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Ринковий інтерес до представників роду Rhodococcus зумовлений унікальними особливостями  
їх метаболізму, зокрема здатністю до деструкції багатьох ксенобіотиків, що часто відбуває
ться за участі синтезованих цими актинобактеріями поверхнево-активних речовин (ПАР) глі-
коліпідної природи.

В огляді наведені сучасні дані літератури і результати власних експериментальних дослі-
джень щодо утворення поверхнево-активних речовин родококами на традиційних вуглеводневих 
(н-алкани, нафта, гас, дизельне паливо), інших гідрофобних (рафіновані олії) та гідрофільних  
(гліцерин, етанол, вуглеводи) моно- і змішаних субстратах, а також промислових відходах  
(олійні фузи, відпрацьована олія, відходи виробництва біодизелю). Найбільша кількість публікацій 
стосується синтезу ПАР за умов росту цих актинобактерій на вуглеводнях, у той час як відо-
мості про використання олієвмісних та гідрофільних субстратів, а також промислових відходів  
для утворення поверхнево-активних речовин нечисельні. Оптимізація умов культивування про-
дуцентів, у тому числі й за допомогою математичних методів, використання мутантних та 
генно-інженерних штамів дали змогу підвищити синтезувальну здатність представників роду 
Rhodococcus на різних субстратах до рівня високоактивних продуцентів інших поверхнево-актив-
них гліколіпідів (рамно- та софороліпідів).

Ключові слова: родококи, інтенсифікація синтезу поверхнево-активних речовин, гідрофільні та 
гідрофобні субстрати, промислові відходи.

Огляди літератури

Універсальні катаболічні шляхи актинобак-
терій роду Rhodococcus, широка субстратна 
специфічність метаболічних систем, здатність 
до споживання та перетворення гідрофобних 
сполук, стійкість до несприятливих умов зу-
мовили великий інтерес до цих бактерій як де-
структорів ксенобіотиків. Разом з тим, з 70‒80-х 
років ХХ ст., коли була встановлена здатність 
представників роду Rhodococcus до біосинтезу 
поверхнево-активних речовин (ПАР), розпоча-
то широкомасштабні дослідження, що стосу-
ються пошуку продуцентів цих сполук серед 
родококів, а також шляхів підвищення синтезу 
ПАР, вивчення їх фізико-хімічних властивос-
тей та перспектив практичного застосування. 
У 2012 році ми опублікували огляд літератури 
[1], в якому було підсумовано наявну на той час 
інформацію про біотехнологічний потенціал 

бактерій роду Rhodococcus, у тому числі й про  
синтез поверхнево-активних речовин.

Мета даного огляду ‒ аналіз і узагальнен-
ня сучасних даних літератури, а також власних 
експериментальних досліджень про біосинтез 
ПАР представниками роду Rhodococcus, що 
з’явилися після публікації роботи [1] або не 
згадуються в ній.

Біосинтез поверхнево-активних речовин 
на гідрофобних субстратах

Першими субстратами, за умов росту на 
яких виявили синтез ПАР у бактерій роду Rho
dococcus, були водонерозчинні вуглеводні. Так, 
у 1979 році було опубліковано роботу [2], в якій 
дослідники як ростовий субстрат використо-
вували н-алкани С12‒С18. У 80-х роках ХХ ст. 
з’явилися роботи [3, 4], в яких описано біосин-



ISSN 1028-0987. Мікробіол. журн., 2020, Т. 82, № 268

тез поверхнево-активних сукцинілтрегалозолі-
підів Rhodococcus sp. SD-74 на гексадекані. На 
початку 90-х років ХХ ст. Singer і Finnerty [5] 
повідомили про використання олій для утворен-
ня ПАР бактеріями роду Rhodococcus. Зазначи-
мо, що до теперішнього часу вважається, що 
саме вуглеводні є традиційними субстратами 
для родококів, а роль синтезованих ПАР поля-
гає у солюбілізації цих водонерозчинних суб-
стратів, що, в свою чергу, полегшує транспорт 
їх у клітину.

Традиційні вуглеводневі субстрати. Упро-
довж 2013‒2018 рр. у літературі з’явилася 
інформація про синтез ПАР актинобактерія-
ми роду Rhodococcus на гексадекані та нафті 
[6‒21], дизельному паливі [22−24] та гасі [25]. 
Більшість з цих робіт [11‒14, 16−18] присвячена 
визначенню оптимальних для біосинтезу ПАР 
умов культивування продуцента, проте у деяких 
роботах автори лише констатували синтез ПАР 
(часто за показником поверхневого натягу) або 
розглядали утворенння ПАР як додаткову влас-
тивість мікроорганізмів-деструкторів ксенобіо-
тиків [6‒10, 22].

Наприклад, автори роботи [6] роблять ви-
сновок про здатність Rhodococcus sp. JZX-01 
синтезувати ПАР на суміші дизельного палива 
та сирої нафти, оскільки за таких умов культи-
вування спостерігали зниження поверхневого 
натягу до 31,3 мН/м.

У роботі [7] встановлено, що ступінь де-
струкції сирої нафти (2 %) у процесі вирощу-
вання Rhodococcus sp. NJ2 на цьому субстраті 
досягав 49,5 % через 30 діб, що зумовлено син-
тезом поверхнево-активних речовин. Щоправда, 
концентрація ПАР була невисокою і становила 
всього близько 100 мг/л.

