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Streszczenie

  Grupa bakterii kwasu mlekowego (LAB) obejmuje cztery rodzaje: Lactobacillus, Leuconostoc, 
Pediococcus i Streptococcus. Cechą charakterystyczną tych mikroorganizmów jest wytwarzanie 
kwasu mlekowego jako głównego produktu fermentacji węglowodanów. LAB odpowiedzialne 
są m.in. za fermentację produktów spożywczych, wytwarzają również wiele związków hamują-
cych wzrost bakterii patogennych, między innymi egzopolisacharydy (EPS). Praca przedstawia 
istniejące rodzaje egzopolisacharydów LAB, omówione są również aktualne dane dotyczące ich 
struktury i biosyntezy.
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Summary

  The group of lactic acid bacteria (LABs) includes four genera: Lactobacillus, Leuconostoc, 
Pediococcus, and Streptococcus. The most characteristic feature of this group of microorgani-
sms is the production of lactic acid as a main product of carbohydrate metabolism. LABs are re-
sponsible for the fermentation of alimentary products and they also produce a variety of agents, 
among them exopolysaccharides (EPSs), which inhibit the growth of pathogenic bacteria. In this 
article on the different types of EPSs produced by LABs, data concerning their structure and bio-
synthesis are presented.
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Bakterie określane nazwą bakterii kwasu mlekowego (lac-
tic acid bacteria – LAB) są pod względem fi zjologicznym 
bardzo różnorodną grupą organizmów. Do LAB należą 
Gram-dodatnie niesporulujące pałeczki i ziarniaki. Cechą 
charakterystyczną tych mikroorganizmów jest wytwarza-
nie kwasu mlekowego jako głównego produktu fermenta-
cji węglowodanów. Dotychczas grupa LAB obejmowała 
cztery rodzaje: Lactobacillus, Leuconostoc, Pediococcus, 
Streptococcus, od 1985 r. rodzaj Streptococcus podzie-
lony jest na Enterococcus, Lactococcus, Streptococcus 
i Vagococcus.

LAB są odpowiedzialne za fermentację m.in. mleka, mię-
sa, warzyw czy zbóż. Wytwarzają wiele związków hamu-
jących wzrost bakterii patogennych, takich jak dobrze już 
poznane bakteriocyny np. lantybiotyki; kwasy organiczne 
np. mlekowy, octowy czy propionowy; nadtlenek wodoru; 
dwutlenek węgla; związki aromatyczne; kwasy tłuszczo-
we. Od niedawna do grupy tej zalicza się także egzopo-
lisacharydy wytwarzane przez bakterie kwasu mlekowe-
go [69,70].

Egzopolisacharydy bakteryjne (EPS) to wielkocząsteczko-
we, długołańcuchowe liniowe biopolimery, często zawie-
rające łańcuchy boczne, zbudowane z powtarzających się 
jednostek węglowodanowych połączonych wiązaniami a- 
i b-glikozydowymi. Są one związane z powierzchnią komó-
rek, tworząc otoczkę (capsular exopolysaccharide – CPS), 
bądź są wydzielane na zewnątrz komórki w postaci śluzu 
(slime exopolysaccharide) [80]. Innym typem polisachary-
dów są tzw. WPS (cell wall polysaccharide – WPS), któ-
re w przeciwieństwie do egzopolisacharydów nie są wy-
dzielane do otoczenia i są związane kowalencyjnie bądź 
jonowo z warstwą peptydoglikanu [16].

Egzopolisacharydy pełnią w komórce bakteryjnej różno-
rodne funkcje, m.in. stanowią ochronę przed niekorzyst-
nym wpływem środowiska (wysoka/niska temperatu-
ra, wysokie/niskie pH i inne), ochronę przed czynnikami 
biologicznymi (bakteriofagi, odpowiedź immunologicz-
na organizmu gospodarza) czy też pomagają w zasiedla-
niu środowiska.

EGZOPOLISACHARYDY BAKTERII KWASU MLEKOWEGO

Szczepy bakterii kwasu mlekowego zdolne są do wytwa-
rzania EPS w dużych ilościach. Prowadzone dotychczas ba-
dania strukturalne dotyczyły głównie EPS szczepów izo-
lowanych z fermentowanych produktów spożywczych; jak 
dotąd tylko kilka opisanych struktur pochodzi od szczepów 
zasiedlających ludzki przewód pokarmowy [45,47].

Ze względu na skład cukrowy egzopolisacharydy LAB moż-
na podzielić na dwie grupy: homopolisacharydy (HoPS) 
i heteropolisacharydy (HePS).

Homopolisacharydy – składają się z monosachary-
dów jednego typu – D-glukopiranozy lub D-fruktofu-
ranozy. Syntetyzowane są przez zewnątrzkomórkowe 
glikanosacharazy (glycansucrases) będące transferaza-
mi, wykorzystującymi sacharozę jako glikozydowy do-
nor glukozy lub fruktozy. Wyróżnia się cztery typy ho-
mopolisacharydów LAB: a-D-glukany, b-D-glukany, 
fruktany oraz inne.

1. a-D-glukany

•  Dekstrany – złożone z reszt glukozy połączonych głów-
nie wiązaniami a-1,6 glikozydowymi z różnym stopniem 
rozgałęzienia (w zależności od gatunku, warunków ho-
dowli) przy atomie węgla w pozycji 3, rzadko 2 czy 4. 
Dekstrany wytwarzane są przez rodzaj Lactobacillus, 
Leuconostoc i Streptococcus. Pierwszym poznanym or-
ganizmem mającym właściwości żelujące wynikające 
z wytwarzania dekstranu był Leuconostoc mesenteroides 
(wyizolowany przez van Tieghema w 1878 r.). Dekstran 
wytwarzany przez L. mesenteroides NRRL B-512F jest 
liniowy i w 95% złożony z reszt D-glukozy połączonych 
wiązaniami a-1,6-glikozydowymi. Kontrolowana che-
miczna hydroliza tego biopolimeru pozwala na otrzyma-
nie określonych frakcji o ustalonej średniej masie czą-
steczkowej, wykorzystywanych np. do produkcji złóż 
do chromatografi i żelowej (np. Sephadex®), czy prepa-
ratów krwiozastępczych [29].

