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Для приспособления к разным уровням осмотического стресса у прокариот существует ряд осмо-
протекторов, наиболее сильными из которых считаются бетаин и эктоин. В обзоре собраны данные
об использовании осмопротекторов несерными пурпурными бактериями (НПБ), а также рассмот-
рены возможные прикладные пути использования этих данных, так как известно, что осмопротек-
торы могут находить применение в биотехнологии и молекулярно-биологических исследованиях, а
НПБ, способные их синтезировать, потенциально могут использоваться как их продуценты. Кроме
того, НПБ могут использоваться в биотехнологии в производстве промышленно важных веществ и
в биоремедиации. Использование штаммов НПБ, устойчивых к условиям повышенной минерали-
зации среды благодаря способности синтезировать осмопротекторы, снижает риск контаминации
при их культивировании.
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ВВЕДЕНИЕ
Несерные пурпурные бактерии (НПБ) – группа

аноксигенных фототрофных бактерий, широко
распространенных в природе. Для таксонов НПБ
достаточно хорошо изучены морфология и физио-
логия. Благодаря стремительному развитию моле-
кулярной биологии стало возможным более де-
тально изучить геномы пурпурных бактерий, а
также систематизировать их на основании сход-
ства последовательностей гена 16S рРНК и других.

Ранее серные и несерные пурпурные бактерии
различали по морфологическим признакам, ос-
новным из которых являлось то, что сера не депо-
нируется НПБ внутриклеточно, а выделяется на-
ружу. Исключением среди серных пурпурных бак-
терий является семейство Ectothiorhodospiraceae [1].

Особенностью НПБ является разнообразие мета-
болических возможностей. Они способны расти
фотолитоавтотрофно, фотогетеротрофно, хемоли-
тоавтотрофно и хемогетеротрофно, а также осу-
ществлять брожение с различными субстратами.
Часто представители одного вида одновременно
имеют способность к разным типам роста [1].

Классификация пурпурных бактерий, осно-
ванная на особенностях морфологии и метабо-
лизма, была подтверждена молекулярными кри-
териями. Филогенетический анализ пурпурных
бактерий, в основе которого лежит сравнение по-
следовательностей генов 16S рРНК [1, 2], пока-
зал, что представители пурпурных серных бакте-
рий являются видами класса Gammaproteobacteria,
в то время как НПБ относятся к классам Alphapro-
teobacteria и Betaproteobacteria [3].

Несмотря на филогенетическое сходство,
близкородственные виды могут обладать разли-
чающимися морфологией, физиологией и пред-
почтениями в среде обитания. Например, среди
представителей семейства Rhodobacteraceae виды
рода Rhodobacter распространены в основном в
пресных водоемах, виды рода Rhodovulum предпо-
читают морские и аталассогалинные экосистемы,
виды рода Rhodobaca часто встречаются в содовых
озерах [4]. Многие местообитания НПБ характе-
ризуются непостоянными условиями (например,
мелководные сезонно пересыхающие водоемы с
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изменяющимися минерализацией и рН [5, 6]).
Широкое распространение НПБ в разных типах
местообитаний обеспечивается адаптацией к
жизни в средах обитания с разными наборами
физико-химических условий, среди которых од-
ну из важнейших ролей играет осмоадаптация [4].

1. ПОТЕНЦИАЛ НЕСЕРНЫХ 
ПУРПУРНЫХ БАКТЕРИЙ

Несерные пурпурные бактерии представляют
интерес как потенциальные продуценты водоро-
да, биополимеров и других промышленно важ-
ных веществ. Кроме того, они могут быть исполь-
зованы в целях биоремедиации.

Было показано, что НПБ способны к сверх-
экспрессии мембранных белков, фотобиологиче-
скому производству водорода и других ценных
соединений [7–10]. НПБ способны продуциро-
вать биопластик [11], каротиноиды [11–14], а так-
же имеют потенциал для производства метаболи-
тов, в синтезе которых используются белки, чув-
ствительные к кислороду [15].

