
Zeitschrift: Berichte der Schweizerischen Botanischen Gesellschaft = Bulletin de la
Société Botanique Suisse

Herausgeber: Schweizerische Botanische Gesellschaft

Band: 87 (1977)

Heft: 1-2

Artikel: Rôle des saponines dans la résistance des plantes aux maladies
fongiques

Autor: Defago, Geneviève

DOI: https://doi.org/10.5169/seals-61658

Nutzungsbedingungen
Die ETH-Bibliothek ist die Anbieterin der digitalisierten Zeitschriften auf E-Periodica. Sie besitzt keine
Urheberrechte an den Zeitschriften und ist nicht verantwortlich für deren Inhalte. Die Rechte liegen in
der Regel bei den Herausgebern beziehungsweise den externen Rechteinhabern. Das Veröffentlichen
von Bildern in Print- und Online-Publikationen sowie auf Social Media-Kanälen oder Webseiten ist nur
mit vorheriger Genehmigung der Rechteinhaber erlaubt. Mehr erfahren

Conditions d'utilisation
L'ETH Library est le fournisseur des revues numérisées. Elle ne détient aucun droit d'auteur sur les
revues et n'est pas responsable de leur contenu. En règle générale, les droits sont détenus par les
éditeurs ou les détenteurs de droits externes. La reproduction d'images dans des publications
imprimées ou en ligne ainsi que sur des canaux de médias sociaux ou des sites web n'est autorisée
qu'avec l'accord préalable des détenteurs des droits. En savoir plus

Terms of use
The ETH Library is the provider of the digitised journals. It does not own any copyrights to the journals
and is not responsible for their content. The rights usually lie with the publishers or the external rights
holders. Publishing images in print and online publications, as well as on social media channels or
websites, is only permitted with the prior consent of the rights holders. Find out more

Download PDF: 10.12.2025

ETH-Bibliothek Zürich, E-Periodica, https://www.e-periodica.ch

https://doi.org/10.5169/seals-61658
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=de
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=fr
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=en


Ber. Schweiz. Bot. Ges. 87 (1/2), 79-132 (1977)

Role des saponines dans la resistance
des plantes aux maladies fongiques

par Genevieve Defago

Institut für spezielle Botanik
der Eidgenössischen Technischen Hochschule Zürich

Manuscrit re$u le 14 decembre 1976

Table des matieres

I. Introduction
II. Saponines

1. Constitution chimique, extraction, determination quantitative
2. Proprietes
3. Repartition dans le regne vegetal
4. Repartition dans la plante
5. Biosynthese, localisation, signification physiologique et biodegradation
6. Regulation de la biosynthese des saponines

6.1. Influence de la lumiere, de la temperature et des engrais
6.2. Influence de l'äge
6.3. Influence des blessures et interaction avec les infections
6.4. Influence de produits chimiques

7. Toxicite pour les microorganismes et pour les cellules vegetales
7.1. Spectre d'organismes
7.2. Sensibilite differentiate des organes de champignon

8. Mecanismes de la toxicite
9. Facteurs influen^ant le pouvoir fongicide des saponines in vitro

9.1. Structure des molecules de saponines et de sterols
9.2. Temperature
9.3. Duree d'exposition et quantite de cellules traitees
9.4. Ions Mg2+, K+, Na+, Ca2+
9.5. pH et tampon
9.6. Milieu de culture
9.7. Preculture du champignon

10. Mecanismes de la resistance des champignons in vitro
11. Mise en evidence du role des saponines comme substances de defense

11.1 Analyse des phenomenes naturels
11.2. Manipulations experimentales

12. Fongicides agissant comme les saponines
13. Modele d'action des saponines comme substances de defense

III. Resume — Zusammenfassung — Summary
IV. Bibliographie

79



I. Introduction

Les saponines sont des glucosides; elles sont synthetisees presque exclusivement
par les vegetaux superieurs et elles sont davantage caracterisees par leurs proprietes
physico-chimiques et biologiques que par leur structure moleculaire. Une de ces

proprietes est leur toxicite pour les champignons. La teneur en saponines des tissus

vegetaux sains est, la plupart du temps, süffisante pour inhiber la croissance de

ces microorganismes in vitro. D'autre part, cette teneur augmente souvent sous l'effet
des blessures et des infections. De nombreux auteurs se sont done efforces de montrer
que les saponines sont des substances naturelles de defense des plantes contre les
maladies fongiques.

Maintes variations de leur structure chimique rendent les saponines specifiques
d'une espece vegetale, d'une cultivar, d'un organe ou d'un Stade de developpement.
Cette specificite pourrait ainsi etre l'une des explications de la specificite des maladies
fongiques. En effet, une plante est constamment mise en presence de multiples
especes et races de champignons; cependant, seul un nombre restreint de
microorganismes peut la rendre malade. Inversement, bien qu'un champignon entre en
contact avec de nombreux tissus vegetaux, il n'y penetre que dans un petit nombre
de cas et ne les envahit que plus rarement encore.

Les saponines sont en outre l'une des rares substances fongicides dont Tun des

mecanismes d'action est, semble-t-il, connu. Ce mecanisme est la formation de

complexes avec les sterols de la membrane plasmique des champignons. Ces

complexes detruisent la semi-permeabilite cellulaire, ce qui entraine la mort de la
cellule. Les sterols fongiques permettent done aux saponines des plantes d'agir.
Au contraire des saponines, les sterols sont presents aussi bien chez les vegetaux

superieurs que chez les champignons; mais la structure des sterols fongiques est
habituellement differente de celle des sterols des plantes superieures. De plus, la

cyclisation du squalene, qui est une etape de la biosynthese des sterols, a lieu selon
des voies differentes chez les champignons et les plantes superieures.

Cette publication resume, ä la lumiere de leur valeur phytopathologique, l'etat
des connaissances actuelles sur les saponines; eile relate, en outre, quelques experiences
faites dans nos laboratoires. Ces experiences montrent que les saponines reduisent in
vivo le degre de gravite des maladies provoquees par les champignons.

Afin de faciliter la lecture de ce travail, nous donnons ici les definitions des

saponines, des Steroides et des sterols que nous utilisons dans ce texte.

Saponines. Nous suivons Tschesche et al. (1973b), et definissons les saponines
comme l'ensemble des glucosides dont les sucres sont de type courant et dont le

noyau aglycone est de nature terpenoide (penta- ou tetracyclique), Steroide ou
steroide-alcaloide; ces glucosides sont fortement hemolytiques, soit immediatement,
soit apres hydrolyse. Lor-squ'aucune mention speciale n'est faite, nous comprenons
sous le nom de saponines, les saponines de type monodesmosidique (cf. II. 1).

Steroides. Derives du noyau cyclopentano-hydrophenanthrene (noyau sterane).

Sterols. Groupe de Steroides dont l'atome de carbone C 3 est muni d'un groupe
hydroxyle et qui possedent une chaine laterale aliphatique ramifiee, de 8 ä 17 C;
les sterols ont souvent une liaison double au C 5.
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II. Saponines

1. Constitution chimique, extraction, determination quantitative.

Constitution chimique. Les saponines sont des heterosides; elles sont constituees
d'un noyau aglycone et d'une partie sucre. Les saponines appartiennent done au
grand groupe des glucosides (tableau 1).

Tableau 1:

Structure chimique de quelques saponines et noyaux aglycones.

La structure des saponines est donnee sous une forme raccourcie; a) les unites de sucre
sont abregees de la fa$on suivante: L-arabinose: L-ar, D-galactose: D-ga, D-glucose: D-gl, acide
D-glucoronique: D-glr, L-rhamnose: L-rh, D-xylose: D-xy. b) la configuration des liaisons
glycosidiques est indiquee dans les cases par la notation a et ß; la structure de toutes les unites
de sucre est de type pyranoside; les atomes de C impliques dans la liaison des unites de sucre
entre elles sont indiques par les nombres entre les cases.

De plus, nous indiquons le nom des plantes et l'organe ou la structure des saponines a ete
elucidee.

La structure des avenacines provient des travaux de Tschesche et al. 1973a et Burkhardt et al.
1964; celle de la tomatine est tiree de Roddick 1974a; celle des autres saponines se trouve chez
Tschesche et al. 1973b.

acide medicagenique:
noyau aglycone

aescine:
saponine monodesmosidique triterpenofdale (Aesculus hippocastanum, fruits)

R
'4
>2

/0-D-glr 1-
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avenacine A:
saponine monodesmosidique triterpenoidale; aglycone: avenamine A (Avena saliva, racines).

HOCH;

R yff-D-gl 1 >4 /9-D-gl 1 >2 a-L - ar 1 —>3

avenacine B:
saponine monodesmosidique triterpenoidale; aglycone: avenamine B (Avena sativa, racines).
La structure de l'avenamine B est semblable ä celle de l'avenamine A mais un groupe CH2OH
de cet aglycone est remplace par un groupe CH3.

R /9-D-gl yff-D-gl

avenacoside A:
saponine bidesmosidique steroidale (Avena sativa, feuilles)

picH20R"

0

1

R1- /?-D-gl

R"< p~ D- gl 1—>26
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avenacoside B:
saponine bidesmosidique steroidale (Avena sativa, feuilles)
l'aglycone de l'avenacoside B est identique a celui de l'avenacoside A

1.

R

R

p- D- gl

1 *26

cyclamine:
saponine monodesmosidique triterpenoTdale {Cyclamen europeum, bulbes)

CHO

p-D-gl
« -L-ar



digitonine:
saponine monodesmosidique steroidale (.Digitalis purpurea,, graines)

P- D- gl

/*-D-gl ^-D-ga 1

glucoside de l'acide oleanique:
saponine monodesmosidique triterpenoidale; aglycone: acide oleanique (Beta vulgaris, racines).

hederasaponine C (syn. kalopanaxsaponine B):
saponine bidesmosidique triterpenoidale (Hedera helix, feuilles)

R'O

COOR

HOCH,
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R1 <x-L-rh 1 »2 a- L - ar 1—»3

R" a - L- rh 1 *-4 /?-D-gl 1 *6 p-D-gl 1—»28

a. hederine:
saponine monodesmosidique triterpenofdale (Hedera helix, feuilles)
structure identique a celle de l'hederasaponine C mais R" H

soyasapogenol C:
noyau aglycone triterpenofdal

tomatine:
saponine alcalofdale de type steroidal {Solanum Lycopersicum)

R * ,0-D-gt a-D-ga
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Suivant la structure du noyau aglycone (nomme aussi sapogenine) on distingue:

— les saponines steroidales (squelette ä 27 C);
— les saponines triterpenoidales (squelette ä 30C);
— les saponines alcaloldales de type steroidal, chez qui le squelette renferme un

atome d'azote. Ces saponines sont aussi nominees saponines basiques; dans la

suite de ce travail, nous les mentionnons sous le nom de saponines alcaloldales.

Le nombre et la position des groupes hydroxyles, la place de l'atome d'azote,
la presence occasionnelle de groupes d'atomes de carbone attaches au squelette, ainsi

que des modifications de configuration, entrainent une tres grande variete de noyaux
aglycones.

Suivant la structure de la partie sucre, on distingue:

— les saponines monodesmosidiques; ce sont les saponines comprenant une seule

chaine de sucre attachee normalement ä l'atome de carbone C 3;
— les saponines bidesmosidiques, ou saponines comprenant deux chaines de sucre;

l'une est attachee au C 3 et l'autre soit au C 26 (saponines steroidales), soit au
C 28 (saponines triterpenoidales).

Les saponines bidesmosidiques se laissent facilement transformer en saponines
monodesmosidiques par l'hydrolyse de la chaine de sucre qui est attachee au C 26

ou au C 28.
Les saponines monodesmosidiques steroidales sont appellees aussi saponines de

type spirostanol. Les saponines bidesmosidiques steroidales peuvent etre divisees en

saponines de type furostanol et en saponines de type nuatigenine (Tschesche et al.

1973b).
La chaine de sucre attachee au C 3 compte de 1 ä 10 unites d'oses associes.

Chez les saponines steroidales, on trouve principalement du glucose, du galactose,
du rhamnose, du xylose et de l'arabinose. Le D-glucose, le D-galactose, le DL-
arabinose, le D-xylose, le rhamnose, le 6-desoxy-D-glucose, l'acide uronique, l'acide
D-glucoronique, l'acide saccharique et l'acide D-galacturonique ont ete isoles des

saponines ä noyau terpenoidal.
La chaine de sucre attachee au C 26 est, dans la cinquantaine de cas etudies

jusqu'ä present, constitute d'une seule molecule de D-glucose. La chaine de sucre
attachee au C 28 peut etre aussi compliquee que celle attachee au C 3.

II existe done un grand nombre possible de chaines de sucre. Celles-ci se combinent
avec des noyaux aglycones, eux-memes tres divers. La formule des saponines peut
done varier beaucoup, ce qui explique et permet la specificite des saponines.

Les dernieres revues sur la chimie des saponines ont ete ecrites par Agarwal et al.

(1974), Tschesche et al. (1973b), Heftmann (1968 et 1967), Schreiber (1968),
Boiteau et al. (1964), Prelog et al. (1960). Nous renvoyons le lecteur ä ces ouvrages

pour plus de details.

Extraction. Les saponines sont mises en evidence par leurs proprietes caracteristiques
(cf. II.2); elles sont extraites par l'eau et par l'alcool chauds des tissus broyes (Tschesche
et al. 1973b, Basu et al. 1967); souvent elles sont precipitees par le cholesterol avant
d'etre soumises ä d'autres etapes de purification. Les saponines peuvent etre analysees

par Chromatographie sur couche bidimensionnelle; elles sont alors revelees soit par
une reaction chimique qui colore le noyau aglycone, soit par l'hemolyse des erythro-
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cytes enfermes dans une couche de gelatine. La purification et l'analyse de la structure
chimique des saponines sont complexes (voir Tschesche et al. 1973b); nombre de
travaux s'effectuent non avec une saponine pure, mais avec un melange de saponines.
Dans ce cas, la saponine dont la teneur est la plus elevee, donne son nom au melange
(Birk 1969).

Determination quantitative. La determination chimique quantitative d'une saponine
dans un tissu comporte une longue suite d'etapes. Ceci introduit inevitablement
plusieurs sources d'inexactitude, surtout lorsque la quantite de tissus extraits est faible.
Quand une saponine connue est etudiee pour ses proprietes biologiques, en particulier
pour son pouvoir fongicide, on peut mesurer sa teneur dans un tissu en utilisant des

tests biologiques; cette methode est plus rapide et plus precise. Les saponines sont
dans ce cas, extraites des tissus prealablement degraisses; on teste ensuite leur pouvoir
hemolytique en s'assurant que celui-ci est bien annule en presence de cholesterol ou
d'un autre sterol fongique exogene (Defago et al. 1975a, Liining 1975, Lüning et al.

1975, Schlösser 1971, Pharmacopea helvetica 1971, Büchi et al. 1950). L'index
hemolytique (I.H.) permet alors de mesurer la concentration de la saponine en question
dans les tissus. II faut pourtant remarquer que 1'I.H. d'un melange de saponines est

parfois plus faible que celui de la somme des I.H. des saponines pures; d'autre part,
le taux d'impurete peut influencer fortement le pouvoir hemolytique d'une saponine.
Ainsi la cyclamine pure ä 98% possede un I.H. de 360'000, alors que la cyclamine
ä 100% de purete a un I.H. de 640'000 (Tschesche et al. 1964). Ces imprecisions
n'entachent pourtant guere l'estimation du pouvoir fongicide d'un tissu lorsque
celui-ci est mesure par rapport ä un Systeme de reference. Pour determiner la teneur
en saponines d'un tissu, on se sert parfois d'autres proprietes des saponines, comme
la formation de mousse stable, la formation de complexes avec le cholesterol, le rapport
entre la teneur en sucre et en noyau aglycone, l'inhibition de la croissance du Tricho-
derma viride et de la germination des graines de laitue (Heftmann et al. 1973, Birk
1969, Pedersen et al. 1967, Zimmer et al. 1967).