•  Alternan – glukan składający się z reszt D-glukozy po-
łączonych na przemian wiązaniami a-1,6 i a-1,3-gliko-
zydowymi (Leuconostoc mesenteroides NRRL B-1355, 
NRRL B-1501 i NRRL B-1498) [11,38,72].

•  Mutan – nierozpuszczalny w wodzie biopolimer, skła-
dający się z reszt D-glukozy połączonych w większości 
wiązaniami a-1,3-glikozydowymi (Streptococcus mutans 
i Streptococcus sobrinus) [34,54,55]. Mutan uczestni-
czy w adhezji mikroorganizmów fl ory jamy ustnej do 
powierzchni zębów, przyczyniając się w ten sposób do 
powstawania osadu nazębnego [34].

2. b-D-glukany

Składają się z reszt glukozy połączonych wiązania-
mi b-1,3-glikozydowymi (Pediococcus damnosus 2.6, 
Lactobacillus spp. G-77) [19,20] np. kurdlan.

3. Fruktany

•  Lewan – zbudowany z reszt D-fruktozy połączonych 
wiązaniami b-2,6-glikozydowymi (Streptococcus 
salivarius [25], Streptococcus mutans [74], Leuconostoc 
mesenteroides NRRL B-512F) [18,44].

•  Fruktan typu inuliny – zbudowany z reszt D-fruk-
tozy połączonych wiązaniami b-2,1-glikozydowymi 
(Lactobacillus reuterii LB121) [87].

4. Inne HoPS

Do innych HoPS należą np. poligalaktany (Lactococcus 
lactis subsp. cremoris H414) [30].

Przykładowe struktury homopolisacharydów LAB przed-
stawiono na ryc. 1.

Heteropolisacharydy są zbudowane z powtarzających się 
podjednostek składających się z różnych monosacharydów 
lub ich pochodnych, mogą zawierać łańcuchy boczne lub 
tworzyć liniową strukturę, która obejmuje od 3 do 8 reszt 
węglowodanowych.

Monosacharydy mogą występować jako anomery a lub b 
w konfi guracji piranozowej lub furanozowej. Masa cząstecz-
kowa tych biopolimerów waha się w przedziale 1×104–6×106 
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[6,14,86]. Skład chemiczny większości HePS jest podobny, 
prawie zawsze występują D-glukoza, D-galaktoza, L-ram-
noza w różnych stosunkach molowych. Pierwszą dokład-
nie opisaną strukturą HePS był polisacharyd wyizolowa-
ny ze Streptococcus thermophilus [17].

HEPS WYTWARZANE PRZEZ BAKTERIE Z RODZAJU LACTOBACILLUS

Od 1968 r., kiedy to po raz pierwszy wyizolowano polisa-
charyd wytwarzany przez Lactobacillus brevis (Lb. brevis) 
liczba poznanych struktur chemicznych EPS wytwarzanych 
przez rodzaj Lactobacillus wzrasta z roku na rok. Ich budo-
wa jest bardzo różnorodna, np. EPS z Lb. acidophilus LMG 
9433 [64], Lb. helveticus NCDO 766 [65], Lb. rhamnosus 
C83 [89] zawierają D-galaktozę i D-glukozę, ale pozba-
wione są ramnozy, tę samą strukturę ma również szczep 
Lb. rhamnosus KL37 pochodzącego z ludzkiego przewo-
du pokarmowego [47]. Z kolei EPS z Lb. sakei 0-1, wy-
izolowanego z fermentowanych produktów mięsnych, jest 
pentasacharydem składającym się z D-glukozy i L-ram-
nozy będących w stosunku molowym 2:3, dodatkowo na 
jednej z reszt ramnozy występuje sn-glicerolo-3-fosfo-
ran [66]. Szczep Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus CRL 
420 wytwarza EPS zbudowany z D-glukozy i D-frukto-
zy w stosunku molowym 1:2 [49]. Znaleziono również 
struktury EPS, w których skład wchodzi także kwas glu-
kuronowy (Lb. acidophilus LMG 9433 [64]) czy sn-gli-
cerolo-3-fosforan (Lb. paracasei 34-1 [67]). W struktu-
rze EPS Lb. rhamnosus GG wyizolowanego z ludzkiego 
przewodu pokarmowego znaleziono również N-acetylo-
glukozoaminę [45].

Na uwagę zasługuje tożsamość budowy niektórych egzo-
polisacharydów wytwarzanych przez szczepy przemysło-
we oraz szczepy pochodzenia ludzkiego (Lb. rhamnosus 
C83 wyizolowany z fermentowanych produktów mlecz-
nych oraz Lb. rhamnosus KL37C wyhodowany ze smół-
ki noworodka). Może to wskazywać na dostosowanie się 
szczepów przemysłowych do warunków bytowania w or-
ganizmie ludzkim.

W tabeli 1 zestawiono dane dotyczące składu cukrowego 
i struktury EPS bakterii z rodzaju Lactobacillus.

HEPS WYTWARZANE PRZEZ BAKTERIE Z RODZAJU LACTOCOCCUS

Określono struktury EPS wytwarzanych przez jeden gatu-
nek, a mianowicie Lactococcus lactis subsp. cremoris (Lc. 
lactis subsp. cremoris), który znalazł zastosowanie w prze-
myśle fermentowanych produktów mlecznych. Skład che-
miczny EPS niewiele się różni w obrębie gatunku, składa 
się głównie z D-glukozy, D-galaktozy i L-ramnozy.