Petrikov із співавторами [8] показали, що 
за умов росту на вуглеводневих субстратах 
(гексадекан, сира нафта, дизельне паливо) 
Rhodococcus sp. S67 утворював поверхнево-
активні тетраестери трегалози у невисокій 
концентрації (310 мг/л). Автори не розглядали 
Rhodococcus sp. S67 як перспективний проду-
цент ПАР, оскільки передусім він є ефективним 
деструктором ксенобіотиків, який входить до 
складу біопрепарату “MicroBak” для очищення 
довкілля від нафти [9], а здатність до синтезу 
ПАР підвищує ступінь деструкції вуглеводне-
вих забруднень. Зазначимо, що у 2018 році було 
опубліковано роботу [11], в якій повідомлялося 
про те, що Rhodococcus sp. S67 є першим пред-
ставником роду Rhodococcus, який синтезує 

ПАР при температурі 10 °С на гексадекані (2%), 
що перебуває у твердому агрегатному стані.  
Незважаючи на те, що кількість утворених ПАР 
за таких умов є низькою (0,15 г/л), отримані ре-
зультати свідчать про можливість використання 
штаму S67 для ліквідації нафтових забруднень у 
регіонах з холодним кліматом.

У процесі культивування штаму R. soli 102-
Na5, виділеного з забрудненого нафтою узбе-
режжя Тхен (Корея), на сирій нафті (1%, об’ємна 
частка) ступінь деструкції нафти становив 85% 
через 14 діб [10]. Синтез поверхнево-активних 
речовин дослідники оцінювали за показни-
ком поверхневого натягу (36,7 мН/м), індексу 
емульгування та методу розтікання нафти (oil 
spreading test). Концентрація NaCl у середовищі 
вирощування штаму 102-Na5 становила 30 г/л, 
що було зумовлено наближенням лабораторних 
умов до реальних, оскільки проблема очищення 
морських вод від розлитої нафти наразі залиша-
ється актуальною.

У роботі [22] встановлено, що за умов росту 
вільних та імобілізованих в Na-альгінаті клітин 
штаму Rhodococcus sp. MK1 у середовищі з ди-
зельним паливом (1 %) ступінь його деструк-
ції через 7 діб становив 70 та 45% відповідно. 
Автори зазначають, що нижча ефективність 
розкладання субстрату імобілізованими кліти-
нами зумовлена тим, що продуцент синтезує 
клітинно-зв’язані ПАР, а імобілізація усклад-
нює їх вплив на емульгування і доступність ди-
зельного палива для клітин. Проте дослідники 
не визначали концентрацію синтезованих ПАР, 
а тільки встановлювали їх якісний склад (жирні 
та міколові кислоти).

Вплив умов культивування на біосинтез 
ПАР. У роботах [12−14, 16, 23, 25], з метою 
підвищення концентрації цільового продукту, 
досліджували залежність синтезу ПАР пред-
ставниками роду Rhodococcus на вуглеводнях 
від умов культивування.

Так, Ramananthan [12] встановив, що замі-
на нітрату амонію у середовищі культивування  
R. opacus DSM 43250 та R. ruber DSM 7511 з 
гексадеканом (1 %) на нітрат натрію супрово-
джувалася збільшенням концентрації синте-
зованих ПАР з 0,5 до 2,5‒4,0 г/л. Зазначимо, 
що автор цієї роботи не акцентував увагу на 
механізмах, що лежать в основі інтенсифікації 
синтезу поверхнево-активних речовин. Можна 
припустити, що катіони натрію є активаторами 
ферментів катаболізму гексадекану у штамів 
DSM 43250 і DSM 7511, як було встановлено 
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нами для R. erythropolis ІМВ Ас-5017 [26] або 
ферментів біосинтезу ПАР.

У той же час Kazemi зі співавторами [13] по-
казали, що оптимальним джерелом азоту для 
біосинтезу ПАР R.erythropolis P6-4P є дріжджо-
вий екстракт. У разі заміни сульфату амонію у 
базовому середовищі з гексадеканом на дріж-
джовий екстракт кількість ПАР підвищувалася 
у три рази (до 4,5 г/л). У роботі [14] встанов-
лено, що у процесі вирощування Rhodococcus 
sp. PML026 в колбах на качалках у середовищі 
з гексадеканом (2%) концентрація ПАР була не-
високою і становила всього 286 мг/л. Цілком 
ймовірно, що однією з причин цього є вико-
ристання глюкози для одержання інокуляту. Як 
правило, в біотехнологічних процесах з метою 
скорочення тривалості лаг-фази використову-
ють одне і те ж джерело вуглецю для отримання 
інокуляту та біосинтезу цільового продукту. На 
наступному етапі автори здійснювали культиву-
вання Rhodococcus sp. PML026 в ферментаторі і 
вивчали вплив концентрації розчиненого кисню 
pO2 на синтез ПАР. В результаті масштабуван-
ня процесу концентрацію поверхнево-активних 
речовин підвищили до 2,7 г/л. Такого результа-
ту вдалося досягти підтриманням концентрації 
розчиненого кисню на рівні pO2 ≥30% за раху-
нок збільшення подачі повітря до 2 л/хв. При 
цьому швидкість перемішування перебувала в 
межах 330−350 об/хв [14].

У роботі [15] встановлено, що штам R. ery
thropolis Au-1 з Української колекції мікроорга-
нізмів Інституту мікробіології і вірусології ім. 
Д.К. Заболотного НАН України за умов росту в 
середовищі з тетрадеканом і гексадеканом утво-
рював 2,73 і 2,8 г/л клітинно-зв’язаних ПАР. 
Концентрація вуглеводнів у середовищі стано-
вила 20 г/л.

Шульга зі співавторами [16] показали, що 
внесення у середовище культивування R. ery
thropolis Au-1 з гексадеканом (2,5 %) алюмо-
калієвих галунів (2 г/л) дало змогу підвищи-
ти концентрацію синтезованих ПАР на 68 %  
(до 5,9 г/л). Автори пояснюють це тим, що ду-
бильні речовини, зокрема ‒ алюмокалієві галу-
ни, впливають на агрегацію клітин родококів 
в результаті збільшення гідрофобності клітин-
ної стінки. Підвищення синтезу асоційованих 
з клітинами трегалозоліпідів супроводжується 
зниженням гідрофобності і, як наслідок – змен-
шенням ступеня конгломерації клітин. Крім 
того, у роботі [16] зазначається, що флокуляція 
клітин продуцента під впливом алюмокалієвих 

галунів значно полегшує їх відділення від куль-
туральної рідини і дає змогу вилучити стадію 
центрифугування під час виділення поверхнево-
активних речовин.

