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Антивірусна активність а(1-*2, 1-*3, 1-+6)- і р(1-+3, 1~*4)-зв'язаного дріжджових мананів у 
рослинах тютюну в помірних концентраціях (10—100 мкг/мл) залежить від наявності природ­
ного механізму локалізації інфекції вірусу тютюнової мозаїки (ВТМ). Активність полісахаридів 
блокується в присутності заміщених моносахаридів, зокрема, а-метил-О-глікозиду та а-метил-
D-манозиду. З іншого боку, а-метилглікозиди блокують локалізацію інфекції та розвиток 
локальної і системної індукованої стійкості рослин до повторної інокуляції ВТМ. Це явище має 
місце в рослинах Nicotiana tabacum і Datura stramonium, які реагують на дріжджові манани 
активацією захисних механізмів, але не в рослинах Gomphrena globosa, малочутливих до них. 
Одержані дані узгоджуються з припущенням щодо регуляторної ролі глікомоно- та глікополімерів 
і специфічних до них лектинів у реалізації стійкості рослин до вірусів. 

Вступ. Фундаментальною особливістю живих сис­
тем є здатність захищатися від генетично чу­
жорідної інформації, підтримуючи властивий їм 
гомеостаз, структуру і функції клітин та клітинних 
біополімерів. Хоча реакції імунітету багатоклітин­
них організмів різноманітні і залежать від ступеня 
складності взаємодіючих партнерів, деякі з них 
мають багато спільних ознак і базуються на ана­
логічних механізмах [1 ]. До таких ознак від­
носяться системи впізнавання «свого» і «чужого», 
властиві, очевидно, і вищим рослинам та їхнім 
партнерам — симбіонтам і паразитам. 

За останні роки одержано немало даних, які 
свідчать про важливу роль лектинів і вуглеводів у 
процесах впізнавання «своїх» (авірулентних) і «чу­
жих» (вірулентних) патогенних організмів. Завдя­
ки функціональній полівалентності лектини мо­
жуть специфічно зв'язуватися з відповідними вуг­
л е в о д н и м и к о м п о н е н т а м и п о л і с а х а р и д і в і 
глікокон'югатів на поверхні клітин несумісних пар-
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тнерів, а відтак індукувати зміни метаболізму ха­
зяїна, що призводять до відторгнення патогенів. 
Концепція лектин-вуглеводної взаємодії вже уко-
рінилася при вивченні патогенезу і стійкості рослин 
до про- і еукаріотичних патогенів [2, 3J, чого не 
можна сказати відносно вірусів, у складі капсидів 
яких вуглеводні компоненти, як правило, не вияв­
ляються. Попри ці особливості вірусних патогенів 
було зроблено припущення, що лектини можуть 
захищати рослини від вірусної інфекції [4, 5 ] . 
Подібні функції постулювалися для ендогенних 
олігосахаридів [ 6 ] , глікопротеїнів міжклітинного 
простору [ 7 ] та компонентів клітинних оболонок 
рослин [8 ] . 

Намагаючись узагальнити існуючі літературні 
дані і власні результати випробування полісаха­
ридів у чутливих та надчутливих до вірусів росли­
нах [9, 10] , ми висунули припущення [11] , що в 
реалізації вірусного патогенезу і вірусостійкості у 
рослин важливу роль відіграє лектин-вуглеводна 
взаємодія. Для перевірки даної гіпотези нами було 
проведено дослідження дії ряду модельних моно- і 
полісахаридів на прояв локалізації вірусної інфек­
ції (ЛВІ), локальної і системної індукованої вірусо-

53 



КОВАЛЕНКО О. Г., ШТАКУН А. В., ПОГОРІЛА А. В. 

стійкості (ІВС) у рослин, основні результата яких 
наведено в даній роботі. 

Матеріали і методи. Об'єктами досліджень 
слугували: вірус тютюнової мозаїки (ВТМ, штам 
U,) , Х-вірус картоплі (ХВК, місцевий ізолят) і 
відповідні їм надчутливі рослини-хазяї: тютюн (7VY-
cotiana tabacum JL, сорти Імунний 580 та Самсун 
27), дурман (Datura stramonium JL) та гомфрена 
(Gomphrena globosa L.) , а також чутливі до ВТМ 
рослини сорту Самсун і мутанта сорту Імунний 580 
(Ім-580 М). 

