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�� Ce premier article présente les structures des polysaccharides à base de mannose, leur occurrence dans le 
monde végétal d’où proviennent les aliments destinés aux porcs et aux volailles et leur impact sur ces mêmes 
animaux.

Introduction

Les polymères à base de mannose 
(mannanes) sont très répandus dans 
le monde vivant. En production ani-
male, selon les mannanes considérés, 
des effets sur la réponse immunitaire 
des animaux et sur les performances 
zootechniques ont été reportés. La 
première partie de cet article s’efforce 
de décrire la grande variabilité de ces 
polymères : longueurs des chaînes de 
mannose, types de liaison, nature et 
longueur des ramifications sont autant 
de facteurs de variation possibles. 
Derrière les différences de structure 
des mannanes se cachent de fortes 
diversités d’effets biologiques. Ainsi, 
nous verrons que ces polysaccharides 
sont impliqués dans les mécanismes 
de glycosylation des protéines de très 
nombreux organismes mais aussi par-
ticipent à la construction des parois 
entourant spécifiquement les cel-
lules des végétaux. Nous décrirons les 
structures pertinentes en production 

animale car rencontrés chez les orga-
nismes pathogènes et dans les aliments 
des volailles et des porcs. Une diffusion 
de ces connaissances est importante 
pour la compréhension i) des effets 
attribués aux polymères de mannose, 
ii) des mécanismes d’action et des effets 
des enzymes en alimentation animale.

1. La diversité 
des structures chimiques 
des polymères du mannose

�� 1.1. Généralités 
sur les structures 
polymériques rencontrées

Les polymères de mannose sont des 
polysaccharides, macromolécules consti-
tuées de monomères d’oses (glucose, 
mannose, galactose…) reliés par des liai-
sons glycosidiques (figure 1). Les masses 
moléculaires des polysaccharides sont 
élevées, et le terme d’oligosaccharide 
est réservé à un Degré de Polymérisation 
(DP) inférieur ou égal à 10-20. Certains 

polysaccharides, comme la cellulose ou 
le glycogène ont des noms usuels qui 
n’informent pas sur leur composition en 
oses. En général les polysaccharides sont 
nommés d’après le constituant majeur 
de leur chaîne principale. Ainsi, les man-
nanes sont des polysaccharides consti-
tués majoritairement de mannose. La 
présence d’autres oses plus minoritaires 
dans le polymère est ensuite indiquée en 
préfixe correspondant au nom de l’ose. 
Par exemple, un glucomannane est un 
polymère de mannose contenant égale-
ment du glucose mais dans une moindre 
mesure. Toutefois, pour rendre compte 
de la structure, il est nécessaire de préci-
ser l’anomérie (alpha ou beta) et le type 
de liaison ((1,2) (1,3) (1,4) et (1,6)) entre 
monomères (figure 1). La nature de l’ose, 
le type de liaison et son anomérie, la 
séquence des monomères, la longueur 
des chaînes, la présence de substituants 
(osidiques ou non) influencent la confor-
mation des polysaccharides et déter-
minent les capacités d’interactions et 
les comportements physico-chimiques 
de ces macromolécules. Ces niveaux 
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fins de la structure des polymères et 
oligomères de mannose sont détermi-
nants pour leur reconnaissance par les 
récepteurs cellulaires impliqués dans 
les interactions entre cellules, dans 
les réactions hôte-pathogène, et pour 
leur dégradation enzymatique par les 
glycoside-hydrolases.

�� 1.2. Les N-glycanes des 
glycoprotéines sont riches 
en mannose

Les glycoprotéines sont très largement 
répandues dans les tissus animaux et 
végétaux, ainsi que chez les microorga-
nismes et les virus. Les oligosaccharides 
ou glycanes associés aux glycoprotéines 
participent au repliement et à la matu-

ration de ces dernières mais sont égale-
ment impliqués dans les phénomènes 
d’interactions et de reconnaissance de 
type récepteur-ligand et jouent ainsi un 
rôle essentiel lors des interactions des 
cellules des organismes avec leur envi-
ronnement. Parmi les différents types 
de glycosylation, les N-glycosylations 
(liaison amide avec l’azote d’un résidu 
asparagine) et O-glycosylations (liai-
son glycosidique avec l’oxygène d’un 
résidu sérine ou thréonine) sont les plus 
fréquentes et de très nombreux oses 
participent à la composition des oligo-
saccharides (N-glycanes et O-glycanes) 
des glycoprotéines (Spiro, 2002). Le 
mannose est couramment rencontré 
parmi les N-glycanes des glycoprotéines, 
généralement sous forme d’oligosaccha-

ride lié par des liaisons α-(1,6), α-(1,3) et 
α-(1,2) (Stanley, 2017).