2. Proprietes

Saponines monodesmosidiques. Les saponines de ce groupe ont en commun de

nombreuses proprietes physico-chimiques et biologiques; celles-ci sont plus ou moins
prononcees suivant la structure chimique de la molecule. Les plus importantes sont
la diminution de la tension superficielle, la formation de mousse stable, la formation
de complexes avec les sterols et les Steroides, le goüt amer, l'hemolyse des erythrocytes,
la toxicite pour les animaux ä sang froid, pour les protozoaires, pour les champignons,
pour certains insectes, bacteries et virus. De plus, beaucoup de saponines ont un effet
cytostatique et cancerostatique (Tschesche et al. 1973b et 1965). De fortes quantites
de saponines dans la terre ') peuvent inhiber ou retarder la germination des semences;
d'autre part, la presence de saponines ä haute dose dans le fourrage cause parfois
des troubles aux ruminants. Les tubercules de la pomme de terre sont consideres
comme impropres ä la consommation lorsque leur teneur en solanine depasse 20 mg
par 100 g de poids frais (Jadhav et al. 1975).

0 Ces saponines proviennent de la decomposition dans le sol des residus vegetaux des plantes
synthetisant des saponines.
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Les saponines ont trouve de nombreuses applications dans l'industrie pharmaceutique
et alimentaire, la construction, la Photographie et les produits de beaute {Birk 1969).

Saponines bidesmosidiques. Ce groupe de saponines diminue la tension superficielle;
il ne possede, par contre, pas les autres proprietes typiques des saponines monodesmosi-
diques.

3. Repartition dans le regne vegetal

Les saponines sont synthetisees par plus de 500 especes appartenant ä au moins
80 families. Apparues pour la premiere fois dans 1'evolution chez les Equisetacees, les

saponines sont l'apanage des vegetaux; toutefois, on les a egalement mises en evidence
chez certains Echinodermes (Echinodermata Asteroidea et Holothurioidea; Kitagawa
et al. 1976, Hegnauer 1962 a 1973, Tschesche et al. 1973b). Parmi les plantes et les

arbres de grande culture qui synthetisent des saponines, on peut citer:

— pour les saponines triterpenoidales, les betteraves (Beta vulgaris), la luzerne
(Medicago sativa), le treffe (Trifolium pratense), l'epinard (Spinacia oleracea),
le soya (Glycine soya), l'arachide (Arachis hypogea), le theier (Thea sinensis)
et le marronier d'Inde (Aesculus hippocastanum);

— pour les saponines steroidales, l'asperge (Asparagus officinalis) et l'avoine (Avena
sativa);

— pour les saponines alcaloldales, la tomate (Solanum Lycopersicum) et la pomme
de terre (Solanum tuberosum).

Rappelons ici que la racine de saponaire (Saponaria officinalis) a ete utilisee pendant
des siecles comme savon. C'est d'ailleurs de saponaire que vient le terme de saponine,
terme applique aux substances vegetales qui forment une mousse stable dans l'eau.

Les saponines peuvent etre caracteristiques d'un genre, d'une espece ou seulement
d'un cultivar; les differents cultivars se differencient entre eux non par l'absence ou la
presence de saponines dans leur tissus, mais par la nature chimique des molecules de

saponines synthetisees. Prenons quelques exemples de cette specificite:

— la tomatine n'a ete extraite que du genre Solanum (Roddick 1974a);

— les avenacines ne sont probablement synthetisees que par l'avoine et peut-etre
par VArrhenaterum elatius, d'ailleurs tres proche du point de vue systematique
(Tschesche et al. 1973a, Turner 1953);

— la luzerne ,Du Puits' synthetise une trentaine de saponines dont les noyaux
aglycones derivent de l'acide medicagenique; au contraire, les noyaux de la luzerne
,Lanothan' sont d'un type different: le type soyasapogenol (Berrang et al. 1974).

Notons par contre, que chez le soya, il n'existe pas de differences entre les saponines
des nombreux cultivars (Birk 1969).

Une plante peut contenir plusieurs saponines differant entre elles par la structure
du noyau aglycone et/ou de la chaine de sucre. Ainsi, chez le genre Solanum, les

saponines alcaloldales peuvent etre accompagnees de saponines steroidales (Wolters
1965); par contre, la luzerne ,Lanothan' synthetise une trentaine de saponines dont
plusieurs ont un noyau aglycone semblable (Berrang et al. 1974).
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4. Repartition dans la plante

Tous les organes d'une plante peuvent contenir des saponines. Les organes d'une
meme plante se differencient parfois par leur teneur quantitative et qualitative en
saponines; les differences sont probablement dues ä une synthese separee dans chaque
organe (cf. II.5). La teneur en saponines semble etre contrölee par un Systeme poly-
genique (Sanford et al. 1972); eile est normalement de quelques pour-cent, mais
peut varier de 0,01 ä 20% du poids sec (Hegnauer 1963 ä 1972).

La teneur en saponines de la plante est la plus elevee aux endroits de grande
croissance, comme la region meristematique des racines, la partie apicale des scions,
les yeux de la pomme de terre, les graines en formation, les fruits verts de la tomate
CRoddick 1974a et b, Hauser 1961, Turner 1960b, Sander 1956, Wolf 1946). La
teneur des feuilles en saponines est normalement plus elevee que celle des tiges;
chez de nombreuses especes, comme le soya et la luzerne, les graines sont l'organe
oü s'accumule le plus de saponines (Roddick 1974a, Schlösser 1971, Paquin 1966,
Kern 1952, Wolf 1946).

Les cultures de cellules vegetales (callus) synthetisent nettement moins de

saponines que les organes d'oü elles proviennent; les cultures d'organes contiennent
par contre des saponines en quantites relativement elevees (Roddick 1974a).

On trouve parfois des saponines dans la rhizosphere de certaines plantes comme
la luzerne par exemple; ces saponines proviennent de la decomposition des tissus
et inhibent la germination des semences (Shany et al. 1970, Birk 1969). Les saponines
sont normalement localisees dans la surface des organes (cf. II.6.3). Cependant, chez
les semences du poivron, les saponines semblent etre enfermees ä l'interieur des tissus,
dans les grains d'aleurone (Gal 1965).

Les saponines peuvent etre specifiques d'un organe; les differents organes se differencient

non par l'absence ou la presence de saponines dans leurs tissus, mais bien par la
nature chimique des molecules synthetisees. Ainsi, les racines des plantes ont parfois des

saponines de structure chimique differente des saponines des tiges; ces differences
peuvent toucher la partie sucre de la molecule (tel est le cas de la luzerne; Shany et al.
1970) ou la molecule entiere (noyau aglycone et partie sucre): les racines de l'avoine,
par exemple, synthetisent des saponines monodesmosidiques, triterpenoldales, alors que
les tiges renferment des saponines bidesmosidiques steroidales (Lüning 1975).

5. Biosynthese, localisation, signification physiologique et biodegradation

Biosynthese. Le point de depart de la biosynthese du noyau steroidal et terpenoidal
est l'acetyl CoA. Cette biosynthese passe par la cyclisation du squalene; celle-ci
s'effectue selon des modes differents chez les champignons et les plantes superieures
(Weete 1973). On suppose que la synthese des noyaux de type alcaloi'dal a lieu ä partir
des noyaux de type steroidal de meme configuration; la synthese de ces noyaux a
lieu partiellement au niveau des microsomes. L'origine de l'atome d'azote demeure
toutefois inconnue. Aucune indication n'existe non plus ä propos de la biosynthese
de la partie sucre.

La synthese des saponines semble avoir lieu independamment dans chaque organe;
en effet, les racines des plantes contiennent parfois des saponines de structure chimique
tres differente de celle des saponines des tiges (cf. II.4). De plus, le porte greffe
n'influence pas la teneur en saponines des greffons (Sander 1956).
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Localisation. La localisation cellulaire demeure incertaine; on admet generalement,
sans preuves experimentales recentes et convaincantes, que les saponines sont entre-
posees dans les vacuoles, ä la fin de leur biosynthese; il est aussi possible qu'elles
soient partiellement dissoutes dans le cytoplasme ou liees soit ä la membrane cellulaire,

soit ä celle des organites (Roddick 1976b, Akahori et al. 1970, Blunden et al.

1965). D'autres localisations devraient pouvoir etre envisagees, puisque certaines
observations suggerent que les saponines alcaloidales sont partiellement transportees
dans le Systeme vasculaire (Sander 1956, Kern 1952), ou bien qu'elles diffusent au
travers des tissus (Zitnak et al. 1970).

Signification physiologique. La signification physiologique des saponines est encore
tres hypothetique. Les saponines sont considerees soit comme des substances de
defense contre les insectes, les nematodes, les champignons, certaines bacteries et virus;
soit comme des synergistes d'hormones de croissance; soit comme des reserves d'hydrate
de carbone; soit encore comme des produits inu tiles du metabolisme secondaire
(Jadhav et al. 1975, Roddick 1975b et 1974a, Tschesche et al. 1973b, Birk 1969).
Les saponines monodesmosidiques constitueraient la forme de depot des saponines
bidesmosidiques; celles-ci, plus facilement solubles dans l'eau, seraient transportees
ä l'interieur de la plante, sur le lieu d'attaque des microorganismes par exemple
(Tschesche et al. 1973b).

Biodegradation. Les plantes degradent souvent leurs saponines en vieillissant
(cf. II.6.2); les mecanismes de cette degradation sont tres peu connus. Chez la tomate
et les tubercules de la pomme de terre, on a toutefois pu mettre en evidence des

enzymes capables d'hydrolyser les molecules de saponines ou de degrader leur noyau
aglycone (Zacharius et al. 1975, Sander 1956). Les hydrolases semblent etre relative-
ment specifiques. Ainsi, une hydrolase des feuilles de la tomate est capable de degrader
la tomatine mais non la demissine et la solanine (Prokoshev et al. 1956). La degradation
de la tomatine dans les fruits mürs de la tomate semble suivre une autre voie, celle de
la transformation du noyau aglycone en allopregnenolone; cette transformation a

lieu probablement sans hydrolyse prealable du noyau aglycone (Heftmann et al. 1972).

6. Regulation de la biosynthese des saponines

6.1. Influence de la lumiere, de la temperature et des engrais.

Lumiere. Certaines conditions d'eclairage et, en particulier certaines longueurs
d'ondes de la lumiere visible, favorisent parfois la synthese des saponines chez les

plantes entieres (Liining 1975, Goth et al. 1969, Paseshnichenko 1957, Sander 1956).
Chez la pomme de terre, la lumiere augmente plus la teneur en chaconine qu'en

solanine (Paseshnichenko 1957). D'autre part, le verdissement des tubercules de ce

vegetal est accompagne d'une forte synthese de saponines alcaloidales (Jadhav et al.

1975, Conner 1937).

Temperature. La synthese des saponines, sous l'influence des blessures, est fonction
de la temperature chez les tubercules de la pomme de terre (cf. 11.6.3.; Currier et al.

1975).

Engrais. Les engrais azotes diminuent la teneur en saponines alcaloidales par
gramme de matiere seche chez la pomme de terre (Nowacki et al. 1975).
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6.2. Influence de l'äge.

La teneur en saponines d'un organe atteint sa valeur la plus elevee lorsque cet
organe est en etat de forte croissance. Cette teneur diminue ensuite avec la maturation
et la senescence; les diverses saponines d'un organe ne disparaissent pas ä la meme
vitesse. L'influence de l'äge sur la synthese et la degradation des saponines a ete
le mieux etudiee chez la pomme de terre et chez la tomate; quelques indications
existent pour d'autres especes vegetales.

Pomme de terre. Lors de la croissance des jeunes plantules, la teneur en saponines
dimunue avec l'äge; la teneur en chaconine baisse plus rapidement que celle en solanine
chez certains cultivars (Paseshnichenko 1957). D'autre part, les feuilles perdent les

5/6iemes de leur teneur en saponines entre le premier et le quatrieme mois de leur
croissance; cette perte atteint done 1,3 mg par gramme de tissu frais (Sindeti et al.

1973, Wolf 1946).

Tomate. La tomatine est absente des graines dormantes; eile apparait par contre
immediatement dans les racines en formation, en quantite relativement elevee

(Roddick 1974a). Le pourcentage de tomatine dans la matiere seche des racines tend
ä diminuer dans les jours suivant la germination (Defago et al. 1975b). Les fruits
verts contiennent jusqu'ä 500 ppm de tomatine; celle-ci disparait presque entierement
au cours de la maturation (Schlösser 1975, Verhoeff et al. 1975, Sander 1956).

Autres especes vegetales. Pendant les premiers jours de croissance de la plantule,
la teneur en saponines des racines augmente chez la luzerne et la betterave sucriere,
mais diminue chez l'avoine (Defago et al. 1975b, Läning 1975). D'autre part, la
plantule entiere de la digitale pourpre (Digitalis purpurea) voit sa teneur en sapogenine
diminuer au cours du premier mois de croissance (Evans et al. 1972).

6.3. Influence des blessures et interaction avec les infections.

Sous l'effet des blessures, les saponines bidesmosidiques peuvent etre transformees
en saponines monodesmosidiques, done toxiques. De plus, la teneur en saponines
monodesmosidiques d'un tissu depourvu de saponines bidesmosidiques peut augmenter,
et ces substances peuvent faire leur apparition dans des tissus prealablement depourvus
de saponines. Cette augmentation est parfois favorisee, parfois inhibee par les infections.
Les mecanismes de ces interactions ont ete etudies pour quelques saponines
bidesmosidiques et pour certaines saponines alcaloidales; quelques rares indications existent
pour les autres types de saponines. Nous resumons ci-apres les prineipaux resultats
(cf. aussi II. 11.1).

Saponines bidesmosidiques. Le lierre synthetise differentes saponines terpenoldales
de type bidesmosidique; l'une d'entre elles (la plus abondante) est l'hederasaponine C.
Cette saponine perd une chaine de sucre lorsqu'elle est traitee in vitro par un broyat
de tissus et eile se transforme en une molecule de a-hederine; cette molecule est
de type monodesmosidique. La transformation de l'hederasaponine C en a-hederine
peut etre inhibee par le filtrat de culture de certains champignons et les extraits de
feuilles de lierre infectees par ces champignons (Schlösser 1973b). Les saponines
bidesmosidiques des feuilles de l'avoine et du Dioscorea floribunda peuvent aussi
etre transformees dans leur forme monodesmosidique par les broyats des tissus qui
les synthetisent (Liining et al. 1975, Joly et al. 1969).
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Saponines alcaloidales. Chez la pomme de terre intacte, les saponines sont
localisees dans la pelure (Allen et al. 1968). Sous l'effet des blessures, la teneur
totale en saponines augmente et les saponines font leur apparition dans les couches
sous-jacentes de la pelure. Cette augmentation est de plus en plus faible en pro-
fondeur; elle depend du cultivar (tableau 2, figure 1; Shih et al. 1973b, Locci et al.

1967, McKee 1955).

Tableau 2:

Localisation des saponines alcaloidales (a solanine et a-chaconine) dans les tubercules sains
de la pomme de terre (d'apres Allen et al. 1968).

section de tissu /umoles de saponines par g de poids frais

cultivar
,Russet Burbank' .Kennebec'

premier mm de pelure 535 1110
cortex 14 41

region perimedullaire 0 0
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Figure 1:

Influence des blessures sur la teneur en solanine des tubercules de la pomme de terre (teneur
des tissus frais determinee 0 et 4 jours apres la blessure; distance mesuree ä partir de la blessure;
profondeur de celle-ci, 0,5 cm; d'apres McKee 1955 et 1954).
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Les tranches de tubercules traitees par de l'eau ou par une suspension de

champignons vivants ou morts ont une augmentation de leur teneur en saponines
moins forte que les tranches non traitees; cette augmentation est due au decoupage
en tranches. Le degre d'inhibition de cette augmentation n'est pas directement
associe au pouvoir pathogene du champignon. Au lieu d'accumuler des saponines,
les tranches de tubercules traitees synthetisent 5 differents terpenoides dont
plusieurs d'entre eux, comme la rishitine et la phytotuberine, sont des phyto-
alexines (substances naturelles de defense induites par l'infection). Les saponines
alcaloidales et les terpenoides ont en commun une partie de leur voie biosynthetique
(acetate, mevalonate). On peut done admettre que certaines enzymes sont, sous
l'effet des champignons, activees ou bloquees. Si les blessures precedent l'infection
ou si la temperature est trop elevee, l'interference entre la production des saponines
et des terpenoides n'a pas lieu et la synthese des phytoalexines est fortement reduite;
la teneur en saponines demeure alors elevee (Currier et al. 1975, Shih et al. 1973a
et b, Allen et al. 1968, Locci et al. 1967).

