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Досліджували фітотоксичну активність фенольних та оброблених 2-меркаптоетанолом 
(редокс-активованих) препаратів ліпополісахаридів (ЛПС) різних бактерій. Виявлена 
тенденція до зміни фітотоксичної дії ЛПС в результаті їх хімічної обробки. У Pseudomonas 
aeruginosa 1961, Salmonella typhimurium та фітопатогенного штаму Burcholderia cepacia 4201 
більшу токсичність для рослин мали фенольні препарати ЛПС (аналоги ЛПС авірулентних 
штамів). У Shigella sonnеі більша фітотоксична активність була виявлена у редокс-
активованого препарату (аналога ЛПС вірулентних штамів). 
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1При вивченні взаємовідносин рослин з 
асоціативною та патогенною мікрофлорою ва-
жливим є питання про роль поверхневих струк-
тур мікроорганізмів в розпізнаванні ними рос-
лини-живителя та взаємодії з рослинними клі-
тинами. Специфічні компоненти клітинної по-
верхні патогенних мікроорганізмів вважають 
важливими факторами їх патогенності та віру-
лентності. Ліпополісахарид (ЛПС) є убіквітар-
ним, необхідним компонентом клітинної пове-
рхні грамнегативних бактерій. Структура ЛПС 
в загальних рисах подібна у бактерій різного 
екологічного походження (патогенних для лю-
дини і тварин, фітопатогених, симбіонтів, сап-
рофітів), проте у них виявлені певні структурні 
та функціональні особливості [11, 21]. Бактері-
альні ЛПС складаються з гідрофобної частини 
– ліпіду А (ендотоксину), олігосахаридного яд-
ра (кора) та дистального полісахариду (О-
антигена) [23]. ЛПС вважають одним з голо-
вних факторів вірулентності грамнегативних 
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бактерій [21, 24, 25]. Ці структури виконують 
провідну роль у пригніченні функціонування 
імунної системи, що значною мірою пов’язано 
з вірулентністю штамів бактерій і може визна-
чатися одними і тими ж генами [4, 5]. Імуносу-
пресивний вплив може зумовлюватися екстра-
целюлярним ЛПС бактерій, який виявляється у 
фільтраті культури (ФК) різних патогенів [2, 3, 
5, 6]. ЛПС, очевидно, виконує різні функції при 
бактеріальному патогенезі у рослин, які 
пов’язані з клітинним розпізнаванням, інакти-
вацією антимікробних сполук рослин, розмно-
женням бактерій в рослинних тканинах та інду-
кцією захисних реакцій рослин [20, 22]. Фіто-
патогенні бактерії, як і бактерії, що викликають 
захворювання у людини і тварин, можуть виді-
ляти екзоцелюлярні ЛПС у зовнішнє середови-
ще. Виявлена токсична дія цих екзоглікополі-
мерів на рослини та їх участь в патологічному 
процесі [13]. 

В процесі хімічної екстракції змінюється 
вихідна молекулярна організація ЛПС, порушу-
ється їх нативна структура і, відповідно, мо-
жуть змінюватися їх біологічні властивості. 
Припускають, що активація та інактивація ЛПС 
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в результаті хімічної обробки часто імітує при-
родні процеси зміни активності ЛПС [4]. Обро-
бка неактивного ФК R-форми редокс-системою 
приводила до появи імуносупресивної активно-
сті, яка виявлялася у ЛПС в S-формі [3]. Цей 
процес активації ЛПС в результаті хімічної ре-
докс-обробки (з використанням 0,1 М 2-
меркаптоетанолу) подібний до активації бакте-
ріального ЛПС в організмі живителя і має обо-
ротний характер [6]. Хоча відома фітотоксична 
дія ЛПС, залишаються нез’ясованими можли-
вості її модифікації шляхом хімічної обробки 
ЛПС і роль структурних перебудов молекул 
ЛПС у взаємовідносинах бактерій з рослинами. 
У зв’язку з цим метою роботи було досліджен-
ня впливу фенольних та редокс-оброблених 
препаратів ЛПС бактерій різного походження 
на клітини рослин. 