У роботі Xia зі співавторами [17] встановле-
но, що R. erythropolis Z25, ізольований з пласто-
вої води нафтородовища в Китаї, за умов росту 
на сирій нафті (20 г/л) синтезував 1,56 г/л ПАР. 
Пізніше [18] ці ж автори повідомили про виді-
лення з пластових вод штаму R. ruber Z25, який 
під час культивування у середовищі з сирою 
нафтою (5 %) утворював 12,95 г/л ПАР. Крім 
того, R. ruber Z25 характеризувався здатністю 
до синтезу ПАР у процесі вирощування в анае-
робних умовах, щоправда їх концентрація була 
на порядки нижчою (0,53 г/л), ніж в аеробних. 
Цікаво, що ріст цього штаму в анаеробних умо-
вах спостерігався лише за наявності у середови-
щі нітратів. Автори роботи [18] припускають, 
що нітрат може бути термінальним акцептором 
електронів, а отже, його відновлення відіграє 
ключову роль у деструкції вуглеводнів за від-
сутності кисню.

Vuong Thi Nga зі співавторами [23] з вико-
ристанням математичних методів оптимізували 
склад поживного середовища з дизельним пали-
вом для культивування продуцента ПАР R. ruber 
TD2, виділеного із забрудненої нафтою прибе-
режної зони. На оптимізованому середовищі, 
що містило 5,7 % дизельного палива і 3,3 г/л 
NaNO3, при рН 8,3, упродовж 5 діб штам TD2 
синтезував 30,1 г/л ПАР, що більш, ніж у 2 рази 
вище порівняно з показником до оптимізації.

У роботі Gogotov і Khodakov [25] вста-
новлено, що максимальна концентрація ПАР 
(1,95 г/л), синтезованих виділеним зі шламу 
нафтосховища штамом R.erythropolis sH-5, до-
сягалася за таких умов: концентрація гасу –  
2 %, джерело азоту – нітрат натрію (0,85 г/л),  
рН 6,8−7,0. За умов росту штаму на вихідному 
середовищі, що містило 1 % гасу і сульфат амо-
нію як джерело азотного живлення, кількість 
ПАР становила всього 0,82 г/л.

У табл. 1 підсумовано дані щодо біосинтезу 
ПАР бактеріями роду Rhodococcus на традицій-
них гідрофобних субстратах.

Отже, тільки встановлення оптимальних 
умов культивування (концентрація субстрату, 
природа та концентрація джерела азоту, рівень 
аерації та ін.) дає змогу підвищити рівень син-
тезу ПАР у кілька разів. Зазначимо, що концен-
трація ПАР, синтезованих деякими представни-
ками роду Rhodococcus на вуглеводнях навіть 
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без оптимізації умов культивування і вдоскона-
лення штамів є достатньо високою (13−20 г/л, 
див. табл. 1) і порівняною з показниками синте-

зу рамно- і софороліпідів, щоправда, на невугле-
водневих субстратах [27, 28].

Таблиця 1
Біосинтез ПАР бактеріями роду Rhodococcus на вуглеводневих субстратах

Продуцент Джерело вуглецю, концентрація
Кількість ПАР, г/л

Літературадо оптимізації після 
оптимізації 

R. opacus DSM 43250 Гексадекан, 1% 0,5 4,0 [12]
R. ruber DSM 7511 Гексадекан, 1% 0,5 2,5 [12]
Rhodococcus sp. PML026 Гекасадекан, 2% 0,286 2,7 [14]
R.erythropolis Au-1 Гексадекан, 2,5% 3,5 5,9 [16]
R.erythropolis P6-4P Гексадекан, 5 г/л 1,5 4,5 [13]
R. erythropolis Z25 Сира нафта, 20 г/л 1,56 − [17]
R. ruber Z25 Сира нафта, 5% 12,95 − [18]
R. ruber TD2 Дизельне паливо, 5,7 % 13,5 30,1 [23]
R.erythropolis sH-5 Гас, 2% 0,82 1,95 [25]

Примітка: «−» − оптимізацію не здійснювали.

Вдосконалення штамів-продуцентів ПАР. 
Для підвищення синтезу ПАР дослідники одер-
жували мутантні [19, 20] та генно-інженерні 
штами [21]. У роботах [19, 20] здатність до 
синтезу поверхнево-активних речовин оціню-
вали за показником умовної концентрації ПАР 
(CMD, critical micelle dilution, безрозмірні оди-
ниці). Встановлено, що після УФ опромінен-
ня умовна концентрація ПАР, синтезованих  
R. erythropolis sp. SB-1A на гексадекані (3 %), 
підвищилась у 4 [20], а штамом R. erythropolis 
sp. P6-4P − у 14,5 разів [19].

Inaba зі співавторами [21] створили генно-ін-
женерний штам − надпродуцент сукцинілтрега-
лозоліпідів з вихідного Rhodococcus sp. SD-74. 
На першому етапі були ідентифіковані гени, від-
повідальні за метаболізм алканів (alkB − кодує 
синтез алканмонооксигенази) та утворення сук-
цинілтрегалозоліпідів (fda − відповідальний за 
синтез фруктозо-біфосфат альдолази, яка ката-
лізує перетворення тріоз на гексози та навпаки, 
та tlsA – кодує синтез ацетил-КоА трансферази, 
яка функціонує на останніх етапах синтезу сук-
цинілтрегалозоліпідів). Автори встановили, що 
за умов росту Rhodococcus sp. SD-74 на гексаде-
кані (10 %) рівень експресії alkB збільшувався 
у 100, а tlsA − у 10 разів. Далі промоторну ді-
лянку alkB клонували і вбудовували у плазміду 
pSMT3, після чого плазміду pSMT3-PalkB вико-
ристовували для надекспресії генів tlsA і fda. На 
останньому етапі штам SD-74 трансформували 
плазмідами pSMT3-PalkB::tlsA і pSMT3-PalkB::fda 
та оцінювали синтез ПАР. Встановлено, що кон-

центрація ПАР, синтезованих трансформантом 
pSMT3-PalkB::tlsA, була удвічі вищою (до 40 г/л) 
порівняно з показниками, встановленими для 
вихідного штаму.