Рослини вирощували в теплиці за звичайних 
умов або в кліматичній камері Feutron 3001 (Ні­
меччина) і брали в роботу у віці 4—8 тижнів. 

Очищенння вірусів і інокуляцію рослин прово­
дили за [9, 12] . 

У роботі використовували препарати а (1 -» 2, 
1 3, 1 6 ) - та р(\ -» 3, 1 -> 4)-зв'язаного (від­
повідно: РМ — розгалужений, ЛМ — лінійний) ма-
нанів, виділених з клітин Candida tropicalisl, С. 
maltosa (плазмолізат) та культурального середови­
ща Rhodotorula rubra, детально охарактеризованих 
нами раніше [13, 14] . Крім того, в дослідах випро­
бовували комерційні («Спешарої», Чехія, «Serva», 
Німеччина) зразки моносахаридів: L- і D-манозу, 
D-манітол, а-метил-О-манопіранозид (MM), а-ме-
тил-D-глюкопіранозид (МГ). 

Моно- і полісахариди в різних концентраціях 
випробовували на рослинах, додаючи до інокулюму 
чи ін'єкуючи ними листя, як описано раніше [10] , 
а також шляхом 3-разового обприскування листя за 
2 дні до інокуляції вірусом. Зміни чутливості рос­
лин до вірусної інфекції реєстрували за допомогою 
підрахунку кількості вірусіндукованих локальних 
уражень. Для виявлення «центрів» інфекції у чут­
ливих до ВТМ рослин тютюну уражене листя через 
3 доби після інокуляції нагрівали у воді при темпе­
ратурі 55 °С впродовж 40 с [15] . 

Результати обліку некрозів обробляли стати­
стично, як і раніше [10] . Останні подавали у 
вигляді М ± т , довірчих інтервалів або рівнів зна­
чущості різниць (відношень), які позначали відпо­
відними символами (див. таблиці). 

Результати і обговорення. Попередніми дослід­
женнями було встановлено [16] , що дріжджові 
манани здатні активно пригнічувати вірусіндуко-
вану надчутливу реакцію у рослин. Причому ак­
тивність їхня залежала не лише від хімічної струк­
тури полімерів, але й від дієвості механізму ЛВІ, 
характерного для певного виду надчутливих рос­
лин. У зв'язку з цим нами було зроблено припу­
щення відносно того, що полісахариди здатні втру­
чатися в захисні механізми, модулюючи дію ос­
танніх [9 ]. Проте ці спостереження були проведені 

не на окремому виді чи сорті рослин, а на різних. 
У такому разі полісахариди могли діяти як 
інгібітори інфекції, «замикаючи» ворота для про­
никнення вірусів, а різниця в активності на різних 
видах рослин могла бути обумовленою різною чут­
ливістю їх до цих інгібіторів. 

У даній роботі нами використано інший підхід, 
а саме: випробування полісахаридів як інгібіторів 
інфекції на одному й тому ж виді (рис. 1) і сорті 
(рис. 2) тютюну, різновидності якого за звичайних 
умов реагують на інокуляцію вірусом ЛВІ та роз­
витком ІВС (сорти Імунний 580 та Самсун 27) або 
системною (без локалізації) інфекцією (сорт Сам­
сун, мутант Ім-580 М). 

Як видно з рис. 1, препарат РМ із клітин С. 
tropicalis активно пригнічує локальну інфекцію 
ВТМ у надчутливому, але не в чутливому сорті 
тютюну. РМ із С. maltosa також виявився актив-
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Рис. І. Вплив манану С. tropicalis на локальну інфекцію ВТМ у 
рослинах тютюну чутливого до цього вірусу сорту Самсун ( / ) та 
надчутливого — Самсун 27 (2) . Тут і на рис. 2 у досліді манан 
додавали до інокулюму ВТМ безпосередньо перед інокуляцією, 
в контролі — воду; локальні некрози на інокульованих листках 
чутливих рослин індукували за допомогою теплового шоку 
(55 °С) через 3 доби після інокуляції 

54 



Рис. 2. Вплив манану С. maltosa на локальну інфекцію ВТМ у 
рослинах дурману (У) та тютюну надчутливого сорту Імунний 
580 (2) і його сприйнятливого мутанта (3) 

ним щодо локальної ВТМ-інфекції у надчутливому 
сорті Імунний 580, але не протидіяв утворенню 
первинних «центрів» інфекції у чутливого мутанта 
(див. рис. 2) . Аналогічну властивість має лінійний 
манан [10] . 

