EC 1.1.1.200); 3:
sorbitol-6-phosphate phosphatase.
1M:mannose-6-phosphate isomérase;
2M: mannose-6-phosphate réductase;
3M: mannitol-1-phosphate phosphatase.

NADPH

NADP

connaissances acquises ont été complétées ces
15 dernieres années.

Production photosynthétique du sorbitol

Lorsque du 14CO, est fourni pendant un temps
court aux organes photosynthétiques des
plantes, les polyols peuvent devenir marqués
trés tardivement (> 1 heure), comme par
exemple le perseitol chez l'avocat (Persea ameri-
cana) (Bieleski, 1982), et le galactitol chez
Evonymus japonica (Bliss et al, 1972). Cela
signifie qu'ils ne sont pas des produits photosyn-
thétiques primaires chez ces espeéces qui consti-
tuent des exceptions. Le plus souvent, les poly-
ols, de méme que le saccharose, sont trés rapi-
dement marqués, ce qui indique qu'ils sont issus
directement de l'activité photosynthétique. C'est
le cas du sorbitol (Anderson et al, 1961 ; Bieleski
et Redgwell, 1985 ; Gaudillere et al, 1991 ;
Escobar-Gutiérrez, 1995), du mannitol (Rumpho
et al, 1983 ; Davis et al, 1988 ; Davis et
Loescher, 1990 ; Loescher et al, 1992), de l'allitol
et du volemitol (Bieleski, 1982).

Hutchinson et al (1959, cités par Anderson et
al, 1961) ont observé une forte incorporation de
14C0O, dans la sorbitol des feuilles de pommier et
ont suggéré un réle central pour le sorbitol dans
la métabolisme de ces feuilles. Les travaux de
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Anderson et al (1961), initialement réalisés dans
le but d'étudier la biosynthése de polysaccha-
rides dans les feuilles de prunier (Prunus domes-
tica L), ont confirmé ces observations. Aprés l'as-
similation du 14CO,, ces auteurs ont montré, par
chromatographie sur papier, que le sorbitol était
le seul polyol acycligue marqué dans les feuilles
de prunier.

Le sorbitol apparait comme étant un produit
majeur de la fixation photosynthétique du CO,
chez le pécher (Prunus persica (L) Batsch). En
effet, dans les feuilles adultes, la synthése du
sorbitol représente plus de la moitié du CO,
récemment fixé (Gaudillére et al, 1991 ; Moing et
al, 1992 ; Escobar-Gutiérrez, 1995).

A

Saccharose

Vacuole

Cytoplasme

Chloroplasle

Trioses-Phosphate

Pi Pi

Trioses-Phosphate

\4

Saccharosg <} —|Saccharose <--—-

ﬁ/ v

UDP-GIucose(K Glucose-6-P
: - Alditol-6-P : NADPH
PPi NADPH 1 Oxidoreductase
NADP (E.C. 1.1.1.200)

Sorbitol

Fructose-6-P

Sorbitol-6-P

Sorbitol-6-P
Phosphatase

Pi \

4
; Sorbitol

Apoplaste

\4

Fig 3. Voie de biosynthése du sorbitol et du saccharose dans les cellules chlorophylliennes des feuilles adultes (d'aprés Bieleski et
Redgwell, 1977; Redgwell et Bieleski, 1978; Grant et ap Rees, 1981; Loescher, 1987).
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Les alditols peuvent étre formés soit par la
réduction des hexoses phosphates (Bieleski et
Redgwell, 1977 ; Redgwell et Bieleski, 1978), soit
par réduction des hexoses (Bliss, 1972 ; Bieleski,
1982). Dans les plantes supérieures a alditols qui
on éte etudiees c'est la premiere possibilité qui a
été mise en évidence. Redgwell et Bieleski
(1978) ont montré que, chez les jeunes feuilles
d'abricotier, le sorbitol-1-phosphate et le sorbitol-
6-phosphate sont rapidement synthétisés a partir
des premiers produits de la photosynthése.
D'autre part, Loescher et al (1992) ont montré
que, chez le céleri, le mannose-6-phosphate et le
mannitol-1-phosphate sont parmi les premiers
produits photosynthétiques marqués. Des resul-
tats similaires ont été récemment obtenus par
Simier et al (1994) chez I'hémiparasite de blé
Thesium humile Vahl. lls renforcent l'idée que les
hexoses-phosphates constituent le point de
départ pour la synthése des alditols.