Широко используемые в текстильной про-
мышленности, в производстве пищевых про-
дуктов и косметики азокрасители имеют ксе-
нобиотическую природу и плохо поддаются
биодеградации. Наиболее эффективным считает-
ся разрушение азокрасителей в сточных водах в
анаэробных условиях, так как многие анаэроб-
ные бактерии обладают способностью разрушать
азосвязь [16]. Многие НПБ, в частности Rho-
dopseudomonas palustris, Rhodovulum strictum и бак-
терии рода Rhodobacter, способны разрушать азо-
красители в анаэробных условиях на свету благо-
даря активности фермента азоредуктазы [17–19].
Также известна способность пурпурной бактерии
Rhodopseudomonas palustris к анаэробной биоде-
градации галогенированных ароматических за-
грязнителей, таких как 3-хлорбензоат [20, 21].

У ряда НПБ была показана способность уда-
лять тяжелые металлы и радиоактивные изотопы
из окружающей среды [21]. Например, обнаруже-
но, что Cereibacter sphaeroides биоаккумулирует тя-
желые металлы, в том числе кадмий (Cd), никель
(Ni), свинец (Pb) [22, 23] и радиоактивные изото-
пы цезия (Cs) и стронция (Sr) [24]. Также установ-
лено, что Rhodobacter capsulatus может использо-
ваться в биоремедиации цинка [25]. Удаление
этих металлов происходит благодаря большому
количеству внеклеточных полимерных веществ.

НПБ потенциально могут использоваться в
растениеводстве благодаря их способности произ-
водить и накапливать соединения, полезные для
роста растений. НПБ способны накапливать по-
лифосфаты, синтезировать витамины, пигменты
и вещества, стимулирующие рост растений, в свя-
зи с чем они обладают потенциалом для улучше-
ния роста растений, повышения урожайности и

качества съедобной биомассы растений, а также
повышения устойчивости к экологическим стрес-
сам, снижения выбросов парниковых газов [26].

Использование НПБ для биосинтеза промыш-
ленно важных соединений позволяет снизить за-
траты на ресурсы, так как они могут использовать
энергию солнечного света и углекислый газ как
источник углерода. Один из наиболее важных
факторов для коммерческого производства био-
пластика полигидроксиалканоата (ПГА) – стои-
мость источников углерода (сахара, растительные
масла). Поставки этих источников углерода не-
стабильны и могут зависеть от факторов окружаю-
щей среды (неожиданные изменения погоды, сти-
хийные бедствия). Отличным решением данной
проблемы может послужить прямое производство
ПГА несерными пурпурными бактериями по-
средством фотосинтеза с использованием угле-
кислого газа в качестве источника углерода [15].

Несерные пурпурные бактерии могут приме-
няться для синтеза газообразного водорода, кото-
рый может использоваться в качестве биотоплива
[27, 28]. НПБ продуцируют водород с помощью
нитрогеназ как побочный продукт. Нитрогеназ-
ный комплекс очень чувствителен к кислороду,
что дает данной группе бактерий преимущество
перед другими бактериями-продуцентами, так
как они не вырабатывают кислород во время фо-
тосинтеза и способны расти в анаэробных усло-
виях, вследствие чего нитрогеназный комплекс
не ингибируется. Способность эффективно про-
дуцировать водород была показана на бактериях
Rhodopseudomonas palustris, Cereibacter sphaeroides,
Rhodobacter capsulatus [15, 29–32].

В 2020 г. опубликовано исследование, где опи-
сана возможность применения генетически мо-
дифицированной НПБ Rhodovulum sulfidophilum в
производстве белка паутинного шелка спидрои-
на, обладающего уникальными характеристика-
ми – имеет высокую прочность, высокую растя-
жимость, малый вес и является биоразлагаемым и
биосовместимым, благодаря чему может приме-
няться в медицине. В качестве продуцента был
выбран именно R. sulfidophilum благодаря его спо-
собности расти фотоавтотрофно за счет исполь-
зования недорогих и изобилующих возобновляе-
мых ресурсов, таких как свет (источник энергии),
углекислый газ (источник углерода) и азот, по-
средством фотосинтеза и азотфиксации, а также
его галофильности, снижающей риск контамина-
ции во время культивирования. Все это делает
R. sulfidophilum, как и другие НПБ, достойной
альтернативой для замены существующих фаб-
рик на основе гетеротрофных микробных клеток
[33]. R. sulfidophilum является одним из обладате-
лей широких диапазонов соленостей среды оби-
тания, поэтому изучение набора органических
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осмолитов, который дает ему такую способность,
является очень перспективной темой.

