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摘 要：细菌根据特定信号分子的浓度可以监测周围环境中自身或其它细菌的数量变化，当信号达到一定的浓度

阈值时，能启动菌体中相关基因的表达来适应环境中的变化，这一调控系统被称为细菌的群体感应调节系统（F-&8
,-;8G*?><?H系统）。本文系统介绍了细菌感知种内与种间数量的群体感应调节系统，并阐述了植物针对病原菌这一
信号系统的抗病策略。
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细胞与细胞之间信息交流一般被认为只在多细胞生物

中发生，而细菌往往被纯粹地看作单细胞生物。在 #$世纪

2$年代一种海洋费氏弧菌（!"#$"% &"’()*$"）的发光现象引起了

科学家的兴趣，0*.’>&?等［"］在 "=5$年首次报道了该菌菌体

密度与生物发光呈正相关，该发光现象受细菌本身的群体感

应调节系统（F-&,-;8G*?><?H G/>I*;，简称 FG 系统）所控制。

现在发现许多细菌利用该系统调控体内特定的功能，如根瘤

菌与植物共生［#］、蓝细菌中异形胞的分化［3］、芽胞杆菌中感

受态与芽胞的形成［!］、根癌农杆菌中 7<质粒融合转移［6］、病
原细菌胞外酶与毒素产生［2］、生物膜（J<&K<’;）形成［5］、菌体发

光［1］、色素产生［=］、抗生素形成［"$］、细菌运动等多种功能都

受到细菌群体感应信号系统所调节。我们可以针对细菌 FG
系统对细菌的某些功能进行干扰或促进，从而达到有益于人

类的目的。本文将对细菌的 FG系统进行简要概述。

! 细菌 FG系统

细菌根据特定信号分子的浓度可以监测周围环境中自

身或其它细菌的数量变化，当信号达到一定的浓度阈值时，

能启动菌体中相关基因的表达来适应环境中的变化，这一调

控系统被称为细菌的群体感应调节系统［""］（图 "）。该系统
首先由酶催化合成信号分子，信号分子经扩散或转运系统到

达胞外，当累计到一定浓度后，能被位于膜上的感应系统识

别，进而引起受体蛋白的构象或基团变化，最终激活靶基因

的表达，该表达产物能使细菌适应外界环境各种变化。例如

根癌农杆菌（+,$%#-(.*$"/0 ./0*&-("*1’）、胡萝卜软腐欧文氏菌
（2$3"1"- (-$%.%4%$-）等［2］植物病原菌，至少要在营养缺乏的土

壤和防御严密营养丰富的寄主两种复杂生境中交替生活。

当病原菌侵染寄主时，必需达到一定的基数才能侵染成功，

因为此时的信号分子浓度才能启动侵染寄主起关键作用基

因的表达，否则其侵染不能成功；另外枯草芽胞杆菌（5-("66/’
’/#."6"’）也利用 FG系统对自身发育进行调控，当菌体密度高
时，信号分子浓度相应增高启动了芽胞形成基因的表达［!］。

图 ! 细菌中群体感应调节系统

)<H(" F-&,-; >*?><?H <? +.DI*,<.

