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Quorum sensing (QS) – это механизм межклеточной коммуникации бактерий, зависящий от плот-
ности их популяции. QS активирует экспрессию сотен бактериальных генов, многие из которых иг-
рают важную роль в растительно-микробных взаимодействиях. В обзоре представлены последние
научные достижения в области изучения роли бактериальных QS систем коммуникации в растительно-
микробнoм сигналинге. Основное внимание сконцентрировано на наиболее изученных в этом отноше-
нии QS системах грамотрицательных бактерий, функционирующих с участием N-ацил-гомосеринлак-
тонов (АГЛ). Рассмотрены эффекты влияния АГЛ и АГЛ-синтезирующих бактерий на рост, разви-
тие и устойчивость растений. Описаны сигнальные функции растительных метаболитов, способных ак-
тивировать или ингибировать бактериальные QS системы, тем самым регулируя QS-зависимые
модели поведения в ассоциированных с растениями микробных сообществах. Рассмотрены воз-
можные способы деградации АГЛ в ризосфере. Приведены данные о перспективах практического
применения механизмов QS регуляции для защиты растений.
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Межклеточная сигнализация с помощью низ-
комолекулярных метаболитов обнаружена у боль-
шинства живых организмов, в том числе у микроор-
ганизмов (Хохлов, 1988). Открытие бактериальной
межклеточной сигнализации типа плотностной ре-
гуляции, или quorum sensing (QS), показало, что од-
ноклеточные прокариотические организмы обла-
дают сложными механизмами координации их
поведения в ответ на изменения условий среды
(Fuqua et al., 1994). QS – это механизм межкле-
точной коммуникации бактерий, который зави-
сит от плотности популяции бактериальных клеток.
Функционирование QS систем основано на взаи-
модействии низкомолекулярных сигнальных мо-
лекул (аутоиндукторов), легко диффундирующих
из клеток в среду и обратно, с рецепторными ре-
гуляторными белкками. Несмотря на широкое
разнообразие идентифицированных за это время
бактериальных сигнальных молекул, основным и
наиболее изученным классом аутоиндукторов
большинства грамотрицательных бактерий явля-
ются N-ацил-гомосеринлактоны (АГЛ) (Fuqua et al.,
1994; Зайцева, 2014). Молекула АГЛ состоит из
лактонного кольца и ацильной боковой цепи.
Специфичность действия АГЛ определяется ко-

личеством атомов углерода в боковых цепях (от
С4 до С16) и присутствием дополнительных груп-
пировок (оксо-, гидрокси-) в положении С3 (рис. 1а).

Биосинтез АГЛ осуществляется ферментами
АГЛ-синтазами LuxI-типа. По мере того, как по-
пуляция бактерий численно увеличивается и до-
стигает критического уровня, АГЛ накапливаются
до необходимого порогового значения и связыва-
ются с соответствующими рецепторными белками
LuxR-типа (регуляторы транскрипции), образуя
комплексы, регулирующие экспрессию опреде-
ленных генов (Fuqua et al., 1994; Зайцева, 2014).

Большинство работ, посвященных изучению
QS, в основном ориентировано на установление
структуры аутоиндукторов этих систем. Значи-
тельный прогресс был достигнут в идентифика-
ции рецепторных белков, с которыми они связы-
ваются, что в результате приводит к изменению
программ экспрессии генов. Не так давно стало
известно, что эти бактериальные сигналы могут
восприниматься эукариотическими организма-
ми, сосуществующими в симбиозе с микробными
сообществами (McDougald et al., 2007; Hartmann
et al., 2014; Schikora et al., 2016; Gregor et al., 2018).

ОБЗОРЫ



520

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 88  № 5  2019

ЗАЙЦЕВА и др.

Растения постоянно подвергаются колониза-
ции бактериями. Изучение почвенных бактерий
показало, что система QS чаще встречается у ри-
зосферных бактерий (Elasri et al., 2001). Комму-
никация ассоциированных с растениями бакте-
рий посредством АГЛ имеет решающее значение
при взаимодействии патогенов и симбионтов с
растением-хозяином. QS активирует экспрессию
сотен бактериальных генов, многие из которых

играют важную роль в растительно-микробных
взаимодействиях, в том числе генов, ответственных
за формирование биопленок, фиксацию азота,
синтез гидролитических ферментов, экзополиса-
харидов, токсинов, а также подвижность клеток и
конъюгацию (Gonzalez, Marketon, 2003; Von Bod-
man et al., 2003). Так как симбиотические и пато-
генные микроорганизмы используют QS-регуля-
цию с целью, соответственно, колонизации или

Рис. 1. АГЛ (а) и АГЛ-миметики (б–ж): молекула N-ацил-гомосеринлактона (АГЛ), где n варьирует от 0 до 6, R = O,
OH (а); люмихром (б); рибофлавин (в); розмариновая кислота (г); р-кумаровая кислота (д); катехин (е);
нарингенин (ж).
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инфицирования организма хозяина, не удиви-
тельно, что эукариотические организмы сформи-
ровали механизмы, позволяющие им воспринимать
бактериальные сигналы QS, реагировать на них, а
также манипулировать бактериальной межкле-
точной сигнализацией (Rowe et al., 2018). Меха-
низмы обнаружения бактериальных аутоиндукто-
ров системы QS организмом-хозяином и послед-
ствия этих межорганизменных взаимодействий
остаются пока слабо изученными.