Понимание механизма адаптации НПБ к ос-
мотическому стрессу поможет расширить воз-
можность их применения в биотехнологии и био-
ремедиации, поэтому изучение осмопротекторов
этих организмов является перспективной темой
для исследования. Уникальная способность к
различным типам метаболизма расширяет воз-
можности применения НПБ и делает их исполь-
зование экономически более выгодным.

2. ОСМОПРОТЕКТОРЫ НЕСЕРНЫХ 
ПУРПУРНЫХ БАКТЕРИЙ

Микроорганизмы обнаружены в водных эко-
системах с различной минерализацией, от ультра-
пресных вод до рассолов. К тому же они часто
подвергаются воздействию резко изменяющихся
концентраций солей [34, 35]. Как следствие, бак-
териям необходимы механизмы адаптации к ос-
мотическому стрессу. У микроорганизмов суще-
ствуют две основные стратегии выживания в
условиях осмотического стресса. Стратегия “на-
копление солей внутри” (“salt-in”) подразумевает
накопление внутри клетки высоких количеств не-
органических осмолитов (например, KCl), ее ис-
пользуют галофильные или натронофильные
представители архей, а также некоторые эубакте-
рии. В отличие от нее при стратегии “накопление
совместимых растворенных веществ внутри”
(“compatible solutes in”) клетка сохраняет низкие
концентрации соли, но накапливает органиче-
ские осмолиты. Такая стратегия не требует пере-
строек внутриклеточной системы, синтеза специ-
альных белков и липидов, и распространена среди
прокариот намного шире [36, 37], в том числе этой
стратегией пользуются НПБ [34]. Накопление
осмолитов помогает поддерживать тургорное дав-
ление, объем клетки и концентрацию электроли-
тов – необходимые параметры для жизнедеятель-
ности и пролиферации клеток [38]. Накопление
органических осмопротекторов может осуществ-
ляться путем их поглощения из окружающей сре-
ды, а не биосинтеза. Как правило, транспорт ос-
мопротекторов в клетку извне является предпо-
чтительным способом (при условии, что такие
вещества содержатся в окружающей среде), так
как он гораздо менее энергозатратен, чем синтез.
Этот способ характерен для большинства бакте-
рий, в том числе НПБ [39], однако многие из них
активно синтезируют “совместимые растворен-
ные вещества” самостоятельно. У большого коли-
чества НПБ обнаружены гены путей синтеза ос-
мопротекторов, что делает перспективным их ис-
следование в данной группе бактерий [34].

Наиболее сильными осмопротекторами для
галофильных и галотолерантных прокариот, в
том числе для НПБ, являются бетаин (также

встречается у метаногенных архей, оксигенных
прокариот, галотолерантных гетеротрофов и др.)
и эктоин (аэробные хемогетеротрофные бакте-
рии, галофильные метанотрофы, метилотрофы и
др.) – осмолиты, имеющие в своем составе азот
[34, 40–42]. Помимо них осмопротекторными
свойствами обладают некоторые дисахариды (са-
хароза, трегалоза), аминокислоты (глутамат, про-
лин, глицин), гликозилглицерол, N-ацетил-глу-
таминилглутаминамид, N-карбамоил-L-глута-
минамид, глутамат калия [38, 42–44], однако они
могут обеспечить защиту клетки только при низ-
ком или умеренном осмотическом стрессе. Мно-
гие из этих веществ являются не только осмопро-
текторами, но и участвуют в защите клеточных
структур от других видов стресса, а также в случае
необходимости могут использоваться как пита-
тельные вещества.

Обнаружено, что накопление совместимых
растворенных веществ в клетке имеет еще одну
роль наряду с защитой от осмотического стресса –
многие осмолиты повышают стабильность бел-
ков, действуя как шапероны в клетках. Изучение
механизма их работы может дополнить представ-
ление о фолдинге белков. Термостабилизирую-
щая роль осмолитов также используется в биотех-
нологических целях [38].

