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Регуляторный эффект полиаминов и индола на экспрессию генов 
адаптации к стрессу у Escherichia coli

Резюме

Индол и полиамины участвуют в регуляции физиологических процессов 
у бактерий, связанных с адаптацией к стрессам, биоплёнкообразованием, 
антибиотикоустойчивостью, бактериальной персистенцией, что имеет 
важное клиническое значение. Однако молекулярные мишени и механизм дей-
ствия этих метаболитов до сих пор мало изучены. В данной работе исследо-
вано влияние полиаминов и индола на экспрессию таких генов, как: rpoS, relA 
и spoT, кодирующих регуляторы общего стрессорного ответа и голодания; 
hns и stpA, кодирующих глобальные регуляторы генной экспрессии; rmf, yqjD, 
hpf, raiA, rsfS, sra, ettA, кодирующих факторы гибернации рибосом. 
Цель исследования. Изучить регуляторные эффекты полиаминов и индо-
ла на экспрессию перечисленных генов, ответственных за адаптацию 
Escherichia coli к стрессу.
Материалы и методы. В качестве объектов исследования использовали 
штаммы E.  coli. Содержание полиаминов исследовали методом тонкос-
лойной хроматографии. Концентрацию индола определяли методом 
высокоэффективной жидкостной хроматографии. Генную экспрессию 
изучали при  помощи ПЦР в реальном времени, сопряжённой с обратной 
транскрипцией. 
Результаты. Добавка полиаминов путресцина, кадаверина и спермидина 
в среду стимулировала экспрессию всех исследуемых генов. Для большинства 
генов наибольшая стимуляция наблюдалась в стационарной фазе роста. 
Наиболее значительное влияние оказывали путресцин и спермидин. 
Показана эквимолярная конвертация экзогенного триптофана в индол 
через 24  ч культивирования. В это время увеличивалась экспрессия двух 
генов: rmf и raiA. 
Заключение. Нами показано, что полиамины стимулируют экспрессию всех 
исследуемых генов на транскрипционном уровне, при этом их стимулирую-
щий эффект специфичен по фазе культивирования и типу полиамина. Индол 
оказывает положительный эффект на экспрессию генов rmf и raiA, тогда 
как остальные из исследованных генов не подвержены его регуляторным 
воздействиям.

Ключевые слова: полиамины, индол, генная экспрессия, ПЦР в реальном 
времени
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Regulatory effect of polyamines and indole on expression  
of stress adaptation genes in Escherichia coli

Abstract

Background. Indole and polyamines are involved in the regulation of physiological 
processes in bacteria associated with adaptation to stress, biofilm formation, antibi-
otic tolerance, and bacterial persistence. However, the molecular targets and mecha-
nisms of action of these metabolites are still poorly understood. In this work, we stud-
ied the effect of polyamines and indole on the expression of such genes as: rpoS, relA, 
and spoT, encoding regulators of the general stress responses and starvation; hns 
and stpA, encoding global regulators of gene expression; rmf, yqjD, hpf, raiA, rsfS, 
sra, ettA, encoding ribosome hibernation factors.
The aim. To study the regulatory effects of polyamines and indole on the expression 
of these genes, which are responsible for the adaptation of Escherichia coli to stress.
Materials and methods. We used strains of E. coli in this study. The amount of poly-
amines was studied by thin layer chromatography. The indole concentration was de-
termined by high performance liquid chromatography. Gene expression was studied 
using real-time RT-PCR.
Results. The addition of polyamines putrescine, cadaverine and spermidine 
to  the  medium stimulated the expression of all the studied genes. The maximal 
stimulation was observed at the stationary phase mostly. Putrescine and spermidine 
had the most significant effect.
At 24 h of cultivation, an equimolar conversion of exogenous tryptophan into indole 
was showed. At this time, the expression of two genes – rmf and raiA – increased.
Conclusions. We have shown that polyamines upregulate the expression 
of all the studied genes at the transcriptional level. The stimulating effect is specific 
for the phase of the batch culture and the type of polyamine. Indole has a positive 
effect on the expression of the rmf and raiA genes.
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Введение

В естественных условиях, в том числе в макроор-
ганизме-хозяине, бактерии испытывают воздействие 
различных неблагоприятных факторов: голодание, не-
оптимальные значения температуры и рН, окислитель-
ный стресс, воздействие антибиотиков. Для выживания 
в таких условиях бактериям необходимо адаптировать-
ся, в том числе посредством изменения генно-экспрес-
сионного профиля клетки [1]. Значительную роль в этом 
процессе играют полиамины, представляющие собой 
биогенные поликатионы, которые участвуют в адапта-
ции бактерий к стрессу, регуляции пролиферации и ген-
ной экспрессии [2, 3, 4]. Описаны различные механизмы 
стимуляции генной экспрессии полиаминами на транс-
ляционном уровне. Такие гены объединены в «полиами-
новый модулон» [5, 6], многие из которых ответственны 
за синтез соединений, участвующих в механизмах адап-
тации. Исходя из этого полиамины можно отнести к ка-
тегории бактериальных адаптогенов. Бактерии способ-
ны самостоятельно продуцировать полиамины, а так-
же импортировать их из внешней среды, где они обра-
зуются как продукты распада белков или секретируют-
ся клетками макроорганизма-хозяина [2, 7, 8].