Більш разючу різницю в активності РМ щодо 
локальної інфекції ВТМ було виявлено нами на 
тютюні сортів Імунний 580 і Самсун при триразо­
вому обприскуванні його рослин 0,2 %-м розчином 
за 2 дні до інокуляції ВТМ (табл. 1). 

Дані, наведені на рис. 2, показують, що ак­
тивність РМ ( С maltosa) у рослин залежить не 
лише від наявності захисного механізму, що при­

в о д и в MOHO І ПОЛІСАХАРИДІВ НА ВІРУСНУ ІНФЕКЦІЮ У РОСЛИН 

Таблиця 1 
Превентивна дія розгалуженого манану на локальну 
інфекцію, викликану ВТМ у чутливого і надчутливого 
тютюну 

ВТМ (Імунний 580) 

П р и м і т к а . Рослини обприскували 3 рази 0 ,2 %-м розчином 
манану або водою (контроль) за 2 дні до інокуляції ВТМ; *р < 
0,1 %. 

зводить до локалізації інфекції у місцях проник­
нення вірусу, але і його ефективності. На дурмані, 
який характеризується високим ступенем ЛВІ аж 
до утворення «самолімітуючих» некрозів [17] , ак­
тивність РМ була значно вищою, ніж на тютюні, де 
цей захисний механізм менш виражений [18 ]. 

Отже, результати наших досліджень свідчать 
про те, що хоча нейтральні полісахариди, на від­
міну від аніонних, і не індукують у рослин розвит­
ку вірусостійкості de novo [19, 2 0 ] , вони також 
здатні втручатися в реалізацію вірусіндукованих 
захисних реакцій. 

Питання стосовно можливого впливу поліса­
харидів на захисні антивірусні реакції у рослин як 
ідукторів чи модуляторів цих реакцій піднімалося 
давно [16, 2 1 ] . Проте, якщо для аніонних [20] та 
катіонних [22] глікополімерів дію такого механіз­
му було експериментально перевірено і обгрунтова­
но, то для нейтральних — переконливих свідчень у 
цьому напрямку довго не існувало. Тому у 1986 р. 
нами було висунуто припущення, що екзогенні та 
ендогенні полісахариди можуть втручатися в пре-
формовані вірусіндуковані захисні реакції завдяки 
специфічній білок-вуглеводній взаємодії [23] . За 
допомогою відповідних лектинів та конкурентних 
моносахаридів таку можливість для екзогенних по­
лісахаридів нами було доведено [10] . Про спроби в 
такий спосіб провести аналогію між екзогенними та 
ендогенними вуглеводвмісними полімерами йдеться 
в даній роботі. 

Спочатку було випробувано дію РМ та ЛМ на 
ВТМ-індуковану некротичну реакцію у дурмані в 
присутності моносахаридів: D-манози, D-глюкози, 

55 



КОВАЛЕНКО О. Г., ШТАКУН А- В., ПОГОРІЛА А. В. 

і і і 1 
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Концентрація метилглікозиду, М 

Рис. 3. Дія а-метил-О-манозиду (ММ) на антивірусну ак­
тивність розгалуженого </) і лінійного (2) дріжджових мананів 
у рослинах дурману. Розгалужений (1 мкг/мл) або лінійний 
манани (100 мкг/мл) у воді інкубували з а-метил-О-манозидом 
(MM) протягом 30 хв при 25 °С, потім додавали ВТМ (1 мкг/мл) 
і інокулювали половинки листя дурману. Контроль — ВТМ без 
полісахаридів і MM 

D-манітолу, а-метил-О-манозиду та а-метил-D-
глюкозиду. Досліди показали, що незаміщені моно­
сахариди не впливали на активність полісахаридів, 
але метилглікозиди (ММ та МГ) пригнічували її. 
MM виявився активним щодо розгалуженого (рис 
3) , але не лінійного мананів, у той час як МГ 
пригнічував також активність лінійного манану 
[Ю]. 