Анализ геномов фототрофных бактерий, в том
числе НПБ, показал, что виды возможных ответов
на осмотический стресс и наборы генов путей
синтеза осмопротекторов у этих бактерий широко
варьируют между различными группами, а также
между пресноводными, морскими и галофильны-
ми видами. Почти все морские и галофильные
НПБ могут синтезировать или бетаин, или экто-
ин, или и то, и другое, в то время как большинство
пресноводных НПБ не имеют способности синте-
зировать бетаин и эктоин [34]. Часто у пресновод-
ных видов отсутствует и способность к транспорту
этих осмолитов или их предшественников в клет-
ку из внешней среды в отличие от большинства
морских и галофильных бактерий.

3. БЕТАИН

Бетаин представляет собой цвиттерионное со-
единение, триметильное производное глицина –
триметилглицин, или триметиламиноуксусную
кислоту. Это соединение обладает высокой рас-
творимостью и не оказывает большого влияния
на активность некоторых ферментов, вследствие
чего оно может быть совместимым растворенным
веществом, играющим роль осмопротектора в
клетке [45].

Функция бетаина как осмопротектора впер-
вые обнаружена у экстремально галофильных
Halorhodospira halochloris [46]. Однако позже была
выявлена его широкая распространенность у фо-
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тотрофных и хемотрофных бактерий [4, 45–50].
Анализ геномов более 130 фототрофных бактерий
показал, что синтез глицин-бетаина часто встре-
чается у морских и галофильных фототрофных
протеобактерий, а также среди филогенетически
близких к ним хемотрофных бактерий и предста-
вителей Pirellulaceae и Actinobacteria. Способность
синтезировать бетаин хорошо коррелирует с
успешной переносимостью экстремальных кон-
центраций соли этими бактериями. В свою оче-
редь, бактерии, обитающие в пресной воде, обыч-
но не имеют способности синтезировать это со-
единение, а часто и транспортировать его из
окружающей среды. Концентрация бетаина в
клетке зависит от концентрации NaCl в среде [34].

У грамотрицательных бактерий встречаются
несколько путей синтеза бетаина в клетке [34, 51]:

– синтез глицин-бетаина из холина с помо-
щью холиндегидрогеназы (ген betA) и бетаин-аль-
дегиддегидрогеназы (betB) (грамотрицательные
бактерии). Этот путь широко распространен сре-
ди бактерий, но требует поступления холина из
внешней среды;

– синтез глицин-бетаина из глицина путем
трех реакций метилирования с помощью глицин-
саркозин-метилтрансферазы (GSMT) и сарко-
зин-диметилглицин-метилтрансферазы (SDMT)
с образованием промежуточных продуктов моно-
метилглицина (саркозина) и диметилглицина
(археи, бактерии). У многих бактерий эти фер-
менты кодируются двумя генами и обладают пе-
рекрывающимися ферментативными активно-
стями. Например, у H. halochloris и A. halophila оба
фермента могут использовать саркозин в качестве
субстрата, но только GSMT может принимать
глицин в качестве субстрата, и только SDMT мо-
жет принимать диметилглицин в качестве суб-
страта [52, 53].

Некоторые бактерии (например, Actinopolyspo-
ra halophila) используют оба пути синтеза глицин-
бетаина – путем окисления холина и путем мети-
лирования [54]. В том числе у некоторых НПБ,
например у Roseospira marina и Roseospira navarren-
sis, были обнаружены гены белков, участвующих
в обоих путях синтеза [34]. Некоторые археи ис-
пользуют альтернативный способ синтеза бетина
путем метилирования – все реакции катализи-
руются одним ферментом (метилирование гли-
цина и метилирование двух промежуточных про-
дуктов – саркозина и N,N-диметилглицина) [55].

Способность синтезировать бетаин из холина
и глицина, а также наличие транспортных систем
бетаина и его предшественников отсутствуют у
исследуемых пресноводных НПБ класса Betapro-
teobacteria штаммов Rhodocyclus purpureus TEM и
Rhodocyclus tenuis IM 230. У пресноводных НПБ
Rhodoferaxantarcticus DSM 24876, Rhodoferax fer-
mentans DSM 10138, Rubrivivax gelatinosus IL144,

Rubrivivax gelatinosus DSM 1709 отсутствуют гены
путей синтеза бетаина, но обнаружены гены соот-
ветствующих транспортных систем [34].