a.	Cas des organismes 
eucaryotes

Le mannose est particulièrement 
important dans le mécanisme de 
N-glycosylation des protéines des orga-
nismes eucaryotes. En effet, tous les 
organismes eucaryotes partagent le 
même noyau penta-saccharidique (à 
base de mannose et de N-acétyl gluco-
samine ; figure 2) (Stanley et al., 2017). 
Sur ce noyau se greffent des structures 
oligosaccharidiques spécifiques dites 
« antennaires » car elles sont formées 
de deux chaînes principales qui les font 
ressembler à des antennes. Celles-ci se 
sont complexifiées au cours de l’évolu-
tion et sont regroupées en trois types : 
les N-glycanes de type oligomannosi-
dique où les antennes sont constituées 
uniquement de mannose, les N-glycanes 
de type hybride où une des antennes 
est constituée de mannose et l’autre 
est formée par d’autres oses, et enfin 
les N-glycanes de type complexe où les 
antennes sont constituées de différents 
types d’oses avec une structure com-
plexe, observés en particulier chez les 
mammifères. Dans ces N-glycanes com-
plexes, bien que toujours présent dans 
le noyau commun aux N-glycanes, le 
mannose est un constituant mineur. Les 
N-glycanes riches en mannose (figure 2) 
sont présents dans les glycoprotéines de 
tous les organismes eucaryotes et jouent 
un rôle important dans le repliement des 
protéines et dans leur protection contre 
la dégradation pendant le transport 
intracellulaire. Chez les mammifères les 
trois types de N-glycanes sont obser-
vés mais généralement les structures 
de type complexe sont prédominantes 
(An et al., 2012). Les N-glycanes riches 
en mannose sont présents dans les 
végétaux terrestres à côté de structures 
hybrides et complexes (Strasser, 2014), 
tandis que chez les plantes marines, 
les N-glycanes riches en mannose sont 
prédominants (Yoshiie et al., 2012). Les 
champignons, moisissures et levures ne 
forment pas de N-glycanes complexes. 
Les levures ont développé un type par-
ticulier de N-glycanes riches en mannose 
caractérisé par de très longues chaînes 
(Doering et al., 2017). La structure de ces 
mannoprotéines de levures est exposée 
dans un chapitre spécifique.

Figure 1. Rappel sur la structure chimique du mannose et les liaisons glycosidiques.

Le mannose est un hexose qui adopte une forme cyclique majoritairement de type pyranose (cycle à 6 
atomes). Dans cet article le terme de mannose (Man) est utilisé pour désigner le d-mannopyranose (Manp).
Liaison glycosidique β-(1,4) et α-(1,6) entre deux résidus d-mannopyranose. 
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b.	Cas des organismes 
procaryotes

De nombreuses glycoprotéines sont 
également présentes chez les bactéries, 
mais elles ne partagent pas le noyau 
observé pour les N-glycanes euca-
ryotes. De fait, une très grande variété 
de structures est rencontrée parmi 
les N-glycanes bactériens (Schwarz et 
Aebi, 2011), et d’une manière géné-
rale les mannanes sont peu présents 
chez les bactéries à l’exception des 
mycobactéries.

Chez les mycobactéries, dont les 
représentants pathogènes incluent les 
organismes qui causent la tuberculose 
animale chez la volaille et le porc, les 
mannanes sont des polysaccharides 

majeurs à la structure complexe. Ce 
sont des mannanes dont les mannoses 
sont liés majoritairement par des liai-
sons α-(1,6), des arabinomannanes, 
des mannanes phosphorylés et des 
lipomannanes (Lemassu et Daffé, 
1994 ; Maes et al., 2007). Les lipoman-
nanes jouent un rôle important dans la 
modulation de la réponse immunitaire 
de l’hôte (Briken et al., 2004).

De nombreuses études ont mis en évi-
dence le rôle de récepteurs de mannose 
dans les réactions virus-hôtes. Les virus 
ne possèdent pas leur propre méca-
nisme de glycosylation et dépendent 
fortement du mécanisme de glycosy-
lation de la cellule hôte pour glycosyler 
leurs protéines. Chez les pathogènes 

humains, plusieurs virus dont celui de 
la grippe, sont des virus pour lesquels 
la glycosylation s’est révélée essentielle 
à leur stabilité, ainsi qu’à leur caractère 
infectieux et antigénique. Il en est pro-
bablement de même pour certains 
virus animaux (grippe aviaire…). Les 
N-glycanes riches en mannose sont par-
ticulièrement impliqués dans la liaison 
aux récepteurs de la cellule hôte (Yap 
et al., 2017).

�� 1.3. Les mannanes 
fongiques

Le règne fongique regroupe plus 
de 70 000 espèces décrites, parmi les-
quelles les levures, les moisissures, les 
rouilles et les champignons supérieurs 

Figure 2. Structure des principaux polymères de mannose.

Les polymères de mannose comprennent les N-glycanes des glycoprotéines (A) et (B) dont les mannoses sont principalement liés par des liaisons α et les 
mannanes des végétaux dont les mannoses sont liés par des liaisons β (C). 
Oligosaccharide de mannose lié en α-(1,6), α-(1,3) et α-(1,2) de N-glycane eucaryote
Chaîne de mannose lié en α-(1,6) avec substitution en α-(1,3) et α-(1,2) des mannoprotéines de levure Saccharomyces cerevisiae 
Structure des polymères de mannose lié en β-(1,4) des végétaux supérieurs
DP : Degré de Polymérisation ; Man  : mannose ; Gal  : galactose ; Glc : glucose ; Glc-NAc : N-acétyl glucosamine ; Asn : asparagine ; P : phosphate. Les liaisons 
α sont indiquées par des traits fins et les liaisons β par des traits épais.  



INRAE Productions Animales, 2020, numéro 4

286 / Anne-laure chateigner-boutin, Luc saulnier, Michel lessire, Nathaële WACRENIER, Fabien ALLEMAN

(comestibles ou non). Ces organismes 
sont tous caractérisés par la présence 
d’une paroi complexe formée de poly-
saccharides de mannose (mannanes), 
de galactose (galactanes), de glucose 
(glucanes) et de N-acétyl-glucosamine 
(chitine) et de protéines. Les mannanes 
fongiques comportent généralement 
des unités mannose principalement 
liées en α-(1,6) dans des chaînes poly-
mériques dérivées des N-glycanes riches 
en mannose des glycoprotéines. Le man-
nose est également présent dans les 
structures O-glycaniques des protéines.

a.	Cas des mannoprotéines 
de levures

Les levures,  en par t icul ier 
Saccharomyces cerevisiae, peuvent être 
incorporées aux aliments pour animaux 
et des préparations commerciales d’oli-
gosaccharides de mannose (MOS) obte-
nues à partir de levures sont utilisées 
dans l’alimentation des volailles et des 
porcs (voir le paragraphe 2). Certaines 
levures comme Candida albicans sont 
des pathogènes des volailles.

