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Микроорганизмы синтезируют огромное ко-
личество летучих соединений различной приро-
ды, большинство из которых относится к летучим 
органическим соединениям (ЛОС). ЛОС характе-
ризуются, в  основном, как липофильные соеди-
нения с низкой молекулярной массой (~300 Да), 
низкой температурой кипения; они могут легко 
распространяться в воздухе и жидкостях, переда-
ваться в почве и действовать на коротких и длин-
ных расстояниях. В настоящее время опубликована 
база данных идентифицированных ЛОС (mVOC3.0 
database; http://bioinformatics.charite.de/mvoc/), ко-
торая включает в себя около 2000 соединений, вы-
деляемых почти 1000 видами микроорганизмов. 
Это, конечно, лишь малая часть ЛОС, которые мо-
гут быть продуцированы микроорганизмами. Со-
вокупность всех летучих веществ, синтезируемых 
организмом или экосистемой, получила название 

“волатилома” (от анг. “volatile” — летучий).
ЛОС обладают различной биологической ак-

тивностью. Они могут подавлять или стимулиро-
вать рост бактерий, грибов и растений, вызывать 
системную резистентность растений, оказывать 
влияние на насекомых, действуя как аттрактанты 
или репелленты, подавлять развитие нематод и т. д. 
Продукция ЛОС может играть существенную роль 

в  конкурентных отношениях микроорганизмов, 
в антагонизме ассоциированных с растениями бак-
терий и фитопатогенов, а также микроорганизмов 
микрофлоры человека и животных. Большой ин-
терес представляет изучение способности синте-
зировать ЛОС почвенными и ассоциированными 
с  растениями бактериями, перспективными для 
биологического контроля заболеваний растений. 
Исследуется возможность использования ЛОС как 
фумигантов, например, запатентован препарат на 
основе диметилдисульфида (ДМДС) для предпо-
севной обработки почв. На основе ЛОС разрабаты-
ваются пестициды нового типа; они экологически 
безопасны, т. к. улетучиваются после воздействия 
на фитопатогенные микроорганизмы (Kai et al., 
2009; Effmert et al., 2012; Audrain et al., 2015; Schmidt 
et al., 2015; Tyc et al., 2017; Fincheira, Quiroz, 2018; 
Веселова и соавт., 2019; Weisskopf et al., 2021).

Еще одним важнейшим аспектом функциони-
рования ЛОС является их способность участвовать 
в  новом типе коммуникации микроорганизмов 

‒ передавать информацию дистанционно, регули-
руя экспрессию генов, контролирующих жизненно 
важные клеточные процессы, за что они получили 
название “infochemicals” (Chernin et al., 2011, 2013;  
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Ahmad et al., 2014; Schmidt et al., 2015; Helman, 
Chernin, 2015).

Летучие вещества, синтезируемые бактериями, 
представляют ценный арсенал химических сое-
динений для биотехнологии, сельского хозяйства, 
медицины, пищевой промышленности и др. Воз-
можности их использования в прикладных целях 
исследованы недостаточно. Вопросы о механизмах 
действия ЛОС, путях их биосинтеза, экологиче-
ской и функциональной значимости заслуживают 
глубокого и детального изучения.

В  наших предыдущих работах мы исследова-
ли биологическую активность ЛОС, образуемых 
бактериями, и механизмы их действия на клетки 
различных организмов. Нами исследовались ЛОС 
различной химической структуры: кетоны с раз-
личной длиной углеводородной цепи, спирты, тер-
пены, серосодержащее соединение — диметилди-
сульфид (ДМДС). Было показано, что ЛОС могут 
подавлять рост бактерий (Agrobacterium tumefaciens, 
Escherichia coli), образование биопленок и выжи-
ваемость бактерий в зрелых биопленках, а также 
миграцию бактерий по поверхности питательной 
среды. ЛОС подавляли и/или стимулировали рост 
растений (Arabidopsis thaliana); ингибировали про-
растание семян этого растения, оказывали уби-
вающее действие на плодовую мушку Drosophila 
melanogaster и на нематод, а при малых количествах 
тормозили развитие исследуемых насекомых и их 
личинок (Popova et al., 2014; Plyuta et al., 2016, 2021; 
Sidorova et al., 2022, 2023). Проведены работы по 
изучению механизмов действия некоторых ЛОС 
на бактериальные клетки (Melkina et al., 2017, 2021; 
Voronova et al., 2019; Koksharova et al., 2020; Плюта 
и соавт., 2020).

В этой работе продолжилось исследование био-
логической активности ненасыщенного кетона 
β-ионона (рис. 1).

Это летучее соединение вызывает большой 
интерес исследователей, работающих как в фун-
даментальном, так и в прикладном направлении. 
β-ионон синтезируется цианобактериями, водо-
рослями и растениями (является существенным 
компонентом эфирных масел различных расте-
ний, обнаруживается в плодах, овощах и др.). β-и-
онон — важное ароматическое вещество, он широ-
ко используется в парфюмерной промышленности, 

О

Рис. 1. Химическая структура β-ионона.

в косметике; проявляет фармакологические актив-
ности, например, оказывает противовоспалитель-
ное, противогрибковое, антилейшманиозное, про-
тивораковое действие (Ansari et al., 2016; Paparella 
et al., 2021). Поскольку β-ионон обладает ограни-
ченной растворимостью в воде (169 мг/л при 25 C) 
и обычно образуется в растениях в относительно 
низких концентрациях, в настоящее время ведутся 
активные генно-инженерные работы по созданию 
и улучшению уже существующих штаммов-проду-
центов на основе бактерий и дрожжей для полу-
чения высоких концентраций этого соединения 
(Czajka et al., 2018; Shi et al., 2020).