Knoshaug i wsp. [43] określili strukturę HePS wyizolowa-
nego ze szczepu Lc. lactis subsp. cremoris Ropy 352, który 
składał się z D-galaktozy, D-glukozy i D-mannozy 58:29:13, 
natomiast Nakaijama i wsp. [58] scharakteryzowali HePS 
wytwarzany przez Lc. lactis subsp. cremoris SBT 0495, 
nazwany przez niego „villian”, którego podjednostką jest 
pentamer zawierający resztę fosforanową. Lc. lactis subsp. 
cremoris B40 także wytwarza fosfopolisacharyd o podob-
nej strukturze jak EPS wymieniony powyżej [85].

Interesującym przykładem jest szczep Lc. lactis subsp. 
cremoris LC330 wykazujący zdolność wytwarzania jed-
nocześnie dwóch EPS: kwaśny EPS składający się z galak-
tozy, glukozy, ramnozy, glukozaminy i fosforanu oraz obo-
jętny EPS zawierający galaktozę, glukozę i glukozaminę 
połączoną z terminalną cząsteczką galaktozy [50].

W tabeli 2 zestawiono dane dotyczące składu cukrowego 
i struktury EPS bakterii z rodzaju Lactococcus.

HEPS WYTWARZANE PRZEZ BAKTERIE Z RODZAJU STREPTOCOCCUS

Szczepy Streptococcus thermophilus wraz z Lb. delbrueckii 
subsp. bulgaricus są wykorzystywane w produkcji jogur-
tów. Struktury EPS wytwarzanych przez S. thermophilus 
mają podobny skład cukrowy. EPS syntetyzowany przez 
S. thermophilus CNCMI 733, CNCMI 734 i CNCMI 735, 
który składa się z D-glukozy, D-galaktozy, N-acetylo-D-
galaktozaminy w stosunku 2:1:1 był pierwszym polisa-
charydem o ustalonej budowie dla rodzaju Streptococcus 
[17]. EPS o podobnej strukturze zidentyfi kowano u S. 
thermophilus Sfi 6 [79]. Polisacharyd S. thermophilus OR 
901 zawiera galaktozę i ramnozę [4], natomiast polimery S. 
thermophilus Sfi 20 [60] i S. thermophilus Sfi 32 zawierają 
glukozę i galaktozę, ale pozbawione są ramnozy. L-Fukozę 
oprócz D-galaktozy i L-ramnozy (1:5:2) zidentyfi kowa-
no u EPS syntetyzowanego przez S. thermophilus MR-1C 
[48]. W strukturach EPS bakterii z rodzaju Streptococcus, 
na przykład S. thermophilus CNCMI 733 [17] czy S. 
macedonicus Sc136 [90] znaleziono również N-acetylo-
wane pochodne aminocukrów np. N-acetyloglukozaminę 
lub N-acetylogalaktozaminę. Faber i wsp. [24] otrzyma-
li ze szczepów S. thermophilus RS i Sts egzopolisachary-

→6)-α-D-Glcp-(1→6)-α-D-Glcp-(1→
                                                       2
                                   ↑
                                                       1
                            α-D-Glcp

→4)-β-D-Galp-(1→3)-β-D-Galp-(1→4)-α-D-Galp-(1→
                                                                                         3

                                                         ↑
                                                                                          1
                                                                                      β-D-Galp
                                                                                         3

                                                         ↑
                                                                                          1
                                                                                      β-D-Galp

    →2)-β-D-Fru-(2→6)-β-D-Fru-(2→6)-β-D-Fru-(2→

    →1)-β-D-Fru-(2→1)-β-D-Fru-(2→1)-β-D-Fru-(2→

    →6)-α-D-Glc-(1→6)-α-D-Glc-(1→6)-α-D-Glc-(1→

    →3)-α-D-Glc-(1→3)-α-D-Glc-(1→3)-α-D-Glc-(1→

    →6)-α-D-Glc-(1→6)-α-D-Glc-(1→3)-α-D-Glc-(1→

a)

b)

c)

d)

e)

f)

g)

Ryc 1.  Przykłady struktur homopolisacharydów: a) Lactobacillus spp. 
G-77 (D-glukoza, trimer) [20], b) Lactococcus lactis subsp. 
cremoris H414 (D-galaktoza, pentamer) [30], c) lewan, d) inulina, 
e) dekstran, f) mutan, g) alternan (Glcp – glukopiranoza, Galp – 
galaktopiranoza)
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Szczep Masa cząsteczkowa
Skład chemiczny

Literatura
 Glc Gal Rha Inne

Lb. paracasei 34-1 –   3 1 GalNAc 1G3P [67]

®3)-b-D-GalpNAc-(1®4)-b-D-Galp-(1®6)-b-D-Galp-(1®6)-b-D-Galp-(1®
3
�

sn-glycerol-3-phosphate

Lb. rhamnosus C83
Lb. rhamnosus KL37

–  2 3 [89]
[47]

®3)-a-D-Glcp-(1®2)-b-D-Galf-(1®6)-a-D-Galp-(1®6)-a-D-Glcp-(1®3)-b-D-Galf-(1®

Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus 291 1,4×103  3 2 [22]

b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp
1
¯
6

®4)-b-D-Glcp-(1®4)-b-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®
Lb. sake 0-1 –  3           2 1G3P 0,85 Ac [66]

b-D-Glcp
1                          (Ac)

0,85

¯                             ¯
6                                2

®4)-b-D-Glcp-(1®4)-a-D-Glcp-(1®3)-b-L-Rhap-(1®
3
�
1

sn-glycerol-3-phosphate®4)-a-L-Rhap

Lb. acidophilus LMG 9433 –  2 1 1GlcNAc 1GlcAc [64]

b-D-GlcpNAc
1
¯
3

®4)-b-D-GlcpA-(1®6)-a-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp-(1®
Lb. helveticus NCDO 766 –  4 2 [65]

b-D-Galf
1
¯
3

®3)-b-D-Glcp-(1®4)-b-D-Glcp-(1®6)-b-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®6)-b-D-Glcp-(1®
Lb. helveticus
TN-4,
Lh 59