Notons en outre, que la teneur en saponines alcaloidales des fruits d'un Solanum
est fortement reduite par le virus de la mosalque (Rangaraju et al. 1975, Liu et al.

1974).

Saponines d'un autre type. Les variations de la teneur en saponines terpenoldales
et steroidales sous l'effet des infections sont peu connues. La teneur en saponine du

cyclamen ne varie pas (Schlösser 1973a); par contre, celle de la betterave sucriere
augmente d'environ 20% lorsque la plante est parasitee par le Pythium paroecandrum
(Defago et al. 1975b).

6.4. Influence de produits chimiques.

L'influence de produits chimiques sur la biosynthese des saponines n'a ete etudiee
que chez les tubercules de la pomme de terre. Ces nombreuses etudes s'efforcent
de decouvrir des substances inhibant l'accumulation de la solanine, laquelle
accompagne toujours le verdissement des tubercules. Ces produits sont soit
asperges sur les feuilles avant l'arrachage, soit appliques aux tubercules au moment
de leur conservation. Cette application a lieu par injection sous vide ou par bain.
Plusieurs substances dont l'acide nicotinique, la glycerine, certains complexes
du fer, diverses huiles et detergents, permettent de reduire de 20 ä 70% la
biosynthese des saponines (voir la liste detaillee chez Jadhav et al. 1975). Au contraire,
le N6-benzyladenine injecte sous vide dans les tubercules augmente la synthese
des saponines chez certains cultivars. Cette augmentation est due ä une synthese
intensifiee des saponines dejä presentes dans les tubercules non traites et ä l'apparition
de nouvelles substances (Jeppsen et al. 1975).

7. Toxicite pour les microorganismes et pour les cellules vegetales

7.1. Spectre d'organismes.

Tous les groupes de microorganismes testes et tous les types de cellules vegetales
sont sensibles aux saponines. Cette sensibilite est la plus largement exprimee chez
les champignons. Pourtant, certains virus, mycoplasmes, actinomycetes, bacteries et
myxomycetes peuvent etre egalement empoisonnes par les saponines.
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Virus. Une des saponines des feuilles du Gymnema sylvestre est antivirale
(Sinsheimer et al. 1968); d'autre part, le titre d'une suspension de virus ,Sarcome de Rous'
devient 500 fois plus petite en presence de 100 ppm de digitonine (Dourmashkin
et al. 1962)

Bacteries. Quelques rares bacteries sont sensibles aux saponines, amsi le
Mycobacterium tuberculosis est entierement mhibe par 12,5 ppm d'avenacme (Maizel et al.

1964) et la croissance du Corynebacterium sepedonicum est retardee de trois jours par
100 ppm de solanine et de chacomne (Paquin et al. 1964). Le pouvoir bacteriostatique
ou bactericide de la cyclamine et de la primuline est supeneur ä celui de plusieurs
autres saponines, tout en restant relativement peu eleve (Tschesche et al. 1965).

Actinomycetes. La tomatme mhibe Actinomyces scabies (Irving 1947).

Myxomycetes. L'un des microorganismes les plus sensibles aux saponines est le

myxomycete Physarum polycephalum. La croissance du corps plasmodial est en effet
inhibee ä 99% par les saponines de la luzerne ä la concentration de 1 ppm (Assa et al.

1975). La digitonine, k une concentration de 50 ppm, entraine la lyse du Mycoplasma
laidlawii, lorsque ce microorganisme a mcorpore du cholesterol (Assa et al. 1972).

Champignons. A la concentration de 1 ppm, plusieurs saponines commencent
k etre fongistatiques. Des teneurs de 3 ä 200 ppm de saponines sont, en general,
mortelles pour nombre de champignons. Pourtant, certames souches et especes
peuvent supporter plusieurs milliers de ppm sans dommage. Le Piricularia ozyzae,
le Claviceps purpurea, le Trichoderma viride et certames especes de levures sont tres
sensibles aux saponines (Schlösser 1971, Wolters 1968, 1966a, b, c, 1965, 1964,
Zimmer et al. 1967, Maizel et al. 1964). Suivant les especes de champignons, la
toxicite des saponines est done plus ou moins equivalente ä celle de la griseofulvme
(Tschesche et al. 1965). Les races d'un champignon peuvent differer ou non entre
elles par leur sensibilite ä une saponme donnee (Turner 1961, Kern 1952). Le
pouvoir fongicide d'une saponine depend de sa structure chimique et de nombreux
autres facteurs (cf. II. 9 et 10). Ainsi le Trichoderma viride est plus inhibe par les

saponines des racines de la luzerne que par Celles de la tige; ces saponines se

differencient entre elles par leur partie sucre et par des variations du noyau sapogenme
(Leath et al. 1972, Gestetner et al. 1971). Plusieurs especes de champignons sont
resistantes, par exemple, ä l'avenacine et ä la tomatine; ces deux substances appar-
tiennent pourtant au groupe des saponines les plus toxiques pour les champignons.

Vegetaux superieurs. Les cellules des differentes especes vegetales ne reagissent
pas toutes de la meme faqon ä l'apport de saponines exogenes. Par exemple, une
saponme ne semble pas avoir d'mfluence sur les tissus des vegetaux capables de la
synthetiser, eile entraine par contre la perte du liquide cellulaire des autres especes
vegetales. En particulier, le contenu des vacuoles s'echappe dans le milieu ambiant
(Roddick 1976a et 1975a, Boas 1928). D'autre part, des concentrations elevees de

saponines reduisent souvent la germination des graines et la croissance des racines
des plantes qui ne synthetisent pas ces saponines; appliquees en faibles concentrations,
ces substances ont un effet inverse. Elles peuvent en outre induire la formation de
tumeurs (Birk 1969, Heftmann 1963, Baiansard et al. 1943). Notons encore que
la tomatine inhibe l'elongation des coleoptiles du ble lorsque cette elongation est

provoquee par l'apport d'acide indol-acetique exogene (Roddick 1975b).
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7.2. Sensibilite differentielle des organes de champignons.

Tous les organes d'un meme champignon ne sont pas identiquement sensibles
aux saponines. Ainsi, la pointe des hyphes des champignons testes est l'endroit le plus
sensible du mycelium (Wolters 1966b, Boas 1928). En presence de digitonine par
exemple, les extremites des hyphes du Sclerotium rolfsii se gonflent; 60 ä 90 secondes

apres l'aspersion de la saponine, elles eclatent {Assa et al. 1972). Les zoospores des

Phytophtora sont plus sensibles aux saponines de la luzerne, ou ä la solanine, que les

sporanges ou que les hyphes pourvues de sterols; cette sensibilite des propagules
s'exprime soit par un eclatement, soit par une inhibition de la germination (Zentmyer
et al. 1967, McKee 1959 et 1955). Les conidies sont souvent, par contre, plus
resistantes aux saponines que le mycelium. De plus, les saponines peuvent, chez
certaines souches, favoriser l'intensite de la conidiation tout en reduisant la
croissance mycelienne (tableau 3). Un phenomene semblable a ete observe lorsque
le coprin est traite aux antibiotiques polyeniques (cf. II. 10); rappelons que ces

antibiotiques et les saponines ont probablement un mecanisme d'action semblable.

Tableau 3:

Influence de la tomatine sur la croissance mycelienne, la germination des conidies et l'intensite
de la sporulation de deux souches du Fusarium lycopersici (une souche est pathogene pour les
tomates ,Bonny Best'; l'autre ne l'est pas; croissance sur gelose, a 27° C et a l'obscurite; l'intensite
de la sporulation est mesuree par unite de surface du mycelium; 100% valeur sur le milieu
depourvu de tomatine).

tomatine
souche M croissance

pathogene 10'6 95
10"5 77
10-4 36

non pathogene 10'6 85
10"5 67
10"4 21

%

germination intensite de la sporulation

106 91
92 203
87 517

67 3008
79 639
33 333

8. Mecanismes de la toxicite
Les saponines agissent sur le metabolisme et l'ultrastructure des cellules; on a

tente d'expliquer les bases moleculaires de cette toxicite par certaines des proprietes
que les saponines revelent in vitro. Ces proprietes sont la tendance ä former des

complexes avec differents types de molecules comme les sterols, les Steroides,
les proteines, les phospholipides et les polyphenols ainsi que la faculte d'abaisser
la tension superficielle. Remarquons qu'une saponine peut etre plus toxique ou moins
toxique que son noyau aglycone iSinden et al. 1973, Schlösser et al. 1969, Arneson
et al. 1968a, Wolters 1966a et 1964). Quant au role de la chaine de sucre dans la
toxicite des saponines, il n'est pas encore clair. Selon Segal et al. (1975a et b, 1974),
l'hydrolyse des saponines, au niveau de la membrane cellulaire, est une etape
necessaire dans le processus de leur toxicite pour les champignons et les erythrocytes
(cf. II. 10).
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Influence sur le metabolisme. Les saponines detruisent la semi-permeabilite
cellulaire des champignons. Plusieurs constituants de la cellule s'echappent dans
le milieu ambiant. Parmi ceux-ci, on peut remarquer du phosphate mineral,
des ions K+ et des ions Mg2+ chez certains champignons, des acides amines, des

substances qui absorbent dans l'ultraviolet (des nucleotides?). Cette perte de

materiel perturbe le metabolisme de la cellule et en particulier sa respiration
(Olsen 1971 a et b, Turner 1960b); eile bloque, de plus, la fermentation alcoolique
des levures (Kuszlik-Jochym et al. 1973, Boas 1928). D'autre part, l'absorption
des ions est inhibee (Olsen 1971c). La perte du contenu cellulaire entraine,
lorsqu'elle est forte, un ralentissement de la croissance et la mort de la cellule;
lorsqu'elle est faible, elle reduit tres probablement la pression interne des hyphes
et done leur pouvoir perforateur; ce pouvoir est tres important du point de vue
phytopathologique.

Influence sur Infrastructure. Au microscope electronique, Taction des saponines
se detecte par l'apparition de „pits"; ces „trous" atteignent 80 ä 90 Ä de diametre
chez les membranes artificielles contenant du cholesterol. Dans le cas des membranes
des erythrocytes et chez les virus, ils mesurent 40 ä 50 Ä. Ces trous sont repartis
regulierement sur toute la surface exterieure des globules rouges, par exemple;
ils correspondent vraisemblablement ä un rearrangement de la structure de la
membrane ä la suite de la formation de complexes entre les saponines et les sterols.
II est moins probable qu'il s'agisse d'un „arrachage" des molecules de sterols
(Seeman et al. 1973, Husson et al. 1963, Bangham et al. 1962, Dourmashkin et al.

1962, Glauert et al. 1962). Ce nouvel arrangement est probablement ä 1'origine
de la disintegration de la membrane dans le cas oil la pression interne de la cellule
est forte (par exemple, chez les cellules de la pointe des hyphes, chez les zoospores
desPhytophthora). En absence de disintegration, ce nouvel arrangement est la
cause probable de la destruction de la semi-permiabiliti cellulaire.

Base moleculaire.

FORMATION DE COMPLEXES AVEC LES STEROLS. Les saponines et, sous
certaines conditions leur noyau aglycone, possedent in vitro une affiniti tres forte
pour les stirols; cette affiniti est utilisie pour l'isolation et la purification de
nombreuses saponines (cf. II. 1 et 9.1). Dijk Fischer (1927) et Boas (1928) avaient
pressenti que la formation de complexes in vivo, entre les saponines et les stirols,
itait la raison principale de la toxiciti des saponines. Fischer dit en effet: „die
Annahme, dass das undissoziierte salzsaure Solanin nicht mehr hämolytisch wirkt, lässt
sich auch mit der von Hausmann gefundenen Eigenschaft des Salzes keine Verbindung
mit Cholesterin zu geben, in Einklang bringen Da man den Mechanismus der
Saponinhämolyse wenigstens teilweise auf eine Bindung des Erythrocytencholesterins
mit dem Saponin zurückführt, die eine Zerstörung des Blutkörperchens bewirkt, ist
also eine Analogie deutlich erkennbar". Boas ecrit pour sa part: „die Beseitigung der
Sterine durch Digitonin ist daher ein stärkerer Angriff auf die Zelle als die Veränderung
der Lezithinkomponente". Ce mecanisme d'action semble avoir ete oublie pendant
plus de trente ans; il a ete par la suite, l'objet de nombreuses etudes plus ou moins
approfondies (Defago et al. 1975b, Olsen 1973, Gestetner et al. 1972, Schlösser
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1972b et 1969, Ferenczy et al. 1970, Arneson et al. 1968a, Wolters 1966a et b,
Tschesche et al. 1964, Kinsky 1963). Ce renouveau d'interet est dü ä la decouverte
d'un autre groupe de substances, les antibiotiques polyeniques. Bien que les anti-
biotiques polyeniques aient une structure chimique tres differente de celle des
saponines, ils forment des complexes in vitro avec les sterols. Ces antibiotiques ont
fait l'objet de nombreuses etudes ces dernieres annees (Hamilton-Miller 1974).
Ces travaux ont produit un faisceau de preuves indiquant clairement que la toxicite
des antibiotiques polyeniques a pour condition necessaire la formation de complexes
in vivo avec les sterols.

Le röle des sterols dans la toxicite des saponines et des antibiotiques polyeniques
pour les champignons peut etre mis facilement en evidence chez les Pythium et les
Phytophthora. Ces deux genres ne synthetisent pas de sterols, au contraire des autres
genres; ils peuvent, par contre, absorber des sterols exogenes. Lorsque les hyphes
croissent en absence de sterols, elles sont resistantes aux saponines; lorsqu'elles
absorbent par contre des sterols exogenes, elles deviennent sensibles aux saponines
et la semi-permeabilite des cellules est detruite (cf. aussi II. 11.2; Defago et al. 1975a
et b, Schlösser 1972b, Gottlieb 1971, Child et al. 1969, Schlösser et al. 1966).
Rappeions que les zoospores, dont la formation necessite la presence de sterols,
sont toujours tres sensibles aux saponines (cf. II. 7.2).

Les saponines et les antibiotiques polyeniques ont done probablement un
mecanisme d'action semblable (Wolters 1966a). Toutefois, certaines differences
existent entre le mecanisme d'action de ces deux groupes de substances; ainsi
la digitonine se distingue de la nystatine (un antibiotique polyenique) par:
— une affinite beaucoup plus grande pour les protoplastes du Neurospora crassa

(Lampen 1962);

— une absence de formation de complexes avec les sterols esterifies des protoplastes
des levures (Kinsky 1963).

De plus, tous les champignons que l'on peut isoler de la nature et qui synthetisent
des sterols, sont sensibles aux antibiotiques polyeniques; l'apparition de souches
resistantes dans la nature ou en clinique *), n'est pas un probleme, car ces souches
sont peu vitales (Hamilton-Miller 1974). La toxicite d'une saponine varie par contre
fortement d'une souche ou d'une espece de champignon ä l'autre (cf. II. 10). Ces
differences laissent supposer que les mecanismes d'action des antibiotiques et des
saponines ne sont pas entierement identiques.

On peut admettre une theorie du mode d'action des saponines passant par la
formation de complexes in vivo avec les sterols localises surtout dans la membrane
plasmique. Pour clarifier les idees, nous enumerons ci-dessous, d'abord les arguments
en faveur de cette theorie, puis les arguments contre. Un bon nombre d'arguments
„pour" partent du fait que le mode d'action suppose est celui des antibiotiques
polyeniques.

') Les antibiotiques polyeniques sont surtout employes dans la lutte contre les champignons
parasites de l'homme.
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Arguments en faveur de la theorie des complexes steroliques:

1) Les saponines, comme les antibiotiques polyeniques, forment des complexes
in vitro avec les sterols (par exemple, avec les derives de l'ergosterol et du
cholesterol) communement presents dans la membrane plasmique des cellules
eucaryotes.

2) Les saponines, comme les antibiotiques polyeniques, provoquent la formation
de „pits" sur les membranes artificielles contenant des sterols et sur les membranes
plasmiques cellulaires.

3) Les saponines, comme les antibiotiques polyeniques, detruisent la permeabilite
cellulaire.