У зв'язку з отриманими результатами можна 
було очікувати, що аналогічна конкурентоспро­
можність моносахаридів повинна мати місце й що­
до ендогенних глікополімерів. Дійсно, коли ізольо­
вані рослини дурману вміщували в 0,05 М розчин 
ММ (в контролі — у воду), а відтак інокулювали їх 
ВТМ, кількість і розмір вірусінду кованих локаль­
них некрозів зростали відповідно в 4 і 2,5 раза 
(табл. 2) . D-маноза і D-манітол у випробуваній 

Таблиця 2 
Вплив деяких моносахаридів на локальну інфекцію ВТМ у 
рослинах дурману 

П р и м і т к а . Ізольовані рослини дурману занурювали 
коренями в 0 ,05 М розчин моносахаридів або воду (контроль), а 
потім інокулювали ВТМ. Кількість і розмір уражень на листках 
визначали на 5-ту добу досліду. 

концентрації зовсім не впливали на некротичну 
реакцію, а L-маноза дещо зменшувала кількість 
локальних некрозів, не змінюючи їхнього розміру 

Важливо відмітити, що метилглікозиди та інші 
моносахариди не стимулювали утворення ВТМ-
індукованих некрозів на дурмані, коли їх додавали 
до вірусного інокулюму в концентрації 0,01—0,1 М 
безпосередньо перед інокуляцією рослин. У вищій 
концентрації (0,5 М) вони дещо пригнічували ін­
фекційну активність ВТМ (даних не наведено). Ці 
результати можуть бути свідченням того, що вплив 
метилглікозидів на перебіг вірусної інфекції в рос­
лині не обумовлений безпосередньо дією їхніх «фі­
зіологічних» концентрацій на інфекційність чи про­
никнення вірусу в клітини. Вірусінгібуючий вплив 
високих концентрацій цих сполук подібно до інших 
цукрів [24, 25 ) , певно, пов'язаний з їхньою плаз-
молітичною дією. 

У наступних дослідах було показано, що «-ме­
тилглікозиди пригнічують не лише локалізацію 
інфекції, але й локальну і системну І ВС, інду­
ковану ВТМ у рослин тютюну (табл. З, 4) . Харак­
терно, що локальна ІВС у тютюні інгібувалася MM 
лише за розміром, а системна — ще й за величи­
ною локальних некрозів. Причому оптимальна кон­
центрація MM, яка чинить найбільший інгібуючий 
вплив на системну ІВС на тютюні, знаходиться в 
межах 0,1 М (див. табл. 4) . Подібний ефект на 
ЛВІ, системну і локальну ІВС у тютюні виявлено 
нами також у МГ (даних не наведено). 
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Таблиця З 
Вплив а-метил-В-манозиду (ММ) на локальну і системну індуковану стійкість до ВТМ-інфекції у тютюні сорту Імунний 580 

П р и м і т к а . Тест-інокуляцію рослин здійснено через 7 діб після індукуючої інокуляції; **Локальну стійкість враховували в 
міжнекрозних зонах первинно інокульованих половинок листків, системну — на половинках листків, протилежних первинно 
інокульованим. 

Таблиця 4 
Вплив різних концентрацій а-метил-О-манозиду (ММ) на системну стійкість, індуковану ВТМ у тютюну сорту Імунний 580 

П р и м і т к а . Половинки листя інокулювали ВТМ (Kj і дослідні варіанти) або водою (KQ) , а потім ін'єкували розчином MM (дослід) 
або водою (Ко і Kj) , далі через 6 діб після 1 -ї інокуляції інокулювали ВТМ протилежні половинки і через 5 діб визначали число та 
розмір локальних некрозів від 2-ї інокуляції. 