不同菌体 FG系统利用不同的信号分子来调控基因的表
达。革兰氏阴性（LE）细菌一般利用酰基高丝氨酸环内酯类

物质（4D/’8A&;&>*,<?* ’.DI&?*，简称 4MN）、革兰氏阳性（LO）细

菌利用寡肽类（4-I&<?C-D<?H P*PI<C*，简称 4QR）信号感知自身
种群数量；另外还有一类信号分子是呋喃酰硼酸二酯

（)-,.?&>/’ +&,.I* C<*>I*,，即 4Q8#型信号分子），在 LO 与 L8细

菌中均存在，它可感知其它种间细菌数量来调控自身行为。



! 细菌感知种内数量的 !"系统

!"# 革兰氏阴性细菌中感知种内数量的 $%系统

#$中的 !"系统主要由 %&’类信号分子及其受体蛋白

组成。%&’分子的典型特征是含有高丝氨酸内酯环和一个

酰胺链，高丝氨酸内酯环是这类化合物共有的特性，酰胺链

中的碳原子数（从 (到 )*个，多为偶数，奇数中只有 +）和第 ,
位上取代基（氢、羟基、羰基）决定了该类信号分子对细菌的

不同调控功能［))］。%&’信号分子可自由穿透细胞壁与膜并

在环境中累计，当达到一定浓度阈值时，能与相应受体蛋白

的氨基端结合，形成特定的构象，使羧基端能与靶 -.%序列

相结合，从而调控某些功能基因的表达。同时，%&’分子与

受体蛋白的复合体也对 %&’分子及受体蛋白本身的产生具

有反馈调节效应。

在不同的 #/ 菌体中，!"系统调控不同的功能，如 %&’
分子在费氏弧菌中与 ’012受体蛋白结合促进发光酶基因的

表达，而在胡萝卜软腐欧文氏菌中与 3142受体蛋白结合促

进致病胞外酶的表达，与 5672受体蛋白结合促进碳青霉烯

抗生素（5678649:9;）的产生［)<］，这些胞外酶与抗生素的产生

是软腐类病原菌成功侵入寄主并繁衍种群的关键因子。在

#/细菌中，有的细菌含有不止一套 !"系统，但它们能共同

参与调节细菌的某些功能，!"系统之间具有等级调控效应，

象铜绿假单胞杆菌（ !"#$%&’&()" )#*$+,(&")）中 !" 系统 )
（’6=>?’6=2信号系统）对 !"系统 <（2@A>?2@A2信号系统）具有

调控作用［),］。

在细菌 !"系统中，除了 %&’信号分子外，还有其它类

群体感应信号分子。例如青枯菌（-)."/&(,) "&.)()0#)*$’）产

生的 ,$羟基棕榈酸甲酯，通过调控其表现性转换系统 B@C调

节子的表达以适应青枯菌的密度效应及增殖［)(］。另外还有

<$庚基$,$羟基$($喹啉、二酮吡嗪 -DB（-EF9GH4E4976IE:9）以及

!$丁酸内酯等［)J］在不同菌体中都能起到与 %&’相类似的作

用，这说明在细菌 !"系统中信号分子具有复杂性和多样性。

!"系统中 %&’信号分子在菌体内的合成途径一般是

在 ’01>或 ’01K、%E:"、&LG"［)M］等几类蛋白酶催化下，以硫腺

苷甲硫氨酸与脂肪酰基载体蛋白为底物合成的。由于 %&’
信号调控细菌许多致病基因的表达，因此探索该信号分子的

降解途径具有重要意义。-H:N 等［)+］报道了一种芽胞杆菌

（1)0,..$"）<(OP)能产生降解 %&’信号分子的胞内解酯酶 %E$

E%蛋白，这种酶能使胡萝卜软腐欧文氏菌产生的 %&’分子

内酯键被打开，因此，软腐病菌中受 !"系统调控的致病基因

与碳青霉烯抗生素基因不能表达，从而极大减弱了该病菌的

致病性。在此基础上，该课题组把 ),,2 基因转入烟草、马铃

薯中，获得了抗软腐病能力较强的植株［)*］。随后，我们也从

苏云金芽胞杆菌（1 Q /3$*,(+,#(","）中克隆到类似基因，发现该

基因在 1 Q /3$*,(+,#("," 所有血清型中的分布频率为 *JR+S
（未发表资料），并通过在高毒力 1 Q /3$*,(+,#("," 菌中提高 ),,2

基因的表达量得到了既杀虫又抗病的工程菌［)T］。同时考虑

到 %EE%蛋白属于胞内蛋白，限制了其降解 %&’分子的能力，

我们利用 1 Q /3$*,(+,#(","菌中 "层表面展示系统把 %EE%蛋白

展示到细胞表面，大大提高了其抗病活性（未发表资料）。

与 %EE%蛋白降解 %&’信号分子方式不同，争论贪噬菌

（4)*,&5&*)6 7)*)%&6$"）能利用 %&’分子做为唯一碳源和氮源

供其生长需要，它编码酰胺酶使信号分子的侧链与内酯环断

开［<O］，根据该菌特性，它在自然环境中能抑制产 %&’细菌的

生长与繁殖。<OO,年 ’E:等［<)］在青枯菌（-)."/&(,) =4Q）UV)<P
中发现一种新的酰胺酶———%EE-蛋白，也能把 %&’信号分

子水解为内酯环与酰胺链。

在根癌农杆菌中发现 %&’信号分子浓度在细菌进入稳

定期时急剧下降，研究表明该信号分子能被农杆菌中 )//8
编码的解酯酶所降解，起到平衡调节的作用，该酶与 %EE%蛋

白的作用具有相似性［M］。另外，海洋指状岩褐藻（ 9)’,()*,)