Цель данного обзора – обобщить имеющуюся
на сегодняшний день информацию о роли бакте-
риальных систем quorum sensing в формировании
и функционировании растительно-микробных
сообществ. Исследования механизмов QS-ком-
муникации при растительно-микробных взаимо-
действиях будут рассмотрены с позиции двусторон-
ней сигнализации. С одной стороны, это сигналь-
ные для микроорганизмов функции растительных
метаболитов, химическая и ферментативная дегра-
дация АГЛ; с другой – влияние бактериальных
аутоиндукторов ситем QS на жизнедеятельность
растений.

СИГНАЛЬНЫЕ ФУНКЦИИ 
РАСТИТЕЛЬНЫХ МЕТАБОЛИТОВ

Растения синтезируют различные соединения,
которые могут влиять на QS-зависимые модели
поведения в ассоциированном микробном сооб-
ществе. Такая интерференция может включать в
себя синтез ингибиторов QS – метаболитов рас-
тений, разрушающих бактериальные QS пути (Fray
et al., 1999; Asfour, 2018). Стратегия подавления QS
систем получила название quorum quenching (QQ)
(Grandclement, 2016).

Поскольку различные бактериальные патоге-
ны используют QS-регуляцию для индукции экс-
прессии генов, связанных с вирулентностью,
устойчивостью к антибиотикам и образованием
биопленок, поиск ингибиторов QS стал одной из
актуальных задач современной микробиологии и
биомедицины (Khmel, Metlitskaia, 2006; Kalia et al.,
2019). Растения и их метаболиты привлекают
внимание исследователей как источник новых
эффективных и безопасных средств против QS
(Koh et al., 2013; Asfour, 2018).

Первыми идентифицированными анти-QS-
соединениями были галогенированные фураноны
из красной водоросли Delisea pulchra (Hentzer et al.,
2002). Они ингибируют экспрессию QS-контро-
лируемых генов вирулентности у патогенов рас-
тений и животных путем конкурентного связыва-
ния с белками LuxR-типа, увеличивая скорость
протеолитической деградации этих рецепторов и,
таким образом, эффективно разрушая бактериаль-
ные QS-каскады (Manefield et al., 2002; Koch et al.,
2005). Высвобождение галогенированных фура-

нонов на поверхности водорослевых талломов из-
меняет состав ассоциированной с ними микробиоты,
смещая его из сообщества с доминированием гра-
мотрицательных бактерий (распространенных в
морской среде) к сообществу с преобладанием
грамположительных бактерий. Кроме того,
D. pulchra использует эти ингибиторы QS для
снижения концентрации бактериальных кле-
ток, тем самым предотвращая образование бакте-
риальных биопленок на поверхности водорослей
(Givskov et al., 1996; Gram et al., 1996). Это стало
одним из первых доказательств того, что QS сиг-
нальные молекулы, производимые эукариотами,
выполняют важные функции в растительно-
микробных взаимодействиях.

Водоросли не являются уникальными в своей
способности воздействовать на бактериальные
QS-системы. Описан широкий спектр раститель-
ных метаболитов, способных ингибировать QS-ре-
гуляцию у бактерий (рис. 3а). Основные группы
этих соединений включают простые фенолы, хи-
ноны, сапонины, флавоноиды, кумарины, алка-
лоиды, терпеноиды и полиацетилены (Fray, 2002;
Маркова, 2014; Asfour, 2018; Kalia et al., 2019). Ме-
ханизм и эффективность ингибирующего дей-
ствия этих соединений определяется различиями
их структуры и химического состава. Так, например,
молекулярные механизмы QQ растительных ме-
таболитов могут заключаться в: подавлении син-
теза АГЛ (Rudrappa, Bais, 2008; Vandeputte et al.,
2011; Sarkar et al., 2015); конкуренции с бактери-
альными сигнальными молекулами за связыва-
ние с рецепторными белками (Zhu, Sun, 2008);
снижении экспрессии QS-контролируемых генов
(Vandeputte et al., 2010; Vandeputte et al., 2011;
Fournier-Larente et al., 2016; Ouyang, J. et al., 2016).

Особый интерес представляют растительные
метаболиты, которые могут взаимодействовать с
рецепторами АГЛ и активировать транскрипцию
целевых генов. Способность таких соединений
замещать АГЛ при взаимодействии с рецептор-
ными белками получило название АГЛ-мимик-
рии (Teplitski et al., 2000). Растительные метаболи-
ты, имитирующие сигнальные молекулы бактерий,
могут быть важными регуляторами взаимодей-
ствий между высшими растениями и ассоцииро-
ванной микробиотой.