1,8×106

2,0×106

 3 3 [93]
[78]

b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp
1
¯
3

®3)-a-D-Galp-(1®3)-a-D-Glcp-(1®3)-b-D-Glcp-(1®5)-b-D-Galf-(1®
Lb. helveticus 2091 –  2 4 [76]

b-D-Galp
1
¯
6

®6)-b-D-Galp-(1®4)-b-D-Galp-(1®3)-b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp-(1®6)-b-D-Glcp-(1®

Tabela 1. HePS wytwarzane przez bakterie z rodzaju Lactobacillus
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Tabela 1. c.d. HePS wytwarzane przez bakterie z rodzaju Lactobacillus

Szczep Masa cząsteczkowa
Skład chemiczny

Literatura
 Glc Gal Rha Inne

Lb. helveticus K16 –  4 2 [95]

b-D-Galp
1
¯
4

b-D-Glcp-(1®2)-b-D-Glcp
1
¯
6

®4)-b-D-Glcp-(1®4)-a-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®
Lb. casei CG11 –  17 1 3 [10]

Lb. casei NCIB 4114 –  5 2,5 1 [9]

Lb. casei CRL 87 7,9×105  1  1,1 [56]

Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus CNRZ 416, 
CNRZ 737

4,9×105  1 4 1 [7]

Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus CNRZ 1187 –  9 14  1Man [3]

Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus CRL 420 2,0×105  1   2Fru [49]

Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus NCFB 2772 1,5×105  1 6,8 0,7 [28]

Lactobacillus delbruecki subsp. bulgaricus EU23 –  3  3 [35]

a-L-Rhap
1
¯
3

®2)-a-L-Rhap-(1®4)-a-D-Glcp-(1®3)-b-L-Rhap-(1®4)-b-D-Galp-(1®4)-a-D-Glcp-(1®
Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus OLL1037R-1 1,2×106  2 3 [81]

Lb. rhamnosus GG –   3 1 1GlcNAc [45]

®-D-Galf
1
¯
6

®3)-a-L-Rhap-(1®3)-a-D-Galp-(1®3)-b-D-Galp-(1®4)-a-D-GlcfNAc-(1®
Lb. paracasei –  1 2 2 1GlcNAc [82]

a-D-Galp
1
¯
6

®6)-a-D-Galp-(1®3)-b-L-Rhap-(1®4)-a-D-Glcp-(1®4)-b-D-GlcpNAc-(1®
3
¯
1

a-L-Rhap

Lb. delbrueckii subsp. kefi ranofaciens K1 1,0×106  0,9 1,1 [57]

Lb. helveticus Lb161 –  5 2 [77]

b-D-Glcp b-D-Glcp
1 1
¯ ¯
3 3

®4)-a-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®3)-a-D-Galp-(1®2)-a-D-Glcp-(1®3)-b-D-Glcp-(1®
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dy identyczne pod względem strukturalnym, różniące się 
jednak masą cząsteczkową, co przekładało się na różni-
ce w ich lepkości.

W tabeli 3 zestawiono dane dotyczące składu cukrowego 
i struktury EPS bakterii z rodzaju Streptococcus.

SYNTEZA EGZOPOLISACHARYDÓW

Homopolisacharydy syntetyzowane są przez zewnątrzko-
mórkowe glikanosacharazy, należące do grupy transferaz. 
Enzymy te, zwane również glikozylotransferazami sacha-
rozo-glikanowymi, katalizują hydrolizę cząsteczki sacha-
rozy i przyłączenie jednej z powstałych reszt monosacha-
rydowych do rosnącego łańcucha akceptora glikanowego. 
Energia potrzebna do tego procesu pochodzi z rozpadu 
wiązania glikozydowego sacharozy. Na przykład w pro-
cesie syntezy glukanów reszta glukozy pochodząca z sa-
charozy dołączana jest do łańcucha glukanowego, stąd 
enzymy katalizujące tę reakcję nazwano glukozylotrans-
ferazami sacharozo-glukanowymi lub glukanosacharaza-

mi. Transferazy należące do tej grupy to np. mutanosa-
charaza czy dekstranosacharaza. Z kolei lewanosacharaza 
przenosi resztę fruktozy na rosnący polimer fruktozowy, 
czyli fruktan.

SYNTEZA GLUKANÓW

Glukanosacharazy katalizują syntezę różnorodnych gluka-
nów mających głównie wiązania glikozydowe typu a-1,6-, 
a-1,3-, a-1,4-, a-1,2-. Spośród bakterii kwasu mlekowe-
go enzymy te wytwarzają szczepy należące głównie do 
rodzajów: Streptococcus, Leuconostoc czy Lactobacillus. 
Większość szczepów syntetyzuje więcej niż jeden typ 
glukanosacharaz, np. S. mutants 6715 (serotyp g) oraz 
Leuconostoc mesenteroides NRRL B-135 wytwarzają po 
trzy różne enzymy tego rodzaju [73,75] natomiast szczep 
S. sobrinus cztery [91]. Glukanosacharazy syntetyzowane 
są konstytutywnie, jak u bakterii z rodzaju Streptococcus, 
bądź synteza jest indukowana swoiście, gdy w pożywce po-
jawia się sacharoza, jak u bakterii z rodzaju Leuconostoc 
[40,41,59].