%,+,/)/)）通过产生卤素过氧化物酶催化卤素产生卤素氧化物

（象次氯酸 &W5A），它能穿透细菌的生物膜，并与 %&’信号分

子起反应从而破坏它的信号功能，使细菌不能在藻类叶片上

定殖，同时具有杀菌活性［<<］。

现在对于降解 %&’类信号分子的研究方兴未艾，目前

利用最好的是 %EE%蛋白，已把该基因转入植物中并表现了

较好的抗病性，关于其它降解 %&’酶的潜在利用价值还在

进一步探索之中。

!"! 革兰氏阳性细菌中感知种内数量的 $%系统

#X细菌不产生 %&’信号分子，!"系统主要利用 %>B为

信号分子，它不能自由穿透细胞壁，需要 %P5 转运系统

（%YB$PE:LE:N$C6==9GG9）或其它膜通道蛋白作用到达胞外行使

功能。这种肽寡信号也随菌体浓度的增加而增加，当累积达

到一定浓度阈值时，位于膜上的 %>B信号识别系统与之相互

作用。该识别系统是由双组分磷酸激酶组成的，当膜上激酶

与信号分子识别后，促进激酶中组氨酸残基磷酸化，经过天

冬氨酸残基的传递，最终把磷酸基团传递给受体蛋白，磷酸

化后的受体蛋白能与 -.%特定靶位点结合，从而起到调控

的作用。

%>B分子一般由体内产生的前导肽经加工、修饰成为成

熟的寡肽信号分子。不同菌体中前导肽的长短及组成差异

较大，形成的 %>B分子也不同，其氨基酸残基大多在 J Z )+
之间。除了 %>B分子以外，还有一些特殊的信号分子，象链

霉菌中调控抗生素合成的!$丁酸内酯；黄色粘球菌（8:6&;