Первым идентифицированным эукариотиче-
ским соединением, структурно отличным от АГЛ, но
при этом способным активировать бактериаль-
ную QS-систему, было производное рибофлави-
на – люмихром (рис. 1б, 1в) (Rajamani et al., 2008).
Люмихром и рибофлавин, вероятно, непосред-
ственно взаимодействуют с АГЛ-связывающим
карманом репортерного белка LasR у Pseudomonas
aeruginosa (АГЛ-рецептор LuxR-типа) (Ahumedo
et al., 2010). Такие соединения называют АГЛ-ми-
метиками (рис. 3б). Позднее были идентифициро-
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ваны еще несколько растительных метаболитов, в
основном фенольной природы, являющихся по-
тенциальными АГЛ-миметиками. Розмариновая
кислота, представляющая собой производное фе-
нилпропаноида, стимулировала активность регу-
лятора транскрипции RhlR у Pseudomonas aerugi-
nosa (рис. 1г) (Corral-Lugo et al., 2016a, 2016b).
Предшественник лигнина р-кумаровая кислота, сек-
ретируемая корнями растений, может формировать
р-кумароил-гомосеринлактон, особый QS-сигнал,
который воспринимается некоторыми бактериями
(рис. 1д) (Schaefer et al., 2008). Флавоноиды кате-
хин и нарингенин, содержащиеся во многих видах
растений, также показали активность в качестве
QS-миметиков (рис. 1е, 1ж) (Vandeputte et al.,
2010; Vikram et al., 2010). Интересно отметить, что
синтез АГЛ-миметиков активируется у растений
под воздействием QS сигналов ризобактерий.
Так, бактериальные АГЛ стимулировали образо-
вание флавоноидов у люцерны усеченной (Medi-
cago truncatula) (Mathesius et al., 2003), а заражение
растений штаммом P. aeruginosa PAO1 индуциро-
вало секрецию розмариновой кислоты корнями
(Corral-Lugo et al., 2016a). Эти результаты убеди-
тельно свидетельствуют о способности растений
распознавать бактериальные сигналы и отвечать
на них посредством синтеза АГЛ-миметиков.

Динамика синтеза и секреции АГЛ-миметиков
является еще одним важным, но пока недостаточно
изученным аспектом их функционирования.
Предполагается, что синтез и секреция АГЛ-ми-
метиков растениями зависят от присутствия бак-
терий, способных синтезировать АГЛ. Воздействие
наномолекулярных количеств АГЛ на проростки
М. truncatula привело к появлению QS-активности их
экссудатов и экстрактов (Mathesius et al., 2003).
Было обнаружено, что синтез и секреция АГЛ-миме-
тиков зависят также от возраста растения (Gao et al.,
2003). Многие QS-активные вещества, содержа-
щиеся в экстрактах семян и проростков, на после-
дующих этапах развития растения не обнаружива-
лись. Это говорит о том, что растение прекращает их
синтез, а первоначально секретируемые АГЛ-миме-
тики впоследствии деградируются или инактиви-
руются. Индуцированный синтез или секреция
QS-активных соединений на разных этапах раз-
вития растения может оказаться важным аспек-
том растительно-микробных взаимодействий.

ДЕГРАДАЦИЯ АГЛ В РИЗОСФЕРЕ
Ассоциированные с растениями бактерии мо-

гут синтезировать АГЛ. В естественных условиях
АГЛ обнаруживаются в прикорневой зоне и на
поверхности листьев растений (Schuhegger et al.,
2006; Rajamani et al., 2008; Dulla, Lindow, 2009).
На синтез сигнальных молекул, их стабильность
и распределение влияют многие факторы окру-
жающей среды. В ризосфере концентрация АГЛ

зависит от адсорбции на частицах почвы, гидро-
лиза лактонного кольца при фотокаталитическом
окислении, температуры и значения рН окружа-
ющей среды. Так, период полураспада АГЛ может
составлять от нескольких часов при высоких зна-
чениях рН и температуры (20°C) до нескольких
дней при низких значениях рН и температуры
(4°C) (Delalande et al., 2005). В щелочных услови-
ях молекулы АГЛ менее стабильны вследствие
расщепления лактонного кольца, в кислых усло-
виях этот процесс обратим (Horswill et al., 2007).
Кроме того, в водной среде 3-оксо-C12-АГЛ из
Pseudomonas aeruginosa может подвергаться кон-
денсации Кляйзена, что приводит к формированию
производного пирролидин-2,4-диона, обладаю-
щего антибактериальной активностью в отно-
шении некоторых грамположительных бакте-
рий (Kaufmann et al., 2005). В то же время, в отноше-
нии грамотрицательных бактерий такого эффекта не
наблюдалось. По-видимому, 3-оксо-АГЛ могут
быть преобразованы из сигнала для коммуника-
ции в “оружие” против других микроорганизмов,
обеспечивая тем самым конкурентное преимуще-
ство для синтезирующих их бактерий и способ-
ствуя их выживанию.