Олієвмісні субстрати. Незважаючи на ве-
лику кількість публікацій про мікробний син-
тез ПАР на рафінованих і відпрацьованих оліях 
[29−31], інформація про родококів, які ростуть 
на таких субстратах, є нечисельною. Перші 
такі повідомлення датуються 2008−2009 рр., 
коли було встановлено здатність R. erythropolis 
16LM.USTHB до утворення поверхнево-актив-
них речовин на середовищі з 3% пересмаженої 
соняшникової олії [32], a Rhodococcus sp. BS32 −  
з 20 г/л ріпакової олії [33]. Проте в цих роботах 
не наводяться дані кількісного визначення ПАР 
(в г/л), у зв’язку з чим порівняння результатів з 
даними інших публікацій не виявляється мож-
ливим.

Наступні публікації щодо утворення ПАР 
представниками роду Rhodococcus на олієв-
місних субстратах з’явилися лише через кілька 
років – у 2013−2016 рр. [15, 24, 34−37]. У біль-
шості цих робіт як субстрати для вирощування 
продуцентів поверхнево-активних речовин до-
слідники використовували рафіновані олії. Так, 
у процесі культивування штаму R. equi P20 на 
соєвій олії (2,5%) концентрація синтезованих 
ПАР (фосфоліпопептиди) становила 7,3 г/л [34]. 
R. ruber TD2, який синтезує ПАР на дизельно-
му паливі [23], утворює 13,7 г/л поверхнево-ак-
тивних речовин на оливковій олії [24]. У роботі 
[35] встановлена здатність до синтезу ПАР на 
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кукурудзяній олії (20 %) штаму R. rhodochrous 
FNCC 0066, проте концентрацію поверхнево-
активних речовин (в г/л) не визначали, а синтез 
ПАР оцінювали за зниженням поверхневого на-
тягу (до 49 мН/м) і показником індексу емульгу-
вання (E24 38%) вільної від клітин культуральної 
рідини.

White зі співавторами [36] показали, що Rho
dococcus sp. PML026 за умов росту на соняш-
никовій олії синтезує як клітинно-зв’язані, так 
і позаклітинні ПАР. Встановлено, що на ранніх 
стадіях росту штам PML026 утворює переваж-
но асоційовані з клітинами поверхнево-актив-
ні речовини, а в стаціонарній – збільшується 
вміст позаклітинних ПАР. Проте синтезувальна 
здатність Rhodococcus sp. PML026 виявилася 
невисокою: кількість трегалозоліпідних ПАР, 
визначена за концентрацією трегалози, не пере-
вищувала 0,3−0,4 г/л.

У 2014 році Корецька зі співавторами [15] 
повідомили про здатність R. erythropolis Au-1 
до синтезу клітинно-зв’язаних ПАР на широ-
кому наборі олієвмісних субстратів (20 г/л). 
Так, за умов росту штаму Au-1 на рафінованій 
соняшниковій і оливковій олії концентрація та-
ких ПАР становила 1,73 і 2,9 г/л відповідно, на 
вазеліновій оливі – 3,48, а на фузі олійному –  
2,62 г/л. У роботі [37] ці ж автори встанови-
ли, що R. erythropolis Au-1 у процесі вирощу-
вання на середовищі з фузом ріпакової олії  
(20 г/л) утворює, крім асоційованих з клітина-
ми, і позаклітинні ПАР, концентрація яких до-
сягала 2,95 г/л.

Наші дослідження [38, 39] показали, що 
штам R. erythropolis IMB Ac-5017 синтезує 
1,7 г/л позаклітинних ПАР на пересмаженій 
соняшниковій олії (2%). Оскільки основним 
компонентом комплексу гліколіпідних ПАР, 
синтезованих штамом ІМВ Ас-5017, є трегало-

зоміколати, припустили, що внесення в серед-
овище з олією глюкози буде супроводжуватися 
підвищенням рівня ПАР за рахунок наявності 
в середовищі культивування майже готових 
блоків для утворення гліколіпідів. Дійсно, за 
внесення 0,1% глюкози на початку процесу 
культивування R. erythropolis ІМВ Ас-5017 на 
олієвмісному середовищі кількість синтезова-
них ПАР підвищувалася в 4 рази у порівнянні 
з вирощуванням бактерій на середовищі без 
глюкози [38, 39]. Подальші дослідження по-
казали, що концентрація ПАР залежала як від 
типу відпрацьованої олії (олія після смаження 
картоплі, м’яса, змішана олія після смаження 
цибулі, сиру, котлет, картоплі), так і від її вміс-
ту у середовищі культивування штаму ІМВ Ас-
5017. Максимальна кількість ПАР (5,1–5,3 г/л) 
досягалася у разі використання як субстрату 
змішаної відпрацьованої олії (5−7%) і підви-
щення вмісту нітрату натрію (джерело азоту) у 
середовищі до 2,0−2,6 г/л.

Узагальнені дані щодо використання різних 
олій для синтезу ПАР родококами наведено у 
табл. 2.

Ці дані свідчать про те, що концентра-
ція ПАР, синтезованих представниками роду 
Rhodococcus на олієвмісних субстратах (рафіно-
вані та пересмажені олії, фузи), є порівняною з 
такою на вуглеводнях (див. табл. 1), проте ниж-
чою, ніж кількість рамно- та софороліпідів, які 
утворюються на аналогічних субстратах [28].