Les mannanes de levures corres-
pondent essentiellement à la par-
tie glycane complexe des protéines 
N-glycosylées de leurs parois ; ces 
macromolécules sont souvent appe-
lées mannoprotéines (Orlean, 2012). 
Toutefois, en raison de la présence 
de groupements phosphate, et d’une 
partie glycane représentant 50 à 90 % 
de la mannoprotéine (Li et Karboune, 
2018), ils sont également dénommés 
phospho-peptido-mannanes. Les 
mannanes dans les levures ont été étu-
diés intensivement notamment chez 
Saccharomyces cerevisiae (Ascomycètes, 
Saccharomycetes) (Doering et al., 2017). 
Le mannose y est présent sous forme 
d’un squelette de résidus mannose 
(50 ou +) liés en α-(1,6), ramifié par 
de courtes chaînes de mannose lié 
en α-(1,2) et en α-(1,3) (figure 2). Ces 
« décorations » contiennent parfois 
des liaisons phospho-diesters incorpo-
rées dans les chaînes en α-(1,2) (Orlean, 
2012). Des manno-oligosaccharides liés 
en α-(1,2) et α-(1,3) (DP jusqu’à 5), sont 
également présents sous forme de 
O-glycosylation des résidus sérine et 
thréonine. Chez Saccharomyces cere-
visiae, le mannose constitue environ 
25 % de la masse des parois et environ 

15 % de la masse totale de la levure (Li 
et Karboune, 2018). La distribution des 
constituants des parois des levures n’est 
pas uniforme, la partie externe étant 
plus riche en mannoprotéines et la 
partie interne plus riche en β-glucanes 
(Ballou, 1976). Les préparations com-
merciales de MOS de Saccharomyces 
cerevisiae sont obtenues à partir des 
mannoprotéines pariétales.

La structure décrite pour Saccha
romyces cerevisiae est retrouvée pour 
toutes les mannoprotéines de levures 
avec quelques modifications au niveau 
des chaînes latérales décorant le sque-
lette de mannose lié en α-(1,6). Chez 
Candida albicans, par exemple, cer-
taines des chaînes latérales de mannose 
liées en α-(1,2) ou α-(1,3) sont étendues 
par des résidus mannose liés en β-(1,2). 
La présence/absence de ces chaînes 
définit le sérotype A/B de C. albicans 
(Graus et al., 2018). Les mannanes de 
C. albicans sont décrits comme proin-
flammatoires. La paroi de C. albicans 
comporte également des phospholi-
pomannanes constitués d’une chaîne 
linéaire de 2 à 18 résidus mannose liés 
en β-(1,2) et d’une partie lipidique for-
mée d’une phytosphingosine (C18 ou 
C20) associée à un acide gras C24-C26 
(Trinel et al., 2002 ; Trinel et al., 2005).

b.	Cas des autres espèces 
fongiques

Les polysaccharides de champignons 
montrent une grande diversité de struc-
ture, ils sont utilisés pour leur classifica-
tion et ont un rôle dans les mécanismes 
de reconnaissance entre cellules et entre 
parasites et hôtes (Jouault et al., 2009). 
Ces champignons ne rentrant pas dans 
l’alimentation des volailles et des porcs, 
la description de leurs mannanes restera 
succincte. Toutefois certains champi-
gnons peuvent être des pathogènes pour 
les animaux, Aspergillus causant notam-
ment l’aspergillose chez les poules.

Plusieurs espèces de champignons 
du genre Aspergillus comme A. niger 
ou Penicillium charlesii (Ascomycètes, 
Eurotiomycetes) produisent à la surface 
des parois de leur mycélium des galacto-
mannanes. Ces polymères correspondent 
également à des parties N-glycanes de 
protéines (Nakajima et Ichishima, 1994). 
Leur chaîne principale est constituée 

d’α-(1,2), α-(1,6) ou en α-(1,2)/α-(1,6) 
mannanes (Leal et al., 2010). Des chaînes 
latérales de résidus galactose sont atta-
chées au squelette mannane par des 
liaisons β-(1,2), β-(1,3) et β-(1,6) (Gómez-
Miranda et al., 2003) ou β-(1,5) (galactofu-
ranose) (Chihara et al., 2020).

Chez les champignons patho-
gènes Sordariomycetes (Ascomycètes 
Pezizomycotina Sordariomycete), les 
unités mannose des mannanes ne sont 
plus principalement liées en α-(1,6). 
Pour les mannanes de Cordyceps mili-
taris, un squelette de mannose lié en 
α-(1,4) avec des branchements en O-3 
par des α-(1,4) glucanes et des β-(1,6) 
galactanes a été décrit (Yu et al., 2009).

�� 1.4. Les mannanes 
végétaux

Chez les plantes, comme dans tout 
organisme eucaryote, le mannose est 
présent sous forme d’oligosaccharides 
participant à la N-glycosylation des pro-
téines. Il est toutefois majoritairement 
présent sous forme de polysaccharides 
ou mannanes, qui sont des constituants 
de la paroi végétale. Cette paroi consti-
tue le « squelette » de la plante assurant 
la cohésion des tissus et par exemple 
la rigidité de la tige. Elle garantit éga-
lement la protection du contenu cellu-
laire contre l’environnement extérieur 
et les pathogènes.

a.	Cas des plantes terrestres
Chez les plantes terrestres, la paroi 

est formée d’un assemblage complexe 
de polymères, essentiellement des 
polysaccharides (cellulose, pectines, 
hémicelluloses) mais aussi des lignines 
ainsi qu’une faible proportion de pro-
téines de structure. Les mannanes font 
partie des hémicelluloses avec les xylo-
glucanes et les xylanes.