Еще одним фактором деградации молекул АГЛ в
ризосфере является их гидролиз растительными и
бактериальными QQ ферментами (рис. 3д, 3ж).
Бактерии используют различные ферменты, ко-
торые могут ингибировать функционирование
QS других микроорганизмов (рис. 2). Первый
фермент, способный гидролизовать АГЛ, был вы-
делен из штамма Bacillus sр. 240B1 (Dong et al.,
2000). Этот фермент обладал лактоназной актив-
ностью, то есть был способен инактивировать
сигналы АГЛ путем гидролиза лактонного кольца
(рис. 2а) (Dong et al., 2000). Позднее у штамма
Ralstonia sр. XJ12B был обнаружен фермент, обла-
дающий ацилазной активностью и способный
гидролизовать амидную связь АГЛ с высвобожде-
нием гомосеринлактона и соответствующей жир-
ной кислоты (рис. 2б) (Lin et al., 2003). Бактерии
рода Rhodococcus обладают сразу тремя типами
ферментов, инактивирующих АГЛ: лактоназами,
ацилазами и редуктазами (Uroz et al., 2005; Park et al.,
2006). В настоящее время АГЛ-деградирующие
ферменты обнаружены как у грамположитель-
ных, так и у грамотрицательных бактерий, вклю-
чая Agrobacterium (Carlier et al., 2003), Streptomyces
(Vanjildorj et al., 2009), Arthrobacter (Vanjildorj et al.,
2009), Pseudomonas (Sio et al., 2006), Klebsiella
(Vanjildorj et al., 2009), Comamonas (Uroz et al.,
2007), Shewanella (Morohoshi et al., 2008), Sphingo-
monas (Morohoshi et al., 2017), Enterobacter (Rajesh,
Rai, 2015), Ochrobactrum sp. (Gregor et al., 2018),
Brucella (Terwagne et al., 2013), Actinobacter sp. (Ka-
lia et al., 2019), Microbacterium spp. (Jung et al., 2009)
и др. Интересно отметить, что ферменты, инак-
тивирующие АГЛ, обнаружены, в том числе, и у
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Рис. 2. Механизмы ферментативной деградации АГЛ: гидролиз АГЛ под действием лактоназ (а), ацилаз (б) и восста-
новление кетогруппы под действием редуктаз (в).
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Рис. 3. Механизмы QS-коммуникации, возникающие при различных взаимодействиях между растениями и бактери-
ями: растения синтезируют ингибиторы QS (а); растения синтезируют активаторы QS, АГЛ-мимикрия (б); генетиче-
ская модификация растений генами АГЛ-лактоназ (в); генетическая модификация растений генами АГЛ-синтаз (г);
синтез АГЛ-деградирующих ферментов бактериями, ассоциированными с растением (д); влияние АГЛ и АГЛ-синте-
зирующих бактерий на процессы жизнедеятельности растений (е); гидролиз АГЛ растительными ферментами (ж).
Стрелками показаны QS-механизмы симбиотических взаимоотношений между растением и ассоциированными с
ним бактериями; перечеркнутые стрелки обозначают механизмы ингибирования QS как возможные способы защиты
растения от фитопатогенов.
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АГЛ-продуцирующих штаммов, которые, вероятно,
могут использовать их для регуляции собствен-
ных QS систем.

Некоторые растения, по-видимому, также
способны синтезировать ферменты, разрушаю-
щие бактериальные АГЛ (рис. 3ж) (Delalande et al.,
2005; Ortiz-Castro et al., 2008). Исследования по-
казали, что АГЛ в прикорневой зоне растений ме-
нее стабильны, чем в свободной почве. Показано,
что деградация АГЛ растительными ферментами –
процесс видоспецифичный. Разрушение АГЛ было
быстрым в ризосфере двудольных растений, та-
ких как лядвенец рогатый (Lotus corniculatus), кле-
вер луговой (Trifolium pratense) и пахиризус вырез-
ной (Pachyrhizus erosus), и медленным (или оно от-
сутствовало) в ризосфере однодольных, таких как
пшеница мягкая (Triticum aestivum), кукуруза са-
харная (Zea mays), ячмень обыкновенный (Horde-
um vulgare) (Delalande et al., 2005; Gotz et al., 2007).
Зависимость этой активности от температуры
позволила авторам предположить, что наблюдае-
мая деградация была ферментативной. Биохими-
ческая природа этих ферментов на сегодняшний
день не установлена.

ВЛИЯНИЕ АГЛ НА РОСТ, РАЗВИТИЕ
И УСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ

Первое исследование влияния бактериальных
АГЛ на процессы жизнедеятельности растений
было опубликовано в 2003 году (Mathesius et al.,
2003). Протеомный анализ показал, что обработ-
ка корней M. truncatula двумя типами АГЛ (3-ок-
со-C12-АГЛ и 3-оксо-C16-АГЛ) вызывала значи-
тельные изменения в уровне экспрессии более
150 белков, связанных с окислительным стрес-
сом, метаболизмом флавоноидов, фитогормонов
и пр. (Mathesius et al., 2003). Позже подобные эф-
фекты были продемонстрированы для резуховидки
Таля (Arabidopsis thaliana). Обработка проростков
3-оксо-C8-АГЛ приводила к изменению уровня
накопления белков, принимающих участие в раз-
личных физиологических процессах растений,
включая метаболизм углеводов, биосинтез белка,
защитные реакции, устойчивость растений к не-
благоприятным факторам среды (Miao et al., 2012;
Ding et al., 2016). О молекулярных механизмах ре-
акции растений на эти бактериальные сигналы
сведений в литературе недостаточно.