Утворення поверхнево-активних речовин 
на гідрофільних субстратах 

Наші дослідження, результати яких опублі-
ковано у 2004 році [40], були одними з перших, 
в яких встановлено здатність бактерій роду 
Rhodococcus синтезувати позаклітинні ПАР 
на етанолі. Кілька років потому – у 2008 році 
з’явилася інформація [25] про виділення штаму 

Таблиця 2
Утворення ПАР за умов росту представників роду Rhodococcus на олієвмісних  

субстратах
Продуцент Олія, концентрація Кількість ПАР, г/л Література
R. equi P20 Cоєва, 2,4 % 7,3 [34]
R. ruber TD2 Оливкова** 13,7 [24]
Rhodococcus sp. PML026 Соняшникова, 2% 0,4 [36]

 R. erythropolis Au-1
Соняшникова, 20 г/л 1,73* [15]

Оливкова, 20 г/л 2,9* [15]
Фуз ріпакової олії, 20 г/л 2,95 [37]

R. erythropolis IMB Ac-5017
Пересмажена соняшникова олія, 2% + 

+ глюкоза, 0,1% 6,8 [38, 39]

Пересмажена соняшникова олія, 5% 5,1 дана робота
Примітка: * − клітинно-зв’язані ПАР; ** − концентрацію не наведено.
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R. erythropolis sH-5, який утворював ПАР у про-
цесі культивування на гідрофільних субстратах, 
у тому числі й на етанолі. Так, за умов росту 
штаму sH-5 на етанолі (1 %), глюкозі (1−2 %), 
сахарозі (1−2 %) концентрація ПАР становила 
1,48; 1,16 і 2,3 г/л відповідно. Автори роботи 
[25] зазначають, що R.erythropolis sH-5 синтезує 
переважно асоційовані з клітинами поверхнево-
активні речовини.

Перші згадки про використання гліцерину 
для синтезу ПАР родококами датуються 2006 р. 
[41], коли було встановлено, що R. erythropolis 
ATCC 4277 під час вирощування в колбах на 
качалці у середовищі з 1,5 % гліцерину утворю-
вав 0,4 г/л ПАР. Після масштабування процесу у 
ферментаторі Biostat® об’ємом 2л вдалося під-
вищити концентрацію ПАР до 1,7 г/л за раху-
нок підтримання упродовж культивування кон-
центрації розчиненого кисню на рівні 30 % (від 
насичення повітрям) і рН на рівні 7,0 [41]. У  
2010 році Pacheco зі співавторами [42] показали, 
що цей же штам у процесі культивування в кол-
бах на середовищі з 2 % гліцерину синтезував 
0,285 г/л ПАР.

У роботі Bajaj зі співавторами [43] повідо-
мляється про здатність Rhodococcus sp. IITR03 
синтезувати ПАР на гліцерині (1,5 %), проте 
концентрацію поверхнево-активних речовин 
автори не визначали.

Kazemi зі співавторами [13] встановили, що 
за умов росту на гліцерині і сахарозі R. ery- 
thropolis P6-4P утворював 0,3 і 0,5 г/л ПАР 
відповідно. У разі використання як субстра-
ту крохмалю чи глюкози концентрація по-
верхнево-активних речовин підвищувалася до  
1,0 г/л. Цілком ймовірно, що недостатньо висо-
ка кількість ПАР, синтезованих штамом P6-4P 
на гідрофільних джерелах вуглецю, зумовлена 
низькою концентрацією субстратів у середови-
щі (всього 5 г/л). Разом з тим, у роботі Nazina зі 
співавторами [44] було встановлено, що R. ruber 
14Н на середовищі з вищою концентрацією са-
харози (10 г/л) утворював лише 0,54 г/л ПАР.

Корецька зі співавторами [15] показали, що 
R. erythropolis Au-1 синтезує асоційовані з клі-
тинами ПАР не тільки на гідрофобних субстра-
тах (вуглеводні, олії, див. табл. 1 і 2), а й на гід-
рофільних. Зазначимо проте, що концентрація 
поверхнево-активних речовин, синтезованих на 
сахарозі та гліцерині становила 0,78 і 0,38 г/л, 
відповідно та була у 2,2−9,2 разів нижчою, ніж 
на гідрофобних субстратах.

Актуальною проблемою останнього деся-
тиліття є пошук шляхів утилізації технічного 
гліцерину – відходів виробництва біодизелю, 
що зумовлено щорічним збільшенням обсягів 
випуску цього виду біопалива приблизно на 
8 % [45]. Передбачається, що до 2022 р. об-
сяг ринку біодизелю перевищить 3 млрд до-
ларів США. Щорічне виробництво біодизелю 
у світі становить десятки мільйонів тон, при 
цьому частка утворюваних відходів сягає 10%  
[45, 46]. Одним з можливих варіантів їх ути-
лізації може бути використання як субстрату 
для синтезу практично цінних мікробних ме-
таболітів, у тому числі й поверхнево-активних 
речовин [46]. Якщо у літературі є достатньо 
інформації про біосинтез рамноліпідів [47] та 
аміноліпідів [48] на відходах виробництва біо-
дизелю, то відомості про використання такого 
субстрату для одержання ПАР представниками 
роду Rhodococcus практично відсутні.

Наші дослідження [49, 50] показали мож-
ливість біоконверсії відходів виробництва 
біодизелю у поверхнево-активні речовини  
R. erythropolis IMB Ac-5017. Головна мета по-
лягала у максимальному підвищенні концентра-
ції технічного гліцерину у середовищі культи-
вування штаму ІМВ Ас-5017 для забезпечення 
утилізації якомога більшої кількості цього ток-
сичного відходу. Встановлено, що збільшення 
концентрації нітрату натрію до 2,6 г/л і кіль-
кості інокуляту до 10 % дало змогу реалізувати 
біосинтез ПАР R. erythropolis IMB Ac-5017 на 
середовищі з 8% відходів виробництва біоди-
зелю. Кількість синтезованих ПАР становила  
3,4 г/л, що удвічі вище, ніж на базовому середо-
вищі з нижчою концентрацією джерел вуглецю і  
азоту.