МЕТОДИКА  

У роботі використовували препарати 
ЛПС бактерій різних видів (Escherichia coli 
O25, Shigella sonnei, Salmonella typhimurium, 
Pseudomonas aeruginosa 1961, Burcholderia 
cepacia 4201), одержані стандартним методом 
водно-фенольної екстракції за Вестфалем та ті 
ж самі препарати, оброблені 2-
меркаптоетанолом (2-МЕ) [10]. Для одержання 
редокс-активованих препаратів до розчинів 
ЛПС додавали 2-МЕ в кінцевій концентрації 0,1 
М, витримували 18 год за температури 4°С, пі-
сля чого переносили в діалізні трубки і діалізу-
вали проти фізіологічного розчину. Всі препа-
рати розчиняли в дистильованій воді (2 мг/мл) і 
одержували ряд розведень (1:1, 1:2, 1:6). Для 

оцінки токсичної дії різних препаратів ЛПС на 
рослини їх вводили за допомогою шприца в 
тканини листків тютюну (Nicotiana tobaccum ) 
[18]. Токсичність препаратів ЛПС оцінювали 
візуально за розвитком хлорозу та некрозу ли-
стків рослин в часі. Повторність дослідів трира-
зова.  

РЕЗУЛЬТАТИ  ТА  ОБГОВОРЕННЯ  

При інокуляції листків рослин тютюну 
різними препаратами ЛПС виявилися певні 
відмінності в їх дії на рослинні клітини, що за-
лежали як від виду бактерій, так і від способу 
хімічної обробки препаратів. Значний токсич-
ний ефект викликала ін’єкція препаратів ЛПС 
фітопатогенного штаму B. cepacia 4201, що яс-
краво виявлявся за типом хлорозу на другу до-
бу після інокуляції рослин. При цьому токсич-
ний ефект спостерігався як для фенольного, так 
і для обробленого 2-МЕ препаратів ЛПС в кон-
центрації 2 мг/мл (табл. 1). З метою виявлення 
можливої різниці в ступені фітотоксичності цих 
препаратів були використані їх розведення і у 
разі розведення 1:1, якому відповідала концен-
трація 1 мг/мл, більшу фітотоксичність виявив 
фенольний препарат (табл. 2).  

Препарати ЛПС патогенних для людини і 
тварин бактерій клінічних штамів S. sonnei, S. 
typhimurium, P. aeruginosa 1961 також виявили 
фітотоксичні властивості в концентрації 2 
мг/мл і за нижчих концентрацій (табл.1, 2). Бу-
ли виявлені певні відмінності в інтенсивності 
проявів токсичної дії для рослин у фенольних 
препаратів (аналоги ЛПС невірулентного для 
тварин штаму) та редокс-активованих препара-

 
Таблиця 1 

Токсична активність препаратів ліпополісахариду бактерій в концентрації 2 мг\мл  
на 1-у добу після інокуляції листків тютюну Nicotiana tabacum 

Варіант Фенольний вихідний препарат Редокс-активований препарат 

Escherichia coli O25 Реакція відсутня Реакція відсутня 

Shigella sonnei Посвітління зон інокуляції, 
слабкий хлороз 

Хлороз 

Salmonella typhimurium Хлороз Реакція відсутня або слабкий 
хлороз 

Pseudomonas aeruginosa 
1961 

Посвітління зон інокуляції, 
слабкий хлороз 

Реакція відсутня 

Burcholderia cepacia 4201 Посвітління зон інокуляції, 
слабкий хлороз 

Посвітління зон інокуляції, 
слабкий хлороз 
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Таблиця 2 
Залежність фітотоксичної активності ліпополісахариду  
від концентрації препарату (перша доба спостереження) 