4) Les saponines, comme les antibiotiques polyeniques, sont toxiques pour les

Pythium et les Phytophthora seulement lorsque la membrane de ces champignons
a absorbe des sterols formant des complexes avec les saponines.

5) Les saponines bidesmosidiques ne forment pas de complexes avec les sterols
in vitro et elles ne sont pas toxiques.

6) Le degre de toxicite des saponines pour les champignons va de pair avec leur degre
d'affinite pour l'ergosterol (cf. II. 9.1).

7) La teneur en sterols de differents champignons peut etre associee ä leur degre
de sensibilite envers diverses saponines (cf. II. 10).

Notons que les points 6 et 7 n'ont ete contröles que dans un tres petit nombre de cas.

Arguments contre:

1) Les saponines et les antibiotiques polyeniques ont une structure chimique tres
differente.

2) Chez les erythrocytes, il n'y a pas de correlation entre le degre d'affinite de

diverses saponines pour le cholesterol et leur pouvoir hemolytique; cette absence
de correlation peut etre due soit aux conditions tres peu physiologiques dans

lesquelles la formation de complexes a ete etudiee, soit au fait que la formation
de complexes entre les saponines et les sterols ne joue qu'un role secondaire dans

l'hemolyse des erythrocytes (Tschesche et al. 1973 b et 1964).

3) Les saponines sont normalement aussi bien toxiques envers les cellules eucaryotes
(ces cellules contiennent ou synthetisent des sterols) qu'envers certains micro-
organismes procaryotes (ces microorganismes contiennent normalement peu ou pas
de sterols).

4) Une saponine n'est pas toxique, semble-t-il, pour l'espece vegetale qui la synthetise;
eile est par contre toxique pour les autres especes vegetales, voisines sur le plan
systematique. Ces especes ont pourtant des sterols identiques, pour autant que les

connaissances scientifiques actuelles permettent de le juger.

FORMATION DE COMPLEXES AVEC LES PROTEINES, LES LIPIDES ET
LES PHENOLS. Cette formation de complexes est moins specifique que celle avec
les sterols. Aucune indication n'existe, ä notre connaissance, sur la partie de la
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molecule de saponine responsable de la formation de complexes avec ces substances.
La formation de complexes des saponines avec les proteines et les phospholipides
contribue, par exemple, dans le cas du Physarum polycephalum ä la forte toxicite des
saponines (Assa et al. 1975). La formation de complexes avec les proteines peut
entrainer l'inhibition ou l'intensification de l'activite de certaines enzymes comme
les proteases, les peroxydases et la Cholinesterase (Shcherbanivs'kyl et al. 1974,
Birk 1969). Elle peut empecher aussi l'approvisionnement normal des bacteries en
nourriture et etre ä l'origine de l'effet bacteriostatique de la solanine et de la
chaconine sur le Corynebacterium sepedonicum (Paquin et al. 1964). Certaines
saponines forment en outre des complexes avec les phenols (Hegnauer 1962 ä 1973,
Tschesche et al. 1973b) ou avec d'autres lipides que les phospholipides (Frühling
et al. 1971); rien n'indique que cette formation de complexes contribue ä la
toxicite des saponines.

ABAISSEMENT DE LA TENSION SUPERFICIELLE. Les saponines bidesmosi-
diques diminuent la tension superficielle tout aussi fortement que les saponines
monodesmosidiques. Les saponines bidesmosidiques ne se sont pas revelees toxiques
pour les differents types de cellules testees (erythrocytes et champignons), au
contraire des saponines monodesmosidiques. On peut done admettre que la
diminution de la tension superficielle ne contribue pas ä la toxicite des saponines
(Tschesche et al. 1973b).

La toxicite des saponines pour les differents types d'organismes semble done
etre liee ä la propriete de ces substances de former des complexes avec differentes
substances. Chez les champignons, la presence de sterols reagissant avec les saponines
apparait comme une condition necessaire du pouvoir fongicide de ces substances
et de leur noyau aglycone. Par contre, la toxicite des saponines n'est tres probable-
ment pas dependante d'une autre de leurs proprietes, celle d'abaisser la tension
superficielle.

9. Facteurs influengant le pouvoir fongicide des saponines in vitro
Le pouvoir fongicide des saponines est influence par de nombreux facteurs;

les plus importants sont la structure des molecules de saponines et de sterols,
la temperature, la duree d'exposition, le pH, les ions environnants et les conditions
de preculture du champignon.

9.1. Structure des molecules de saponines et de sterols.

La structure des saponines et celle des sterols influencent la stabilite des
complexes formes in vitro entre ces deux groupes des substances; cette stabilite se reflete
partiellement dans le pouvoir fongicide des saponines. D'autres facteurs (lies ä la
structure des saponines et n'influemjant pas la stabilite des complexes in vitro)
jouent un röle dans la toxicite des saponines; ces facteurs sont jusqu'a maintenant
peu connus.

Stabilite des complexes sterols-saponines. Dans des solutions ethanoliques ou
aqueuses, les saponines ont tendance ä former des complexes avec certains Steroides.
Ces complexes sont des produits d'addition; ils ne sont pas düs ä des liaisons covalentes.
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Iis peuvent precipiter ou demeurer en solution (Gestetner et al. 1972, Schlösser 1969,
Wulff 1968, Tschesche et al. 1964). Les Steroides qui torment des complexes avec les

saponines appartiennent souvent ä la serie du cholestane et au groupe des sterols.
Iis peuvent aussi etre des noyaux aglycones de certaines saponines comme la digito-
genine et la tomatidine. La formation de complexes avec les noyaux aglycones depend
fortement des conditions d'experiences. Ainsi la tomatidine peut ou non etre preci-
pitee par le cholesterol {Arneson et al. 1968a, Schulz et al. 1957). Pour des conditions
d'experiences donnees, le pourcentage des molecules d'une saponine qui forme
des complexes avec un sterol determine (par exemple, le cholesterol) depend de la
structure de la saponine (tableau 4;Ferenczy et al. 1970, Wolters 1966a, Tschesche

Tableau 4:

Pourcentage des molecules d'une saponine formant des complexes avec le cholesterol
(100% nombre total des molecules de saponines; d'apres Tschesche et al. 1964).

saponine pourcentage

digitonine (melange) 73,5
digitonine (pure) 91,0
tomatine 62,6
demissine 45,4
a-chaconine 39,0
a-solanine 35,8
aescine (melange) 30,5
cyclamine 23,7

et al. 1964); inversement une saponine donnee forme des complexes avec certains
sterols, et non avec d'autres; le rapport molaire saponine-sterol est une mesure pour
cette affinite (tableau 5; Gestetner et al. 1972, 1971). La stabilite des complexes
depend surtout de la structure du noyau aglycone (par exemple, de celle du C 23 et

du C 28 des derives de l'acide medicagenique; Gestetner et al. 1972); eile depend,

par contre, peu de la structure de la chaine de sucre attachee au C 3 (Tschesche et al.

1964). La chaine de sucre attachee au C 26 ou au C28 empeche la formation de

complexes avec les sterols; cette chaine est responsable de l'absence de toxicite
des saponines bidesmosidiques (Tschesche et al. 1973b, Wulff 1968). Dans les tres

rares cas etudies jusqu'ä present, le degre de toxicite des saponines monodesmosidiques
pour les champignons va de pair avec leur degre d'affinite pour l'ergosterol (sterol
normalement present dans la membrane plasmique des champignons; Ferenczy et al.

1970). Rappelons qu'il n'y a pas de correlation entre le degre d'affinite de diverses

saponines pour le cholesterol et leur pouvoir hemolytique (cf. II. 8).

La stabilite des complexes influence directement la capacite de certains sterols de

detoxiquer les saponines, lorsque ces deux types de substances sont ajoutes ensemble

au milieu de culture du champignon. Ainsi les hyphes du Sclerotium rolfsii synthetisent
du cholesterol; l'inhibition de leur croissance par les saponines de la luzerne peut etre
annulee par l'addition de cholesterol. Le 0-sitosterol, le 5-stigmastene-3|3-ol, l'ergo-
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Tableau 5:

Formation de complexes entre les saponines de la luzerne et differents sterols in vitro
(d'apres Gestetner et al. 1972).

sterol formation rapport moleculaire *
de complexes saponines / sterol

cholesterol + 1/ 4,9
7 dehydrocholesterol + 1/ 5,3
5-stigmastene-3j3-ol + 1/ 7,9
ergosterol + 1/ 8,5
5a-cholestan-3-one + 1/ 8,8
50-cholestan-3|3-ol - -
5-androstene-3ß-l 70-diol - _
acide
3 hydroxy-5-cholen-24-oique — —

* Le poids moleculaire du melange est calcule en prenant la moyenne du poids moleculaire
des differentes saponines; celui-ci varie de 1000 a 1200.

sterol et le 5a-cholestan-3-one sont impuissants ä detoxiquer ces saponines bien qu'ils
reussissent ä former des complexes in vitro avec elles. La stabilite de leurs complexes
est en effet inferieure ä celle des complexes avec le cholesterol (tableau 5; Gestetner
et al. 1972 et 1971).

Autres facteurs. La solanine qui differe de la chaconine par une molecule de sucre
(1 D-galactose ä la place de 1 L-rhamnose; figure 2) est deux fois moins toxique que la

chaconine pour YAlternaria solani (Sinden et al. 1973) et pour les erythrocytes
(Tschesche et al. 1964); la stabilite du complexe cholesterol-solanine et cholesterol-
chaconine est pourtant la meme in vitro (tableau 4).

9.2. La temperature.

La sensibilite des cellules aux saponines varie avec la temperature. Ainsi ä 0°C,
les cellules entieres ou les protoplasmes du Syncepahlastrum racemosum sont insensibles
ä la tomatine et i la solamargine; ä 20°C par contre, les saponines detruisent la perme-
abilite des cellules et entrainent la mort de l'organisme. Ce phenomene a pour origine
probable une localisation differente de l'ergosterol dans les membranes suivant la

temperature. En effet, ä 0°C, les cellules Vivantes du Pichia saitoi qui reagit comme
le S. racemosum, n'absorbent pas de saponines; par contre, les cellules denaturees par
la chaleur enlevent, ä 0°C, les saponines du milieu ambiant; les cellules Vivantes
absorbent les saponines ä 20°C (Ferenczy et al. 1970).

9.3. Duree d'exposition et quantite de cellules traitees.

Au cours de la premiere heure du traitement la sensibilite des spores du Fusarium
coeruleum ä la solanine augmente; ensuite eile demeure constante. Pour des concentrations

faibles de saponine (27 ppm), la toxicite est proportionnelle au nombre de spores
(McKee 1959). Aucune autre etude sur ce sujet n'existe ä notre connaissance.
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Figure 2

Structure chimique de la solanine et de la chaconine

9 4 ions Mg2+, K+, Na+, Ca2+.

Si le Mg2+ a parfois une influence negative ou nulle sur la toxicite des saponmes,
le K+ et le Na+ augmentent le pouvoir fongicide des saponmes (Olsen 1972, McKee
1959) Le Ca2+ par contre, detoxifie partiellement ou totalement Faction des

saponmes, en mfluenqant la balance Ca2+-Na+ {McKee 1959 et 1957) et/ou empechant
plus ou moms totalement la formation de complexes avec les sterols membranaires
{Olsen 1973) Chez le Neurospora crassa, Faction de l'aescme est totalement mhibee
par le Ca2+, par contre, cette detoxication n'est que partielle pour le Gaeumannomyces
gramims {Olsen 1972)
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9.5. pH et tampon.

Chez les saponines alcaloldales, seule la forme dissociee peut former des complexes
avec les sterols; le pH a done une tres forte influence sur la toxicite de ces saponines
(Fischer 1927) ainsi au pH 3, il faut 300 fois plus de tomatine qu'au pH 8 pour obtenir
le meme degre d'inhibition de la germination des spores de YHelminthosporium tur-
cicum (Arneson et al. 1968a). Pour la solanine, un phenomene identique est observable

(tableau 6).

Tableau 6:

Influence du pH sur le LD50 de la solanine sur la germination des spores du Fusarium coeruleum
(d 'apres McKee 195 9).

pH 8,3 8,0 7,6 7,0 6,5 5,9 5,6

solanine ppm 8 11 20 85 260 1100 2000

Chez les saponines terpenoidales, la toxicite est influencee, independamment du

pH, par la concentration et la nature du tampon. Cette influence est probablement de

nature indirecte; eile est due ä Taction du tampon sur les ions Ca2+ (Olsen 1971a et b).

La toxicite de l'aescine est plus forte en presence d'un tampon au phosphate ou au

citrate qu'en presence d'un tampon ä Tacide succinique (Olsen 1972 et 1971c).

9.6. Milieu de culture.

A part le cas exceptionnel desPythium et Phytophthora (cf. II. 8), il existe tres

peu d'etudes se rapportant ä Tinfluence du milieu de culture du champignon sur sa

sensibilite aux saponines. L'augmentation de la concentration du milieu de culture ou
de la molarite de certaines sources de carbone diminue parfois la toxicite des

saponines (Gäl 1965, Kern 1952).

9.7. Influence de la preculture.

Des spores du Fusarium coeruleum, obtenues ä partir d'une culture sur un milieu
contenant de la solanine et du chlorure de calcium, sont moins sensibles que Celles

provenant d'une culture sur gelose de pomme de terre (McKee 1959). De plus, les spores
du Cladosporium fulvum, formees sur les organes malades de la tomate, sont plus resis-

tantes ä la tomatine que Celles provenant d'un milieu synthetique ou defini
(Agerberg et al. 1933).

10. Mecanismes de la resistance des champignons in vitro

Les diverses especes et souches de champignons sont plus ou moins sensibles aux
saponines monodesmosidiques. Pourtant les mecanismes de resistance des champignons
aux saponines n'ont ete que tres peu etudies et ces etudes ont porte seulement sur
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des souches naturellement resistantes. Plusieurs modeles de mecanismes de la
resistance peuvent etre proposes; ceux-ci sont bases sur les transformations des
molecules, soit des saponines, soit des substances formant des complexes avec les
saponines. Voici les principaux:

1. Transformation de la molecule de saponine alcaloidale dans sa forme non
dissociee. Cette transformation est due ä un changement du pH du milieu de culture
par les produits du metabolisme fongique. Ce changement permet de detoxiquer
les saponines alcaloldales, car seule la forme dissociee de cette molecule peut former
des complexes avec les sterols. Ainsi, plusieurs champignons deviennent resistants
ä la tomatine en excretant des acides organiques; ces acides abaissent, en effet,
le pH du milieu de culture (Schlösser 1975, Arneson et al. 1968a).

2. Transformation du noyau aglycone des saponines. Cette transformation a lieu
en grande partie dans le milieu de culture des champignons; le noyau aglycone est
transforme de telle fagon qu'il ne forme plus des complexes avec les sterols fongiques.
Ce mecanisme n'a pas encore ete etudie; pourtant tout laisse penser qu'il puisse
exister, car les spores et le mycelium de tres nombreux champignons font subir aux
Steroides des transformations specifiques, qui sont utilisees en mycologie industrielle.
La transformation du noyau aglycone des saponines est connue dans le cas de la
diosgenine par 1 'Helicostylum piriforme, et de la diosgenone par le Fusarium solani
(Kondo et al. 1966, Hayakawa et al. 1962). Ces reactions sont dues ä des enzymes
constitutives des spores mises en etat de pregermination. Le mycelium peut aussi
transformer les Steroides mais l'activite des hyphes est tres inferieure k celle des
propagules; d'autre part, les enzymes mycelienes sont des enzymes adaptatives
(Smith et al. 1975).

Les transformations des noyaux steroldaux sont specifiques d'une souche ou
d'une espece de champignons. Ce mecanisme de resistance rendrait done bien compte
des variations de la sensibilite de diverses souches de champignons k une saponine
donnee. II pourrait en outre expliquer pourquoi les conidies de nombreux champignons
sont beaucoup moins sensibles que le mycelium aux saponines (cf. II. 7.2).

II n'est pas encore clair si de telles transformations sont suffisamment efficaces
pour assurer la detoxication des saponines et si elles peuvent avoir lieu alors que le
noyau aglycone est attache ä la chaine d'hydrate de carbone.