Métabolisme du sorbitol et des sucres

Les resultats obtenus avec ce type d'expériences
dépendent des organes et des produits testés.
Ainsi, lorsque du glucose, du fructose ou du sac-
charose sont fournis a des tissus qui contiennent
des alditols, en particulier a des tissus foliaires,
ces trois sucres peuvent étre rapidement et lar-
gement transformés en polyol correspondant. Tel
est le cas du mannitol chez les Oleaceae
(Bieleski, 1982), et du sorbitol chez les Rosaceae
(Bieleski, 1977). En effet, le sorbitol peut étre
synthétisé par les feuilles a partir d'hexoses exo-
génes, par exemple a partir du glucose chez le
prunier (Anderson et al, 1962), le pommier
(Hutchinson et al, 1959, cités par Whetter et
Taper, 1963) et le poirier (Bieleski, 1977), a partir
du fructose chez le pommier (Grant et ap Rees,
1981), et a partir du saccharose chez le pécher
(Escobar-Gutiérrez, 1995). La feuille est donc le
principal organe de synthése des alditols. Dans
les plantules de pommier et de pécher, elle
constitue le seul tissu capable d'une conversion
importante de fructose (Grant et ap Rees, 1981)
et de saccharose (Escobar-Gutiérrez et al, 1994)
exogenes en sorbitol. Cette conversion ne
dépend pas de la lumiéere (Escobar-Gutiérrez et
al, 1994). Grant et ap Rees (1981) ont montré
qu'a la lumiere 43 % du fructose absorbé sont
transformés en sorbitol et 11 % en saccharose. A
I'obscurité, 31 % est transformé en sorbitol et
8 % en saccharose. En revanche, dans I'écorce
et les racines, seulement 1 a 2 % du fructose est
transformé en sorbitol. Chez certaines angio-
spermes parasites et hémisparasites non photo-

synthétiques, les polyols peuvent étre synthéti-
sés a partir d'autres glucides (Lewis, 1984b).
Toutefois, on ignore si la transformation s'effec-
tue via les hexoses-phosphate ou directement
par réduction des hexoses (Bieleski, 1982).

Les pointes de racine de pommier ne transfor-
ment pas le fructose en sorbitol (Grant et ap
Rees, 1981). En revanche, elles sont capables
de métaboliser le sorbitol et d'incorporer une par-
tie de la radioactivité contenue dans celui-ci dans
des composés insolubles. Par ailleurs, les nec-
taires floraux des rosacées ne sont pas capables
de transformer le saccharose en sorbitol (Bieleski
et Redgwell, 1980).

Les feuilles adultes sont capables de synthéti-
ser rapidement du sorbitol a partir des produits
de la photosynthése (Moing et al, 1992 ;
Escobar-Gutiérrez, 1995) ou par transformation
de sucres exogénes mais ceci relativement trés
lentement (Escobar-Gutiérrez et al, 1994). Ainsi,
guand un polyol est fourni a une feuilie, il s'accu-
mule. Cela suggere que la conversion du polyol
en sucre ne s'effectue que trés lentement. Par
exemple, des laniéres de feuilles de poirier accu-
mulent du sorbitol lorsqu'on leur fournit soit du
glucose soit du sorbitol (Bieleski, 1977). De la
méme facon, les feuilles adultes détachées de
pécher ne dégradent pas le sorbitol fourni par le
flux transpiratoire (Escobar-Gutiérrez et al,
1994). En revanche, une importante transforma-
tion du sorbitol en d'autres sucres a lieu dans les
fleurs et, au moins partiellement, dans leurs nec-
taires. La transformation du sorbitol pendant la
sécrétion du nectar, aurait lieu au moment du
déchargement du phloeme (Bieleski et Redgwell,
1980).

Des recherches sur le métabolisme des
sucres et du sorbitol en particulier, ont été
menées chez la pomme par Hansen (1970),
Beriter et Kalberer (1983), Priestley (1983) et
Beriter (1985). On peut conclure que dans les
fruits, le sorbitol est rapidement transformé en
saccharose, fructose et glucose. Cependant,
lorsque ces derniers sucres sont fournis au fruit,
ils sont interconvertis entre eux, mais jamais
transformés en sorbitol.