тів (аналоги ЛПС вірулентного штаму). Найбі-
льшу токсичність з індукцією сильних хлоро-
зів, що поступово поширювалися на всю листо-
ву пластинку і приблизно через 7 діб завершу-
валися некрозом зон інокуляції, виявили препа-
рати ЛПС S. typhimurium. Для обох цих препа-
ратів не виявили істотної різниці щодо токсич-
ної дії на рослини тютюну, проте при їх засто-
суванні в концентраціях 1 мг/мл (1:1) та 0,5 
мг/мл (1:2) вища токсичність з більш раннім 
проявом була у фенольного („авірулентного” 
для тварин) препарату. При інокуляції листків 
тютюну препаратами ЛПС клінічного штаму S. 
sonnei не було виявлено суттєвих відмінностей 
в їх фітотоксичній активності, проте у високих 

концентраціях (2 мг/мл) редокс-активований 
препарат ЛПС („вірулентний”) виявляв дещо 
вищу токсичність для рослин. У клінічного 
штаму P. aeruginosa 1961 фенольний вихідний 
варіант теж виявився більш токсичним для рос-
лин. Препарати ентеропатогенного штаму E. 
coli O25 при інокуляції листків тютюну прак-
тично не виявляли токсичної активності, тільки 
через тривалий час (1,5-2 місяці) після інокуля-
ції у варіанті з застосуванням фенольного пре-
парату виявили хлороз і некроз в одній із зон 
інокуляції. 

Зміна біологічних властивостей ЛПС в 
результаті хімічної обробки може бути 

Розведення  
Варіант 

0 (2 мг/мл) 1:1 1:2 1:6 

Escherichia coli O25 
фенольний вихідний 
препарат 

Реакція відсутня Реакція відсутня Реакція відсутня Реакція відсутня 

Escherichia coli O25 
редокс-активований 
препарат 

Реакція відсутня Реакція відсутня Реакція відсутня Реакція відсутня 

Shigella sonnei  
фенольний вихідний 
препарат 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Реакція відсутня 

Shigella sonnei  
редокс-активований 
препарат 

Хлороз Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Реакція відсутня 

Salmonella 
typhimurium 
фенольний вихідний 
препарат 

Хлороз Хлороз Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Реакція відсутня 

Salmonella 
typhimurium 
редокс-активований 
препарат 

Хлороз Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Реакція відсутня Реакція відсутня 

Pseudomonas 
aeruginosa 1961 
фенольний вихідний 
препарат 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Реакція відсутня Реакція відсутня 

Pseudomonas 
aeruginosa 1961 
редокс-активований 
препарат 

Реакція відсутня 
(хлороз через 7 
діб) 

Реакція відсутня Реакція відсутня Реакція відсутня 

Burcholderia cepacia 
4201 
фенольний вихідний 
препарат 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Посвітління зон 
інокуляції, слаб-
кий хлороз 

Реакція відсутня - 

Burcholderia cepacia 
4201 
редокс-активований 
препарат 

Реакція відсутня 
(хлороз через 7 
діб) 

Реакція відсутня Реакція відсутня - 
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пов’язана зі зміною конформації молекул ЛПС. 
Як відомо, велике значення в реалізації різних 
властивостей ЛПС відіграє їх молекулярна фо-
рма (наприклад, високоагреговані і низькоаг-
реговані препарати ЛПС відрізняються за фа-
зністю процесу антикомплементарної дії) 
[11]. ЛПС можуть утворювати тривимірні 
надмолекулярні структури, що залежать від 
властивостей самих молекул (їх первинної 
структури) та умов навколишнього середо-
вища (температура, концентрація двовалент-
них катіонів) [25]. Порушення фізико-
хімічних зв’язків всередині О-антигенного 
комплексу може мати суттєвий вплив на його 
біологічні функції і, відповідно, на активність 
бактерій in vivo [9].  