У большинства исследуемых пресноводных
НПБ класса Alphaproteobacteria отсутствуют гены
путей синтеза бетаина и гены соответствующих
транспортных систем. Исключение составили
пресноводный штамм Rhodopseudomonas palustris
DSM 126, у которого обнаружены гены betA и
betB, бактерии рода Rhodobacter (обнаружены ге-
ны путей синтеза бетаина и соответствующих
транспортных систем) и два штамма Rhodospiril-
lum rubrum (обнаружены гены путей синтеза бета-
ина) [34].

Наличие генов транспортеров бетаина у фото-
трофной НПБ Cereibacter sphaeroides, с которым
связывают ее устойчивость с повышенным уров-
нем NaCl в среде, подтверждается и в [56]. Было
показано, что после добавления соли в среду, где
содержались НПБ Cereibacter sphaeroides, экзоген-
ный глицин-бетаин быстро поглощался бактери-
ями, и его максимальный внутриклеточный уро-
вень достигался в течение нескольких минут. В
отличие от бетаина синтез другого важного сов-
местимого растворенного вещества – трегалозы в
C. sphaeroides, медленно увеличивался после ос-
мотического стресса, достигая максимальных
уровней только через несколько часов. Такой ха-
рактер накопления соответствовал более посте-
пенному увеличению транскрипции оперона
биосинтеза трегалозы otsAB, индуцированного
осмотическим стрессом. Однако в [57] утвержда-
ется, что в условиях осмотического стресса, когда
глицин-бетаин и пролин не добавляются в среду,
именно трегалоза является основным осмопро-
тектором C. sphaeroides, в то время как внутрикле-
точная концентрация глицин-бетаина, а также
пролина не меняется.

У морских представителей Rhizobiales – вида
Rhodobium orientis и видов рода Afifella – обнару-
жены гены путей синтеза бетаина из холина
(BetAB), а также транспортер бетаина (BetT). Ис-
ходя из чего можно предположить, что устойчи-
вость этих бактерий к высокой концентрации со-
лей в среде может быть достигнута путем синтеза
бетаина или путем поглощения бетаина или холи-
на. У морских представителей НПБ из семейства
Rhodospirillaceae – видов Roseospirillum parvum и
Rhodospira trueperi – обнаружены гены белков,
участвующих в биосинтезе бетаина из холина bet-
ABI (betI – регуляторный ген), а также гены бел-
ков из путей биосинтеза эктоина (ectABC) [34].

У истинно галотолерантных представителей
НПБ – штаммов Rhodovibrio salinarum DSM 9154 и
Rhodovibrio sodomensis DSM 9895 – обнаружены
кластеры генов биосинтеза бетаина из холина
(betAB) и из глицина (GMT и DMT). Эти виды мо-
гут жить в среде с высокими концентрациями со-
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ли и способны переносить до 20% содержания
NaCl в среде (3 М). Наличие генов путей синтеза
бетаина в геномах этих бактерий позволяет им
адаптироваться к условиям осмотического стрес-
са. Отметим, что у видов Rhodovibrio в отличие от
других видов семейства Rhodospirillaceae гены
GMT и DMT не сливаются. Также примечательно,
что у видов Rhodovibrio обнаружены последова-
тельности гена GMT В-типа последовательно-
стей, филогенетически наиболее удаленные от
других последовательностей GMT, а значит, могут
представлять собой гораздо более древнюю си-
стему биосинтеза бетаина. Гены метилтрансфе-
раз GMT и DMT также были обнаружены у вида
Rhodothalassium salexigens. Кроме того, у многих
представителей семейства Rhodobacteraceae обна-
ружены гены белков транспортных систем осмо-
литов [34].

Бетаин был обнаружен в клетках Rhodothalassi-
um salexigens DSM 2132 и Rhodovibrio salinarum BN
40 с помощью 13C ЯМР-спектроскопии [44].

