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Оцінка впливу бактеріальних ліпополісахаридів на стійкість рослин arabidopsis thaliana до фітопатогенних...
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Мета. Дослідити вплив ліпополісахаридів, одержаних із різних штамів Pseudomonas aeruginosa, 
на стійкість рослин Arabidopsis thaliana до бактеріального зараження. Методи. Застосовували 
загальноприйняті фітопатологічні методи. Результати. Ліпополісахарид (ЛПС) із сапрофітного 
штаму P. aeruginosa ІМВ 8614 підвищував стійкість рослин дикого типу Сol-0 wt і мутанта npr1 до 
фітопатогенних бактерій Pseudomonas syringae ІМВ 8511 та P. aeruginosa ІМВ 9096. ЛПС із фітопа-
тогенного штаму P. aeruginosa ІМВ 9096 підвищував стійкість рослин дикого типу до фітопато-
генних бактерій P. syringae ІМВ 8511. Ураженість рослин, оброблених цим же ЛПС фітопатогенни-
ми бактеріями P. aeruginosa ІМВ 9096, навпаки, зростала. У мутантних рослин npr1 обробка ЛПС 
9096 спричиняла зростання ураженості при обробці обома штамами бактерій. Обробка рослин 
ліпополісахаридом із умовно-патогенного штаму P. aeruginosa ІМВ 9024 приводила до різних ефек-
тів залежно від генотипу рослин – у Сol-0 wt спостерігали захисний ефект, тоді як у рослин npr1, jin 
та NahG зростала чутливість до зараження бактеріями Pantoea sp. Висновки. Вплив ліпополісаха-
ридів на стійкість рослин A. thaliana до фітопатогенних бактерій залежить від спеціалізації бак-
терій, з яких вони були виділені. Ефект ЛПС, як одного з еліситорів, залежить від функціонування 
як саліцилат-, так і жасмонат-залежної сигнальних систем, а також регуляторного білка NPR1. 

Ключові слова: Arabidopsis thaliana, Pseudomonas aeruginosa, ліпополісахарид, системна стійкість.

вступ. Протягом усього онтогенезу відбувається взаємодія рослин із мікроорганізмами. 
Залежно від умов, мікрофлора може як сприяти адаптації рослин до середовища, так і 

бути патогенним фактором. Важливу роль у взаємодії рослинних клітин із асоціативною та 
патогенною мікрофлорою відіграють поверхневі структури мікроорганізмів. ліпополісаха-
риди (лПс) є одними з основних компонентів зовнішньої мембрани клітин грамнегативних 
бактерій, який локалізується в її поверхневому шарі, з чим пов’язана його участь у забезпе-
ченні структури і функції оболонки бактеріальної клітини та у процесах взаємодії грамнега-
тивних бактерій з іншими організмами. Захисні системи організмів-господарів здатні розпіз-
навати бактерії за структурою їхніх лПс та реагувати з ними. багатоклітинні організми роз-
пізнають лПс за допомогою образрозпізнавальних рецепторів (pattern recognition receptor, 
PRR) – як мікроб/патоген-асоційовані молекулярні патерни (microbe/pathogen-associated 
molecular patterns, M/PAMPs) [1, 2]. лПс виконує різні функції при бактеріальному патогене-
зі у рослин, які пов’язані з клітинним розпізнаванням, захистом від антимікробних сполук 
рослин, розмноженням бактерій в рослинних тканинах та індукцією захисних реакцій рос-
лин. Як еліситор природного імунітету рослин лПс індукує окиснювальний вибух, продукцію 
NO, притік у клітину іонів са2+, накопичення транскриптів PR-генів та модифікації клітинної 
стінки з відкладенням калози та фенольних сполук [3, 4].

У низці робіт із використанням різних систем рослина-патоген показано, що обробка рос-
лин лПс зумовлює підвищення їхньої стійкості до зараження різними патогенами [1, 5–11]. 
Виходячи з того, що лПс бактерій різної спеціалізації (фітопатогенні, умовно-патогенні, са-
профітні) мають різні фізико-хімічні властивості і будуть по-різному взаємодіяти з клітинами 
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був захисний ефект від лПс 9096 (із фітопатогенно-
го штаму). лПс із 9024 (умовно-патогенного) і 8614 
(сапрофітного) виявляли більш виражений захис-
ний ефект. 