Встановлено, що за ендотоксичну акти-
вність і, зокрема, індуктивну імуносупресив-
ну активність ЛПС, відповідає ліпід А. Саме в 
ньому знаходяться відповідальні за активацію 
ЛПС хімічні структури (групи). Це не запере-
чує участі О-специфічних полісахаридів та 
олігосахариду кора у формуванні індуктивної 
імуносупресивної активності [4]. Показано 
існування зв’язку між біологічною активніс-
тю та первинною структурою ліпіду А, його 
фізико-хімічними характеристиками (кіль-
кість, природа та локалізація негативних за-
рядів), а також з внутрішньою конформацією 
ліпіду А, здатністю набувати різних форм і 
утворювати надмолекулярні неламелярні 
структури [16, 17, 21, 24, 25]. Важливе зна-
чення для прояву токсичних властивостей лі-
піду А, в тому числі і на рослини, мала кіль-
кість і положення в його молекулі фосфатних 
груп [8, 16]. 

У відповідь на зовнішні впливи бактерії 
можуть змінювати структуру ліпіду А та мо-
дифікувати дистальні епітопи О-
полісахаридів без значних перебудов в струк-
турі молекул ЛПС. Синтез та модифікація 
ЛПС у бактерій є генетично детермінованими 
процесами, що перебувають під контролем 
генів бактеріальної хромосоми і плазмід. 
Вважають, що у S. flexnerі плазміди викону-
ють швидше регуляторну функцію в синтезі 
полісахариду [1]. Гени інвазивності inv плаз-
міди вірулентності S. sonnei pSS120 зворотно 
активують ЛПС, що виявляє імуносупресивну 
активність [6]. Активація високомолекуляр-
ного термолабільного імуносупресивного 
компонента ЛПС високовірулентного штамму 
S. typhimurium 415 пов’язана з активністю ге-
нів плазміди вірулентності (60 MD) і також 
може здійснюватися за допомогою редокс-

обробки, а середньомолекулярного термоста-
більного – визначається продуктами хромо-
сомних генів [5]. Вважають, що синтез хіміч-
них груп, які відповідають за імуносупресив-
ну дію високомолекулярної компоненти ЛПС, 
пов’язаний з функціями хромосоми, а проду-
кти генів плазміди вірулентності визначають 
тільки активацію цих груп і впливають на 
конформаційні детермінанти [5]. 

Особливе значення перебудови ЛПС 
можуть мати при адаптації бактерій до зміни 
умов середовища і до нових живителів. У ба-
ктерій виявлено досить широкий потенціал 
пристосування до різноманітних умов існу-
вання. Це стосується, насамперед, видів-
полібіотрофів, що здатні використовувати в 
ролі живителів як організми тварин, так і ро-
слинні організми (P. aeruginosa, B. cepacia, 
представники родів Proteus, Enterobacter, 
Serratia, Erwinia spp. та ін.) [7, 14]. З іншого 
боку, бактерії Yersinia, Listeria, Salmonella, 
які є збудниками сапронозів і убіквітарно 
поширені в навколишньому середовищі, час-
то виявляються на рослинних субстратах, 
можуть проникати у вегетативні частини рос-
лин через корені і розмножуватися в них [12, 
27]. Виявлено значну схожість між характе-
ром колонізації бактеріями коренів рослин та 
тканин організмів тварин [19]. Встановлено, 
що О-специфічні полісахариди ЛПС 
Pseudomonas putida WCS358 беруть участь в 
колонізації цими бактеріями коренів картоплі 
[15]. Проте існують деякі особливості у про-
цесах адгезії вірулентних і авірулентних 
форм бактерій до тканин живителя: якщо у 
патогенних для людини і тварин форм відбу-
вається їх прикріплення до клітин живителя, 
вірулентні фітопатогенні форми бактерій не 
прикріплюються до клітинної стінки, а зали-
шаються вільними і розмножуються в міжклі-
тинному просторі [11, 13]. Вірулентні форми 
ЛПС і О-специфічні полісахариди можуть ін-
гібувати адгезію бактерій, що сприяє вільно-
му розмноженню патогенів в міжклітинному 
просторі рослин [13]. Для патогенних ентеро-
бактерій показано, що процес прикріплення 
залежить від структури ЛПС [11]. Групи па-
тогенних мікроорганізмів з вираженою фазні-
стю життєвих циклів повинні мати механізми 
активної перебудови своїх поверхневих стру-
ктур на різних рівнях їх організації (синтез 
окремих компонентів, зміна зарядів окремих 
хімічних груп при їх окисненні чи відновлен-
ні), що перебуває під генетичним контролем 
бактеріальної хромосоми і плазмід. 
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Таким чином, нами виявлена тенденція 
до зміни фітотоксичної активності ЛПС в ре-
зультаті їх хімічної обробки. У патогенних 
для тваринних організмів штамів P. 
aeruginosa 1961, S. typhimurium та фітопато-
генного B. cepacia 4201 більшу токсичність 
для рослин мали фенольні препарати ЛПС 
(аналоги ЛПС авірулентних для тварин шта-
мів). У S. sonnеі більша фітотоксична актив-
ність була виявлена у редокс-активованого 
препарату (аналога ЛПС вірулентних шта-
мів). Виходячи з наведених даних, можна 
припустити, що деякі патогенні бактерії мо-
жуть використовувати структурно-
функціональні модифікації ЛПС як для реалі-
зації патогенного потенціалу в організмі жи-
вителя, так і для переходу до стадії резервації 
для виживання в стійких організмах тварин, в 
рослинних організмах і у зовнішньому сере-
довищі. У такому разі дослідження модифі-
кації ЛПС в природному середовищі тісно 
пов’язані з проблемами екології патогенних 
бактерій, їх природних резерваторів, цирку-
ляції у природному середовищі, а оскільки 
здатність до таких переходів у бактерій дете-
рмінована генами хромосоми та плазмід, які 
можуть переноситися в тому числі і між бак-
теріями різних видів, то і з проблемами гене-
тики умовно патогенних бактерій. 
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THE PHYTOTOXICITY OF MODIFICATED  
BACTERIAL LIPOPOLYSACCHARIDES 