Інформацію про синтез поверхнево-актив-
них речовин на гідрофільних субстратах підсу-
мовано у табл. 3.

Отже, рівень синтезу ПАР за умов росту ак-
тинобактерій роду Rhodococcus на гідрофільних 
субстратах (спирти, вуглеводи) є нижчим порів-
няно з показниками на гідрофобних вуглеводне-
вих і олієвмісних субстратах (див. табл. 1 і 2). 
Крім того, такі субстрати, за винятком техніч-
ного гліцерину, є дороговартісними, а тому не-
вигідними для промислового виробництва ПАР. 
Використання відходів виробництва біодизелю 
для біосинтезу ПАР дає змогу вирішити дві ак-
туальні проблеми: утилізувати токсичні відхо-
ди, а отже, й підвищити рентабельність вироб-
ництва біодизелю, а також знизити собівартість 
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поверхнево-активних речовин і тим самим під-
вищити ефективність технології їх одержання.

Синтез поверхнево-активних речовин на 
змішаних субстратах

У роботах [25, 51−54] встановлено мож-
ливість біосинтезу ПАР бактеріями роду 
Rhodococcus на суміші ростових субстратів. На 
жаль, у більшості робіт [51−53] автори не по-
рівнювали показники синтезу ПАР на моно- та 
змішаних субстратах, тому немає можливості 
оцінити ефективність таких процесів біосинте-
зу.

Mutalik зі співавторами [51] показали, що на 
середовищі з гексадеканом та манітолом Rho
dococcus spp. MTCC 2574 синтезував 10,9 г/л  
ПАР. Таку комбінацію джерел вуглецю автори 
використовували, виходячи з міркувань про те, 
що наявність у середовищі гідрофобного гекса-
декану стимулюватиме синтез ПАР, а манітол є 
легко доступним джерелом вуглецю, що спожи-
ватиметься клітинами на ранніх фазах росту для 
накопичення біомаси. Зазначимо, що концен-
трація гексадекану у суміші є досить високою 
(68 г/л), тому вихід ПАР від субстрату є дуже 
низьким (15 %).

У роботі [52] встановлена здатність виділе-
ного з глибоководного гідротермального осаду 
Окінавської западини штаму Rhodococcus sp. 
BS-15 до синтезу ПАР гліколіпідної приро-
ди на суміші глюкози (10 г/л) і оливкової олії  
(50 г/л). Вибір субстратів базувався на при-
пущенні авторів, що глюкоза буде використо-
вуватися для синтезу вуглеводної складової 
ПАР, а олія – ліпідної. Щоправда, ефективність 
трансформації змішаного субстрату у ПАР 
Rhodococcus sp. BS-15 не перевищувала 10%, 
тоді як концентрація цільового продукту, син-

тезованого на середовищі з глюкозою і олив-
ковою олією, становила всього 6,31 г/л. Разом 
з тим автори роботи [52] акцентували увагу на 
тому, що оптимальною температурою для син-
тезу ПАР Rhodococcus sp. BS-15 є 20 °С, що не 
характерно для інших продуцентів поверхнево-
активних речовин роду Rhodococcus. Така тем-
пература культивування робить процес біосин-
тезу ПАР Rhodococcus sp. BS-15 привабливим з 
економічної точки зору завдяки зниженню його 
енергоємності.

Cao [53] повідомив про виділення з пів-
нічної частини Атлантичного океану штаму  
R. erythropolis sp. SB-1A, який синтезує суміш 
поверхнево-активних аміноліпідів та гліколіпі-
дів. Оскільки на гексадекані як моносубстраті 
штам SB-1A характеризувався повільним рос-
том, автор запропонував доповнити середовище 
глюкозою. Внесення у середовище з гексадека-
ном (3,5 %) глюкози у концентрації 1 г/л су-
проводжувалося збільшенням швидкості росту  
R. erythropolis sp. SB-1A. Зазначимо, що у да-
ній роботі здатність до синтезу ПАР визначали 
за показником поверхневого натягу і критичної 
концентрації міцелоутворення і не аналізува-
ли концентрацію синтезованих ПАР, що не дає 
змоги оцінити ефект від використання змішано-
го субстрату.

У роботі Gogotov і Khodakov [25] встанов-
лено, що R. erythropolis sH-5 у процесі культи-
вування на суміші гасу (2 %) і меляси (0,5%) 
синтезує 3,2 г/л ПАР, що вдвічі вище, ніж на 
моносубстраті гасі. Автори роботи не обґрунто-
вували вибір моносубстратів у складі їх суміші. 
Проте, можна припустити, що вуглеводи меля-
си є попередниками гліколіпідів, синтезованих 
штамом sH-5.