Ранее мы показали, что β-ионон в  больших 
дозах (400‒800 мкмоль) уменьшает количество 
выросших колоний фитопатогенной бактерии 
Agrobacterium tumefaciens в 1.5–5 раз, подавляет рост 
растений A. thaliana, ингибирует прорастание се-
мян этого растения, ингибирует развитие и уби-
вает дрозофил (Sidorova et al., 2022). Однако ме-
ханизмы действия β-ионона на бактерии изучены 
недостаточно.

С  целью изучения механизмов действия β-ио-
нона на бактерии мы использовали специфические 
люминесцентные lux-биосенсоры на основе штам-
мов Escherichia coli, которые содержат индуцируемые 
промоторы, реагирующие на окислительный стресс, 
повреждение ДНК и белков, транскрипционно сли-
тые с  репортерными генами luxCDABE бактерии 
Photorhabdus luminescens (Kotova et al., 2010).

Ночные культуры биосенсоров разводили до 
концентрации 107 кл./мл и растили при 30 C 2‒3 ч 
с  аэрацией. Затем пробы по 200 мкл переноси-
ли в  специальные кюветы, одна из которых слу-
жила контролем (в нее добавляли 4 мкл ДМСО), 
а в другие вносили по 4 мкл β-ионона в различ-
ной концентрации (необходимая концентрация 
раствора была получена разведением 96% β-ио-
нона в ДМСО). Кюветы располагали перед фото-
умножителем в люминометре LMA01 (“Beckman”, 
США) при комнатной температуре и через опре-
деленные интервалы времени измеряли интенсив-
ность биолюминесценции.

В клетках E. coli на окислительный стресс отве-
чают OxyR/OxyS и SoxR/SoxS регулоны, которые 
специфически активируются при появлении пе-
роксида водорода и  супероксидного анион-ради-
кала, соответственно. Для определения действия 
β-ионона на окислительный стресс бактерий ис-
пользовали биосенсоры E. coli MG1655 (pKatG'::lux)  
и E. coli MG1655 (pSoxS'::lux). Степень экспрессии 
с  соответствующих промоторов определялась по 
интенсивности биолюминесценции. Перекись во-
дорода (H2O2) и паракват (стимулирует образование 
супероксид-анион-радикала) были использованы 
в качестве положительного контроля. Полученные 
нами результаты показали, что β-ионон индуциру-
ет окислительный стресс (увеличивает экспрессию 
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с PkatG и Pdps промоторов) (рис. 2) через специфи-
ческий ответ, контролируемый OxyR/OxyS регуло-
ном, но не SoxR/SoxS регулоном; β-ионон не инду-
цирует экспрессию с PsoxS промотора.

Таким образом, впервые было показано, что 
β-ионон вызывает специфичный ответ в бактери-
альных клетках, а именно, окислительный стресс 
с образованием активных форм кислорода — пере-
киси водорода, но не супероксид-анион-радикала.

Для оценки способности β-ионона индуциро-
вать повреждения ДНК, приводящие к SOS-отве-
ту бактериальной клетки, использовались lux-био-
сенсоры E. coli (pColD'::lux) и  E. coli MG1655 
(pDinI'::lux). Положительным контролем была на-
лидиксовая кислота, которая существенно индуци-
ровала экспрессию с промотора Pcol D. β-ионон 
слабо повышал экспрессию с PcolD промотора при 
концентрациях 10 и 50 μM (рис. 3) и незначитель-
но снижал ее при 100 мкмоль. Такая же закономер-
ность наблюдалась и при действии β-ионона на 
штамм E. coli MG1655 (pDinI'::lux). 

Для изучения действия β-ионона на тепло-
вой шок и  повреждение белков были исполь-
зованы биосенсоры E. coli MG1655 (pIbpA'::lux)  
и  E. coli MG1655 (PGrpE'::lux). В  качестве поло-
жительного контроля использовался 96% эта-
нол. Действие β-ионона на штамм E. coli MG1655 
(pIbpA'::lux) вызывало индукцию экспрессии ге-
нов теплового шока при его концентрациях 50 
и 100 μM. Концентрации β-ионона 10, 50 и 100 мк-
моль не вызывали индукции экспрессии с PgrpE 
промотора.

Для оценки способности β-ионона вызывать 
окислительный стресс у грамположительных бак-
терий мы использовали биосенсор на основе 
Bacillus subtilis. Было показано, что действие β-ио-
нона не вызывает окислительный стресс в клетках  
B. subtilis 168 pNK-MrgA даже при длительном вре-
мени инкубации.
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Abstract—The biological activity and mechanisms of action of the unsaturated ketone β-ionone, a 
volatile compound of significantinterest for biotechnology, medicine, and agriculture, were studied. 
Using specific lux biosensors basedon Escherichia coli MG1655, we found that β-ionone causes oxidative 
stress in E. coli cells by inducing expression from the PkatG and Pdps promoters, but not from the PsoxS 
promoter. The effects of β-ionone on the heat shock induction (expression from the PibpA and PgrpE 
promoters) and on DNA damage (expression from the PcolD and PdinI promoters, SOS response) in 
E. coli cells were significantly weaker. β-Ionone did not cause oxidative stress in the cells of the gram-
positive bacterium Bacillus subtilis.
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