Серия независимых исследований позволила
выдвинуть предположение, что эффекты воздей-
ствия молекул АГЛ на растения зависят от длины
ацильной цепи. АГЛ с короткой ацильной цепью
(4–6 атомов углерода) увеличивали скорость ро-
ста и удлинение первичного корня (von Rad et al.,
2008; Bai et al., 2012; Liu et al., 2012; Schenk et al.,
2012; Zarkani et al., 2013). Было опубликовано не-
сколько детальных исследований о связи

ростстимулирующего эффекта АГЛ с уровнем
синтеза ауксинов (von Rad et al., 2008; Bai et al., 2012;
Liu et al., 2012; Schenk et al., 2012; Zhao et al., 2016).
Удлинение первичного корня A. thaliana при дей-
ствии 3-оксо-C6-АГЛ происходило посредством ре-
гуляции экспрессии генов, участвующих в сиг-
нальных путях ауксина и цитокинина (von Rad et
al., 2008; Zhao et al., 2016). Для фасоли азиатской
(Vigna radiata) было показано, что АГЛ-индуци-
рованный синтез ауксина играет решающую роль
в формировании придаточных корней (Bai et al.,
2012). Примечательно, что воздействие АГЛ спо-
собствовало изменению соотношения концен-
траций растительных гормонов – ауксина и цито-
кинина – в тканях корней и побегов (von Rad
et al., 2008).

Длинноцепочечные АГЛ (от 12 до 16 атомов уг-
лерода) индуцировали системную устойчивость к
различным облигатным патогенам у растений
M. truncatula, A. thaliana и H. vulgare (Schikora et al.,
2011; Schenk et al., 2012; Zarkani et al., 2013; Schenk
et al., 2014). Предположительно, системные эф-
фекты АГЛ обусловлены индукцией синтеза са-
лициловой кислоты и оксилипинов (Schuhegger et al.,
2006; Schenk, Schikora, 2015). Кроме того, было
показано, что действие 3-оксо-С14-АГЛ вызывало
накопление фенольных соединений, каллозы и
лигнина в клеточной стенке (Schenk et al., 2014).
Модификация клеточных стенок растений при
действии АГЛ получила название АГЛ-прайминга
(Schikora et al., 2011; Schenk et al., 2014).

Однако влияние АГЛ на процессы роста, раз-
вития и устойчивость растений, по-видимому,
является более сложным и специфичным (Hart-
mann et al., 2014). Например, длинноцепочечный
3-оксо-С14-АГЛ, синтезируемый Sinorhizobium
meliloti, стимулировал процесс образования клу-
беньков у M. truncatula (Veliz-Vallejos et al., 2014), то-
гда как воздействие других АГЛ (C4-АГЛ, C10-АГЛ,
3-оксо-С12-АГЛ) не оказало никакого эффекта.
У V. radiata только 3-оксо-С10-АГЛ был способен
вызывать рост придаточных корней, в отличие от
незамещенных C10-АГЛ или C12-АГЛ (Bai et al.,
2012). Одновременно с этим, имеются данные,
что активное образование боковых корней у
A. thaliana при воздействии 3-оксо-С10-АГЛ не за-
висило от концентрации ауксина (Ortiz-Castro et al.,
2008). Другими исследователями был описан еще
один механизм ростстимулирующего действия
АГЛ, основанный на изменении интенсивности
транспирации (Palmer et al., 2014). Авторы утвер-
ждают, что АГЛ может метаболизироваться в L-го-
мосерин, который стимулирует открытие устьиц
и, следовательно, способствует транспорту воды
и минеральных элементов в растении.

Использование технологии ДНК-микрочипов
позволило оценить глобальные изменения в экс-
прессии генов растений после воздействия бакте-
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риальных сигнальных молекул QS. У проростков
A. thaliana, обработанных C6-АГЛ, наблюдалось
изменение уровня транскрипции нескольких со-
тен генов, как в тканях листьев (721 ген), так и в
тканях корней (1095 генов) (Bai et al., 2012). При
обработке проростков 3-оксо-C6-АГЛ было иден-
тифицировано 2873 дифференциально-экспрес-
сирующихся гена в тканях корней (Zhao et al.,
2016). Сравнение полученных транскриптомов
показало, что только 151 ген отвечает на обе моле-
кулы АГЛ, в то время как большинство диффе-
ренциально-экспрессирующихся генов отвечают
только на C6-АГЛ или на 3-оксо-C6-АГЛ. Таким
образом, несмотря на структурное сходство этих
сигнальных молекул, каждая из них регулирует
экспрессию определенного набора генов расте-
ния-хозяина. Примечательно, что 19.2% (29 ге-
нов) из всех совместно регулируемых генов были
отнесены к функциональной категории “биоти-
ческого или абиотического стресса”. Аналогич-
ные результаты были получены при исследова-
нии влияния АГЛ с различной длиной ацильной
цепи на транскрипционный профиль A. thaliana
(Schenk et al., 2014). Действие C6-АГЛ, 3-оксо-
C10-АГЛ или 3-оксо-С14-АГЛ приводило к изме-
нению экспрессии 214, 226 и 177 генов соответ-
ственно. Из 55 генов, которые отвечали на все три
АГЛ, 45% (25 генов) были связаны со стрессовыми
реакциями и передачей сигналов (рецепторные
киназы и белки, участвующие в передаче сигна-
лов кальция). Эти данные свидетельствуют о том,
что растения реагируют на различные АГЛ по-
разному, но биотический или абиотический
стресс является основной функциональной кате-
горией.