3. Hydrolyse de la chaine de sucre dans le milieu de culture du champignon.
Cette hydrolyse est due ä des 0-glucosidases extracellulaires fongiques; elle rend la
saponine moins soluble. Souvent, le noyau aglycone n'atteint ainsi pas l'hyphe,
qui devient resistante; si le noyau aglycone de plusieurs saponines est donne de telle
fa^on qu'il entre en contact avec l'hyphe, celle-ci demeure sensible (cf. II. 8).
Ce mecanisme a ete observe pour la solanine, la tomatine et les avenacines.

SOLANINE. Le Fusarium coeruleum hydrolyse la chaine de sucre de la solanine,
une unite d'ose apres l'autre. Cette hydrolyse debute apres trois jours de croissance
du champignon dans un milieu additionne de la saponine; l'hydrolyse diminue la
sensibilite du Fusarium a la solanine (McKee 1959).

TOMATINE. Le Septoria lycopersici separe une seule unite de glucose de la
chaine de sucre de la tomatine. Cette hydrolyse partielle le rend resistant ä la saponine
dans les conditions etudiees. L'enzyme responsable de cette hydrolyse est une (3-gluco-
sidase specifique; eile est constitutionnelle et extra-cellulaire (Durbin et al. 1969,
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Arneson et al. 1967). Apres dix jours de croissance en presence de tomatine, de
nombreux champignons sont capables de liberer la tomatidine (noyau aglycone de
la tomatine) de sa liaison avec les molecules de sucre (Van Dijkman 1972).

AVENACINES. Les saponines de l'avoine sont hydrolysees par le Gaeumanno-
mycesgraminis var. avenae et par differents autres champignons; cette hydrolyse
assure une protection partielle des champignons contre ces saponines. Cependant,
plusieurs especes de champignons resistants aux avenacines hydrolysent cette
molecule moins rapidement que les especes sensibles (Lüning 1975, Turner 1961
et 1960a).

4. Inhibition de l'hydrolyse de la chaine de sucre dans la membrane plasmique
fongique. Cette hydrolyse est, selon certains auteurs, une etape necessaire dans le

processus de la toxicite des saponines; eile est provoquee par des 0-glucosidases
localisees dans la membrane cellulaire fongique (cf. II. 8). Ces glucosidases sont peu
specifiques; leur inhibition par des inhibiteurs specifiques empeche la destruction
de la semi-permeabilite des hyphes du Botrytis cinerea et du Rhizoctonia solani
lorsque ces champignons sont immerges dans des solutions de saponines (Segal et al.

1975b). Les champignons depourvus de (3-glucosidases membranaires capables
d'hydrolyser des saponines seraient done resistants ä ces substances. Ces enzymes
etant peu specifiques, ce mecanisme de resistance, s'il existe, explique done mal
qu'une souche de champignons soit sensible ä une saponine mais resistante ä une
autre.

5. Formation de complexes avec des molecules de la paroi cellulaire fongique.
Cette formation de complexes entraine une detoxication dans la mesure oü ces molecules

jouent un röle peu important dans le metabolisme fongique. Avant d'entrer
en contact avec la membrane plasmique, les saponines doivent passer au travers
de la paroi cellulaire. Celle-ci contient des proteines et des lipides qui peuvent former,
theoriquement, des complexes avec les saponines (cf. II. 8). La formation de tels

complexes empecherait done les saponines d'atteindre la membrane protoplasmique
et d'etre toxiques.

Tableau 7:

Influence de la nystatine sur la croissance, la sporulation et la production de sterols hydrosolubles
chez le Coprinus cinereus (d'apres Difago et al. 1976).

souche nystatine

ppm

poids sec
mycelium

mg/1

nombre de conidies
par g de mycelium

x 107

sterols
hydrosolubles

mg / g mycelium

sauvage
sauvage

70S ± 107
521 ± 28

6,6 :

0,4 :

3,7
0,9

1,3 ± 1,1
0,7 ± 0,7

mutant
mutant

784 :

840 :

50
150

8,7 ± 6,6
48,7 ± 18,6

0,4 :

7,1 :

0,S
0,8
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D'autre part, les parois cellulaires contiennent probablement des sterols enfermes
dans des complexes formes par des polysaccharides (Safe et al. 1976, Pillai et al. 1975,
Thompson et al. 1973). La digitonine libere le cholesterol de ces complexes; cette
liberation entraine logiquement la detoxication de la digitonine (Adams et al. 1967).
Les sterols hydrosolubles permettraient done de detoxiquer les saponines. Notons
que ces complexes jouent, peut-etre, aussi un role dans la resistance des champignons
aux antibiotiques polyeniques (tableau 7).

Ce mecanisme de resistance, s'il existe, explique mal la toxicite plus ou moins
prononcee de diverses saponines pour un champignon donne.

6. Changement de la teneur qualitative et quantitative en sterols de la membrane
plasmique fongique. Ces changements empechent la formation de complexes entre les
sterols et les substances toxiques. Ce mecanisme de resistance est le moyen habituel
de defense des champignons contre les antibiotiques polyeniques (Grindle 1974 et
1973, Kim et al. 1974a et b, Hamilton-Miller 1972, Molzahn et al. 1972). II n'a pas
ete etudie pour les saponines; pourtant, tout laisse supposer qu'il existe, car la similitude
d'un des mecanismes d'action des saponines et des antibiotiques polyeniques devrait
entrainer une similitude des mecanismes de resistance.

De plus certains faits experimentaux rendent plus vraisemblable la possibility
d'existence de ce mecanisme de resistance; citons:

— l'ordre de sensibilite des differents champignons k l'aescine (saponine du
marronier d'Inde) est le meme que l'ordre decroissant de la teneur totale de leur
mycelium en sterols; ces substances sont, chez les microorganismes etudies,
principalement localisees dans la membrane plasmique (Olsen 1973).

— La sensibilite de differents champignons aux saponines de la luzerne et k la
digitonine est associee etroitement ä la teneur en cholesterol de ces champignons
(Assa et al. 1972).

Notons ici que le nombre des sterols fongiques est limite (Weete 1973). Ce mecanisme
de resistance n'explique done pas entierement le degre plus ou moins prononce de la
sensibilite de diverses souches de champignons ä une saponine donnee.

11. Mise en evidence du röle des saponines comme substances de defense

11.1. Analyse des phenomenes naturels.

Les saponines se trouvent ä une concentration süffisante (0,01 ä plusieurs % du
poids frais) dans beaucoup de plantes pour inhiber la croissance des champignons.
D'autre part, elles sont surtout localisees dans les parties du vegetal mises frequemment
en danger (racines, graines, ecorces, feuilles). Elles se trouvent, en outre, concentrees
dans la surface exterieure de ces organes (Jadhav et al. 1975, Allen et al. 1968, Gal
1965, Tschesche et al. 1965). Cette surface est le lieu de predilection de l'attaque
fongique. Remarquons de plus, que la teneur en saponines d'une plante peut varier
suivant l'organe et le stade physiologique.

La sensibilite plus ou moins prononcee de certaines especes de champignons ä

une saponine, le grand nombre de saponines, le degre plus ou moins accuse de leur
toxicite suivant leur structure et les conditions ecologiques, permettraient de rendre
compte du degre plus ou moins prononce de resistance d'une espece vegetale, d'un
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cultivar ou d'un organe ä un parasite donne. De plus, les saponines pourraient
expliquer que la resistance d'une plante varie avec l'äge et l'etat de latence de
certaines maladies.

Afin de mettre en evidence le role des saponines comme substances de defense,
de nombreux auteurs ont analyse la teneur en saponines d'un organe ou d'un vegetal
sain ou malade; de plus, ils se sont efforces de trouver une correlation entre cette
teneur et la resistance ä un parasite donne. D'autre part, le pouvoir pathogene d'un
champignon pour une plante a ete souvent mis en relation avec sa capacite de

detoxiquer les saponines synthetisees par cette plante.
Ces etudes ont porte surtout sur la tomate et la pomme de terre qui synthetisent

presque exclusivement des saponines alcaloldales. Quelques experiences ont ete faites
avec l'avoine, le lierre et le cyclamen; ces especes vegetales contiennent des saponines
steroidales ou terpenoldales. Nous allons passer en revue les principaux resultats,
en les groupant par espece vegetale.

Avoine. (Avena sativa; saponines: avenacines A et B, avenacosidases A et B;
tableau 1).

RACINES. Le Gaeumannomycesgraminis var. tritici attaque le ble et cause la
maladie du pietin echaudage. L'avoine est, par contre, resistante ä ce champignon.
Les hyphes penetrant les racines de l'avoine et du ble; elles poussent entre les
cellules du cortex et se ramifient librement. La colonisation du ble est plus forte
que celle de l'avoine. 20 ä 30 jours apres l'infection, les hyphes meurent dans
l'avoine alors qu'elles continuent a pousser dans le ble; chez cette graminee, elles

provoquent des lesions brunes et entrainent souvent la mort de la plantule.
On admet que la cause de la mort des hyphes dans l'avoine est une saponine,
l'avenacine. Cette saponine est, en effet, präsente en quantite elevee dans le
meristeme des racines d'avoine; ainsi une pointe de racine d'une plantule ägee de
5 ä 7 jours contient environ 8 jUg d'avenacine; moins de 4 /ig suffisent pour inhiber
in vitro la croissance du champignon. Remarquons, que la teneur en avenacine
des racines diminue avec l'äge (Lüning et al. 1976); cette diminution explique mal
le fait que les hyphes ne sont tuees qu'apres trois semaines de croissance dans la
plante, alors que la teneur en saponines des racines est nettement plus faible qu'au
debut de l'infection. Une explication possible de ce phenomene est qu'il faut trois
semaines au champignon pour endommager suffisamment les tissus de l'avoine
pour que ceux-ci liberent la saponine. Le ble ne synthetise pas d'avenacine; cette
saponine peut done etre un des facteurs de resistance de l'avoine contre le G. graminis
var. tritici.

La souche du G. graminis var. avenae est capable de parasiter l'avoine. Cette
souche pousse bien en presence d'avenacine; eile peut, en effet, hydrolyser
la saponine gräce ä une enzyme extracellulaire, l'avenacinase (cf. II. 10); l'avenacine
partiellement hydrolysee est moins toxique pour le Neurospora crassa. L'excretion
d'avenacinase permettrait done ä la souche du G.graminis var. avenae de parasiter
l'avoine (Turner 1961, 1960a et b, 1956 et 1953).

La teneur en avenacines (les analyses modernes ont montre que l'avenacine
est en realite constituee de deux molecules, les avenacines A et B; Tschesche et al.

1973b, Maizel et al. 1964) des racines est reduite de 99% et plus quand ces organes
sont parasites par differents champignons. Cette reduction de la teneur en avena-
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eines a ete observee lorsque les racines etaient dejä tres malades, eile est due, —

dans le cas de l'mfection par le Fusarium avenaceum —, ä une )3-glucosidase Cette
enzyme peut etre isolee des racmes malades mais non des racines sames, elle est
probablement identique k la (3-glucosidase que le champignon produit dans son
milieu de culture artificiel Remarquons, que cette enzyme agit lentement, ce qui
permet aux avenacmes d'endommager quelque peu la semi-permeabilite du Fusarium
in vitro, ce reste de toxicite ne suffirait pas ä enrayer l'mfection (Luning 1975)

FEUILLES Les feuilles de l'avoine synthetisent des saponmes de type bides-
mosidique, les avenacosides A et B Sous l'effet des blessures, ces saponmes sont
transformees par les enzymes de la feuille en leur forme monodesmosidique,
les 26-desgluco-avenacosides A et B, ces saponmes sont toxiques pour nombre de
champignons (cf II 6 3) Elles protegeraient done les feuilles de l'avoine contre
leur colonisation par les hyphes de ces champignons Les 26-desgluco-avenacosides
ne sont pas toxiques pour VHelminthosponum avenaceum, un parasite des feuilles
de l'avoine En effet, ce champignon hydrolyse tres rapidement ces saponmes m
vitro La teneur en avenacosides des feuilles fortement mfectees par le champignon,
est tres mfeneure a celle des tissus sams, on peut mettre en evidence dans les tissus
malades une ß-glucosidase specifique des avenacosides, eile est semblable ä celle
produite par le champignon m vitro et eile est absente des feuilles sames

II n'est pas encore clair si la destruction des avenacosides permet le parasitisme
ou est une cause secondaire de celui-ci (Luning 1975, Luning et al 1975)

Lierre (Hedera helix, saponmes prmcipales hederasaponmes B et C, tableau 1)

FEUILLES Sous l'effet d'un broyage mecanique, les saponmes du lierre, de type
bidesmosidique, sont transformees par le Systeme enzymatique de la plante en leur
forme monodesmosidique (cf II. 6 3) Ces saponmes pourraient constituer jusqu'ä
28% du poids sec de la plante 85% des saponmes monodesmosidiques sont de
l'a-hederme Cette substance tue m vitro la plupart des champignons parasites et
saprophytes du lierre, ainsi d'ailleurs que d'autres champignons, ä des concentrations
de 30 ä 170 ppm

Le lierre est parasite par un tres petit nombre de champignons, on admet que la
plupart des microorgamsmes blessent, d'une faijon ou d'une autre, les cellules du
lierre et entralnent la transformation des hederasaponmes en hedermes L'a-hederme
serait amsi liberee au niveau des hyphes qu'elle tuerait

Lors du broyage des feuilles parasitees par le Phyllostica concentrica et le Pestalotia
microspora, la conversion des saponmes bidesmosidiques en saponmes monodesmosidiques

n'a pas lieu Cette inhibition est due, semble-t-il, ä un produit extracellulaire
du metabolisme fongique L'mhibition de la transformation des hederasaponmes en
hedermes permettrait done k ces champignons de parasiter le lierre (Schlosser 1973 b
et 1972a)

Cyclamen {Cyclamen persicum, saponine cyclamme, tableau 1)

ENSEMBLE DE LA PLANTE La teneur en cyclamme des racmes, des feuilles et
du corme est tres elevee, celle des tiges est par contre faible (respectivement 1 ä 6 mg
et 50 ä 90 ßg par ml de jus cellulaire) 30 ä 170 ppm de cyclamme inhibent complete-
ment la croissance de nombreux champignons Parmi les 15 especes fongiques testees,
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3 seulement degradent la cyclamine; deux de ces trois especes (le Botrytis cinerea
et le Cryptocline cyclaminis) sont parasites du cyclamen. Deux autres parasites
fongiques de cette plante ne degradent pas la cyclamine; l'un est sensible ä la cyclamine,
l'autre resistant. Quelques champignons pathogenes du cyclamen penetrent d'abord
les tiges puis se repandent dans les feuilles. Cette generalisation est precedee, dans le

cas de l'infection par le Botrytis cinerea, par une diminution de la teneur en cyclamine
des feuilles. Si le B. cinerea est depose dans des blessures artificielles des feuilles saines,
il meurt en une semaine. La teneur en saponine demeure constante pendant cette
periode; elle est probablement trop forte pour que le champignon puisse la degrader.

La cyclamine protegerait done le cyclamen contre l'attaque de certains champignons
(,Schlösser 1973a et 1971).

Tomate. (Solanum Lycopersicum; saponine: tomatine; tableau 1).

Les racines, les tiges, les feuilles et les fruits des differents cultivars de la tomate
contiennent de 0,08 a 5,1% de tomatine (Roddick 1974a). A partir de 40 ppm, cette
saponine inhibe completement la croissance de plusieurs champignons parasites des

plantes (Wolters 1966b). On admet done que les parasites de la tomate sont resistants
ä la tomatine ou peuvent la detoxiquer. Ainsi, parmi 30 especes et souches de

champignons testees, les 14 parasites de la tomate sont parmi les 16 especes et souches
les plus resistantes ä la tomatine (Arneson et al. 1968b).

Differents auteurs se sont efforces d'analyser le role protecteur de la tomatine
contre les parasites des feuilles, des fruits et contre les infections generalisees.

FEUILLES. Differentes races du Cladosporium fulvum peuvent coloniser certains
cultivars; les cultivars resistants se defendent par un mecanisme d'hypersensibilite:
les cellules attaquees voient leur semi-permeabilite detruite par un metabolite fongique;
cette destruction stoppe l'avance du champignon et libere peut-etre la tomatine.