При зараженні рослин дикого типу Col-0 wt фі-
топатогенним штамом P. aeruginosa ІМВ 9096 їхня 
попередня обробка лПс 9096, одержаним із цього 
ж штаму, не обумовила захисного ефекту (рис. 2). 
Обробка лПс 9024 та лПс 8614 привела до змен-
шення ураженості рослин цими бактеріями.

Обробка мутантних рослин npr1 лПс 9096 і 9024 
призводила до зростання їхнього ушкодження піс-
ля обприскування як P. syringae, так і P. aeruginosa 
(рис. 1, 2). Обробка лПс 8614 із сапрофітного шта-
му приводила до зменшення ураженості рослин, 
хоча й меншою мірою, ніж у рослин дикого типу.

Одержані дані свідчать, що лПс із бактерій 
P. aeruginosa різної спеціалізації відрізняються за 
впливом на стійкість рослин A. thaliana дикого типу 
і мутантів, дефіцитних за PR-білками, до бактері-
альної інфекції. лише обробка лПс із сапрофітно-
го штаму 8614 приводила до підвищення стійкості 
рослин обох генотипів при їх зараженні P. syringae 
ІМВ 8511 та P. aeruginosa ІМВ 9096. Обробка рос-
лин лПс із умовно-патогенного 9024 та фітопато-

рослин, можна очікувати, що вони відрізнятимуть-
ся за впливом на стійкість рослин.

Метою даної роботи було дослідити вплив ліпо-
полісахаридів, одержаних із різних штамів Pseudo-
monas aeruginosa, на стійкість рослин Arabidopsis 
thaliana до бактеріального зараження.

Матеріали і методи
Насіння A. thaliana стерилізували (96 % спирт : 

3 % Н2О2 =1:1) протягом 10 хв, стратифікували в хо-
лодильнику (2–4 0с, 3–5 діб), пророщували в чашках 
Петрі на водному 1 %-ному агарі. Проростки перено-
сили у стаканчики з ґрунтом і вирощували до потріб-
ного віку. На момент першої обробки рослини мали 
добре сформовану розетку з більш ніж 10 листками. 

Рослини у віці 28–34 діб обприскували водним 
розчином лПс (100 мкг/мл води). ліпополісахари-
ди були одержані з фітопатогенного – Pseudomonas 
aeruginosa ІМВ 9096 (лПс 9096), умовно-патогенно-
го P. aeruginosa ІМВ 9024 (лПс 9024) та сапрофітно-
го P. aeruginosa ІМВ 8614 (лПс 8614) методом м’якої 
екстракції 0,85 % розчином хлориду натрію, що дозво-
ляє виділити нативний О-антигенний комплекс [12].

Через 4 доби після обробки лПс рослини обпри-
скували суспензією бактерій Pseudomonas syringae 
ІМВ 8511, P. aeruginosa ІМВ 9096 та Pantoea sp. 
(змив з 48-годинної культури, 109 клітин/мл сте-
рильної водопровідної води) і утримували у воло-
гій камері, періодично проводячи облік ураженості 
листків розетки. 

Враховували кількість ушкоджених листків із 
різними симптомами та ступінь їхнього ураження, 
обчислювали ураженість рослин за бальною систе-
мою і виражали її у відсотках за формулою:

 ( )
100%

ab
Px

Nk
де a – кількість листків із симптомами , b – бал ура-
ження , N – загальна кількість листків , k – вищий 
бал шкали обліку в даному досліді (b = 0 – відсут-
ність симптомів, 1 – слабкий хлороз; 2 – просто хло-
роз; 3 – сильний; зав’ядання – 1 (по краю), перехід 
хлорозу у некроз з ураженням: 4 – менше 10 % по-
верхні листка; 5 – 10–20 %; 6 – до 50 %; 7 – більше 
50 %; 8 – загибель листка (k).

статистичну обробку результатів проводили за 
допомогою пакету програм Microsoft Office Excel 
2003 та Microsoft Office Graph 2003.