Szczep Masa cząsteczkowa
Skład chemiczny

Literatura
 Glc Gal Rha Inne

Lb. delbrueckii ssp. bulgaricus 24, 25
Lb. delbrueckii ssp. bulgaricus RR

–  1 5 1 [52]
[31]

®-D-Galp b-D-Galp a-L-Rhap
1 1 1
¯ ¯ ¯
3 4 3

®2)-a-D-Galp-(1®3)-b-D-Glcp-(1®3)-β-D-Galp-(1®4)-a-D-Galp-(1®
Lb. helveticus TY 1-2 1,6×106  3 2,5 1GlcANc [92]

b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp
1
¯
6

®6)-b-D-Glcp-(1®3)-b-D-Glcp-(1®6)-b-D-GlcpNAc-(1®3)-b-D-Galp-(1®
6
�
1

(a-D-Galp)
0.5

Lb. delbrueckii ssp. bulgaricus NCFB2074 –  3 4 [36]

a-D-Galp-(1®3)-a-D-Glcp a-D-Galp
1 1
¯ ¯
3 6

®4)-a-D-Glcp-(1®3)-a-D-Galp-(1®
2
�
1

b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp

Lb. delbrueckii ssp. bulgaricus NCFB 2483 –  1 5 0,6 0,5Man [26]

Lb. rhamnosus ATCC 9595M -  2 1 3,7 [21]

Tabela 1. c.d. HePS wytwarzane przez bakterie z rodzaju Lactobacillus

Glc – glukoza; Gal – galaktoza; Rha – ramnoza; Man – mannoza; Fru – fruktoza; GalNAc – N-acetylogalaktozoamina; G3P – sn-glicerylo-3-fosforan; 
Galp – galaktozopiranoza; Glcp – glukozopiranoza; Galf – galaktozofuranoza; GlcA – glukozoamina; GlcNAc – N-acetyloglukozoamina.
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Dotąd nie poznano pełnego mechanizmu katalitycznego 
tych enzymów. Głównym etapem w transferze jednostek 
D-glukozylowych jest tworzenie kowalencyjnie połączo-
nych związków pośrednich typu reszta cukrowa-enzym. 
Etap ten zachodzi w wyniku działania katalitycznej tria-
dy, w skład której wchodzą trzy reszty aminokwasowe en-
zymu: dwie reszty kwasu asparaginowego i jedna kwasu 
glutaminowego. Następnie reszty glikozylowe mogą być 
przenoszone ze związku pośredniego: reszta cukrowa – 
enzym, na wiele akceptorów, np.:
• rosnący łańcuch dekstranu,
•  akceptor węglowodanowy lub niewęglowodanowy, 

tworząc odpowiednio oligosacharyd lub glikokoniu-
gat,

•  cząsteczkę fruktozy, tworząc cząsteczkę leukrozy 
(a-D-glukopiranozylo-1,5-D-fruktopiranoza) lub po-
nownie cząsteczkę sacharozy [39,71,96],

•  cząsteczkę wody – co odpowiada hydrolizie cząsteczki 
sacharozy [68].

Znane są sekwencje ponad 30 genów kodujących glukano-
sacharazy. W cząsteczkach wszystkich enzymów należą-
cych do tej klasy występują 4 podobne domeny:
•  konserwatywna 35 aminokwasowa domena N-końco-

wa,
•  wysoce zmienny region wewnętrzny, obejmujący 123-129 

reszt aminokwasowych, który nie odgrywa znaczącej 
roli w aktywności enzymatycznej,

Szczep Masa
cząsteczkowa

Skład chemiczny
Literatura

 Glc Gal Rha Inne

Lc. Lactis ssp. cremoris NIZO B891 –  2 2 1GlcA [83]

(Ac)
0.5

¯
6

b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp
1
¯
6

®4)-a-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®4)-β-D-Glcp-(1®
Lc. lactis ssp. cremoris
SBT 0495;
NIZO B40;
Lc. lactis ssp. cremoris ARH 53, ARH74, ARH84, 
ARH87 i B30

1,7×106

 2 2 1
[58,61]

[85]
[94]

a-L-Rhap
1
¯
2

®4)-b-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp-(1®
3
|

a-D-Galp-1-O-P-O–

| |
O

Lc. lactis ssp. cremoris T
5

–  1 1,2 [9]

Lc. lactis ssp. cremoris SBT D495 –  1,5 1,8 1 [58]

Lc. lactis subsp. cremoris MLS96 –  1 1 [9]

Lc. lactis subsp. cremoris NIZO B39 –  2 3 2 [84]

b-D-Galp-(1®4)- b-D-Glcp
1
¯
4

®2)-a-L-Rhap-(1®2)-a-D-Galp-(1®3)-a-D-Glcp-(1®3)-a-D-Galp-(1®3)-a-L-Rhap-(1®

Lc. lactis subsp. cremoris LC330
2,0×106

1,0×106

 6 3  2GlcNAc
 6 4 5 1GlcNAc 1P

[50]

Lc. lactis subsp. cremoris Ropy 352 –  58 29  13 Man [43]

Tabela 2. HePS wytwarzane przez bakterie z rodzaju Lactococcus
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Szczep Masa cząsteczkowa
Skład chemiczny

Literatura
 Glc Gal Rha Inne

S. thermophilus SFi32 (39), SY89 i SY102 >2,0×106  2 2 [46,52] 

b-D-Galp
1
¯
6

®3)-a-D-Glcp-(1®3)-b-D-Glcp-(1®3)-b-D-Galf-(1®
S. thermophilus
CNCMI 733,734,735;
Sfi 6 i SFi20;
IMDO 01, IMDO 02,
IMDO 03;
NCFB 859, NCFB21

1,0×106

2,0×106

 1 2 1GalNAc
[17]

[79] [60]

[52] 

®3)-b-D-Galp-(1®3)-b-D-Glcp-(1®3)-a-D-GalpNAc-(1®
6
¯
1

a-D-Galp

S. salivarius subsp. thermophilus CNRZ 389 –  4,8 11 1 3Man [8] 

S.salivarius subsp. thermophilus CNRZ 1068 –  1 1,2 [8]