Toutes ces observations ont conduit a penser
que les voies de synthese et d'utilisation des aldi-
tols sont différentes et sont sous un contrdle
indépendant (Bieleski, 1982).

Les enzymes du métabolisme du sorbitol

Entre la revue de Lewis et Smith (1967) et celles
de Bieleski (1982) et Lewis (1984b), les connais-



Le sorbitol : synthése 293

sances concernant le métabolisme des alditols
avaient peu progressé. Depuis, des progres
considérables ont été réalisés dans le domaine
de I'enzymologie du métabolisme du sorbitol et
du mannitol en particulier. En effet, les travaux
concernant la détection, l'isolement et la caracté-
risation des enzymes du métabolisme du sorbitol
et du mannitol ont été nombreux pendant les
années 1980.

Les enzymes de synthése

L'analyse enzymatique (Yamaki, 1980a ; Hirai,
1981 ; Negm et Loescher, 1981), les études sur
les relations source-puits (Loescher et al, 1982 ;
Merlo et Passera, 1991), ainsi que les études au
moyen d'un marquage radioactif (Grant et ap
Rees, 1981 ; Bieleski et Redgweli, 1985), ont
établi que la synthése du sorbitol est confinée
principalement aux feuilles sources, alors que
I'utilisation métabolique est limitée aux tissus
puits.

Dans les feuilles adultes, la biosynthése du
sorbitol est réalisée par 'enzyme sorbitol-6-phos-
phate déshydrogénase (5-6-PDH), aussi nom-
mée aldose-6-phosphate réductase NADPH-
dépendante (alditol-6-P:NADP 1 oxydoréductase,
EC.1.1.1.200). Cette enzyme catalyse la conver-
sion du glucose-6-phosphate en sorbitol-6-phos-
phate (Hirai, 1981). Le sorbitol-6-phosphate est a
son tour converti en sorbitol par l'action d'une
sorbitol-6-phosphate phosphatase spécifique
(Grant et ap Rees, 1981) (fig 3).

Les études enzymatiques ont abouti a la purifi-
cation de I'enzyme sorbitol-6-phosphate déshy-
drogénase du néflier du Japon par Hirai (1981) et
a la production d'anticorps contre cette enzyme
(Hirai, 1983). Trés récemment, la $-6-PDH de
plantules de pommier a été purifiée par
Kanayama et Yamaki (1993). Le premier clonage
d'un géne du métabolisme des alditols chez les
végétaux a été réalisé par I'équipe japonaise du
Dr Yamaki (Kanayama et al, 1992).

Dans les semences de mais en germination,
la synthése du sorbitol utilise une autre voie. En
effet, dans l'albumen la sorbitol est synthétisé a
partir du fructose par I'enzyme cétose réductase
NADH-dépendante, nommée sorbitol déshydro-
génase {SDH-NAD) (Doehlert, 1987 ; Doehlert et
al, 1993). Dans les feuilles d'Evonymus spp, le
galactitol est produit a partir du galactose sous
l'action de l'enzyme galacticol : aldose réductase
NADPH-dépendante (EC 1.1.1.21) (Negm,
1986).

Les enzymes de dégradation

A ce jour, trois enzymes de dégradation du sorbi-
tol ont été mises en évidence chez les plantes
supérieures (fig 4). La sorbitol déshydrogénase
NAD-dépendante ou SDH-NAD (EC 1.1.1.14))
{Negm et Loescher, 1979 ; Yamaguchi et al,
1994) transforme le sorbitol en fructose. La
deuxiéme enzyme de dégradation est la sorbitol
oxydase NAD NADP-indépendante (SOX), qui
transforme la sorbitol en glucose (Yamaki,
1980b). La troisieme enzyme est la sorbitol
déshydrogénase NADP-dépendante ou SDH-
NADP (Yamaki et Ishikawa, 1986), qui transfor-
me le sorbitol en glucose. Cette derniére semble-
rait avoir un rdle mineur dans le métabolisme du
sorbitol (Yamaki et Ishikawa, 1986).