Les mannanes de plantes sont carac-
térisés par une chaîne principale com-
portant des résidus mannose liés par 
des liaisons β-(1,4). On distingue quatre 
types majeurs :

i) les mannanes purs linéaires unique-
ment constitués de résidus mannose ; 

ii) les galactomannanes qui com-
portent des substitutions de la chaîne 
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principale de mannose par des résidus 
galactose unitaire liés en α-(1,6) ; 

iii) les glucomannanes constitués 
d’un squelette comportant à la fois des 
résidus mannose et des résidus glucose 
liés par des liaisons β-(1,4) ; 

iv) les galactoglucomannanes qui 
comportent un squelette de mannose et 
de glucose liés en β-(1,4) avec des subs-

titutions des unités mannose par des 
résidus galactose unitaire liés en α-(1,6).

Le degré de polymérisation de ces poly-
saccharides est généralement très élevé. 
Ils peuvent être solubles ou insolubles 
dans l’eau en fonction de leur degré de 
substitution par le galactose et/ou de la 
présence de groupements acétyles qui 
estérifient fréquemment les fonctions 
hydroxyles en positions C-2 ou C-3 du 

mannose. Les principales structures des 
mannanes sont illustrées à la figure 2.

La proportion et la structure des 
mannanes varient considérablement 
en fonction des espèces végétales mais 
aussi selon l’organe et le stade de déve-
loppement au sein d’une même espèce. 
Le tableau 1 récapitule les teneurs en 
mannanes de quelques matières pre-
mières végétales.

Tableau 1. Estimation du contenu en β-mannanes de quelques matières premières.

Matière première b-mannanes  
(% de la matière brute) Référence

Tourteau de palmiste
30-35
36,7
39,0

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015)
Sundu et al. (2006a) cité par Shastak et al. (2015)
Ferrel et al. (2014)

Tourteau de copra
25-30

35
25

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)
Sundu et al. (2006b)cité par Shastak et al. (2015)

Farine de guar complète
Farine de guar 50 % PB
Farine de guar 40 % PB
Farine de guar complète
Farine de guar (germes)
Farine de guar (coques)

12-17
4,3
9,0
8,7
5,6
9,8

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014) 
Ferrel et al. (2014) 
Lee et al. (2004) cité par Shastak et al. (2015) 
Lee et al. (2004) cité par Shastak et al. (2015) 
Lee et al. (2004) cité par Shastak et al. (2015)

Soja (coques)
6,0-10,0

6,67 (6,43-6,91)
Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)

Tourteau de soja 44
1,61
1,60

Hsiao et al., (2006) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)

Tourteau de soja 48
1,26
1,20

Hsiao et al (2006) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)

Tourteau de soja gras 0,90 Ferrel et al. (2014)

Tourteau de tournesol (< 32 % PB) 0,77 Ferrel et al. (2014)

Tourteau de colza 0,68 Ferrel et al. (2014)

Farine de lupin 0,4-1,0 Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015)

Son de blé
0,07
0,32

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)

Orge
0,43
0,27

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)

Corn gluten meal 0,15 Ferrel et al. (2014)

Blé
0,09
0,26

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015) 
Ferrel et al. (2014)

Maïs
0,08
0,05

Dierrick (1989) cité par Shastak et al. (2015)
Ferrel et al. (2014)
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Chez les Angiospermes, de façon 
générale, les parois comprennent des 
mannanes mais en proportion relati-
vement faible par rapport aux autres 
constituants pariétaux. Dans les parois 
dites primaires, le mannose ne consti-
tue en général que 1 à 3 % des poly-
saccharides de la paroi (Melton et al., 
2009). Ainsi, le mannose représente 
1,9 % des polysaccharides de la paroi 
du fruit de kiwi, 2 % pour le chou com-
mun (Melton et al., 2009), 2,2 % pour la 
pomme (Galvez-Lopez et al., 2011) et 3 % 
pour l’albumen de blé (Gartaula et al., 
2018). La distinction entre mannanes 
purs et glucomannanes est rarement 
documentée. Ramené au poids sec de 
l’organe ou du tissu végétal, le mannose 
est donc généralement un constituant 
très mineur, il ne représente par exemple 
que 0,2 % en poids dans l’albumen du 
blé (Verhertbruggen et al., 2019).

À l’inverse, les parois de certaines 
plantes ou de certains de leurs tissus 
sont « riches » en mannanes :

Les galactoglucomannanes (figure 2) 
sont ainsi les hémicelluloses majeures 
du bois des conifères comme l’épicéa 
et en représentent pondéralement 10 à 
25 % (Willför et al., 2008). Les parois des 
feuilles de certaines fougères comme 
Adiantum raddianum comprennent 
35 % de glucomannanes (75 % de man-
nose dans la fraction hémicellulosique) 
(Silva et al., 2011).

Dans quelques cas les mannanes 
sont accumulés dans des organes et 
jouent un rôle de réserve. Parmi les 
Monocotylédones, les exemples les plus 
connus sont Amorphophallus konjac qui 
accumule des glucomannanes dans ses 
tubercules, Phytelephas macrocarpa ou 
palmier à ivoire qui accumule des man-
nanes purs insolubles dans l’albumen 
de sa graine (jusqu’à 45-60 % de l’al-
bumen (Petkowicz et al., 2007 ; Melton 
et al., 2009), Aloe vera qui accumule des 
glucomannanes très fortement acétylés 
appelés « acemannanes » à hauteur de 
50 % de la matière sèche de ses feuilles 
(Simões et al., 2012).