S. mecedonicus Sc136 –  3 2 1GlcNAc [90] 

b-D-Galf-(1®6)-b-D-Glcp-(1®6)-b-D-GlcpNAc
1
¯
3

®4)-a-D-Glcp-(1®4)-b-D-Galp-(1®4)-b-D-Glcp-(1®
S. thermophilus SFi12 >2,0×106  1 3 2 [46] 

b-D-Galp
1
¯
4

®2)-a-L-Rhap-(1®2)-a-D-Galp-(1®3)-a-D-Glcp-(1®3)-a-D-Galp-(1®3)-a-L-Rhap-(1®
S. thermophilus S3 –  3 2 1Gal(Ac) [23] 

b-D-Galf2Ac0,4
1
¯
6

®3)-b-D-Galp-(1®3)-a-D-Galp-(1®3)-a-L-Rhap-(1®2)-a-L-Rhap-(1®2)-a-D-Galp-(1®
S. thermophilus OR901;
Rs;
Sts

2,6×106

3,7×106

 5 2 [4]
[24]

b-D-Galp-(1®6)-b-D-Galp
1
¯
4

®3)-a-D-Galp-(1®3)-a-L-Rhap-(1®2)-a-L-Rhap-(1®2)-a-D-Galp-(1®3)-a-D-Galp-(1®
S. thermophilus EU20 -                  2 3 2 [51]

®6)-b-D-Galp-(1®6)-a-D-Galp-(1®3)-b-L-Rhap-(1®4)-b-D-Glcp-(1®6)-a-D-Galf-(1®6)-a-D-Glcp-(1®
2
¯
1

a-L-Rhap

Tabela 3. HePS wytwarzane przez bakterie z rodzaju Streptococcus
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•  wysoce konserwatywny region rdzeniowy – domena 
katalityczna, obejmująca 1000 reszt aminokwasowych 
tworzących triadę katalityczną centrum aktywnego; do-
mena wykazuje strukturę cylindra typu (b/a)8,

•  domena C- końcowa (glucan binding domain – GBD) – 
złożona z powtarzających się jednostek, jest odpowie-
dzialna za wiązanie do syntetyzowanego glukanu, nie-
zbędna do zachowania aktywności enzymatycznej.

Dekstran i mutan są syntetyzowane przez zewnątrzko-
mórkową dekstrano- i mutanosacharazę (dextransucrase, 
mutansucrase, E.C. 2.4.1.5) katalizującą rozpad sacharo-
zy na D-fruktozę i D-glukozę i przenoszącą później mo-
nomery węglowodanów na akceptory. Reakcja zachodzi 
według schematu:

sacharoza + akceptor ↔ dekstran lub mutan + D-fruktoza

Masa cząsteczkowa wyizolowanego produktu genu kodu-
jącego dekstranosacharazę wynosi 170 kDa, co odpowia-
da 1527 resztom aminokwasowym.

Alternan syntetyzowany jest przez alternanosacharazę (al-
ternansucrase, E.C. 2.4.1.140). Gen kodujący ten enzym 
został zsekwencjonowany, sklonowany i ekspresjonowa-
ny w komórkach E. coli [2], jego produkt białkowy ma 
masę cząsteczkową 229 kDa (odpowiada to 2057 resztom 
aminokwasowym). Jest to największy enzym wśród glu-
kanosacharaz.

Synteza fruktanów

Synteza fruktanów katalizowana jest przez fruktanosa-
charazy (fructansucrases). Jak dotąd proces ten nie został 
dokładnie poznany, przypuszcza się, że synteza zachodzi 
w wyniku dwuetapowego mechanizmu: grupy kwaśne i nu-
kleofi lowe enzymu są zaangażowane w reakcję przeniesie-
nia reszt fruktozowych.

Lewan syntetyzowany jest przez zewnątrzkomórkowy en-
zym – lewanosacharazę (levansucrase, E.C 2.4.1.10) – ka-
talizujący hydrolizę sacharozy oraz przeniesienie D-fruk-
tozy na powstający łańcuch lewanu i jej przyłączenie 

poprzez wiązanie b-2,6-glikozydowe. Reakcja zachodzi 
według schematu:

sacharoza + akceptor ↔ lewan + D-glukoza

Lewanosacharazę wytwarzają szczepy należące do rodza-
ju Streptococcus, bytujące w jamie ustnej. Najlepiej po-
znany enzym, pochodzący ze szczepu S. salivarius, o ma-
sie 140 kDa, jest związany ze ścianą komórkową, jednak 
w obecności sacharozy w pożywce może być częściowo wy-
dzielany na zewnątrz komórki [5,9,25,35]. Szczepy należą-
ce do rodzaju Leuconostoc np. Leuconostoc mesenteroides 
B-512F, oraz Lactobacillus np. Lactobacillus reuteri rów-
nież wytwarzają ten enzym, lecz jego aktywność jest zwią-
zana z aktywnością glukanosacharazy.

SYNTEZA HETEROPOLISACHARYDÓW

Heteropolisacharydy powstają w wyniku polimeryzacji 
powtarzających się podjednostek prekursorowych wytwa-
rzanych w cytoplazmie. W biosyntezę i wydzielanie he-
teropolisacharydów zaangażowanych jest wiele enzymów 
i innych białek, odpowiedzialnych za aktywację reszt cu-
krowych przez tworzenie pochodnych nukleotydowych, 
modyfi kacje ich struktury przez epimeryzację, dekarbok-
sylację oraz dehydrogenację, tworzenie podjednostek oli-
gosacharydowych, ich polimeryzację i transport na ze-
wnątrz komórki [14].