La germination des conidies des differentes races du C. fulvum n'est pas inhibee
par la tomatine ou la tomatidine. La croissance mycelienne est insensible ä la tomatine;
la tomatidine inhibe par contre, la croissance de certaines races; cette inhibition est
d'environ 40% pour 1000 ppm de tomatidine. Toutes les races hydrolysent la tomatine
en tomatidine (Van Dijkman 1972, Sijpesteijn et al. 1971). La teneur en tomatine
des feuilles des differents cultivars utilises n'a pas ete determinee precisement; elle

peut varier de 0,22 a 5,1%; eile est habituellement de 1 ä 2% du poids sec (Roddick
1974a).

Le parasite responsable de la septoriose des feuilles de la tomate, le Septoria
lycopersici, detoxique la tomatine in vitro et in vivo par une enzyme (cf. II. 10).
Le Septoria lactucae et le Septoria lini ne synthetisent pas cette enzyme et ne sont
pas parasites de la tomate (Arneson et al. 1967). La parente systematique entre
les trois Septoria n'est pas admise par tous les auteurs. II n'est done pas certain que
la specificite du Septoria lycopersici pour la tomate soit liee ä sa capacite de detoxiquer
la tomatine (Van Dijkman 1972).

FRUITS. La resistance des fruits de la tomate ä divers parasites diminue avec
la maturation. Ainsi 1eMonilia fructigena, le Gloeosporium fructigenum, le Colletotrichum

phomoides et le Botrytis cinerea colonisent seulement les fruits colores,
done mürs; ce dernier champignon peut, par contre, penetrer les cellules de l'epiderme
des fruits verts, mais il ne s'y repand pas. Parmi les champignons testes, seul le
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Corticium rolfsn parasite les fruits verts Les pelures des fruits verts contiennent
beaucoup de tomatme (plus de 800 ppm), Celles des fruits colores tres peu ou pas
Les tissus du mesocarpe reagiraient aux blessures mecamques en elevant le pH du

jus cellulaire s'echappant dans la plaie Rappelons ici que la toxicite de la tomatme
pour les champignons depend du pH du milieu de croissance fongique (cf II 9 5)

Les champignons parasites des fruits de la tomate que nous avons cites sont
sensibles ä la tomatme, cette sensibilite est la moms prononcee chez le C rolfsn,
de plus ce parasite dimmuerait le pH du jus des plaies et detoxiquerait amsi la
tomatme Cette detoxication lui permettrait de parasiter les fruits verts L'etat de
latence du Botrytis cinerea dans les fruits verts, s'expliquerait par le fait que la

germination des comdies est beaucoup moms sensible ä la tomatme que la croissance
mycelienne, celle-ci ne serait possible que lorsque les fruits sont mürs, done depourvus
de tomatine Les autres parasites mentionnes n'attaquent que les fruits rouges,
l'absence de resistance des fruits ä ce Stade de leur matunte serait done due k leur
teneur tres faible ou nulle en tomatme (Schlosser 1975, Verhoeff et al 1975,
Allison et al 1952)

INFECTIONS GENERALISEES Le role de la tomatme dans les infections
generalisees n'est pas encore clarifie Des 1947, Irving supposa que cette saponme
protegeait les plantes contre l'invasion du Fusarium lycopersici Lorsque les spores
du Fusarium sont mtroduites par des blessures artificielles dans le Systeme
vasculaire de la plante, elles se repartissent de la meme fa<jon dans les cultivars
sensibles et resistants (Mace et al 1971) Le nombre de propagules reisolables
augmente au cours des quatre premiers jours suivant l'mfection, puis dimmue
A la fin de la premiere semame, aucune difference ne peut etre observee entre les
cultivars resistants et les sensibles A partir de ce moment lä, le F lycopersici
se multiplie dans les cultivars sensibles, ll est digere dans les cultivars resistants
(Langcake et al 1975, Defago et al, non publie, 1975)

Les cultivars different entre eux non seulement par leur sensibilite au F lycopersici,
mais aussi par leur teneur en tomatme, celle-ci peut etre differente dans les tissus
sams et malades Les resultats relates dans la bibliographie sont contradictoires,
voici les principaux
— les differents cultivars (en particulier ,Bonny Best' et,Homestead') ne synthetisent

pas suffisamment de saponmes pour que la croissance du champignon puisse etre
inhibee (Defago et al, non publie, 1975, Kern 1952),

— la teneur en saponmes des cultivars sams et resistants est nettement plus elevee

que celle des cultivars sensibles, sams, la teneur demeure constante au cours de
l'mfection (Hammerschlag et al 1975),

— les cultivars sensibles et resistants (en particulier ,Bonny Best' et .Homestead'),
sams, ont la meme teneur en tomatine, celle-ci augmente fortement chez les deux
groupes de cultivars ä la suite de l'mfection, l'augmentation a lieu surtout dans
les tiges mais aussi dans les racines et dans les feuilles, la teneur en tomatme est
amplement süffisante pour mhiber la croissance du F lycopersici (.McCance et al
1975, Drysdale et al 1973, Langcake et al 1972),

— les cultivars sensibles malades ont nettement moms de tomatme que les cultivars
sains, sensibles (Irving 1947)
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Une des origines de ces divergences peut etre l'influence des facteurs ecologiques
sur la biosynthese des saponines (cf. II. 6.1).

II faut noter qu'aucune theorie n'a ete proposee jusqu'ici qui explique d'une
maniere satisfaisante la resistance ou la sensibilite de la tomate au F. lycopersici
(par exemple, Langcake et al. \91S,McCance et al. 1975, Drysdale et al. 1973,
Jones et al. 1972).

La resistance de la tomate au fletrissement bacterien (Pseudomonas solanacearum)
semble etre due ä la tomatine. Les racines des cultivars resistants contiennent 400
ä 2600 ppm de tomatine; cette teneur peut doubler sous l'effet de l'infection;
les racines des cultivars sensibles ne contiennent que 100 ä 300 ppm de saponine;
cette teneur diminue ou demeure constante lors de la maladie. La tomatine est
bacteriostatique ä partir de 400 ppm pour le Pseudomonas solanacearum (Mohana-
kumaran et al. 1969).

Pomme de terre. (Solanum tuberosum; saponines principales: a-solanine,
a-chaconine; figure 2).

La teneur en saponines des germes, des fleurs, des feuilles et de la pelure des
tubercules est süffisante pour inhiber in vitro la croissance du Corynebacterium
sepedonicum et de nombreux champignons (Shih et al. 1973b, Allen et al. 1968,
Locci et al. 1967, Paquin et al. 1964). L'efficacite du role protecteur des saponines
a ete analysee dans les feuilles, les tubercules et dans l'ensemble de la plante.

FEUILLES. L'Alternaria solani infecte les jeunes feuilles de la pomme de terre
et y demeure ä l'etat latent. Lorsque les feuilles deviennent plus ägees, le parasite
se repand dans les tissus et produit les taches concentriques typiques de l'alternariose.

La teneur en saponines des feuilles de la pomme de terre diminue avec l'äge;
par contre, la dimension des lesions augmente (tableau 8). La solanine, ä une
concentration de 500 ppm, inhibe in vitro la croissance de l'A. solani de 50%;
ä une concentration de moins de 100 ppm, cette saponine n'est plus toxique pour
VAlternaria. On peut done, avec Sinden et al. (1973), assumer que les saponines
maintiennent tres probablement le champignon ä l'etat latent dans les jeunes
feuilles.

Influence de l'äge des feuilles de la pomme de terre sur leur teneur en saponines et sur la
grandeur des lesions de l'alternariose (d'apres Sinden et al. 1973).

Tableau 8:

age
jours

ppm saponines
(par unite de poids frais)

lesions
0 mm

30
70
90

120

1570
1020

540
560

0,1
2,3
3,1
3,0
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TUBERCULES. Chez les tubercules des cultivars resistants au Fusarium coeruleum

et au Fusarium avenaceum, l'avance des deux champignons est stoppee peu de jours

apres que ces champignons aient ete deposes dans des blessures artificielles. Le mode

de penetration des deux Fusarium est different; le F. avenaceum tue les cellules ä

mesure qu'il avance; le F. coeruleum pousse par contre longtemps entre les cellules sans

les endommager visiblement. Dans le cas de la pourriture causee par le F. avenaceum,
les saponines pourraient etre liberees de leur compartiment cellulaire, alors que dans

le cas du F. coeruleum, elles demeureraient dans les cellules. Le pH du jus cellulaire
des tissus malades s'eleve ä 8, celui des tissus sains ä 6.

La teneur en saponines des tubercules augmente sous l'effet des blessures; elle

peut atteindre, dans le voisinage des plaies cicatrisees, jusqu'ä 1200 ppm (cf. II. 6.3).
La toxicite de la solanine au pH 8 est beaucoup plus forte qu'au pH 6; le LD 50

pour la germination des spores des deux Fusarium est, au pH de 8, de 1 ä 2 ppm
(cf. II. 9.5). La teneur en saponines des tissus blesses est done nettement superieure
ä celle qui inhibe la germination des spores des deux champignons. 500 ppm de

solanine n'inhibent par contre, que peu la croissance mycelienne du F. coeruleum

poussant sur un milieu de pommes de terre gelosees; aucune indication n'existe pour
la croissance du F.avenaceum (cf. II. 7.2).

McKee conclut done que les saponines protegent peut-etre les tubercules contre
l'attaque du F.avenaceum, mais pas contre celle du F. coeruleum (McKee 1959, 1957,
1955 et 1954).

Le role des saponines dans la protection des tubercules contre le Phytophthora
infestans est peu clair. Dans la nature, les zoospores penetrent par les lenticelles et/ou

par les stolons. Les experiences faites en laboratoire utilisent des tubercules coupes
en tranches de 1 cm d'epaisseur. La teneur en phytoalexines et en saponines des

tissus a ete analysee comme consequence des mecanismes de defense, alors que les

tissus s'etaient dejä defendus avec succes contre l'infection. La meme remarque
s'applique probablement aux experiences faites avec VHelminthosporium carbonum

(Currier et al. 1975, Shih et al. 1973b, Allen et al. 1968, Locci et al. 1967).

ENSEMBLE DE LA PLANTE. Plusieurs chercheurs se sont efforces de comparer
la teneur en saponines de l'ensemble de la plante de differents cultivars au degre
de resistance de ces cultivars contre toute une serie de parasites; parmi ceux-ci on
compte le Phytophthora infestans, YAlternaria solani, le Streptomyces scabiosae et
le Verticillium alboatratum. Ces experiences ont ete faites en champ, sous differentes
conditions climatiques. Aucune correlation entre le degre de resistance des differents
cultivars et leur teneur en saponines n'a pu etre trouvee. Notons que ces analyses
ont ete effectuees plusieurs mois apres le debut des infections (Frank et al. 1975,
Deahl et al. \913,Paquin 1966).

Les saponines luttent tres probablement contre les champignons au moment
oü ceux-ci tendent ä se developper ä l'interieur des tissus. II est done peu probable
que Ton puisse trouver une correlation entre la teneur en saponines des plantes
malades depuis plusieurs semaines et Celles apparemment saines, mais dont les

tissus contiennent plus ou moins de microorganismes ä l'etat latent et qui ont
combattu avec succes un nombre plus ou moins grand d'attaques parasitaires.

La teneur elevee en saponines d'une plante ou d'un tissu va done souvent de

pair avec la resistance accrue de cette plante aux champignons sensibles, in vitro,
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ä ces saponines. D'autre part, le pouvoir pathogene d'un champignon pour un
organe ou une espece vegetale est souvent lie ä sa capacite de detoxiquer les
saponines de son höte in vitro. Pourtant, la demonstration que les saponines
protegent reellement une plante contre l'invasion fongique se heurte ä deux
difficulty principales:

1) l'absence de mutants artificiels resistants aux saponines; cette absence entraine
la comparaison du pouvoir pathogene d'especes ou de varietes de champignons
differant entre elles par de nombreux genes; done elles different entre elles
par plusieurs autres caracteres que leur sensibilite aux saponines;

2) l'absence de cultivars se differencial entre eux par la possibility de synthetiser
des saponines; cette absence entraine la comparaison de la resistance aux maladies
de cultivars synthetisant plus ou moins de saponines de structure chimique
plus ou moins apparentee. Rappelons ici que cette synthese depend fortement
de facteurs exterieurs.

11.2. Manipulations experimentales.

Les Pythium et les Phytophthora ne synthetisent pas de sterols, au contraire
des autres especes de champignons; ils peuvent par contre incorporer des sterols
exogenes dans leur membrane plasmique. Lorsque cette membrane est depourvue
de sterols, ils sont insensibles aux saponines; par contre lorsqu'ils ont absorbe
des sterols exogenes, ils sont sensibles aux saponines (cf. II.8). Les Pythium et
Its. Phytophthora permettent done de palier partiellement ä l'absence de mutants
artificiels resistants aux saponines; en effet, on peut chez ces especes comparer
le pouvoir pathogene d'inoculum genetiquement semblables, mais dont la sensibilite
aux saponines est differente. Nous avons etudie ce phenomene chez le Pythium
paroecandrum en analysant l'influence du cholesterol sur la sensibilite du mycelium
aux saponines et sur le pouvoir pathogene pour differents hötes synthetisant ou
non des saponines. Nous avons etudie la relation existant entre ces diverses influences.

Le pathogene. Le Pythium paroecandrum Drechsler est un des agents de la fonte
des semis de la betterave sucriere en Suisse; son spectre d'hötes est tres vaste. L'inten-
site de la maladie varie avec l'espece d'höte parasitee; les premiers symptömes
apparaissent 24 heures apres le debut de l'infection (Defago et al. sous presse);
quatre ä six jours apres le debut de l'infection, les racines et le collet sont souvent
bruns et maceres; la tige et le collet temoignent d'une desorganisation cellulaire;
nombre de plantes ont une croissance reduite; beaucoup d'entre elles ne sont pas
levees.

Influence de l'absorption de cholesterol sur la sensibilite in vitro du pathogene
aux saponines. Quand le P. paroecandrum pousse en presence de cholesterol, il absorbe
cette substance presque integralement en quelques minutes. D'autre part, le Pythium
est capable de transporter le cholesterol absorbe lorsqu'il pousse ä partir d'un milieu
contenant du cholesterol vers un milieu depourvu de cholesterol. Cette propriete
de transporter le cholesterol permet d'obtenir un mycelium relativement homogene
quant ä sa teneur en cholesterol. Nous mesurons le degre de sensibilite, ä une sapo-
nine, des plaques de mycelium qui ont pousse respectivement dans 0, 0,1, 1, 10 et
100 ppm de cholesterol en procedant de la fa<;on suivante: les plaques sont retirees
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de leur milieu de culture puis lavees abondamment ä l'eau distillee. Elles sont alors
mises ä flotter dans une solution de saponine (par exemple, de digitonine) de 0, 1, 10

et 100 ppm. Nous mesurons la teneur en acides amines de ces solutions apres que
les plaques y ont flotte pendant 25 minutes; nous exprimons la teneur en acides amines
en mg de leucine; cette teneur est une mesure de la semi-permeabilite cellulaire;
l'intensite de l'augmentation de la perte d'acides amines est ainsi une mesure du
degre de la toxicite de la digitonine. Cette toxicite est maximale lorsqu'une molecule
de sterol absorbee est opposee ä trois molecules de digitonine; eile est minimale
lorsque le rapport du nombre de molecules de digitonine au nombre de molecules
de cholesterol est inferieur ou superieur ä trois; eile est nulle quand le champignon
est depourvu de sterols ou en a absorbe une quantite massive (figure 3). La tomatine,
— la saponine des racines et des tiges de la tomate —, a un effet semblable.