Кроме специфичности к АГЛ с разной длиной
ацильной цепи, растения способны проявлять
стереоселективность по отношению к оптиче-
ским изомерам сигнальных молекул. Растения
H. vulgare и P. erosus по-разному воспринимали
хиральные формы АГЛ, отдавая предпочтение
L-изомерам (Gotz et al., 2007). В другой работе
продемонстрированы различия в действии S/R-энан-
тиомеров С8-АГЛ на культуру сахарного тростника
(Saccharum officinarum). Оба изомера активировали
процессы корнеобразования, но S-энантиомер был
более эффективным. Примечательно, что S-энан-
тиомер стимулировал развитие почек, а R-энантио-
мер вызывал противоположный эффект (Olher et al.,
2016). Эти результаты позволяют выдвинуть гипо-
тезу о том, что реакции растений на эти соедине-
ния опосредуются наличием специфических ре-
цепторов или ферментов.

Влияние АГЛ на растения поднимает вопрос о
том, действуют ли эти молекулы через системные
сигналы после восприятия на поверхности корня,
или АГЛ проникают в ткани растений, транспор-
тируются и оказывают действие непосредственно

в надземных органах. Имеются лишь единичные
исследования этого вопроса. С использованием
радиоактивно меченых С10-АГЛ и C8-АГЛ пока-
зан АТФ-зависимый транспорт АГЛ в корневой
системе ячменя (Sieper et al., 2013). Большинство
молекул транспортировались в пределах цен-
трального цилиндра корня. При этом скорость
транспорта молекул АГЛ по корневой системе и
тканям побегов коррелировала с длиной ациль-
ной цепи (Sieper et al., 2013). АГЛ с короткой це-
пью (C6-АГЛ) после нанесения на корни расте-
ний обнаруживались в листьях, в то время как бо-
лее гидрофобные АГЛ с длинной ацильной цепью
(3-оксо-C14-АГЛ и С10-АГЛ) оставались в основ-
ном в корнях (Gotz et al., 2007; von Rad et al., 2008;
Schikora et al., 2011).

Таким образом, ответные реакции растений на
воздействия АГЛ являются видо- и АГЛ-специ-
фичными. Это свидетельствует в пользу наличия
у растений АГЛ-рецепторов (Bauer, Mathesius,
2004). На данный момент не существует доказа-
тельств того, что растения содержат рецепторные
белки, сходные с бактериальными АГЛ-рецепто-
рами. Других типов рецепторов АГЛ у растений
до сих пор не обнаружено.

ПЕРСПЕКТИВЫ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ 
МЕХАНИЗМОВ QS ДЛЯ ЗАЩИТЫ 

РАСТЕНИЙ

QS системы на основе АГЛ играют важную
роль во взаимодействии бактерий и растений.
АГЛ способны стимулировать процессы роста и
корнеобразования (von Rad et al., 2008; Bai et al.,
2012; Liu et al., 2012; Schenk et al., 2012), а также ин-
дуцировать системную устойчивость против ши-
рокого спектра патогенов у различных видов рас-
тений (Pang, 2009). Последние исследования под-
черкивают перспективность использования QS в
качестве мишени для борьбы с инфекционными
заболеваниями, расширяя тем самым спектр су-
ществующих методов и подходов профилактики и
защиты растений (Helman, Chernin, 2015). В связи
с этим представляется перспективным использо-
вание бактериальных агентов биоконтроля, осно-
ванных на управлении QS-системами.

QS-системы обеспечивают патогенным бакте-
риям своевременный синтез факторов вирулент-
ности только при достижении определенной кле-
точной плотности их популяции, что предотвра-
щает раннее обнаружение патогенов растением.
Преждевременная активация генов вирулентности,
когда плотность популяции недостаточна для
успешного инфицирования растения-хозяина,
может вызвать защитную реакцию со стороны
растения, которое в этом случае будет способно
преодолеть атаку со стороны патогена. Прежде-
временная индукция QS может быть осуществлена
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либо путем генетической модификации растений
генами АГЛ-синтаз (рис. 3г), либо за счет исполь-
зования полезных АГЛ-продуцирующих бактерий
в качестве агентов биоконтроля (рис. 3е).