Випробування 0,1 М розчину ММ у системах 
ХВК—гомфрена та ВТМ—гомфрена, що характе­
ризуются різною дієвістю ЛВІ та ІВС [17] , показа­
ло, що досліджуваний метилглікозид неефективний 
щодо захисних реакцій у даній рослині. Одержані 
результати узгоджуются зі спостереженнями, які 

свідчать про інертність або слабку активність 
дріжджових мананів у G. globosa [21 ]. Дані в 
цілому можна пояснити з урахуванням уявлень про 
важливу роль лектинів у реалізації антивірусної 
активності екзогенних [16] і ендогенних [23] глі-
кополімерів. Очевидно, рослини родини Атагап-
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thaceae, до якої відноситься гомфрена, не мають 
манозо-глюкозоспецифічних лектинів, які активу­
ються в процесі вірусної інфекції, а відтак не 
можуть блокуватися манозовмісними гаптенами. 

Таким чином, результати проведених дослід­
жень підтверджують висунуту нами гіпотезу про 
важливу роль специфічної білок-вуглеводної взає­
модії в реалізації стійкості рослин до вірусів. Вони 
є, на нашу думку, вагомою передумовою для про­
ведення широких досліджень лектинів і лектино-
подібних білків, а також глікомоно- та глікополі-
мерів як чинників локалізації вірусної інфекції і 
індукованої вірусостійкості у рослин. Поряд з вико­
ристаними нами засобами моделювання захисних 
механізмів у рослин розв'язання даної проблеми 
може здійснюватися також за допомогою біохіміч­
них та цитохімічних підходів, які ми маємо намір 
застосовувати у подальшій роботі. 

Роботу фінансовано з фонду фундаментальних 
досліджень ДКНТ України (проект 5.3.12). 

А. Г. Коваленко, А. В. Телеіеева, А. В. Штакун, 3. А. Погорила 

Влияние некоторых моно- и полисахаридов на локализацию 
вирусной инфекции и индуцированную вирусоустойчивость у 
растений 

Резюме 

Антивирусная активность а( 1^2, 1-*3, 1-+6)- ир(І^>3, 1-+4)-
связанного маннанов из дрожжей в растениях табака в уме­
ренных концентрациях зависит от наличия в системе природ­
ного механизма, локализации инфекции вируса табачной моза­
ики (ВТМ). Активность полисахаридов блокируется в присут­
ствии замещенных моносахаридов, в частности, а-метил-D-
глюкозида и а-метил-О-маннозида. С другой стороны, а-ме-
тилгликозиды блокируют локализацию инфекции и развитие 
локальной и системной индуцированной устойчивости расте­
ний к повторной инокуляции ВТМ. Это явление отмечено у 
растений Nicotiana tabacum и Datura stramonium, реагирующих 
на дрожжевые маннаны активацией защитных механизмов, но 
не у растений Gomphrena globosa, малочувствительных к ним. 
Полученные данные согласуются с предположением о ре гуля-
тор ной роли гликомоно-, гликополимеров и специфических к 
ним лектинов в реализации устойчивости растений к вирусам. 

О. G. Kovalenko, Т. A. Telegeeva, А. V. Shtakun, Z. О. Pogorila 

Influence of some mono- and polysaccharides on localization of virus 
infection and on induced virus resistance in plants 

Summary 

The antiviral activity of yeast mannans with a( 1-+2, 1-+3, I-*6) 
and fi(J->3, 1^4) glycoside linkages at moderate concentration 
depends on the natural mechanism of tobacco mosaic virus (TMV) 
infection localization in tobacco plants. The polysaccharides activity 
is blocked in the presence of monosaccharides, in particular 
a-methyl-D-glucoside and a-methyl-D-mannoside. On the other 
hand, a-methyl-gly cos ides block the localization of TMV-infection 
and induced local and systemic virus resistance in hypersensitive 
host plants. This phenomenon is found in Nicotiana tabacum and 

Datura stramonium plants activating the defence mechanisms in 
response to yeast mannans but not in Gomphrena globosa plants 
with low sensitivity to them The data obtained are in agreement 
with a concept of regulatory role of glycomono-, glycopolymers and 
specific to them lectins in the realization of plant resistance to 
viruses. 
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