Наряду с полиаминами, другим важным соединени-
ем, обладающим регуляторной функцией для жизнедея-
тельности бактерий, является индол. Этот метаболит про-
дуцируется многими представителями грамположитель-
ных и грамотрицательных бактерий, включая Escherichia 
coli, а также в значительных количествах присутствует 
в кишечном тракте млекопитающих, в том числе челове-
ка. Индол функционирует в качестве сигнальной моле-
кулы, которая запускает каскад реакций, направленных 
на адаптацию бактерий к условиям окружающей среды [9].

В литературе появляются данные о том, что экзоген-
ный индол способен повышать содержание путресцина 
и спермидина в клетках E. coli [10], что может свидетель-
ствовать о перекрёстном взаимодействии регуляторных 
сетей, контролируемых полиаминами и индолом. Извест-
но, что как индол, так и полиамины участвуют в регуля-
ции физиологических процессов у бактерий, в адапта-
ции к стрессу, биоплёнкообразовании, антибиотикоу-
стойчивости и бактериальной персистенции, что имеет 
важное клиническое значение [3, 4, 9, 11–16]. Однако мо-
лекулярные мишени и механизм действия данных мета-
болитов до сих пор недостаточно изучены.

В данной работе нами проведены исследования по вли-
янию индола и полиаминов на экспрессию генов, участву-
ющих в адаптации E. coli к стрессу. Среди них relA, кодиру-
ющий (p)ppGpp-синтазу, и spoT, кодирующий (p)‌ppGpp-
синтазу/гидролазу. (p)ppGpp (гуанозинтетра(пента)фос-
фат) относят к классу алармонов, сигналов стресса, который 
выполняет функции глобального регулятора стринджент-
ответа. RelA реагирует на связывание с рибосомой неза-
ряженной тРНК при аминокислотном голодании, тогда 
как SpoT – на отклонение скорости трансляции от макси-
мальной при голодании и других видах стресса. (p)ppGpp 
участвует в  регуляции множества клеточных процес-
сов, при этом его действие направлено на избежание на-

прасной траты ресурсов в стрессорных условиях, что мо-
жет сопровождаться формированием дормантного со-
стояния [17, 18]. Под контролем (p)ppGpp находится экс-
прессия гена rpoS [19], который кодирует альтернативную  
ơS-субъединицу РНК-полимеразы. Гены, промоторы кото-
рых имеют сродство к данной ơ-субъединице, объединены 
в rpoS-регулон, ответственный за адаптацию энтеробакте-
рий к комплексному стрессорному воздействию в стацио-
нарной фазе [20, 21]. Кроме того, в данной работе исследова-
ны уровни экспрессии генов-паралогов hns и stpA, которые 
кодируют ДНК-связывающие белки, выполняющие функ-
ции глобальных транскрипционных регуляторов [22, 23]. 
Также изучены гены rmf, hpf, raiA, rsfS, sra, yqjD, ettA, кодиру-
ющие факторы гибернации рибосом, ответственные за ин-
гибирование трансляции в условиях нехватки ресурсов [24].

Материалы и методы

Объекты исследования и условия культивирова‑
ния. В качестве объектов исследования в работе исполь-
зованы следующие штаммы E.  coli: штамм дикого типа 
BW25141 (F-, Δ(araD-araB)567, ΔlacZ4787(::rrnB-3), Δ(phoB-
phoR)580, λ- galU95, ΔuidA3::pir+, recA1, endA9(del-ins)::FRT, rph-
1, Δ(rhaD-rhaB)568, hsdR514) [25], а также полиамин-дефицит-
ные штаммы HT306A (F-, thr-1, araC14, ΔspeD98, Δ(gpt-proA)62, 
lacY1, glnX44(AS), galK2(Oc), λ-, Δ(speB-speA)97, Δ(speC-glcB)63, 
rpsL25(strR), xylA5, mtl-1, thiE1, ampCp-1, cadA2, lacZ-) [26] 
и SHT03 (как HT306А, но λRZ5 rpoS::lacZ) (коллекция Лабора-
тории адаптации микроорганизмов ИЭГМ УрО РАН). Штам-
мы E. coli, сохраняемые на скошенном LB-агаре («Sigma», 
CША), высевали на полноценную среду LB («Amresco», США) 
и культивировали в термостате при температуре 37 °С. По-
сле суточного культивирования клетки пересевали на LB-
бульон или на синтетическую минеральную среду  М9  
(+ 0,4 % глюкоза). После 16 ч культивирования при тем-
пературе 37 °С культуру использовали в качестве иноку-
лята. В экспериментах с полиамин-дефицитными штам-
мами на минеральной среде культуру предваритель-
но истощали по полиаминам посредством трёх после-
довательных пересевов на среде М9 (+ 0,4 % глюкоза), 
в итоге разводили до оптической плотности 0,45 (ОП600), 
что соответствует 0 ч культивирования. В это время про-
изводили добавки полиаминов путресцина, кадавери-
на и спермидина («Sigma», США) до конечной концентра-
ции 0,1 мМ. В экспериментах по изучению динамики на-
копления полиаминов и индола в периодических культу-
рах использовали штамм E. coli BW25141. При этом ино-
кулят разводили свежей питательной средой, LB или М9  
(+ 0,4 % глюкоза) соответственно, до оптической плотно-
сти 0,1 (ОП600) в конечном объёме 50 мл и культивирова-
ли в термостатируемом шейкере GFL-1092 (GFL, Германия) 
при температуре 37 °C с перемешиванием (120 об./‌мин). 
Оптическую плотность бактериальных культур измеряли 
по величине абсорбции при 600 нм (ОП600) с использовани-
ем спектрофотометра UV-1650PC (Shimadzu, Япония). В экс-
периментах по изучению накопления индола на 0 ч куль-
тивирования использовали триптофан 2 мМ (AppliChem, 
Германия) в качестве экзогенной добавки.
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Определение содержания полиаминов. Концен-
трацию полиаминов определяли методом тонкослой-
ной хроматографии их дансил-производных согласно 
ранее описанному протоколу [12].