Растения, трансформированные бактериаль-
ными генами АГЛ-синтаз, способны накапливать
АГЛ в своих тканях (Fray et al., 1999; Mae et al.,
2001; Toth et al., 2004). В 1999 году впервые было
получено растение табака обыкновенного (Nicotia-
na tabacum), трансформированное геном синтазы
АГЛ (yenI) из Yersinia enterocolitica. Трансгенные
растения были способны синтезировать сигналь-
ные молекулы (3-оксо-С6-АГЛ и С6-АГЛ) в коли-
честве, достаточном для индукции рекомбинант-
ных бактериальных АГЛ-биосенсоров (Fray et al.,
1999). Позднее другие авторы продолжили работы
в этом направлении и получили линии трансгенно-
го табака, экспрессирующего ген синтазы АГЛ
(ехрI) из фитопатогена Erwinia carotovora. АГЛ-про-
дуцирующие трансгенные линии демонстрирова-
ли повышенную устойчивость против инфекции
E. carotovora, по сравнению с родительскими, да-
же после длительной инкубации (48 ч) с патоген-
ным микроорганизмом (Mae et al., 2001). Проти-
воположные результаты были получены при ис-
следовании влияния синтеза АГЛ на развитие
мягкой гнили у картофеля (Solanum tuberosum).
Трансгенные линии картофеля, экспрессирую-
щие ген синтазы АГЛ (yenI) из Yersinia enterocolitica,
также были способны к синтезу АГЛ, однако увели-
чение уровня АГЛ приводило к повышению вос-
приимчивости растений к инфекции Е. саrоtоvоrа
(Toth et al., 2004). Это подчеркивает необходи-
мость проведения дальнейших исследований в
этой области.

Снижение темпов прогрессирования заболе-
вания в результате активизации синтеза АГЛ мо-
жет происходить через взаимодействие патогена с
другими АГЛ-синтезирующими бактериями. Так,
например, патоген Pseudomonas syringae pv. syringae
использует QS для регуляции экспрессии генов,
отвечающих за синтез факторов вирулентности.
Совместная инокуляция с другими АГЛ-синтези-
рующими бактериями вызывала преждевремен-
ную индукцию QS у P. syringae, что приводило к
утрате патогеном подвижности и сокращению
зон поражения листьев по сравнению с растения-
ми, инокулированными только P. syringae (Dulla,
Lindow, 2009). Таким образом, процесс межвидо-
вой коммуникации с участием экзогенных АГЛ
может быть использован для борьбы с фитопато-
генами.

Quorum quenching (QQ) рассматривается как
еще одна многообещающая стратегия защиты
растений от патогенных микроорганизмов. Фер-
менты QQ, разрушающие АГЛ, представляются
особенно перспективными, поскольку действуют
во внеклеточном пространстве и могут использо-

ваться в каталитических количествах (LaSarre,
Federle, 2013; Kusari et al., 2015; Bzdrenga, 2017). Од-
ним из вариантов биотехнологического примене-
ния QQ является гетерологичная экспрессия АГЛ-
деградирующих ферментов в растениях (рис. 3в).
Трансгенные растения, экспрессирующие бакте-
риальные лактоназы, являются более устойчивы-
ми к заражению фитопатогенами. В 2001 г. впервые
были получены трансгенные растения табака и кар-
тофеля, экспрессирующие ген лактоназы aiiA из
Bacillus sр. Такие растения подавляли QS бакте-
рий и демонстрировали повышенную устойчи-
вость к инфекции Е. саrоtоvоrа по сравнению с
контрольными (Dong et al., 2000). Позднее анало-
гичный подход был использован для аморфофал-
луса (Amorphophallus konjac) (Schaefer et al., 2008),
эвкалипта (Eucalyptus urophylla × E. grandis)
(Ouyang, Li, 2016) и репы (Brassica rapa) (Vanjildorj
et al., 2009). Как и в предыдущих исследованиях,
трансгенные растения, экспрессирующие ген лак-
тоназы aiiA из Bacillus sр., проявляли высокую
устойчивость к болезням. Таким образом, ис-
пользование трансгенных растений, способных
синтезировать бактериальные АГЛ-лактоназы,
демонстрирует обнадеживающие результаты в
борьбе с бактериальными болезнями растений.
Однако масштабное использование генетически
модифицированных растений является пробле-
матичным из-за потенциальных экологических
рисков и негативного общественного мнения в
отношении трансгенных культур.

Более приемлемый подход заключается в ис-
пользовании в качестве агентов биоконтроля бак-
терий, способных синтезировать АГЛ-деградиру-
ющие ферменты (рис. 3д). Первые исследования
в этой области были проведены с использованием
двух агентов биоконтроля – Bacillus sр. A24 (обла-
дающий лактоназной активностью) и генетиче-
ски сконструированный штамм Pseudomonas fluo-
rescens (с плазмидой pME6863, несущей ген лак-
тоназы aiiA из Bacillus sр. А24) (Molina et al., 2003).
Инокуляция растений штаммами Bacillus sр. A24
и P. fluorescens P3/pME6863 приводила к значи-
тельному сокращению симптомов мягкой гнили
картофеля, вызванной E. саrоtоvоrа, и снижению
количества галлов, вызванных Agrobacterium tumefa-
ciens, у томатов. Подавление картофельной гнили
наблюдалось даже тогда, когда штамм P. fluo-
rescens P3/pME6863 наносили на клубни через
два дня после инокуляции патогеном. Получен-
ные данные свидетельствуют о том, что биокон-
троль является в этом случае не только профилак-
тическим, но и лечебным.