Influence de l'absorption de cholesterol sur le pouvoir pathogene du Pythium
pour les differentes „plantes-hötes". Les semences pregermees du pois (Pisum sativum),
du soya (Glycine Soya), de la tomate (Solanum Lycopersicum), de la betterave
sucriere (Beta vulgaris var. altissima) et de la luzerne (Medicago sativa) ont ete
infectees avec du mycelium ayant absorbe plus ou moins de cholesterol. Le pouvoir
pathogene du Pythium est influence par la quantite de cholesterol que son mycelium

ppm cholesterol
Figure 3:

Influence de la teneur en cholesterol du milieu de culture du Pythium paroecandrum sur sa

sensibilite a 10 et 100 ppm de digitonine (la sensibilite est mesuree par l'augmentation de la
perte d'acides amines par le mycelium dans le milieu ambiant en presence de digitonine; cette
augmentation indique une perturbation de la semi-permeabilite; elle est exprimee en mg de

leucine, Defago et al. 1975b).
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a absorbe (figure 4). Cette influence varie avec les hötes. On peut grouper ceux-ci
suivant deux categories; la premiere est constituee par le pois, le soya et la luzerne;
l'inoculum qui a absorbe du cholesterol, est plus pathogene pour ces hötes que
1'inoculum qui en est depourvu. L'augmentation du pouvoir pathogene va jusqu'ä
53% pour le pois; eile est d'une trentaine de pour-cent pour le soya et plus faible
pour la luzerne. La seconde categorie groupe la betterave et la tomate; cette categorie
est plus resistante aux inoculums qui ont incorpore un peu de cholesterol qu'ä celui
qui en est depourvu. Une teneur plus elevee en sterols des inoculums restaure leur
pouvoir pathogene.

Figure 4:

Influence du cholesterol ajoute au milieu de culture de l'inoculum sur le pouvoir pathogene
du Pythium paroecandrum pour differents hotes. A, pois; B, betterave sucriere et tomate
(en ordonnee, est note la teneur en cholesterol de la solution dans laquelle l'inoculum a ete place;
en abscisse, l'augmentation du pouvoir pathogene. Nous avons egale a 100%, le pouvoir pathogene

du P. paroecandrum depourvu de cholesterol; Defago et al. 1975b).
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Tableau 9:

Teneur en saponines des hötes sains; A, par mg de racine seche; B, par racine; l'asterisque
indique que la toxicite des saponines est annulee par l'addition de cholesterol (la teneur en
saponines est exprimee en equivalent digitonine; Page est compte ä partir du moment
ou les graines ont germe; Defago et al. 1975b).

hote age, jours saponines pg
A B

pois 1 0,4 ± 0,0 0,7
2 0,4 ± 0,0 1,2

soya 1 1,3 ± 0,1 0,4
2 1,1 ± 0,1 0,9

luzerne 1 3,9 ± 0,0 * 0,7
2 17,0 + 6,0 * 6,3

tomate 1 4,2 ± 0,7 * 1,0
3 3,0 ± 0,8 * 0,6

betterave 1 2,9 ± 0,0 * 1,1
2 3,4 ± 0,3 * 1,7
3 3,8 + 0,3 * 1,9

Teneur en saponines des „plantes-hötes". Les cinq especes d'hötes que nous
avons choisies (pois, soya, betterave sucriere, tomate et luzerne), different entre
elles par la teneur qualitative et quantitative en saponines de leurs racines (tableau 9).
Nous mesurons la teneur en saponines des racines ägees d'un et deux jours, en
extrayant avec un melange d'alcool et d'eau chauffe ä 90°, les tissus broyes et de-

graisses. Le pouvoir hemolytique de ces extraits est teste par rapport ä celui de la

digitonine et la teneur en saponines est exprimee en equivalent digitonine. L'inhibition
de l'hemolyse des erythrocytes de pore par l'adjonction de cholesterol indique si ces

saponines forment des complexes avec le cholesterol: tel est le cas des saponines
extraites des racines de la tomate, de la betterave et de la luzerne. On peut trouver
dans la bibliographie specialisee (par exemple, Tschesche et al. 1973; Schreiber 1968)
de nombreuses analyses de ces saponines. La tomate synthetise principalement la

tomatine, les saponines de la betterave derivent de l'acide oleanique, Celles de la
luzerne de l'acide medicagenique. Le pois et le soya synthetisent des derives des soya-
sapogenols; ces derives ne forment pas de complexes avec le cholesterol.

Relation entre le pouvoir pathogene et la sensibilite du mycelium aux saponines.
Les inoculums, qui ont absorbe du cholesterol, sont plus pathogenes que les
inoculums depourvus de sterols, pour les hötes (pois et soya) ne synthetisant pas
de saponines reagissant avec le cholesterol. Le pouvoir pathogene des inoculums
sensibles, in vitro, aux saponines, est plus faible que le pouvoir pathogene des
inoculums insensibles aux saponines, pour les hötes (tomate et betterave) synthetisant
des saponines. Cette insensibilite a pour origine, soit une absence, soit une surabon-
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dance de cholesterol dans les hyphes. La quantite de saponines presente dans les
racines de la tomate et de la betterave est süffisante, theoriquement, pour expliquer
cette diminution du pouvoir pathogene. En consequence, les saponines de la tomate
et de la betterave empechent, non seulement une aggravation de la maladie, mais
produisent une amelioration de celle-ci.

Le Pythium qui a absorbe du cholesterol est legerement plus pathogene que le

Pythium depourvu de cholesterol pour la luzerne; les racines de cette plante contiennent
beaucoup de saponines formant des complexes avec le cholesterol; la luzerne devrait
done etre, selon notre theorie, plus resistante aux inoculums, qui ont absorbe un peu
de cholesterol, qu'ä celui qui en est depourvu. La presence d'acide tannique dans les

racines de la luzerne peut expliquer cette divergence; en effet, le cholesterol augmente
la resistance du Pythium ä cet acide. Cette resistance pourrait bien masquer la sensi-

bilite aux saponines.

En utilisant le Pythium paroecandrum, il est done possible de montrer, in vivo,
que les saponines augmentent la resistance des plantes ä la maladie (Defago et al.

1975 a et b).

12. Fongicides agissant comme les saponines.

Un groupe de fongicides systemiques semble reagir avec les sterols de la membrane

plasmique fongique comme les saponines. En effet, le tridemorphe (N-tridecyl-2,6-
dimethyl-morpholine), le dodemorphe (N-cyclododecyl-2,6-dimethyl-morpholine) et
l'hinosan (0-ethyl-5,5-diphenyl-phosphoro-dithiolate) inhibent la croissance du

Pythium debaryanum lorsque le mycelium de ce champignon a absorbe du cholesterol

ou de l'ergosterol; ie Pythium depourvu de sterols est insensible ä ces fongicides.
Ces trois produits detruisent la semi-permeabilite des autres champignons et des

plantes superieures. Toutefois, chez le Fusarium lycopersici, la concentration des

fongicides necessaire pour inhiber 50% de la croissance n'est pas süffisante pour
augmenter la perte de liquide cellulaire. Tout laisse done penser que ces fongicides
ont plusieurs sites d'action. L'un d'entre eux serait les sterols membranaires. Ce site
n'est probablement pas le plus important (Buchenauer 1975).

13. Modele d'action des saponines comme substances de defense.

On peut representer le role des saponines dans la resistance ou la sensibilite d'une

plante ä la maladie de la fa$on suivante:
Le champignon penetre dans une plante qui synthetise des saponines en quantites

relativement elevees. Cette penetration a lieu ou par une blessure dejä presente ou

par des blessures que le champignon provoque lui-meme par ses hyphes perforatrices
et sa batterie d'enzymes. Sous l'effet des blessures, la biosyn these des saponines
est activee et les saponines bidesmosidiques sont transformees en saponines mono-
desmosidiques, done toxiques. Le champignon se fraie un chemin entre les cellules
de la plante; il excrete des enzymes et des substances de poids moleculaire faible qui
detruisent la semi-permeabilite des cellules vegetales; ces dernieres liberent alors
les saponines. Les saponines liberees ralentissent la croissance du champignon et

permettent ä d'autres substances de defense d'agir. La maladie est alors endiguee
(figure 5).
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Le champignon est capable ä son tour de se defendre contre les saponines.
II peut en effet soit etre peu sensible aux saponines de par sa constitution, soit les
detoxiquer, soit encore en freiner la synthese. Ces differents mecanismes de defense
lui permettent de coloniser la plante et de la rendre malade. La plus ou moins
grande toxicite des saponines pour certains champignons, ainsi que la sensibilite
plus ou moins prononcee d'un champignon pour certaines saponines, permettent
d'envisager une grande variete de degres d'etablissement des microorganismes ä
l'interieur de la plante et d'expliquer en partie la specificite des maladies fongiques.

A

I
cellule "hote"

C Sap
hyphe

>c
1

I

1

Sap+++) 1 C

1

Figure 5:

Representation schematique de Taction des saponines (les schema A, B, C et D sont ordonnes
dans Tordre chronologique; sap saponines; modifie et complete de Lüning 1975).
A. L'hyphe produit divers metabolites extra-cellulaires (1).
B. Certains de ces metabolites font augmenter indirectement la teneur en saponines

monodesmosidiques (saponines +++).
C. Certains metabolites de l'hyphe permettent la liberation des saponines (2) dans le milieu

de croissance du champignon.

D. 1. L'hyphe voit sa semi-permeabilite detruite, son contenu cellulaire s'echappe (3) et son
avance est stoppee. L'hyphe est, par la suite, detruite par les saponines ou par d'autres
metabolites de la plante.

D. 2. L'hyphe est, soit insensible de par sa structure (XX) aux saponines, soit eile les detruit
ou les transforme par des produits de son metabolisme (4; X); l'hyphe poursuit son avance
et la plante met en oeuvre d'autres mecanismes de defense.
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14. Conclusions

La theorie postulant que les saponines sont des substances naturelles de defense

s'appuie sur les faits suivants:

1. Les plantes contiennent souvent suffisamment de saponines pour inhiber la
croissance de nombreux champignons phytopathogenes.

2. La teneur des plantes en saponines peut augmenter sous l'effet des blessures.

3. Les champignons pathogenes d'une plante synthetisant des saponines sont
souvent moins sensibles aux saponines que les champignons non pathogenes;
leur sensibilite aux saponines des autres plantes peut etre forte.

4. Lorsqu'un tissu ou un organe voit diminuer sa teneur en saponines au cours
de son developpement, il devient souvent moins resistant ä certains champignons
sensibles ä ces saponines; d'autre part, ce tissu laisse des agents pathogenes
latents se developper.

5. La teneur en saponines d'un tissu visiblement malade est moins forte que la

teneur en saponines du tissu sain.

6. Lorsque le mycelium d'un Pythium est rendu sensible aux saponines par
absorption d'un peu de cholesterol, il est moins pathogene pour les plantes
synthetisant des saponines que le mycelium insensible aux saponines. Cette
insensibilite est due soit ä l'absence soit ä une surabondance de cholesterol
dans les hyphes.

7. II y a des exceptions ä toutes ces regies. Elles peuvent se comprendre partiellement
en raison des nombreux facteurs qui influencent l'intensite de la biosynthese des

saponines et leur degre de toxicite pour les champignons.

La specificite des maladies fongiques peut s'expliquer par:

1. La grande variete de saponines et le degre plus ou moins prononce de leur
toxicite suivant leur structure.

2. La sensibilite plus ou moins prononcee de certaines souches et especes de

champignons pour une saponine donnee.

Dans les cas etudies jusqu'ä present, les saponines semblent prendre part ä la

digestion du champignon, une fois que celui-ci a penetre dans la plante; elles ne sont

pas associees aux reactions d'hypersensibilite.
La localisation des saponines et les conditions dans lesquelles elles sont liberees

de leur compartiment cellulaire dans le milieu intracellulaire, demeurent inconnues.
On ne sait pas non plus si les saponines, au moment de leur liberation, entrent
parfois en contact avec certaines substances de la plante (sterols, lipides, polyphenols)
et si elles se trouvent ainsi detoxiquees avant d'atteindre les hyphes. Ces inconnues
concernant la localisation et la detoxication dans la plante hote ne permettront
d'estimer exactement le role des saponines comme substances de defense que
lorsque l'on disposera, chez les agents pathogenes, de mutants artificiels resistants

aux saponines. Nous avons tout recemment reussi ä obtenir de tels mutants
(tableau 10).
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Tableau 10:

Liste des differents groupes de mutants artificiels, resistants ä la tomatine, obtenus jusqu'ä
maintenant (3/3 croissance longitudinale en absence de tomatine).

espece methode de mutation ppm tomatine pour une croissance de
0 1/3 2/3

Fusarium solani

souche sauvage - 200 12 1

mutants: groupe 1 UV 400 _ _
groupe 2 NTG 400 — —

groupe 3 UV >800 - 800
groupe 4 NTG > 800 800 —

Fusarium mariii
souche sauvage — 200

mutants: groupe 5 NTG 800

On peut, avec Ingham (1973) et Mahadevan (1970), ranger les saponines dans
la classe des prohibitines: il s'agit des metabolites synthetises par la plante en
quantite süffisante pour bioquer in vivo le developpement des microorganismes
non adaptes ä ces substances. Pourtant, l'augmentation de la teneur des tissus en
saponines sous 1'effet des blessures permet, ä notre avis, de rattacher aussi ces
substances ä la classe des inhibitines: ce sont les metabolites synthetises par les
plantes apparemment saines, mais dont la concentration dans les tissus vegetaux
augmente nettement apres le debut de l'infection; cette augmentation permet aux
inhibitines d'exprimer entierement leur potentiel toxique.

Prohibitines ou inhibitines, les saponines protegent tres probablement nombre
d'especes vegetales contre une multitude de champignons. Un petit nombre de ces
microorganismes echappent ä leur pouvoir et deviennent parasites dans la mesure
oü ils sont capables de vaincre les au tres mecanismes de defense de la plante.
Les saponines peuvent en outre, expliquer une partie de la specificite des maladies
fongiques, ainsi que l'etat de latence de certaines maladies.
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V. Sommaire

Les saponines sont des glucosides qui sont presque exclusivement synthetisees
par les vegetaux superieurs. L'aglycone est de nature terpenoide, Steroide ou
steroide-alcaloide. II est muni d'une chaine de sucre (saponine monodesmosidique)
ou de deux chaines de sucre (saponine bidesmosidique); ces chaines sont constituees
d'une ou de plusieurs unites d'oses. Les saponines munies de deux chaines de sucre
en perdent facilement une par hydrolyse. Les saponines ainsi obtenues et les
saponines monodesmosidiques sont caracterisees par un ensemble de proprietes.
Une de ces proprietes est leur pouvoir toxique pour les champignons.

La teneur en saponines des plantes superieures est en general elevee (plusieurs
pour-cent du poids sec). Elle peut augmenter sous l'effet des blessures et des
infections. De nombreux auteurs se sont done efforces de montrer que les saponines
sont des substances naturelles de defense des plantes contre les maladies fongiques.

Les saponines sont synthetisees par plus de 500 especes appartenant au moins
ä 80 families; parmi ces especes se trouvent de nombreuses plantes d'importance
agronomique. Certains genres, especes ou cultivars synthetisent des saponines qui
leur sont caracteristiques; d'autre part, les differents organes d'une meme plante
peuvent avoir des saponines de structure chimique differente; de plus, la teneur en
saponines peut varier fortement d'un organe ä l'autre. Les saponines sont done
probablement synthetisees separement dans chaque organe.

La localisation des saponines dans les cellules demeure incertaine. On admet
generalement qu'elles sont stockees dans les vacuoles mais il n'est pas impossible
qu'elles soient fixees aux membranes des cellules ou des organites; il se peut aussi
qu'elles soient dissoutes dans le cytoplasme.