результати та обговорення
Попередня обробка рослин дикого типу Col-0 

wt ліпополісахаридами, незалежно від їхнього по-
ходження, приводила до зростання стійкості рос-
лин до P. syringae ІМВ 8511 (рис. 1). Найменшим 

рис. 1. Вплив лПс на ураження рослин Arabidopsis thaliana Col-
0 wt і мутанта npr1 фітопатогенними бактеріями Pseudomonas 
syringae ІМВ 8511 (10 діб інкубації): 1 – P. syringae, 2 – лПс 
9096 + P. syringae, 3 – лПс 9024 + P. syringae, 4 – лПс 8614 + 
P. syringae 

рис. 2. Вплив лПс на ураження рослин A. thaliana Col-0 wt і му-
танта npr1 фітопатогенними бактеріями P. aeruginosa ІМВ 9096 
(10 діб інкубації): 1 – P. aeruginosa, 2 – лПс 9096 + P. aeruginosa, 
3 – лПс 9024 + P. aeruginosa, 4 – лПс 8614 + P. aeruginosa 
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них за сК- або ЖК-залежною сигнальними систе-
мами. У дослідах використовували лПс 9024, який 
спричиняв протилежний вплив на стійкість рослин 
дикого типу сol-0 wt і мутанта npr1 до зараження 
фітопатогенними бактеріями.

Обробка рослин A. thaliana дикого типу лПс 
9024 не спричиняла істотних змін ступеня ураже-
ності при їхньому зараженні Pantoea sp., порівня-
но з необробленими рослинами. У всіх мутант-
них рослин A. thaliana, обробка лПс призводила 
до зростання ураженості при інфікуванні Pantoea 
sp. (рис. 3). Найбільш ушкодженими були рослини 
NahG і jin, у яких спостерігали майже повне пожов-
тіння листків, і був практично відсутній ріст нових 
листків з центру розетки. 

Одержані результати свідчать, що ефект лПс, 
як одного з еліситорів, залежить від функціонуван-
ня як сК-, так і ЖК-залежної сигнальних систем, а 
також регуляторного білка NPR1. Отже, вплив лПс 
на стійкість рослин реалізується через різні компо-
ненти сигнальної сітки рослин. 

Відмінності в реакції рослин на лПс різного по-
ходження вказують на те, що, хоча лПс відносять 
до M/PAMPs або неспецифічних еліситорів рослин, 
у їхній взаємодії з рослинами важливу роль відігра-
ють не тільки неспецифічні, але й специфічні де-
термінанти.

структура лПс у загальних рисах подібна у бак-
терій різного екологічного походження (патоген-
них для людини і тварин, фітопатогенних, симбі-
онтів, сапрофітів). бактеріальні лПс складаються з 
гідрофобної частини – ліпіду А (ендотоксину), олі-
госахаридного ядра (кора) та дистального полі-
сахариду (О-антигену). біологічну активність лПс 
пов’язують насамперед з його ліпідною частиною. 
Варіації структури ліпіду А (зміни кількості заря-
джених груп, їхнього розподілу, ступеня насичено-
сті), а також конформації його молекул приводять 

генного 9096 штамів приводила до зменшення 
ураження рослин дикого типу при їхньому зара-
женні P. syringae ІМВ 8511, як і у випадку лПс 8614. 
При зараженні рослин A. thaliana сol-0 wt бактері-
ями P. aeruginosa ІМВ 9096 їхня попередня оброб-
ка лПс 9096 зумовлювала зростання чутливості, 
тобто лПс 9096 у даному випадку виявляв власти-
вості імуносупресора. Обробка лПс 9024 змен-
шувала чутливість рослин Сol-0 wt до зараження 
P. aeruginosa ІМВ 9096. У мутантів npr1 обробка 
лПс 9096 і 9024 підвищувала ураженість рослин 
після обробки обома фітопатогенними бактеріями.

Очевидно, вплив лПс на ступінь прояву хворо-
би у рослин A. thaliana залежить від функціонуван-
ня PR-залежної системи захисту, що пов’язана з ін-
дукцією системної стійкості. 