Таблиця 3
Біосинтез ПАР бактеріями роду Rhodococcus на гідрофільних субстратах

Продуцент Джерела вуглецю, концентрація Кількість ПАР, г/л Література
R.erythropolis ATCC 4277 Гліцерин, 1,5 % 1,7 [41]

R.erythropolis P6-4P

Глюкоза, 5 г/л 1,0 [13]
Крохмаль, 5 г/л 1,0 [13]
Гліцерин, 5 г/л 0,3 [13]
Сахароза, 5 г/л 0,5 [13]

R. ruber 14Н Сахароза, 10 г/л 0,54 [44]

R. erythropolis Au-1 Гліцерин, 20 г/л 0,38 [15]
Сахароза, 20 г/л 0,78 [15]

R.erythropolis sH-5
Етанол, 1% 1,48 [25]

Глюкоза, 1−2 % 1,16 [25]
Сахароза, 1−2 % 2,3 [25]

R. erythropolis ІМВ Ас-5017 Відходи виробництва біодизелю, 8 % 3,4 [50]
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В інших роботах автори емпірично встанов-
лювали концентрацію моносубстратів у суміші 
[51−53]. Зазначимо, що основним критерієм 
ефективності змішаних субстратів є максималь-
на конверсія вуглецю в цільовий продукт, для 
досягнення якої необхідно визначити оптималь-
не для його синтезу молярне співвідношення 
концентрацій моносубстратів у суміші, як було 
встановлено у наших дослідженнях [39, 54]. Це 
потребує попереднього здійснення теоретичних 
розрахунків енергетичних потреб синтезу ПАР і 
біомаси на енергетично дефіцитному субстраті 
з наступним визначенням концентрації енерге-
тично надлишкового субстрату, що забезпечить 
«покриття» енергетичних витрат на цей процес 
[54]. Для розрахунку оптимального співвідно-
шення моносубстратів необхідно знати шляхи 
їх метаболізму, структуру синтезованих ПАР, а 
також співвідношення Р/О (кількість молекул 
АТФ, які утворюються в розрахунку на один 
атом кисню у процесі окиснювального фос-
форилювання). Теоретичний розрахунок енер-
гетичних потреб синтезу трегалозоміколатів 
R. erythropolis ІМВ Ас-5017 на суміші енерге-
тично надлишкового гексадекану і енергетично 
дефіцитного гліцерину показав, що оптималь-
ним для синтезу ПАР є молярне співвідношен-
ня субстратів 1:7. За таких умов спостерігали 
збільшення умовної концентрації ПАР на 38 %  
та 122 % порівняно з показниками на моно-
субстратах гексадекані та гліцерині відповідно  
[39, 54].

Узагальнені дані щодо показників синтезу 
ПАР за умов росту бактерій роду Rhodococcus 
на змішаних субстратах наведені в табл. 4.

Ці дані свідчать про доцільність викорис-
тання суміші ростових субстратів для синтезу 
ПАР, оскільки у цьому разі їхня концентрація 
є вищою, ніж на гідрофобних та гідрофільних 
моносубстратах (див. табл. 1−3).

Утворення ПАР бактеріями роду Rhodo
coccus на інших субстратах

У роботі Kazemi зі співавторами [13] вста-
новлена здатність R. еrythropolis sp. P6-4P до 
синтезу 1,5 г/л ПАР на екстракті компостованих 
рибних відходів. Автори зазначають, що понад 
50 % виловленої риби класифікується як рибні 
відходи, утилізація яких є проблемою для ри-
бопереробних підприємств і рибних ферм. Ком-
постування є одним з варіантів вирішення даної 
проблеми. Компост, виготовлений з рибних від-
ходів, багатий на поживні речовини [55], завдя-
ки чому може бути використаний як субстрат у 
біотехнологічних процесах. Цими ж авторами 
[13] показано, що екстракт компостованих риб-
них відходів може слугувати не тільки джере-
лом вуглецю для синтезу ПАР штамом P6-4P, а 
й джерелом азоту.

Автори робіт [56−58] встановили, що куль-
тивування представників роду Rhodococcus на 
середовищах з ароматичними поліциклічними 
вуглеводнями часто супроводжується синтезом 
ПАР, які полегшують споживання цих ксенобі-
отиків мікроорганізмами. Зазвичай, під час про-
ведення таких досліджень здатність до синтезу 
ПАР встановлювали за показником поверхнево-
го натягу.

Так, у роботі Mishra з колегами [56] пока-
зано, що під час вирощування Rhodococcus sp. 
NJ2 у середовищі з 200 мг/л флуорантену (по-
ліциклічний вуглеводень) поверхневий натяг 
культуральної рідини знижувався до 28 мН/м. 
На 10-у добу культивування ступінь деструкції 
ксенобіотика становив 74%.

Група вчених з Болгарії – Hristov, Christova, 
Kabaivanova та ін. [57] встановила здатність 
вільних та іммобілізованих клітин Rhodococcus 
wratislawiensis BN38 до асиміляції моно- та су-
міші субстратів (фенол, гексадекан) з одночас-
ним синтезом ПАР. Субстрат вносили циклами 

Таблиця 4 
Біосинтез ПАР за умов росту бактерій роду Rhodococcus на суміші субстратів

Продуцент Джерела вуглецю, концентрація Кількість ПАР, г/л Література
Rhodococcus spp. MTCC 2574 Гексадекан, 63,8 г/л + манітол,1,6 г/л 10,9 [51]

R. erythropolis sH-5 Дизельне паливо, 5%+ меляса, 0,5% 4,2 [25]

R. erythropolis sH-5 Гас, 2% + меляса, 0,5% 3,9 [25]
R. erythropolis sp. SB-1A Гексадекан, 3,5%+ глюкоза, 1 г/л −* [53]
Rhodococcus sp. BS-15 Оливкова олія, 50 г/л + глюкоза, 10 г/л 6,31 [52]

Примітка: * − дані не наведено. 
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дробно по 500 мг/л кожного вуглеводню. Цикл 
вважався завершеним після повної деструкції 
фенолу і гексадекану, в результаті чого субстрати 
у середовище вносили повторно. Встановлено, 
що вільні клітини повністю асимілювали суміш 
вуглеводнів (за 16 циклів повністю асимільова-
но 8 г/л фенолу та гексадекану). У разі викорис-
тання іммобілізованих у гідроксипропілцелю-
лозо/полі(N-ізопропілакриламідному) кріогелі 
клітин за 40 циклів спостерігали деструкцію  
20 г/л вуглеводнів. Під час культивування по-
казник поверхневого натягу знижувався до  
32 мН/м.