0&00$" 6)(/3$"）中对子实体的形成与产孢具有重要调控作用

的 %因子与 5因子［<,］，其中 %因子是由蛋白质降解的氨基

酸混合物组成，而 5因子是由 0"+2基因编码的蛋白质产物。

在枯草芽胞杆菌 !"系统中，5"[（J 个氨基酸残基）与

5H;U（)O个氨基酸残基）寡肽信号分子能够激活感受态转录

因子 5H;D的大量表达，使细菌向感受态的方向发展；当菌

体达到一定浓度后，五肽信号分子 B@7%和 B@73大量形成，

,<)) 期 周 #等：细菌中群体感应调节系统



分别抑制了 !"#$和 !"#%磷酸化酶（该酶能使 &#’()*+去磷

酸化，阻碍菌体形成芽胞），从而使细菌向芽胞的方向发

展［,］。而在金黄色葡萄球菌（!"#$%&’()())*+ #*,-*+）中，形成寡

肽信号分子的前导肽 $-./蛋白首先被合成，在转运到细胞

外的过程中，被膜通道蛋白 $-.0加工为短肽信号分子，随后

被膜上 $-.1双组分敏感激酶所识别，激活了体内 !2$333的

转录，而 !2$333调控了许多毒性基因的表达［,］。

45细菌中有许多也是动植物的病原菌，但目前还没有

发现针对其 6&系统的防病策略。现在仅发现金黄色葡萄球

菌可根据产生 $3+信号分子的细微不同而被分为 ,个亚群，

每一亚群的 6&系统只能识别自身产生的 $3+分子，另外 7
类 $3+分子对其 6&系统具有抑制作用［8,］。这也给了我们

一点启示，可以设计跟病菌 $3+分子相似的物质来破坏其

6&系统，从而减弱病原菌的致病性。

! 细菌感知种间数量的 6&系统

上述 6&系统中的 $9:或 $3+信号分子具有细菌特异

性。还有一类 $3*8型信号分子，不管在任何细菌中均为呋

喃酰硼酸二酯，细菌可以利用这类信号分子感知其它细菌数

量来调控自身的行为。这种现象最初是由 0";;<=.等［8>］在研

究哈氏弧菌（. ? %#,/-&0）6&系统时发现的，该菌 6&系统能识

别 $9: 分子和 $3*8 型分子，识别 $9: 分子能感知自身密

度，识别 $3*8型分子感知自身或其它菌数量。随后在变异

链球菌（!",-$"()())*+ 1*"#2+）4&> 中发现 ’*3! 基因突变后极

大减弱了蔗糖依赖性生物膜的形成，但当环境中有 $3*8 分

子产生菌存在时可以激活该菌中蔗糖依赖性生物膜的形成，

变异链球菌 4&>通过该方式察觉其它菌的存在来调整自身

行为。

细菌识别 $3*8型信号分子的方式与 45 细菌中双组分

激酶的识别系统完全一致，双组分激酶识别 $3*8 型分子后

把磷酸化基团传递给受体蛋白启动相关基因的表达。自哈

氏弧菌中发现 $3*8型信号分子后，人们利用 $3*8报告菌株

哈氏弧菌 00@A(陆续在 ,(多种细菌中检测到了该分子，当

时人们一直不清楚它的结构。8((8 年 1B=C等［8D］发现 $3*8
型信号分子是上下对称双五圆环结构的呋喃酮酰硼酸二酯。

其合成起始底物与合成 $9:信号分子的底物一样都是腺苷

甲硫氨酸（&$E），经过一系列中间反应，由 ’*3! 基因编码的

蛋白酶催化形成 $3*8型分子前体物，最后在硼离子参与下

形成呋喃酮酰硼酸二酯。 ’*3! 基因被认为是合成 $3*8型信

号分子标志性基因，4*3! 基因在 45 与 4*细菌中都比较保

守，约为 ,>( F >>(碱基对组成。

$3*8型信号分子主要是被细菌利用来感知种间群体数

量，细菌感知后究竟调控了哪些功能？据文献报道：$3*8型

信号分子在大肠杆菌 G@>A H 9A、霍乱弧菌（. ? )%(’-,#-）、脑膜

炎奈瑟氏球菌（5-0++-,0# 1-20260"070+）、化脓链球菌（ ! ? $&(8

6-2-+）等菌中调控毒性基因的表达；在发光杆菌属（ 9%(8

"(,%#:7*+ ’*102-+)-2+）中调控抗生素的产生；在口腔中调控牙
髓卟啉单胞菌（9 ? 60260/#’0+）与格氏链球菌（ ! ? 6(,7(200）形成
共生生物膜［8A］。尽管 ’*3!基因在很多测序的基因组中也找
到了同源序列，我们利用 $3*8 报告菌株哈氏弧菌 00@A( 在

,(多株苏云金芽胞杆菌、7株蜡状芽胞杆菌中全部检测到了

$3*8分子，但它们在芽胞杆菌中调控的功能仍然不清楚。它
在哈氏弧菌中确实能感知种间群体数量，在别的细菌中是否

真正属于 6&系统中的信号分子，到目前为止还有很大争议，
有人认为该系统是对外界或自身代谢压力的一种调控方式。

" 展望

细菌利用 6&系统感知自身或其它细菌数量来调控特定
基因的表达。现在研究的热点是如何干扰病原菌的 6&系统
来减弱动植物病原细菌的致病性。对于干扰植物病原菌 6&
系统，大致有以下 7个途径：一是产生降解病原菌信号分子
的酶，使病原菌 6&系统不能启动它所调控的基因；二是产生
病原菌信号分子的类似物与信号分子受体蛋白竞争性结合

来阻断病原菌 6&系统；三是植物可能利用 6&系统中的信号
分子来诱发植物的抗性。对于第一种途径，在植物中仅发现

指状岩褐藻能产生卤素过氧化物酶催化产生卤素氧化物破

坏 $9:信号分子外，还没有报道植物能产生降解 $9:信号
分子的酶。不过在土壤中发现芽胞杆菌、争论贪噬菌、青枯

菌、根癌农杆菌中能够产生 $9:信号分子降解酶，其中芽胞
杆菌产生的 $II$蛋白已被转入植物中，对欧氏杆菌具有较
好抗病性，至于其它几类细菌产生的降解酶还没有实际应用

的报道。对于第二种途径，最早也是从海洋红藻（;-’0+-# $*’8
)%,#）中发现一种信号分子类似物———卤化呋喃酮（9"<’-=*
C"J=K LM."C’C=;），它能干扰细菌的 6&系统，使之不能在其叶
表产生群聚（&N".OIC-）和形成生物膜［8P］，现在已在豌豆、水
稻、番茄、马铃薯、大豆和苜蓿等植物中发现可能存在细菌

6&系统信号分子类似物，这些类似物可以破坏或者促进病
原菌的 6&系统，但是这些物质的化学结构还不很清楚［8Q］。
随着科学的发展，一旦从高等植物中获得了信号分子阻遏

物，就可以通过转基因的方式达到抗病的目的，而不会担心

病原菌的抗性与生态安全性问题。对于第三种途径，最初是

从 E"JB=;IM;等［7(］的研究中得到的启示：当把蒺藜状苜蓿
（<#70)#6( ",*2)#"*’#）的根用不同浓度 $9:类信号分子处理
后，根部增加表达了大约 @>( 种蛋白质，这说明细菌 6&系统
的信号分子确实能够诱发植物的一些反应，这种植物与细菌

相互作用方式能否被运用到生产实践中来，还有很多工作要

做。
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