4. ЭКТОИН
Эктоин – цвиттерионное соединение, цикли-

ческий тетрагидропиримидин (1,4,5,6-тетрагид-
ро-2-метил-4-пиримидинкарбоновая кислота),
синтезирующийся большим разнообразием гало-
толерантных и галофильных бактерий. Эктоин
впервые обнаружен в клетке галофильной фото-
трофной бактерии Halorhodospira halochloris [50].
Позже было показано, что он широко распро-
странен среди морских и галофильных бактерий,
в том числе из группы НПБ [34, 58].

Внутриклеточная концентрация эктоина уве-
личивается при повышении концентрации NaCl
во внешней среде [38]. Количество накопленного
эктоина в клетках зависит и от других условий
среды. У галотолерантной Brevibacterium sp коли-
чество эктоина внутри клетки меняется в зависи-
мости от типа источника углерода и уровня аэра-
ции [38, 59]. Похожий по строению осмопротек-
тор гидроксиэктоин был обнаружен в клетках
галотолерантной Sporosarcina pasteurii (ранее Ba-
cillus psychrophilus) [59].

Синтез эктоина осуществляется с помощью
продуктов генов ectA (кодирует диаминобутири-
новую ацетилтрансферазу), ectB (кодирует диа-
миномасляную аминотрансферазу); ectC (кодиру-
ет эктоин-синтазу) [60]. В кластер генов ect часто
включают ген ask_ect, кодирующий специфиче-
скую аспартат-киназу. Коэкспрессия гена ask_ect
вместе с осмотически индуцируемым кластером
генов ectABC обеспечивает оптимальное снабже-
ние клетки предшественником L-аспартат-β-се-
миальдегида в условиях осмотического стресса
[58, 61, 62].

Гены белков путей синтеза эктоина обнаруже-
ны в геномах фототрофных α- и γ-протеобакте-

рий, они распространены у пурпурных серных
бактерий видов Halorhodospira и ряда НПБ семей-
ства Rhodobacteraceae [34]. Согласно [34] гены пу-
тей синтеза эктоина, а также гены соответствую-
щих транспортных систем отсутствуют у ряда ис-
следованных пресноводных НПБ класса
Betaproteobacteria, а именно у Rhodoferax antarcticus
DSM 24876, Rhodoferax fermentans DSM 10138, Ru-
brivivax gelatinosus IL 144, Rubrivivax gelatinosus
DSM 1709, Rhodocyclus purpureus TEM, Rhodocyclus
tenuis IM 230. У пресноводных НПБ класса Alp-
haproteobacteria данных генов также не было обна-
ружено. У всех исследуемых морских и галофиль-
ных представителей семейства Rhodobacteraceae
обнаружен полный кластер генов пути биосинте-
за эктоина.

Умеренно галофильный/галотолерантный
Rhodobacter sulfidophilus DSM 137 в качестве ос-
новного осмопротектора использует эктоин,
также эктоин обнаружен у Rhodovibrio salinarum
BN 40  [[44]].

У истинно галотолерантных НПБ Rhodovibrio
salinarum DSM 9154 и Rhodovibrio sodomensis DSM
9895 (способны переносить до 20% содержания
NaCl в среде) обнаружен полный кластер генов
биосинтеза эктоина. Однако у видов Rhodovibrio
ген ectA не включен в кластер генов ectABC в отли-
чие от практически всех других фототрофных
бактерий, синтезирующих эктоин [34].

Наличие генов путей синтеза эктоина позво-
ляет этим бактериям адаптироваться к условиям
осмотического стресса.

5. ТРЕГАЛОЗА
Известна способность бактерий накапливать и

ряд других растворенных веществ в ответ на ос-
мотический стресс. К таким соединениям отно-
сятся сахара (трегалоза и сахароза), аминокисло-
ты. Однако эти вещества могут обеспечивать за-
щиту от осмотического стресса только при
невысоких уровнях минерализации. Синтез бета-
ина из глицина распространен среди морских и
галофильных фототрофных протеобактерий и их
хемотрофных родственников, эта способность
хорошо коррелирует с успешной переносимо-
стью экстремальных концентраций соли, в то же
время пресноводные бактерии, как правило, не
имеют возможности синтезировать эти соедине-
ния [34], вследствие чего неспецифические осмо-
протекторы для них особенно важны.