Kundu зі співавторами [58] показали, що 
Rhodococcus pyidinovorans NT2 розкладав на 
98% 400 мг/л 4-нітротолуену упродовж 120 год. 
Асиміляція ксенобіотика супроводжувалася 
синтезом ПАР, щоправда, його концентрація 
була невисокою і становила всього 45 мг/л.

Наші дослідження [59] показали, що R. ery
thropolis IMB Ac-5017 синтезує поверхнево-
активні речовини у процесі культивування на 
ароматичних вуглеводнях. За умов росту штаму 
ІМВ Ас-5017 на середовищі з фенолом і толу-
олом (0,5 %) умовна концентрація ПАР стано-
вила 3,3 та 1,3 відповідно. Вищі концентрації 
фенолу та толуолу виявилися токсичними для  
R. erythropolis ІМВ Ас-5017. Бензол та нафталін 
у невисоких концентраціях (0,3%) інгібували бі-
осинтез ПАР (умовна концентрація поверхнево-
активних речовин не перевищувала 0,6).

Наведені дані щодо утворення ПАР бактері-
ями роду Rhodococcus під час споживання ток-
сичних вуглеводнів свідчать про доцільність їх 
використання у складі препаратів для деструкції 
цих ксенобіотиків.

• • •
Отже, якщо до недавнього часу дослідни-

ки використовували для синтезу поверхне-
во-активних речовин актинобактеріями роду 
Rhodococcus в основному вуглеводневі субстра-
ти, то останніми роками ситуація змінилася. З 
кожним роком збільшується кількість публі-
кацій про утворення ПАР за умов росту родо-
коків на так званих «нетрадиційних» для цих 
бактерій субстратах: олієвмісних (у тому числі 
й олійних фузах та відпрацьованій олії), гідро-
фільних (у тому числі й відходах виробництва 
біодизелю), а також змішаних. Проте зазначимо, 
що у сучасній літературі відомостей про синтез 
ПАР представниками роду Rhodococcus зна-
чно менше, ніж інформації про утворення по-

верхнево-активних рамноліпідів (Pseudomonas)  
[27, 28, 47, 60, 61], аміноліпідів (Bacillus) [48, 
62, 63], софороліпідів та манозилеритритоллі-
підів (дріжджі) [30, 64−66]. На нашу думку, це 
зумовлено наступними причинами:

По-перше, концентрація ПАР, синтезованих 
родококами, є нижчою, ніж інших гліколіпідів. 
По-друге, високою залишається вартість суб-
стратів, які використовуються для їх синтезу 
(вуглеводні). По-третє, потенційне практичне 
застосування ПАР родококів обмежується в 
основному природоохоронними технологіями 
(деструкція ксенобіотиків) [6‒10, 22, 56−58]. 
Рамно-, софороліпіди та аміноліпіди є препа-
ратами мультифункціонального призначення, 
яким притаманна висока антимікробна та ан-
тиадгезивна активність, у тому числі й здат-
ність до руйнування біоплівок. Інформація про 
антимікрoбні та антиадгезивні властивості різ-
них мікробних ПАР підсумована нами в оглядах 
[67, 68]. Щоправда, у літературі є відомості про 
імономодулювальні властивості ПАР родококів 
[69−71], проте їх кількість значно нижча, ніж 
публікацій про біологічні властивості інших 
мікробних ПАР.

Від описаних у літературі представників 
роду Rhodococcus вигідно відрізняється ізольо-
ваний нами штам R. erythropolis IMB Ac-5017, 
який має такі переваги:

− синтезує позаклітинні ПАР на широкому 
спектрі вуглецевих субстратів, у тому числі й 
токсичних промислових відходах, при цьому 
концентрація ПАР досягає 7−8 г/л, а вихід від 
субстрату – 40−50 % [1, 38, 39, 50];

− крім високої ефективності деструкції на-
фтових забруднень, у тому числі й комплексних 
з важкими металами, ПАР характеризуються 
високою антимікробною та антиадгезивною ак-
тивністю [72, 73];

− антимікробна та антиадгезивна активність, 
у тому числі й здатність до руйнування біоплі-
вок, притаманні супернатанту культуральної рі-
дини, що дає змогу вилучити з технологічного 
процесу дорогу стадію виділення та очищення 
ПАР;

− крім позаклітинних поверхнево-активних 
речовин, штам синтезує фітогормони аукси-
нової, цитокінінової та гіберелінової природи  
[74, 75], що робить його перспективним для 
створення безвідходної інтегрованої біотехно-
логії одержання комплексного мікробного пре-
парату з різноманітними біологічними власти-
востями.
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 Summary
Market interest to the Rhodococcus genus bacteria 

is due to the unique properties of their metabolism, 
in particular, the ability to destroy many xenobiotics, 
which often occurs with а participation of glycolipid 
nature surfactants synthesized by these actinobacteria. 
The review presents recent literature data and the 
results of own experimental studies concerning 
formation of surfactants under cultivation of 
Rhodococcus on traditional hydrocarbons (n-alkanes, 
crude oil, kerosene, diesel fuel), other hydrophobic 
(refined oils) and hydrophilic (glycerol, ethanol, 
carbohydrates) mono- and mixed substrates, as well 
as industrial wastes (fried oil, waste of biodiesel 
production). The largest number of publications relates 
to the synthesis of surfactants by these actinobacteria 
on hydrocarbons, while information about using 
oil and hydrophilic substrates, as well as industrial 
waste for the formation of surfactants, is limited. 
Optimization of producers cultivation conditions, 
including the use of mathematical methods, mutant 
and genetically engineered strains allowed to 
increase synthesizing ability of Rhodococcus genus 
representatives on different substrates to the level 
of highly active producers of other surface-active 
glycolipids (rhamno- and sophorolipids).

Keywords: Rhodococcus, intensification of 
surfactants synthesis, hydrophilic and hydrophobic 
substrates, industrial waste. 
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