В последние годы был предложен еще один
способ повышения эффективности агентов био-
контроля, основанный на получении многофунк-
циональных рекомбинантных штаммов путем
трансформации ризобактерий генами АГЛ-де-
градирующих ферментов. Lysobacter enzymogenes
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считается эффективным агентом для борьбы с бо-
лезнями, вызванными патогенными грибами Rhi-
zoctonia solani, Bipolaris sorokiniana, Fusarium gram-
inearum, Uromyces appendiculatus (Li et al., 2008).
Тем не менее, L. enzymogenes не активен против
инфекции Pectobacterium spp. Для расширения
спектра активности этой бактерии был получен
рекомбинантный штамм, несущий ген лактоназы
aiiA (Qian, 2010). В результате модифицирован-
ный штамм L. enzymogenes значительно снижал
симптомы бактериальной мягкой гнили растений
в экспериментах in vitro и in vivo. Другой бифунк-
циональный рекомбинантный штамм был полу-
чен путем экспрессии гена aiiA из Bacillus thuring-
iensis в клетках Pseudomonas putida. Генетически
модифицированные клетки P. putida значительно
сокращали площадь мацерации ломтиков картофе-
ля, зараженных Pеctobacterium carotovorum (Li et al.,
2011). Таким образом, использование методов
генной инженерии открывает возможности для
конструирования многофункциональных штам-
мов с заданными свойствами.

Несмотря на недостаточную изученность этих
процессов, очевиден значительный потенциал ис-
пользования сбалансированных микробных кон-
сорциумов в растениеводстве и сельском хозяйстве
и, таким образом, в повышении глобальной продо-
вольственной безопасности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ассоциированная с растением микробиота пред-

ставляет собой сложное, структурированное и дина-
мичное сообщество. Его состав регулируется множе-
ством биотических и абиотических факторов, в том
числе комплексной сетью растительно-
микробных и микроб-микробных взаимодей-
ствий. Важную роль на разных этапах формиро-
вания растительно-микробных сообществ играют
бактериальные сигнальные системы межклеточ-
ной коммуникации (McDougald et al., 2007). Яр-
ким примером таких сигнальных систем, обеспе-
чивающих скоординированный ответ бактерий
на изменение условий среды, является QS (Fuqua
et al., 1994). Наиболее изучены QS системы гра-
мотрицательных бактерий, функционирующие с
участием АГЛ. Эти сигнальные молекулы осу-
ществляют межклеточную коммуникацию как
внутри одного вида бактерий, так и межвидовую,
а также взаимодействие между бактериями и выс-
шими организмами. Ассоциированные с расте-
ниями бактерии способны синтезировать АГЛ,
оказывающие влияние на состав микробных сооб-
ществ и на важные процессы жизнедеятельности
растений. Растения, в свою очередь, способны
воспринимать бактериальные АГЛ-сигналы и ре-
агировать на них, не только адаптируясь к изме-
няющимся условиям, но и выделяя собственные
сигналы, которые могут имитировать АГЛ (АГЛ-

миметики). Кроме того, некоторые растения об-
ладают ферментами, способными инактивиро-
вать АГЛ-сигналы. Эти факты позволяют предпо-
ложить, что в процессе коэволюции растения вы-
работали конкретные механизмы обнаружения
АГЛ во внеклеточной среде и стратегии манипу-
лирования QS системами бактерий.

Представленные в обзоре данные о роли QS в
растительно-микробных взаимодействиях свиде-
тельствуют о наличии дополнительных механизмов
двухсторонней сигнализации у про- и эукариоти-
ческих организмов. Гипотеза “двусторонней сиг-
нализации” поддерживается открытием того, что
некоторые растительные метаболиты (рибофлавин
и его производное люмихром) могут взаимодей-
ствовать с бактериальными АГЛ-рецепторами.
Эти соединения синтезируются животными, рас-
тениями и бактериями, и, по-видимому, исполь-
зуются в качестве сигнальных молекул в межцар-
ственных взаимодействиях. Механизмы, лежа-
щие в основе этих взаимодействий, несомненно,
требуют более глубокого и детального изучения.
Комплексный подход с применением новейших
технологий, в том числе транскриптомного и
протеомного анализов, будет способствовать
дальнейшему расширению наших знаний о роли
QS в межцарственных взаимодействиях. Эти дан-
ные могут быть использованы в прикладных це-
лях, в частности, для разработки новых подходов
для борьбы с бактериальными инфекциями в ме-
дицине и сельском хозяйстве.
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Quorum Sensing (QS) is a mechanism of bacterial intercellular communication that depends on their popu-
lation density. QS activates the expression of hundreds of bacterial genes, many of which play an important
role in plant-bacterial interactions. This review summarizes the latest achievements in the research of bacte-
rial QS signaling in plant-microbial interactions. The review focuses specifically on the best-studied QS sys-
tems, i.e., those of gram-negative bacteria which involve N-acyl-homoserine lactones (AHL). The effects of
AHL and AHL-producing bacteria on plant growth, development, and defense responses are considered.
Signaling functions of plant metabolites which regulate QS-dependent behavior of associated microbiota via
the activation or inhibition of bacterial QS systems are described. Possible degradation pathways of AHL in
the rhizosphere are also considered. Practical applications of QS regulation for plant protection are discussed.

Keywords: plant-microbial interactions, Quorum Sensing (QS), N-acyl-homoserine lactones (AHL), Quo-
rum Quenching (QQ), AHL mimic, AHL-priming
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