Chez les Eudicotylédones, les 
exemples connus font partie de la 
famille des Fabacées (légumineuses) 
dont certaines espèces accumulent des 

galactomannanes dans l’albumen des 
graines. Par exemple, Cyamopsis tetra-
gonoloba ou « guar » dont on extrait la 
gomme de guar ; Cassia grandis dont 
on extrait la gomme de casse (50 % 
de l’albumen) (Joshi et Kapoor, 2003), 
le caroubier Ceratonia siliqua d’où l’on 
extrait la gomme de caroube qui com-
prend 80-90 % de galactomannanes 
(Simões et al., 2012), de Caesalpinia 
spinosa d’où l’on extrait la gomme de 
Tara, ou encore Trigonella foenum-grae-
cum (fenugrec) (Buckeridge, 2010).

Les galactomannanes de guar et de 
caroube ainsi que les glucomannanes 
de konjac ont été particulièrement étu-
diés en raison de leur exploitation en 
tant qu’hydrocolloïde épaississant et/
ou gélifiant pour des applications ali-
mentaires et non alimentaires. Tandis 
que les mannanes purs non substitués 
sont insolubles dans l’eau, la substitu-
tion par des acétyles et par le galactose 
augmente la solubilité des galacto- et 
gluco-mannanes. Ces polysaccharides 
ont une forte capacité de liaison à 
l’eau et forment des solutions très vis-
queuses. Leur solubilité, et leur capa-
cité à former des gels dépendent à la 
fois de la teneur et de la distribution 
des substituants. Par exemple, pour les 
galactomannanes, le rapport mannose/
galactose varie de 2 pour 1 pour le guar 
(figure 2) à 4 pour 1 pour le caroube, 
avec de plus une répartition en bloc du 
galactose sur le squelette de mannose 
pour le caroube (figure 2). Ces carac-
téristiques structurales se traduisent 
par des propriétés différentes : bonne 
solubilité à froid du guar, capacité 
gélifiante en association avec d’autres 
polysaccharides pour le caroube (Singh 
et al., 2018).

b.	Cas des algues
Les algues sont des organismes aqua-

tiques qui ne forment pas un groupe 
monophylétique. Les cellules des algues 
sont entourées d’une paroi, et des man-
nanes y ont été détectés chez plusieurs 
espèces. Une grande diversité de man-
nanes a été décrite (α-(1,3)-mannanes 
avec des substitutions de sulfate et de 
β-(1,2) xylose, glucuronogalactoman-
nanes sulfatés, β-(1,3)-mannanes rami-
fiés, β-(1,4)-mannanes) (Erra-Balsells 
et al., 2000 ; Kolender et al., 1997 ; Hsieh 
et Harris, 2019). Notamment chez une 

algue verte unicellulaire (Acetabularia 
acetabulum) des β-(1,4)-mannanes 
peuvent constituer jusqu’à 90 % des 
parois (Dunn et al., 2006). Les algues 
sont aujourd’hui utilisées en alimenta-
tion animale soit en tant que matière 
première, soit en tant qu’additif 
(algues brunes, algues unicellulaires, 
microalgues…).

2. Les effets biologiques 
des polymères 
de mannose

�� 2.1. Les mannanes de virus, 
de bactéries, de levures 
et de champignons inférieurs

D’après les résultats disponibles dans 
la littérature, les effets biologiques des 
mannanes sont décrits comme étant en 
lien avec le fonctionnement du système 
immunitaire inné des mammifères et 
des oiseaux. Ce système de défense 
précoce de la sphère digestive est basé 
sur la reconnaissance de motifs molécu-
laires très conservés chez les agresseurs 
de type virus, bactéries ou levures. Ces 
motifs sont constitués de polymères de 
mannose en liaison α-(1,6/1,3/1,2) et 
sont qualifiés de « PAMP » (« Pathogens 
Associated Molecular Pattern » (Ausubel, 
2005 ; Didierlaurent et al., 2005 ; 
Worthley et al., 2005 ; Korver, 2006 ; 
Gabler et Spurlock, 2008). Dans le cas 
des polymères de mannose, la recon-
naissance des PAMP se fait au niveau 
de l’épithélium intestinal par une 
« Mannose-Binding Lectin » (MBL) (Stahl 
et Ezekowitz, 1998 ; Ausubel, 2005 ; 
Worthley et al., 2005). Cette reconnais-
sance semble d’autant plus efficace 
que les polymères de mannose sont 
ramifiés (Kery et al., 1992). Cette recon-
naissance va déclencher une attaque 
massive de macrophages, cellules den-
dritiques, cellules NK (« Natural Killer »), 
hétérophiles et lymphocytes T. C’est 
seulement si cette réaction initiale ne 
suffit pas pour enrayer l’infection que 
l’immunité spécifique dite « acquise » 
sera activée (Korver, 2006).

Les défenses immunitaires des ani-
maux sont donc mises en œuvre très tôt, 
dès la sphère digestive, avant même la 
reconnaissance spécifique d’antigènes 
de pathogènes, et ceci sur une large 
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palette d’agresseurs tant viraux, bacté-
riens que fongiques (Stahl et Ezekowitz, 
1998). La vaste littérature sur ce sujet en 
médecine humaine n’est pas reprise ici, 
mais elle a servi de point de départ à la 
mise en évidence du même mécanisme 
de reconnaissance du mannose chez 
le poulet (Laursen et Nielsen, 2000 ; 
Ulrich-Lynge et al., 2018) et chez le 
porc (Juul-Madsen et al., 2006). Chez le 
poulet, Klasing (2007) explique que les 
conséquences de cette réponse immu-
nitaire innée sur les performances sont 
accentuées chez des animaux avec un 
haut potentiel de production.