La teneur en saponines d'une plante est influencee par la lumiere, la temperature
et l'apport d'engrais; eile atteint, dans un organe donne, sa valeur la plus elevee
lorsque cet organe est en etat de forte croissance; elle diminue souvent lorsque cet
organe vieillit. Cette diminution est due en partie ä une degradation (par exemple
lors de la maturation des fruits de la tomate ou le vieillissement des feuilles de la

pomme de terre). Sous l'effet des blessures et des infections, la teneur en saponines
augmente souvent; parallelement, les saponines bidesmosidiques sont transformees
en leur forme monodesmosidique; seule cette derniere forme est toxique pour les

champignons. Les saponines perturbent la semi-permeabilite cellulaire des champignons;
au microscope electronique, Taction des saponines sur les membranes artificielles et
Celles des erythrocytes correspond ä l'apparition de „trous" (pits). Les saponines qui
sont toxiques pour les champignons, forment des complexes in vitro avec les sterols
normalement presents dans la membrane plasmique des champignons. Elles se com-
portent done comme les antibiotiques polyeniques. Le mecanisme de la toxicite de

ces antibiotiques est la formation de complexes in vivo avec les sterols des membranes
plasmiques. II y a de bonnes raisons de penser que chez les saponines aussi la formation
de complexes represente un mecanisme d'action essentiel. C'est ainsi que les
champignons qui ne synthetisent pas de sterols, ne deviennent sensibles aux saponines que
lorsque qu'ils ont incorpore dans leur membrane plasmique des sterols exogenes.
Les saponines bidesmosidiques (possedant deux chaines de sucre) ne forment pas de
complexes et ne sont pas toxiques. La structure chimique des saponines et des sterols
impliques influence la stabilite des complexes et ainsi la toxicite des saponines.
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Les differents champignons sont diversement sensibles aux saponines. Pour
expliquer ces differences, divers mecanismes de resistance peuvent etre pris en
consideration: passage des saponines de l'etat dissocie ä l'etat non dissocie;
transformation de l'aglycone par le champignon; hydrolyse de la chaine de sucre dans
le milieu ambiant; inhibition de cette hydrolyse au niveau de la membrane plasmique;
formation de complexes avec des molecules de la paroi cellulaire; differences dans
la teneur qualitative et quantitative en sterols des cellules fongiques.

Le role des saponines en tant que facteurs de resistance contre les champignons
parasites a ete souvent etudie (par exemple chez la tomate et la pomme de terre).
Les resultats ne concordent guere. Une difficulte reside dans Taction rapide et
localisee des saponines apres le debut de Tinfection. Des modifications ulterieures
du taux de saponines de Tensemble de la plante ou d'un organe peuvent ainsi donner
une fausse image des processus impliques.

Sur le modele de la fönte des semis causee chez differentes plantes par des

especes du genre Pythium, il nous a ete possible de tourner d'importantes difficultes
experimentales. Les Pythium et les Phytophthora (ces deux genres appartiennent
ä la classe des Oomycetes) ne synthetisent pas de sterols mais peuvent absorber
des sterols exogenes dans leur membrane plasmique. La destruction de la semi-
permeabilite des cellules fongiques par la digitonine, une saponine, depend de la
quantite de cholesterol absorbe; eile croit jusqu'ä un rapport moleculaire cholesterol :

digitonine de 1:3 et decroit de nouveau pour des concentrations plus elevees de

cholesterol. Le pouvoir pathogene du champignon pour des plantules de differentes
especes est egalement influence par le taux de cholesterol absorbe. Chez la betterave
et la tomate, le pouvoir pathogene decroit d'abord avec une concentration croissante
de cholesterol absorbe, puis augmente ä nouveau. Chez le pois et le soya, le pouvoir
pathogene croit avec l'augmentation du taux de cholesterol absorbe. Seules la
betterave et la tomate contiennent des saponines, qui forment des complexes avec
le cholesterol et sont ainsi toxiques pour le Pythium; les teneurs en saponines dans
la racine de ces plantules sont assez hautes pour expliquer une diminution du pouvoir
pathogene du champignon.

D'apres les indications bibliographiques et selon nos propres travaux, on peut
envisager, pour expliquer Taction des saponines comme facteur de resistance,-le modele
suivant: un champignon sensible aux saponines penetre par des blessures (presentes
ou qu'il occasionne) dans une plante synthetisant des saponines. Le taux en
saponines de la plante höte peut alors augmenter. Le champignon attaque par des

enzymes ou d'autres molecules les membranes des cellules de l'höte. Les saponines
sont alors liberees et elles bloquent la croissance du champignon par formation de

complexes avec les sterols de la membrane plasmique de ce dernier; Tinfection
est ainsi localisee. D'autres champignons, sont en raison de la constitution chimique
de leurs membranes, peu sensibles aux saponines ou peuvent detoxiquer les saponines
de l'höte par divers mecanismes. Les champignons sont alors capables d'envahir la

plante et de la rendre malade. Diverses questions restent ä ce propos ouvertes
(localisation des saponines dans la cellule, liberation des saponines hors de la cellule,
etc.). Nombre de ces questions devraient pouvoir etre resolues ä l'aide de mutants
artificiels; nous avons obtenu de tels mutants recemment dans nos recherches.
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Zusammenfassung

Saponine sind Glycoside, die fast ausschliesslich in höheren Pflanzen vorkommen.
Das Aglykon ist terpen-, steroid- oder steroidalkaloid-artig gebaut; es trägt an einem
oder an zwei C-Atomen eine Zuckerkomponente aus einem oder mehreren Zuckern.
Die Saponine mit zwei Zuckerketten spalten die eine leicht durch Hydrolyse ab.
Die (von Natur aus oder nach Hydrolyse) eine Zuckerkette tragenden Saponine
haben eine Reihe von gemeinsamen Eigenschaften; eine davon ist (im Unterschied
zu den Saponinen mit zwei Zuckerketten) die Giftwirkung auf Pilze.

Der Saponingehalt höherer Pflanzen ist im allgemeinen relativ hoch (mehrere
Prozent des Trockengewichts); er kann nach Verletzungen oder Infektionen zunehmen.
Zahlreiche Autoren haben deshalb Saponine zur Erklärung der Resistenz von Pflanzen
gegen parasitische Pilze herangezogen.

Saponine wurden in über 500 Pflanzenarten aus mindestens 80 Familien
nachgewiesen; darunter finden sich zahlreiche wichtige Kulturpflanzen. Einzelne Gattungen,
Arten oder Sorten von Blütenpflanzen können charakteristische Saponine bilden.
In verschiedenen Organen einer Pflanze kann der Saponingehalt qualitativ und
quantitativ verschieden sein. Die Saponine werden offenbar in den verschiedenen
Organen einer Pflanze unabhängig synthetisiert.

Die Lokalisierung der Saponine in der Zelle ist noch nicht endgültig geklärt.
Allgemein wird angenommen, dass sie in der Vakuole eingelagert werden, doch
scheint auch eine Bindung an Membranen von Zellen oder Organellen und ein
Vorkommen im Cytoplasma in gelöster Form möglich.

Der Saponingehalt der Pflanzen wird durch Licht, Temperatur und Düngung
beeinflusst; er ist im allgemeinen in der Phase des stärksten Wachstums am höchsten
und nimmt mit der Reifung ab; so werden die Saponine in reifenden Tomaten und
alternden Kartoffelblättern teilweise abgebaut. Nach Verletzungen oder Pilzinfektionen
steigt der Saponingehalt häufig an; dabei können auch Saponine mit zwei Zuckerketten
in solche mit einer Zuckerkette umgewandelt und dadurch für Pilze giftig gemacht
werden.

Saponine schädigen die Semipermeabilität von Pilzzellen. In künstlichen Membranen
und solchen von Erythrozyten lassen sich submikroskopische „Löcher" (pits)
nachweisen. Die auf Pilze giftig wirkenden Saponine bilden in vitro Komplexe mit Sterolen
der Plasmamembran von Pilzzellen. Sie verhalten sich darin gleich wie die Polyen-
Antibiotica. Die Giftwirkung dieser Antibiotica beruht auf der Komplexbildung
mit Sterolen in vivo. Verschiedene Beobachtungen sprechen dafür, dass die Komplexbildung

auch bei Saponinen den wesentlichen Wirkungsmechanismus darstellt. So
sind Pilze, die keine Sterole bilden (z.B. Pythium-Arten) nur für Saponine empfindlich,
wenn ihnen Sterole verabreicht werden. Saponine mit zwei Zuckerketten bilden
keine Komplexe und wirken nicht giftig. Die chemische Struktur der beteiligten
Saponine und Sterole beeinflusst die Stabilität der Komplexe und damit die
Giftwirkung der Saponine.

Verschiedene Pilze sind für Saponine verschieden empfindlich. Zur Erklärung der
Unterschiede kommen verschiedene Mechanismen in Frage: Übergang des Saponins
von der dissoziierten in die nicht dissoziierte Form; Umwandlung des Aglykons durch
den Pilz; Hydrolyse der Zuckerkette im Substrat; Hemmung der Hydrolyse in der
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Zellmembran; Komplexbildung mit anderen Verbindungen der Zellwand; quantitative
und qualitative Unterschiede im Sterolgehalt der Pilzzellen.

Die Rolle der Saponine als Resistenzfaktoren gegen parasitische Pilze ist schon
oft untersucht worden (v.a. an Kartoffel- und Tomatenpflanzen); die Ergebnisse
widersprechen sich jedoch stark. Eine Schwierigkeit dürfte daher kommen, dass die
Saponine mit grosser Wahrscheinlichkeit rasch nach der Infektion und lokalisiert
zur Wirkung kommen; spätere Veränderungen im Saponingehalt ganzer Pflanzen oder
Organe können deshalb ein falsches Bild liefern.

In eigenen Untersuchungen am Modell des durch Pythium-Arten verursachten
Wurzelbrandes verschiedener Pflanzen konnten wesentliche experimentelle Schwierigkeiten

umgangen werden. Pythium- und Phytophthora-Arten (aus der Pilzgruppe der
Oomyceten) bilden keine Sterole, absorbieren sie jedoch in der Plasmamembran.
Die Schädigung der Semipermeabilität der Pilzzellen durch das Saponin Digitonin
in vitro hängt von der Menge des aufgenommenen Cholesterins ab; sie nimmt bis zu
einem Molverhältnis von Cholesterin : Digitonin 1:3 zu und nimmt mit höherem
Cholesteringehalt wieder ab. Auch die Pathogenität des Pilzes für Keimpflanzen
verschiedener Arten wird durch den Cholesteringehalt beeinflusse Bei Zuckerrüben
und Tomatenpflanzen nimmt die Pathogenität mit steigendem Cholesteringehalt
zunächst ab und dann wieder zu; bei Erbsenpflanzen und Sojabohnen nimmt
die Pathogenität mit steigendem Cholesteringehalt zu. Nur Zuckerrüben und
Tomatenpflanzen enthalten Saponine, die mit Sterolen Komplexe bilden und
dadurch auf Pilze giftig wirken; die in den Wurzeln dieser Pflanzen enthaltenen
Saponinmengen sind hoch genug, um die Abnahme der Pathogenität des Pilzes
zu erklären.

Auf Grund der Literatur und eigener Arbeiten lässt sich das folgende Modell
der Wirkungsweise der Saponine als Resistenzfaktoren entwickeln. Ein saponin-
empfindlicher Pilz dringt durch vorhandene oder von ihm selbst geschaffene
Verletzungen in eine saponinhaltige Pflanze ein. Die Saponinbildung der Wirtspflanze
kann dabei aktiviert werden. Der Pilz greift durch Enzyme oder andere Verbindungen
die Membranen der Wirtszellen an; dadurch werden die Saponine der Wirtspflanze
freigelegt, hemmen das Wachstum des Pilzes durch Komplexbildung mit seinen
Sterolen und lokalisieren dadurch die Infektion. Andere Pilze sind wegen ihres
Membranchemismus wenig saponinempfindlich oder können die Saponine der
Wirtspflanze entgiften; sie können deshalb die Pflanze besiedeln und krank machen.
Verschiedene Fragen bleiben dabei noch offen (Lokalisierung der Saponine in der
Zelle, Austritt der Saponine aus der Zelle u.a.). Ein Teil dieser Fragen dürfte sich
mit Hilfe von experimentellen, saponinresistenten Mutanten parasitischer Pilze
klären lassen; solche Mutanten konnten vor kurzem in unseren laufenden
Untersuchungen erhalten werden.
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Summary

The function of saponins in the resistance ofplants to parasitic fungi.
Saponins are glycosides occurring almost only in higher plants. The aglycon has

a terpenoid, steroid, or steroid-alcaloid structure; it carries, at one or two carbon
atoms, a side chain consisting of one or several sugars. Saponins with two sugar
chains easily hydrolyse one of them. Saponins with one sugar chain (naturally or
after hydrolysis) have several common characteristics; one of them (in contrast
to saponins with two sugar chains) is the toxic action on fungi.

The saponin content of higher plants is in general relatively high (several per
cent of the dry weight); it may increase after mechanical lesions or fungal infections.
Therefore, several authors tried to explain the resistance of plants against fungal
parasites by the action of saponins.

Saponins have been found in more than 500 species of higher plants from at
least 80 families, including numerous important cultivated plants. Single genera,
species, or varieties of plants may form characteristic saponins. The saponin content
may differ qualitatively and quantitatively in the organs of a plant. Saponins
apparently are synthesized independently in the different organs of a plant.

Localization of saponins in the cell is not yet definitely clear. It is assumed, in
general, that saponins are localized in the vacuole but it is also possible that they are
bound to membranes of cells or cell organells or that they occur as solutes in the
cytoplasm.

The saponin content of plants is influenced by light, temperature, and nutrition.
In general, it reaches its maximum during the period of most intensive growth and
decreases with maturation. Thus, saponins are partially decomposed in ripening
tomato fruits and old potato leaves. After mechanical lesions or fungal infections the
saponin content frequently increases; during these processes, saponins with two sugar
chains may lose one of them and thus become toxic for fungi.

Saponins damage the semipermeability of fungal cells. In artificial membranes
and membranes of erythrocytes submicroscopical holes („pits") may be found.
Saponins toxic for fungi form in vitro complexes with sterols of fungal cell membranes.
This is a common characteristic with polyene antibiotics. The toxic action of these
antibiotics is based on the formation of complexes with sterols in vivo. Several
observations lead to the assumption that the same mechanism of action is essential
for saponins. Thus, fungi which do not form any sterols (e.g. species of Pythium)
are sensitive to saponins only after application of sterols. Saponins with two sugar
chains do not form complexes with sterols and are not toxic. The chemical structure
of the saponins and sterols involved affects the stability of complexes and the toxic
action of saponins.

Different fungi have different degrees of sensitivity to saponins. Several mechanisms
are possible to explain this. A saponin may change from a dissociated into a non
dissociated state; the aglycon may be transformed by the fungus; the sugar chain may
be hydrolysed in the substrate; hydrolysis may be inhibited in the cell membrane;
complexes with other compounds of the cell membrane may be formed; fungal cells
may differ quantitatively and qualitatively in their sterol content.

The function of saponins as resistance factors against parasitic fungi has been
studied in several cases (e.g. potato and tomato plants); the results are very contro-
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versial. One important difficulty probably is that saponins may act very fast and
localized after infection, later changes m saponin contents of organs or whole plants,
therefore, may lead to wrong conclusions.

In our investigations on dampmg-off of plants caused by Pythium species, several

experimental difficulties could be excluded Species of Pythium and Phytophthora
(both belonging to the fungal group of Oomycetes) do not form sterols but are able
to absorb them in their cytoplasmic membrane. The degree of damage to the semi-
permeability of fungal cells by the saponin digitomn depends on the quantity of
cholesterol absorbed, it increases to a molar ratio of cholesterol digitomn of 1 3 and
decreases with further increasing cholesterol content. The pathogenicity of the fungus
for seedlings of various plants depends on cholesterol contents. Pathogenicity for
sugar beets and tomato plants decreases with increasing cholesterol content and
increases again when a certain amount of cholesterol is reached. In pea and soy bean
seedlings, pathogenicity increases with increasing cholesterol content. Sugar beets
and tomato plants only contain saponins which form complexes with sterols and
which are toxic for fungi, roots of these plants contain enough saponins to explain
the decrease m pathogenicity.

Based on the literature and on our own results, the following hypothesis on the
action of saponins as resistance factors is proposed. A fungal parasite sensitive to
saponins penetrates into a plant containing saponins through lesions which may be

present before infection or caused by the penetrating fungus. Production of saponins
by the host plant may be activated during this period The fungus attacks (by enzymes
or other compounds) the host cell membranes; in consequence, saponins of the host
cells are set free, inhibit growth of the fungus by formation of complexes with its
sterols, and localize the infection. Other fungi are little sensitive to saponins (because
of the chemical structure of their membranes) or are able to detoxify the saponins
of the host plant or they do not set free saponins from the host cells, they are able,
therefore, to grow in the host plant and to cause a disease Several aspects of the
problem remain to be cleared (localization of saponins m the cell, liberation of
saponins from cells, etc.). Some of these questions may be solved with the aid of
experimentally induced, saponin resistant mutants of parasitic fungi Such mutants
have been produced recently in our current experiments.
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