Les cellules hétérotrophes de cals de pommier
et de poirier métabolisent le sorbitol gréace a la
SDH-NAD. En fait, c'est dans ce matériel que la
premiere enzyme du métabolisme du sorbitol
chez les plantes supérieures a été mise en évi-
dence (Negm et Loescher, 1979).

Dans les tissus de pommes (Yamaki et
Ishikawa, 1986) et des poires japonaises
(Yamaki et Moriguchi, 1989), l'activité de la SDH
a NAD fluctue avec l'accumulation des glucides.
Cependant, aucune corrélation n'a été trouvée
entre l'activité SDH a NAD extractible et les taux
de glucides solubles chez les pommes (Marlow
et Loescher, 1985). Par ailleurs, les péches pré-
sentent une forte activité de lI'enzyme sorbitol

Fig 4. Voies métaboliques de dégradation :

du sorbitol chez les plantes supérieures. NADH2 NAD Sorbitol NADP NADPH2
Les trois enzymes référées sont: SDH-

NAD, sorbitol déshydrogénase NAD-

dépendante (EC 1.1.1.14); SOX, sorbitol SDH-NAD SOX SDH-NAD

oxydase NAD NADP-indépendante et
SDH-NADP, sorbitol déshydrogénase
NADP-dépendante (d'aprés Negm et
Loescher, 1979; Yamaki, 1980b; Yamaki Fructose
et Ishikawa, 1986 et Yamaguchi et al,
1994).
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oxydase (SOX) et trés peu d'activité pour les
autres enzymes du métabolisme du sorbitol
(Moriguchi et al, 1990).

Swedlund et Locy (1993) ont montré que l'ap-
port de carbone sous forme de sorbitol dans le
milieu de culture, favorise le développement de
cals embryogeénes (régénérables) de mais. De
plus, une activité SDH-NAD est présente dans ce
type de cellules mais absente des cals non-
embryogenes (non-régénérables). Par ailleurs,
I'activité SDH-NAD a été détectée également
dans l'albumen des grains de mais accumulant
du sorbitol (Doehlert, 1987 ; Doehlert et al,
1993). Cependant, il reste a savoir si dans les
graines I'enzyme fonctionne dans le sens de la
synthése ou de la dégradation du sorbitol.

Enfin, Negm et Loescher (1981) ont rapporté
des différences dans les activités enzymatiques
S-6-PDH et SDH-NAD entre les feuilles jeunes et
adultes. Lorsqu'une feuille se développe, elle
passe d'un stade «puits» & un stade «source», et
une forte diminution de I'activité SDH coincide
avec une augmentation de l'activité S-6-PDH
(Loescher et al, 1982).

Iscenzymes et induction enzymatique

L'existence d'isoenzymes n'a pas été vraiment
recherchée systématiquement. Cependant, le
polymorphisme de 10 systémes enzymatiques
incluant fa SDH ont été utilisé par Jarret et Litz
(1986) pour différencier quatre clones de bana-
nier (Cavendish Musa acuminata Colla). Les
zymotypes de la SDH ont été révélés comme
étant des triplets de bandes (trois formes de la
méme enzyme).

La possibilité que les sytemes enzymatiques
de synthése ou de degradation du sorbitol chez
les plantes soient inductibles a été étudiée uni-
quement pour la sorbitol-6-phosphate déshydro-
génase qui augmente en quantité et en activité
dans les feuilles de néflier du Japon soumis a de
basses températures (Hirai, 1983).

Cytolocalisation des voies
de synthése du sorbitol

Les premiéres évidences suggéraient que la syn-
thése du sorbitol avait lieu dans les chloroplastes
(De Villier, 1978) ou dans les chloroplastes et le
cytosol (Yamaki, 1981). La localisation chloro-
plastique de la synthése du sorbitol a été remise
en question par Lewis (1984b) et Rumpho et al
(1983). Les résultats de Lewis (1984b), obtenus

avec des disques de feuilles de pommier, de pru-
nier et de Plantago, soumises in vitro a un
appauvrissement en Pi, sont en faveur d'une
synthése cytoplasmique du sorbitol. Cette syn-
thése cytoplasmique des polyols a été confirmée
chez le céleri par fractionnement cellulaire
(Rumpho et al, 1983) et par immunocytolocalisa-
tion (Everard et al, 1993).
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