�� 2.2. Quelques rappels 
sur les effets des Manno-
OligoSaccharides des levures

Les Manno-OligoSaccharides (MOS) 
sont de courts polymères de mannose 
reliés en α-(1,6), issus de levures du 
type Saccharomyces cerevisiae. De par 
leur structure chimique, ils cohabitent 
facilement dans les aliments et les 
premix avec les additifs enzymatiques 
(β-mannanases) qui ne dégradent que 
les β-(1,4) mannanes. Largement décrits 
comme des molécules à effet prébio-
tique, les MOS justifieraient à eux seuls 
un article de synthèse. Seul un court 
résumé des effets décrits dans la lit-
térature chez la volaille et le porc est 
donné ici.

Utilisés en tant qu’additifs par l’in-
dustrie de l’alimentation animale, les 
MOS ont de multiples effets positifs sur 
la microflore, la digestion, l’absorption 
et également des effets immuno-stimu-
lateurs. La définition communément 
partagée des prébiotiques et que nous 
reprenons ici est celle de Gibson et 
Robertfroid (1995) : « les prébiotiques 
sont des ingrédients alimentaires 
non-digestibles qui stimulent l’activité 
d’une ou d’un faible nombre de bac-
téries intestinales et/ou modulent les 
défenses immunitaires de l’hôte ».

Chez les volailles, comme chez les 
porcs, il semble formellement établi 
que la stimulation des défenses immu-
nitaires par les MOS permet d’éliminer 
certains pathogènes comme E. coli et 
Salmonella spp (Halas et Nochta, 2012). 
Dans le même temps, un gain de perfor-
mances est fréquemment observé avec 

une croissance améliorée de 4 à 8 % et 
un indice de consommation diminué 
de 5 à 8 % (Sinovec et Markovic, 2005 ; 
Adhikari et Kim, 2017). Chez le porc, 
même si les effets sur les performances 
de croissance ne semblent pas systé-
matiques (surtout chez les animaux 
proches de leur potentiel génétique), 
l’intégrité ainsi que la morphologie 
intestinales (hauteur et profondeur des 
villosités) semblent positivement amé-
liorées en présence de MOS, augmen-
tant ainsi les potentiels d’absorption 
des nutriments (Halas et Nochta, 2012).

�� 2.3. Les effets biologiques 
des β-mannanes de végétaux 
supérieurs

Dans les matières premières d’intérêt 
en production animale on trouve les 
β-mannanes (polymères de mannoses 
en β-(1,4) dans les graines de légumi-
neuses (guar, lupin, pois, féverole…), 
ainsi que dans les oléagineux et leurs 
tourteaux : soja, colza, tournesol, pal-
miste (tableau 1).

Les plantes fournissent les matières 
premières pour les aliments des 
volailles et des porcs. Ces matières 
premières sont utilisées pour la plu-
part après des étapes de transforma-
tion (broyage, pression, chauffage). Il 
est donc parfois difficile de relier les 
teneurs en mannanes des matières pre-
mières et celles des aliments. De plus, 

certains traitements peuvent affecter 
la structure des mannanes, l’acétyla-
tion notamment. Les teneurs en β-man-
nanes des matières premières fournies 
par la littérature sont donc à considérer 
comme de larges tendances.

a.	Propriétés 
des β-galactoglucomannanes 
issus de la gomme de guar

L’utilisation de la farine de guar en 
alimentation animale est très docu-
mentée dans la littérature du fait de 
sa teneur importante en β-mannanes 
en majorité solubles (de 4,3 à 17,0 % 
selon les auteurs – tableau 1). Elle est 
également très riche en protéines (de 
35 à 47 % selon la variété et la qualité 
de la matière première ; Saeed et al., 
2017) ce qui en fait un excellent can-
didat pour se substituer partiellement 
au tourteau de soja dans les pays où 
la matière première est disponible en 
quantités suffisantes (en Asie surtout). 
Cependant, on constate que son utilisa-
tion est proportionnellement associée à 
une baisse des performances zootech-
niques que beaucoup d’auteurs attri-
buent aux β-mannanes (figures 3 et 4).

De très nombreuses études sont 
consacrées aux effets physiologiques 
de la supplémentation en farine de 
guar dans les régimes des porcs (Simões 
Nunes et Malmlöf, 1992 ; Owusu-Asiedu 
et al., 2006). Toutes montrent des dimi-
nutions significatives de la glycémie, de 

Figure 3. Effet antinutritionnel d’un apport croissant de β-mannanes du Guar 
couplé ou pas à une supplémentation en enzyme sur le poids vif à 20 jours chez 
le poulet de chair (d’après Lee et al., 2003).
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l’insulinémie et de l’absorption de l’eau. 
Ces résultats confirment ceux obtenus 
chez le rat (Ikegami et al., 1990). Ces 
derniers auteurs ont utilisé la gomme 
de guar pour obtenir un régime alimen-
taire enrichi avec 5 % de polysaccharides 
indigestibles visqueux, majoritairement 
constitués de β-mannanes. Ils ont 
observé une forte inflammation intes-
tinale qu’ils ont estimée en pesant les 
tubes digestifs : le poids et la longueur 
du petit intestin ont augmenté respec-
tivement de 107 % et 21,4 %, et le poids 
et la longueur du gros intestin ont res-
pectivement augmenté de 37,9 % et 
23,7 %. Dans le même temps, les activi-
tés de 3 enzymes pancréatiques (amy-
lase, protéase et lipase) ont augmenté 
significativement de 58,5 %, 74,7 % et 
de 35,6 % respectivement, en lien avec 
de fortes perturbations du système exo-
crine pancréatico-biliaire. Ces effets ont 
été étudiés dans le même esprit chez 
l’Homme par Prajapati et al. (2013) qui 
confirment ces effets métaboliques des 
β-mannanes de la gomme de guar en 
allant même jusqu’à la proposer comme 
une aide nutritionnelle à la perte de 
poids. Des effets similaires (réduction de 
l’appétit, baisse d’absorption du glucose, 
baisse du cholestérol plasmatique) sont 
obtenus avec les glucomannanes de kon-
jac (Tizard et al., 1989) ce qui confirmerait 
le rôle biologique des β-mannanes.