Відомо, що, незважаючи на різні механізми, ін-
дукція системної набутої стійкості (сНс) та індуко-
ваної системної стійкості (ICC), потребує гена NPR1 
(non-expressor of pathogenicity related) [13]. Му-
тант прr1 накопичує нормальний рівень саліци-
лової кислоти після інфікування патогеном, однак 
він не здатний експресувати РR-гени і формувати 
сНс. NPR1-ген кодує білок з двома доменами, які 
забезпечують білково-білкові взаємодії. Під час 
розвитку сНс продукт NPR1 локалізується в ядрі, 
де разом із факторами транскрипції активує про-
мотори PR-генів. Участь NPR1 у захисній відпові-
ді клітини рослини залежить від виду патогену, а 
також типу авірулентних білків, які потрапляють у 
клітину через секреторну систему ІІІ типу. У цито-
золі NPR1 відіграє роль посередника між саліци-
лат- і жасмонат-залежними шляхами захисту рос-
лини [13, 14]. 

сигнальні шляхи, пов’язані з саліциловою (сК) 
та жасмоновою (ЖК) кислотами, часто розгляда-
ють як антагоністичні, проте між сигнальними шля-
хами цих фітогормонів відбувається складна сиг-
нальна взаємодія і припускають, що в базальному 
імунітеті сК і ЖК/етилен діють як синергісти, поси-
люючи імунну відповідь [15] або їх функціонування 
зумовлює адитивний ефект при розвитку захисних 
реакцій у рослин [13].

Одержані нами дані про підвищену чутливість 
мутанта npr1 до модифікуючого впливу лПс можуть 
бути пов’язані з дефектністю його регуляторної лан-
ки у формуванні системної стійкості, за участі як сК, 
так і ЖК [13]. Відомо також про вплив лПс на індуко-
вану системну стійкість, залежну від ЖК-сигнальної 
системи [4] та індукцію сК-залежної сНс [16].

Виходячи з цього в наступній серії дослідів ми 
дослідили вплив лПс на стійкість мутантів, дефект-

рис. 3. Вплив лПс 9024 на ураженість рослин A. thaliana на 7 
добу після обприскування рослин бактеріями Pantoea sp.: 1 – 
Pantoea sp., 2 – лПс + P. syringae 
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водила до різних ефектів залежно від генотипу 
рослин – у сol-0 wt спостерігали захисний ефект, 
тоді як у рослин npr1, jin та NahG зростала чутли-
вість до зараження бактеріями Pantoea sp. 

Ефект лПс, як одного з еліситорів, залежить від 
функціонування як сК-, так і ЖК-залежної сигналь-
них систем, а також регуляторного білка NPR1.
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до значних змін біологічної активності лПс. У рос-
лин, як і в імунній системі тварин, ліпід А відпові-
дає, принаймні, за частину ефектів лПс, проте є до-
кази того, що кор-олігосахарид та О-антиген також 
спричиняють реакції у рослин (експресію захис-
них білків PR1 та PR2, пригнічення розвитку реакції 
надчутливості) [3].

Варіації структури лПс у симбіотичних бактерій 
впливають на їхню здатність індукувати захисні ре-
акції у рослин. Хоча структура ліпіда А консерва-
тивна серед різних бактерій, асоційованих із рос-
линами, у Rhizobiaceae показано існування відмін-
ностей у його структурі, а також структурі кору [3]. 
ліпід А з фітопатогену Agrobacterium був ідентич-
ний ліпіду А з симбіонту Sinorhizobium meliloti, який 
спричиняв оксидативний вибух у культурі клітин 
рослини-негосподаря тютюну Nicotiana tabacum, 
але не індукував реакцію у рослини-господаря лю-
церни Medicago sativa та Medicago truncatula. лПс 
із S. meliloti пригнічував також утворення актив-
них кисневих форм у культурі клітин M. sativa та 
M. truncatula [3]. Це вказує на те, що супресія лПс 
реакції рослин може відігравати роль у взаємодії 
патоген-господар. 

На основі одержаних нами результатів лПс 
бактерій можна віднести до фітоімуномодулято-
рів широкого спектра, що залежно від походжен-
ня препарату (штам бактерій) та генотипу рослин і 
функціонування у них сигнальних та регуляторних 
систем може проявляти як імуностимулюючу, так і 
імуносупресивну дію.

висновки
Показано, що вплив ліпополісахаридів на стій-

кість рослин A. thaliana до фітопатогенних бакте-
рій залежить від спеціалізації бактерій, з яких вони 
були виділені.