О. S. Моlozhava1, J. V. Shilina2

1Taras Shevchenko Kiev National University (Kyiv, Ukraine) 
2 Institute of Cell Biology and Genetic Engineering 

 of National Academy of Sciences of Ukraine 
(Kyiv, Ukraine) 

The phytotoxic action of phenol treated and 2-mercaptoethanol treated (redox-activated) lipopoly-
saccharides (LPS) of various bacteria was investigated. It was found, that the chemical treatment can 
change LPS phytotoxic activity. The phytotoxicness of phenol treated LPS preparations of Pseudo-
monas aeruginosa 1961 Salmonella typhimurium and phytopathogenic bacterium Burcholderia ce-
pacia 4201 was more, than phytotoxicness of redox-activated LPS preparations of the same bacteria. 
The LPS preparations of pathogenic Shigella sonnеі have the greatest phytotoxic activity in the case 
of redox-activated LPS. 

Key words: bacteria, plant, lipopolysaccharide, phytotoxicity 
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ФИТОТОКСИЧНОСТЬ МОДИФИЦИРОВАННЫХ  
ЛИПОПОЛИСАХАРИДОВ БАКТЕРИЙ 

О. С. Моложавая1, Ю. В. Шилина2

1Киевский национальный университет им. Тараса Шевченко 
(Киев, Украина) 

2Институт клеточной биологии и генетической инженерии  
Национальной академии наук Украины 

(Киев, Украина) 

Исследовали фитотоксическое действие фенольных и обработанных 2-меркаптоетанолом 
(редокс-активированных) препаратов липополисахаридов (ЛПС) различных бактерий. Обна-
ружена тенденция к изменению фитотоксического действия ЛПС в результате их химической 
обработки. У Pseudomonas aeruginosa 1961, Salmonella typhimurium и фитопатогенного штам-
ма Burcholderia cepacia 4201 большую токсичность для растений виявляли фенольные препа-
раты ЛПС (аналоги ЛПС авирулентных штаммов). У Shigella sonnеі более высокая фитоток-
сическая активность была выявлена у редокс-активовированного препарата (аналога ЛПС ви-
рулентных штаммов). 

Ключевые слова: бактерии, растения, липополисахарид, фитотоксичность 
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