Dans l’étude d’Owusu-Asiedu et al. 
(2006), un régime à 7 % de gomme de 

guar est distribué à des porcs en crois-
sance. Les auteurs observent une aug-
mentation de la viscosité intestinale de 
72 % et par voie de conséquence, une 
réduction de 14 % de la vitesse du tran-
sit digestif. Ces résultats sont en accord 
avec ceux de Latham et al. (2018) chez 
le poulet qui mesurent des augmenta-
tions de viscosité de 61,6 %, 164,8 % et 
27,1 % en démarrage, croissance et fini-
tion, respectivement, avec des régimes 
contenant jusque 0,3 % de β-man-
nanes en accord avec les résultats de 
Maisonnier et al. (2001). Parallèlement 
à cette augmentation de viscosité intes-
tinale, l’absorption de l’eau est signifi-
cativement diminuée chez les animaux 
recevant de la gomme de guar.

b.	Propriétés des β-mannanes 
issus du tourteau de soja

Les β-mannanes du tourteau de soja 
sont dotés de propriétés inflammatoires 
et stimulatrices du système immunitaire 
(Dale et al., 2008 ; Arsenault et al., 2017).

Chez le poulet, Mehri et al. (2010) 
montrent qu’une supplémentation 
en β-mannanase (i.e. l’hydrolyse des 
β-mannanes) à des régimes conte-
nant 32, 33 et 34 % de tourteau de 
soja (respectivement en démarrage, 
croissance et finition) permet d’amé-
liorer la morphologie intestinale via 
l’augmentation de la hauteur et de la 
profondeur des microvillosités. Dans cet 
essai, la viscosité intestinale est signi-

ficativement diminuée et les auteurs 
montrent une baisse significative de 
marqueurs sanguins tels que les gra-
nulocytes hétérophiles qui sont, chez 
le poulet, la population cellulaire domi-
nante de l’inflammation (Martin, 2010). 
L’intensité de cette réaction immuni-
taire peut être mesurée en dosant les 
protéines de la phase aigüe (AGP, α-1 
glycoprotéine acide) dans le plasma 
des animaux. Ainsi, Dale et al. (2008), 
mesure une augmentation significa-
tive en AGP quand on augmente les 
niveaux de tourteau de soja ou de 
guar dans le régime de poulets de 
chair. Dans une seconde expérience, 
l’ajout d’une β-mannanase permet de 
réduire significativement cette aug-
mentation en AGP malgré l’ajout de 
tourteau de soja. De la même façon, 
Anderson et al. (2009) montrent que 
les β-mannanes contenus dans le soja 
peuvent induire une réponse inflamma-
toire proportionnelle à la teneur totale 
en mannose des régimes. Arsenault 
et al. (2017) démontrent le même effet 
activateur de réponse immunitaire 
innée liée aux β-mannanes du soja et 
son inhibition presque complète avec 
une β-mannanase. Enfin, Geniec et al. 
(2015) observe une baisse significative 
des niveaux d’interleukine 1 et 6 secré-
tés (IL-1 et IL-6) quand il utilise une 
β-mannanase dans le régime. Ce sont 
ces mêmes IL-1 et IL-6 que Spurlock 
(1997) démontrait comme étant des 
marqueurs secondaires de l’agression 
d’un organisme par un pathogène. 
Enfin, Jackson et al. (2003) montrent 
à l’aide de travaux d’infection expéri-
mentale que chez des poulets inoculés 
avec Clostridium perfringens et Emeiria 
sp (modèle d’entérite nécrotique) l’uti-
lisation d’une β-mannanase permet de 
limiter les impacts de la maladie sur les 
performances. D’une façon indirecte, ils 
attribuent aux β-mannanes des proprié-
tés potentialisatrices de cette maladie 
via de probables propriétés délétères 
sur l’intégrité intestinale.

Sans pour autant démontrer la liaison 
entre les β-mannanes contenus dans 
l’aliment et les récepteurs du mannose 
initiateurs de la réponse immunitaire 
innée décrite au paragraphe 2.1, la lit-
térature semble bien suggérer des pro-
priétés inflammatoires des β-mannanes 
du tourteau de soja. Cette réaction 

Figure 4. Effet antinutritionnel d’un apport croissant de β-mannanes du Guar 
couplé ou pas à une supplémentation en enzyme sur l’Indice de Consommation 
(1-20 jours) chez le poulet de chair (d’aprèsLee  et al., 2003).
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inflammatoire impacterait de façon 
indirecte mais significative les perfor-
mances de production car elle dévierait 
une petite partie des nutriments éner-
gétiques vers la défense de l’organisme. 
Autrement dit, elle augmenterait les 
besoins d’entretien au détriment des 
dépenses de production. Klasing (2004)
qualifie de « très élevé » le coût de l’im-
munité innée comparée à l’immunité 
spécifique, en lien avec une synthèse 
énergivore des protéines défensives 
à large spectre. Pour aller au-delà du 
seul coût énergétique, Klasing (2007)
démontre que l’exposition digestive 
d’un poulet en croissance à un patho-
gène multiplie par 6 ses besoins en 
lysine pour le fonctionnement du sys-
tème immunitaire. Nutritionnellement 
parlant, cette immunité innée ampute 
la part comptabilisée pour l’entretien et 
donc réduit d’autant la part disponible 
pour la production.

c.	Cas des mannanes issus 
des autres matières 
premières végétales

Peu de travaux existent sur les effets 
des β-mannanes issus d’autres matières 
premières. Beaucoup de choses restent 
donc à investiguer dans ce domaine. 