Geny kodujące te enzymy i białka regulatorowe u bak-
terii mezofi lnych umiejscowione są na plazmidzie, np. 
Lactococcus lactis subsp. cremoris NIZO B40 na plazmidzie 
pNZ4000 o wielkości 40 kb ma 14 genów odpowiedzialnych 
za syntezę EPS obejmujących 12 kb (ryc. 2) [88]. U bakte-
rii termofi lnych geny te znajdują się na chromosomie, np. 
u Streptococcus thermophilus Sfi 6 13 genów kodujących en-
zymy syntezy EPS ma wielkość 14,5 kb (ryc. 3) [79].

W szlaku biosyntezy heteropolisacharydów wyróżnić 
można cztery główne etapy: transport cukrów do wnę-
trza cytoplazmy, syntezę 1-fosforanów cukru, polimery-
zację jednostek cukrowych oraz eksport polimeru na ze-
wnątrz komórki.

Szczep Masa cząsteczkowa
Skład chemiczny

Literatura
 Glc Gal Rha Inne

S. thermophilus NCFB 2393 –  1 3 1 2GalNAc [1]

S. thermophilus MR-1C –  5 2 1Fuc [48]

b-D-Galp-(1®6)-b-D-Galp L-Fuc
1 1
¯ ¯
4 3

®3)-a-D-Galp-(1®3)-a-L-Rhap-(1®2)-a-L-Rhap-(1®2)-a-D-Galp-(1®3)-a-D-Galp-(1®
S. thermophilus ST 111 >5×106  2,5 1 [13]

S. thermophilus LY03 –  1 4 [15]

S. thermophilus SY –  2 4,5 1 [63]

Tabela 3. HePS wytwarzane przez bakterie z rodzaju Streptococcus
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Transport węglowodanów do wnętrza komórki

Jak się obecnie przyjmuje, transport węglowodanów (ryc. 7), 
głównie monosacharydów i disacharydów jest procesem re-
gulowanym, głównie poprzez bakteryjny system PEP-PTS 
(fosfoenolopirogronian-fosfotransferaza cukrów). System 
ten zawiera dwie grupy białek odpowiedzialnych za łą-
czenie reszt cukrowych z nośnikami, ich transport przez 
błonę oraz fosforylację substratów cukrowych. Pierwsza 
grupa obejmuje tzw. enzym I, białko HPr (histidine-conta-
ining phosphocarrier protein) transportujące fosforan oraz 
kompleks permeaz swoistych dla węglowodanów (tzw. en-
zym II) powodujących fosforylację białek w cytoplazmie. 
Proces inicjowany jest przez przeniesienie grup fosfora-
nowych z PEP na enzym I, który z kolei fosforyluje resztę 
histydyny białka HPr tworząc w ten sposób HPr(His-P). 
W tym samym czasie białka kompleksu enzymu II wiążą 
węglowodany, przenoszą je przez błonę i katalizują prze-
niesienie na nie grup fosforanowych z HPr(His-P).

Druga grupa białek reguluje procesy gromadzenia skład-
ników odżywczych poprzez aktywację lub represję syste-
mu PEP-PTS, lecz także transportu niezależnego od fos-
fotransferaz (non-PTS uptake) [32,33].

Synteza 1-fosforanów cukrów

W cytoplazmie o dalszym losie fosforylowanych cukrów 
decyduje miejsce fosforylacji: 6-fosforany cukrów są kon-
sumowane w szlaku katabolicznym, podczas gdy 1-fosfo-
rany biorą udział w syntezie polisacharydów. Przyjmuje 
się, że fosfoglukomutazy (PGMs) łączą szlaki katabolizmu 

i anabolizmu węglowodanów: b-PGM katalizuje przemianę 
b-1-fosforanu cukru w 6-fosforan, natomiast a-PGM kata-
lizuje przejście 6-fosforanu cukru w a-1-fosforan (ryc. 7). 
W zależności jednak od składu podłoża a-1-fosforan cukru 
może powstawać w odmiennym szlaku metabolicznym. Jeśli 
w podłożu obecna jest fruktoza Lb. bulgaricus transportu-
je ten cukier do wnętrza komórki za pomocą systemu PEP-
fruktoza-PTS, gdzie przekształcany jest on w fruktozo-1-
fosforan. W reakcji katalizowanej przez 1-fosfofruktokinazę 
powstaje fruktozo-1,6-bisfosforan. Jest on przekształcany 
z kolei we fruktozo-6-fosforan i kolejno w glukozo-6-fos-
foran oraz glukozo-1-fosforan [27].

Na podłożu bogatym w glukozę jej transport do wnętrza 
komórki odbywa się z udziałem systemu PEP-glukozo-PTS, 
powstaje glukozo-6-fosforan, który bezpośrednio zamie-
niany jest w glukozo-1-fosforan [27]. Z kolei szczep Lc. 
lactis rosnący na podłożu bogatym w laktozę, transpor-
tuje ją poprzez system laktozoswoistych fosfotransferaz, 
a następnie przeprowadza disacharyd w laktozo-6-fosfo-
ran. Cząsteczka ta jest następnie hydrolizowana przez fos-
fo-b-galaktozydazę do galaktozo-6-fosforanu i cząsteczki 
glukozy, która z udziałem glukokinazy jest przekształca-
na w glukozo-6-fosforan [12,62].