Трегалоза в клетках прокариот выступает как
источник углерода, запасное вещество, структур-
ный компонент. Также она является осмопротек-
тором, термопротектором и помогает предохра-
нять клетки от повреждения при высыхании [63,
64]. Несмотря на то что синтез трегалозы – про-
цесс более энергозатратный, чем синтез других
осмолитов [65], он не требует таких зачастую де-
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фицитных ресурсов, как азот (в отличие от эктои-
на и бетаина). В условиях дефицита азота орга-
низмы способны переключать синтез эктоина на
трегалозу. Трегалоза обнаруживается в основном
у негалофильных или галотолерантных организ-
мов, таким образом, НПБ являются вероятными
носителями генов синтеза трегалозы [65]. В регу-
лировании концентрации трегалозы в клетке
важную роль играет фермент трегалаза, катализи-
рующий процесс гидролиза трегалозы. Фермент
ингибируется солью и активируется в присут-
ствии глицин-бетаина [66].

У прокариот обнаружено пять путей синтеза
трегалозы [67]:

– наиболее распространенный в природе путь
OtsA–OtsB (эубактерии, археи, грибы, растения,
насекомые). Он включает в себя две реакции, ка-
тализируемые ферментами трегалозо-6-синтазой
(TPS) и трегалозофосфатазой (TPP);

– у прокариот путь с трегалозосинтазой (TS);
– у архей путь с участием мальтоолигозилтре-

галозосинтазы (TreY/TreZ);
– у прокариот и грибов путь с участием трега-

лозофосфорилазы (TreP);
– у архей путь с участием трегалозогликозил-

синтазы (TreT).
Для НПБ выявлены традиционные для эубак-

терий пути с участием трегалозо-6-синтазы и тре-
галозофосфатазы, трегалозосинтазы и маль-
тоолигозилтрегалозосинтазы [67].

Тем не менее специальных исследований, по-
священных синтезу трегалозы НПБ, не проводи-
лось. Согласно [31, 44] НПБ Afifella marina и Rho-
dopseudomonas palustris способны накапливать
трегалозу. Известно, что трегалоза активно ис-
пользуется в качестве осмопротектора бактерией
C. sphaeroides [56, 57, 67]. Оптимум солености
A. marina составляет 1–5%, а R. palustris и C. sphae-
roides – 0%, что подтверждает гипотезу о том, что
синтез трегалозы более характерен для негалофи-
лов и галотолерантов. С помощью 13C ЯМР-спек-
троскопии выявлена способность Rhodopseudomo-
nas marina (способен переносить до 7.5% NaCl в
среде) продуцировать трегалозу в качестве одного
из основных осмопротекторов [44]. В [68] при
анализе генов Rhodopila globiformis DSM 161, вовле-
ченных в ответ на стресс, показано, что эта бакте-
рия может иметь способность синтезировать и
транспортировать трегалозу извне, защищаясь от
условий умеренного осмотического стресса.

Учитывая способность НПБ приспосабли-
ваться к разнообразным условиям среды, а также
тот факт, что среди НПБ практически нет гало-
филов sensu stricto (оптимум солености выше 10%
NaCl), можно предположить, что такие “неспе-
цифические” осмолиты, как трегалоза, более ха-
рактерны для них, чем эктоин и бетаин, прису-

щие истинным галофилам, поэтому данная тема
является перспективной для дальнейших иссле-
дований.

6. ПОТЕНЦИАЛ ПРИМЕНЕНИЯ 
ОСМОПРОТЕКТОРОВ

Рассмотренные осмопротекторы имеют боль-
шой потенциал применения в биотехнологии.
Эти вещества можно получать в значительных ко-
личествах из биомассы бактерий-продуцентов.
Например, эктоин и гидроксиэктоин были полу-
чены в больших количествах с помощью Halo-
monas elongata [69]. Для этого бактерии из среды с
высокой соленостью переносятся в среду с низкой
осмолярностью, где они выводят избыток осмо-
литов. Повторное повышение концентрации соли
в среде побуждает бактерии снова синтезировать
осмолиты. В итоге переносы бактерий между сре-
дами с низкой и высокой осмолярностью приво-
дят к обогащению среды осмолитами [38].