ліпополісахарид лПс 8614 з сапрофітного шта-
му P. aeruginosa підвищував стійкість рослин дико-
го типу сol-0 wt і мутанта npr1 до фітопатогенних 
бактерій P. syringae ІМВ 8511 та P. aeruginosa ІМВ 
9096.

лПс 9096 із фітопатогенного штаму P. aeruginosa 
ІМВ 9096 підвищував стійкість рослин дикого типу 
до фітопатогенних бактерій P. syringae ІМВ 8511. 
Ураженість рослин, оброблених цим же лПс фіто-
патогенними бактеріями P. aeruginosa ІМВ 9096, 
навпаки, зростала. У мутантних рослин npr1 об-
робка лПс 9096 призводила до зростання ураже-
ності при обробці обома штамами бактерій. 

Обробка рослин ліпополісахаридом з умов-
но-патогенного штаму P. aeruginosa ІМВ 9024 при-
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Эффект лПс, как одного из элиситоров, зависит от функ-
ционирования как салицилат-, так и жасмонат-зависимой 
сигнальных систем, а также регуляторного белка NPR1. 
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Aim. To study the effect of lipopolysaccharides derived from 
various strains of Pseudomonas aeruginosa on resistance of 
Arabidopsis thaliana to phytopathogenic bacteria. methods. 
Conventional methods of plant pathology were used. Results. 
Lipopolysaccharides (LPS) from saprophytic P. aeruginosa 
strain ІMV 8614 increased resistance of wild type plants Col-
0 wt and npr1 mutant plants to phytopathogenic bacteria 
Pseudomonas syringae ІMV 8511 and P. aeruginosa ІMV 9096. 
LPS of phytopathogenic P. aeruginosa ІMV 9096 increased 
resistance of wild-type plants to phytopathogenic bacteria P. 
syringae ІMV 8511. In contrast, the plants Col-0 wt pretreated 
with the same LPS and inoculated of P. aeruginosa ІMV 9096 
showed the increased disease symptoms. Pretreatment of 
npr1 mutant plants by LPS 9096 caused increased lesions after 
treatment by both bacterial strains. Pretreatment of plants 
by LPS from opportunistic pathogen P. aeruginosa ІMV 9024 
resulted in different effects depending on the plant genotype: 
in Col-0 wt plants the protective effect was observed, whereas 
in npr1, jin or NahG mutant plants an increase in sensitivity to 
infection by bacteria Pantoea sp. was observed. Conclusions. 
The influence of lipopolysaccharides on A. thaliana resistance 
to phytopathogenic bacteria depends on the bacteria from 
which they were isolated. The effect of LPS as one of the 
elicitors depends on the function of both salicylate- and 
jasmonate-dependent signal systems as well as the regulatory 
protein NPR1.
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Цель. исследовать влияние липополисахаридов, получен-
ных из разных штаммов Pseudomonas aeruginosa, на устой-
чивость к бактериальному заражению растений Arabidopsis 
thaliana. Методы. Применяли общепринятые фитопатоло-
гические методы. результаты. липополисахарид из сапро-
фитного штамма P. aeruginosa ІМВ 8614 повышал устойчи-
вость растений дикого типа сol-0 wt и мутанта npr1 к фи-
топатогенным бактериям Pseudomonas syringae ІМВ 8511 
и P. aeruginosa ІМВ 9096. лПс из фитопатогенного штам-
ма P. aeruginosa ІМВ 9096 повышал устойчивость растений 
дикого типа к фитопатогенным бактериям P. syringae ІМВ 
8511. Пораженность растений, обработанных этим же лПс 
фитопатогенными бактериями P. aeruginosa ІМВ 9096, на-
оборот, возрастала. У мутантных растений npr1 обработка 
лПс 9096 вызвала рост пораженности при обработке обеи-
ми штаммами бактерий. Обработка растений липополи-
сахаридом из условно-патогенного штамма P. aeruginosa 
ІМВ 9024 приводила к различным эффектам в зависимос-
ти от генотипа растений - у сol-0 wt наблюдали защитный 
эффект, тогда как у растений npr1, jin и NahG возраста-
ла чувствительность к заражению бактериями Pantoea sp. 
выводы. Влияние липополисахаридов на устойчивость ра-
стений A. thaliana к фитопатогенным бактериям зависит от 
специализации бактерий, из которых они были выделены. 