Les travaux de Sundu et al. (2012) 
méritent toutefois notre attention : ils 
ont étudié les propriétés des mannanes 
du tourteau de coprah chez le poulet, 
et contrairement à ce qui est observé 
avec la gomme de guar ou le tourteau 
de soja, leurs résultats mettent en avant 
des effets stimulateurs de la croissance, 
ainsi que des propriétés protectrices 
au regard des contaminations de l’ali-
ment en aflatoxine B1 ou par E. coli. 
Loin d’être contradictoire, cette étude 
confirme notre appel à la prudence sur 
toute volonté de vouloir généraliser à 
toutes les espèces végétales ce qui est 
observé avec le guar ou le soja : selon 
leur origine végétale, il semblerait que 
les mannanes végétaux peuvent être 
des composés tantôt antinutritionnels 
(guar, soja, tournesol, colza) tantôt 
pro-nutritionnels (coprah). Enfin, les 
mannanes de céréales restent encore 
à investiguer tant par la nature de leurs 
effets que par leur dose.

Conclusion

Les polymères du mannose rencontrés 
dans le monde vivant peuvent revê-
tir de grandes diversités structurales. 

Longueurs de chaînes, anomérie (α ou 
β), type de liaisons (1,2/1,3/1,4/1,6), lon-
gueur et composition des ramifications 
sont autant de facteurs de variation qui 
donnent à ces polymères des fonctions 
biologiques très différentes. Impliqués 
dans le maintien de la structure des 
protéines, ils jouent chez de nombreux 
organismes des rôles essentiels dans 
les processus d’interaction récepteur-li-
gand et de fait dans la reconnaissance de 
motifs conservés des microorganismes 
pathogènes par les cellules infectées.

Chez les végétaux supérieurs, on 
retrouve le mannose lié en α dans les 
structures protéiques, mais surtout sous 
la forme de β-mannanes, en particulier 
dans les plantes oléagineuses et protéa-
gineuses. Leurs propriétés biologiques 
dépendent là encore de leur composi-
tion, mais il semble établi que ceux issus 
du guar et du soja sont générateurs d’in-
flammation intestinale chez les porcs et 
les volailles. Ces effets antinutritionnels 
des β-mannanes, en particulier sur l’ef-
ficacité alimentaire et l’intégrité intesti-
nale pourraient être significativement 
réduits par l’utilisation d’additifs enzy-
matiques. Ces enzymes feront l’objet 
d’un second article.
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Résumé
Les polysaccharides à base de mannose sont très largement répandus dans le monde vivant. D’un organisme à un autre, la longueur du 
squelette de mannose, le type de liaison entre les sucres, la composition et la longueur des ramifications sont extrêmement variables et 
confèrent à ces polymères des propriétés fonctionnelles et biologiques différentes. Au-delà de leur rôle structural ou encore de capteur 
de molécules d’eau dans les plantes, ils participent en particulier à la glycosylation des protéines et sont clairement impliqués dans les 
phénomènes d’interaction ligand-récepteur. Certains polymères de mannose viraux ou bactériens hautement conservés sont ainsi, chez les 
animaux supérieurs, reconnus très rapidement par l’hôte qui se défend en initiant une réponse non spécifique, dite « réaction immunitaire 
innée ». Plutôt reliées par les liaisons α chez les virus, les bactéries et les levures, les unités de mannose sont reliées par des liaisons β chez 
les végétaux supérieurs. Les β-mannanes sont présents dans tous les produits d’origine végétale, et à des teneurs particulièrement élevées 
dans certaines familles (palme, guar, coprah) et certains tourteaux utilisés en alimentation animale. Leurs propriétés anti-nutritionnelles 
observées chez les porcs et les volailles s’expliqueraient principalement par l’apparition d’inflammation intestinale induisant des baisses 
de performances, des baisses d’efficacité alimentaire et une augmentation des dépenses énergétiques associées à la mise en œuvre du 
système immunitaire.

Abstract
Mannose-based polymers in livestock production. 1. Focus on biochemical structures in feed and biological 
properties
Mannose-based polysaccharides are widespread in the living world. From one organism to another, the length of the mannose backbone, the type 
of linkages between sugars, composition and the length of the ramifications are extremely variable and give these polymers different biological 
properties. Beyond their structural role or as water keeper molecules in plants, they participate in the glycosylation of proteins and are involved 
in ligand-receptor interaction. Some highly preserved viral or bacterial mannose polymers are thus, in higher animals, recognized very quickly by 
the host, which defends itself by initiating a non-specific response, known as “innate immune response”. Rather connected by a-bonds in viruses, 
bacteria and yeasts, mannose units are connected by β-bonds in higher plants. These β-mannans are found in all plant products, in particularly 
high level in some families (palm kernel, guar, coprah) and derived by-products used in animal feeds. Their anti-nutritional properties observed in 
pigs and poultry are mainly explained by the appearance of intestinal inflammation inducing performance declines, reduced food efficiency and 
increased energy expenditure on maintenance related to the immune system activity.
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