Бетаин и эктоин могут применяться как эн-
хансеры в ПЦР при амплификации GC-богатых
ДНК-матриц. Эктоин играет эту роль за счет
снижения температуры плавления ДНК [70].
Кроме того, бетаин используется в качестве крио-
протектора при замораживании различных бак-
терий [71].

Также осмопротекторы могут использоваться
в биотехнологии для получения трансгенных ор-
ганизмов, устойчивых к стрессу. Предполагается,
что вставка в геном генов путей синтеза осмопро-
текторов повышает их устойчивость к осмотиче-
скому стрессу. Ряд исследований показывает
эффективность данной стратегии в работе с
трансгенными растениями. У Arabidopsis thaliana
значительно повышается устойчивость к осмоти-
ческому стрессу, а также тепло- и холодоустойчи-
вость после трансформации геном холиноксида-
зы от Arthrobacter globiformis – ферментом, участ-
вующем в синтезе глицин-бетаина [72, 73].
Потенциал осмопротекторов может быть особен-
но полезен в генной инженерии растений, так как
в естественных условиях они часто подвергаются
засухе. Согласно [74, 75] трансгенный табак, не-
сущий гены betA/B от E. coli и гены ectA/B/C от
H. elongata, становится более устойчивым к повы-
шенному содержанию солей. Как доноры генов
белков путей синтеза осмопротекторов потенци-
ально могут использоваться НПБ.

Бетаин является источником метильных групп,
в результате его метаболизма гомоцистеин метили-
руется до метионина, а также образуется N,N-диме-
тилглицин. Бетаин используют как добавку для
корма птиц и животных [29]. Благодаря своей спо-
собности помогать клеткам в защите от различных
стрессов, вызванных воздействием внешних фак-
торов, осмопротекторы находят применение в фар-
мацевтике и производстве косметики.
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Очень мало имеется информации о генах пу-
тей синтеза осмопротекторов у НПБ и их функ-
ционировании. Также очень мало исследователь-
ских работ, в которых сопоставляется информа-
ция о присутствии этих генов в геномах НПБ с их
физиологическими оптимумами и диапазонами
минерализации. Благодаря приспособленности к
широким диапазонам минерализации и способ-
ности к разнообразным типам метаболизма НПБ
являются потенциально перспективными проду-
центами осмопротекторов, что делает актуальны-
ми исследования в данной области.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Известно большое разнообразие соединений,

способных выполнять роль осмопротекторов в
клетках, определять их различия, особенности,
пути их синтеза в клетках. Благодаря своим уни-
кальным свойствам многие осмопротекторы
нашли применение в биотехнологии, молекуляр-
но-биологических исследованиях, фармацевти-
ке, косметической промышленности. Несерные
пурпурные бактерии – очень разнообразная и
широко распространенная группа, их можно
встретить как в ультрапресных, так и гиперсоле-
ных водоемах, что наталкивает на изучение меха-
низмов их адаптации к осмотическому стрессу.
Большинство бактерий в условиях осмотического
стресса транспортирует осмолиты из внешней
среды, в то время как у большого количества НПБ
обнаружены гены путей синтеза осмопротекто-
ров, поэтому изучение механизмов их устойчиво-
сти к осмотическому стрессу вызывает особый
интерес. НПБ находят применение в биотехноло-
гии в производстве промышленно важных ве-
ществ и в биоремедиации. Использование штам-
мов НПБ, устойчивых в условиях повышенной
минерализации среды, снижает риск контамина-
ции при их культивировании. Уникальная спо-
собность к различным типам метаболизма рас-
ширяет возможности применения НПБ и делает
их использование экономически более выгод-
ным. Также, возможно, в группе НПБ есть виды,
способные синтезировать промышленно значи-
мые осмопротекторы с особой эффективностью,
поэтому данная группа бактерий требует более
подробного изучения.

Автор выражает благодарность Е.Д. Бахмуто-
вой за помощь в подготовке рукописи.

Работа выполнена в рамках программы разви-
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уки РФ № 075-15-2019-1659 от 31 октября 2019 г.
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