Możliwa jest również przemiana galaktozy z udziałem en-
zymów szlaku Leloir, gdzie galaktoza przekształcana jest 
w a-galaktozo-1-fosforan w reakcji katalizowanej przez 
galaktokinazę (enzym GalK), następnie w UDP-galakto-
zę z udziałem urydylotransferazy 1-P-galaktozy (GalT) 
i wreszcie w UDP-glukozę w reakcji katalizowanej przez 
4-epimerazę UDP-Gal (GalE) (ryc. 4) [37].

epsR epsX epsC epsJ epsLepsKepsD epsE epsF epsG epsH epsLepsA epsB

Regulacja Polimeryzacja
Eksport

Polimeryzacja
Eksport

Glukansacharazy

ls ortY

Ryc 2.  Układ genów zlokalizowanych na plazmidzie 
kodujących biosyntezę EPS u Lc. lactis ssp. 
cremosis NIZO B40 [88]

epsC epsDepsB epsE epsF epsG epsH epsI epsJ epsK epsL epsMepsA

Polimeryzacja Polimeryzacja/eksportRegulacja dł.
łańcucha

Biosynteza jednostek EPS

deoD

Ryc. 3.  Układ genów zlokalizowanych na chromosomie 
kodujących biosyntezę EPS u S. thermophilus 
Sfi 6 [79]

ATP
ADP

Galk GalE

GalT

pirofosforylacja

Galaktoza

UDP UTP

Galaktoza-1-fosforan  +  UDP-Glukoza                    UDP-Galaktoza  +  Glukoza-1-fosforan

Ryc. 4.  Przekształcenie galaktozy w UDP-galaktozę 
z udziałem enzymów szlaku Leloira (GalK – 
galaktokinaza, GalT – urydylotransferaza 
1-P-galaktozowa, GalE – 4-epimeraza UDP-
galaktozowa, ATP – adenozynotrifosfosforan, 
ADP – adenozynodifosfosforan, UDP – 
urydynodifosforan, UTP – urydynotrifosforan, 
UDP-galaktoza – difosfourydynogalaktoza, 
UDP-glukoza – difosfourydynoglukoza)
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Glukozo-1-fosforan dTDP-glukoza

dTDP-ramnoza

Pirofosfolyraza UDP-glukozy

UDP-galaktozo-4-epimeroza reduktaza i epimeraza

dehydrataza

dTDP-4-keto-6-deoksymannozaUDP-glukoza

UDP-galaktoza

Ryc. 5.  Schemat powstawania nukleotydów cukrów 
biorących udział w tworzeniu podjednostek 
EPS

Ryc. 6.  Szlak biosyntezy powtarzających się pod jednostek EPS u Lc. lactis subsp. cremoris NIZO B40 [88]

SYNTEZA NUKLEOTYDÓW CUKRÓW I TWORZENIE PODJEDNOSTKI EPS

Geny kodujące białka biorące udział w syntezie EPS po-
dzielono na dwie grupy: geny wymagane do syntezy nu-
kleotydów cukru i geny EPS-swoiste. Są one fi zycznie od-
separowane w genomie.

W skład pierwszej grupy wchodzą geny kodujące enzymy 
i białka wymagane do syntezy nukleotydowych pochod-
nych cukrów, z których są budowane podjednostki EPS. 
Nukleotydy cukrów nie są swoiste dla biosyntezy EPS, 
w syntezie większości struktur EPS biorą udział UDP-glu-
koza, UDP-galaktoza i dTDP-ramnoza. Bardzo dobrze po-
znano geny kodujące enzymy wymagane do ich syntezy 
z glukozo-1-fosforanu (galU, galE, rfbA, rfbB, rfbC i rfbD) 
[42]. Pierwszym enzymem jest GalU, będący pirofosfory-
lazą UDP-glukozy. Przyjmuje się, że UDP-Gal jest two-
rzony z UDP-Glc poprzez GalE katalizujący wewnętrzną 
zamianę tych dwóch UDP-cukrów. Enzymy RfbA, RfbB, 
RfbC i RfbD zamieniają a-glukozo-1-fosforan w dTDP-
glukozę a następnie w 4-keto-6-deoksymannozę, która jest 
prekursorem dTDP-ramnozy (ryc. 5).

Z powstałych nukleotydów cukrów syntetyzowane są pod-
jednostki oligosacharydowe, które z kolei łączone są w po-
limer egzopolisacharydu. Proces ten katalizowany jest 
przez enzymy drugiej grupy, swoiste dla biosyntezy EPS. 
Kodujące je geny są umiejscowione na plazmidzie (Lc. 
lactis subsp. cremoris NIZO B40 [88]) bądź chromoso-

mie (S. thermophilus Sfi 6 [79]. Organizacja klasterów ge-
nów jest podobna w obu przypadkach i składa się z czte-
rech oddzielnych domen (ryc. 2 i 3).

POLIMERYZACJA JEDNOSTEK CUKROWYCH EPS I TRANSPORT DO 
ŚRODOWISKA OTACZAJĄCEGO KOMÓRKĘ

Dokładny mechanizm polimeryzacji i transportu EPS przez 
warstwę peptydoglikanu nie jest znany. Cząsteczka EPS 
powstaje przez polimeryzację od kilkuset do kilku tysięcy 
podjednostek oligosacharydowych. Odpowiednie pochodne 
dodawane są kolejno do rosnącego łańcucha polisachary-
du, w którym pierwsza reszta cukrowa jest związana piro-
fosforanowym wiązaniem b-glikozydowym z fosforylowa-
nym lipidem – fosforanem undekaprenylu nośnika C55-P 
(undecaprenyl phosphate carrier, C55-P). Nośnik ten zako-
twiczony jest w błonie cytoplazmatycznej. Przypuszcza się, 
że podjednostki związane z nośnikiem C55-P, po syntezie, 
podlegają przejściu przez błonę typu fl ip. Na zewnętrznej 
stronie błony następują – katalizowane przez swoiste en-
zymy – reakcje ich polimeryzacji oraz odcięcia od nośni-
ka. Na ilość powstającego EPS ma wpływ zarówno wy-
dajność etapu polimeryzacji podjednostek, jak i transportu 
zsyntetyzowanego egzopolisacharydu. Na ryc. 6 przedsta-
wiono prawdopodobny szlak biosyntezy powtarzających 
się podjednostek EPS u Lc. lactis subsp. cremoris NIZO 
B40 [88]. Powstały EPS wydzielany jest do środowiska ze-
wnętrznego bądź pozostaje związany z zewnętrznymi war-
stwami ściany bakteryjnej w postaci otoczki.
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