Количественное определение индола. Концентра-
цию индола в среде определяли методом высокоэффек-
тивной жидкостной хроматографии согласно ранее опи-
санному протоколу [10].

ПЦР в реальном времени, сопряжённая с обрат‑
ной транскрипцией. Генную экспрессию исследовали 
методом ПЦР в реальном времени, сопряжённой с об-
ратной транскрипцией. Суммарную РНК выделяли с по-
мощью коммерческого набора «GeneJET RNA Purification 
Kit» (Thermo Fisher Scientific, Литва) согласно протоко-
лу. Концентрацию РНК в полученных пробах измеряли 
при OП260 (ОП – оптическая плотность), качество проб оце-
нивали по соотношению OП260/OП280 и OП260/OП230 при по-
мощи спектрофотометра NanoDrop 2000 (Thermo Fisher 
Scientific, Литва). Интактность проб РНК оценивали мето-
дом электрофореза в 1%-ном агарозном геле с окраши-
ванием бромистым этидием. Пробы обрабатывали ДНКа-
зой, входящей в состав коммерческого набора «TurboTM 
DNase» (2 U/мкл) (Thermo Fisher Scientific, Литва). Для син-
теза кДНК в ходе обратной транскрипции в качестве прай-
меров использовали случайные наномерные олигонукле-
отиды.  Все реактивы¸ использованные для проведения 
реакции обратной транскрипции, произведены «Thermo 
Fisher Scientific» (Литва). Праймеры для ПЦР в реальном 
времени подобраны с помощью программы PrimerSelect 
версия 7.1.0 (DNASTAR Inc.) (табл. 1). ПЦР в реальном вре-
мени проводили с использованием коммерческого на-
бора «qPCRmix-HS SYBR» (Евроген, Россия) на амплифи-
каторе «CFX96 RT Systems C1000 Thermal Cycler» (BioRad, 
США). После завершения ПЦР строили кривые диссоциа-
ции для оценки отсутствия димеров праймеров и других 
артефактов. Данные обработаны при помощи програм-
мы LinRegPCR (2014.x) [27], нормализованы по суммарной 
РНК, представлены относительно контроля.

Статистическую обработку полученных результа-
тов проводили с использованием пакета стандартных 
программ Statistica 5.0 (StatSoft Inc., США). Повторность 
экспериментов – трёхкратная.

Результаты и обсуждение

Регуляторный эффект полиаминов на экспрессию 
генов адаптации к стрессу у E. сoli

Стимулирующий эффект полиаминов на экспрессию 
некоторых исследуемых нами генов ранее показан на 
трансляционном уровне [5, 6, 14]. Однако их влияние на 
транскрипционном уровне экспрессии остаётся недоста-
точно изученным. Аминогруппы полиаминов при физио-
логических условиях протонированы, что делает эти сое-
динения способными взаимодействовать с отрицательно 
заряженными биомолекулами, в первую очередь с РНК 
и ДНК. Большая часть внутриклеточного пула полиами-
нов находится в комплексе с РНК. С этим связана регуля-
торная роль полиаминов в регуляции генной экспрессии 

на уровне трансляции. Тем не менее часть полиаминов 
находится во взаимодействии с ДНК, влияя на её тополо-
гические свойства и, соответственно, на транскрипцию 
генов [2, 3, 28, 29]. Эти данные послужили основанием 
для исследования регуляторных эффектов полиаминов 
на генную экспрессию на транскрипционном уровне.

В данной работе получены данные относительно 
накопления полиаминов в клетках и в среде. Согласно 
результатам исследования, внутриклеточное содер-
жание полиаминов у полиамин-дефицитного штамма 
SHT03 при добавлении путресцина, кадаверина и спер-
мидина в концентрации 0,1 мМ на 0 ч постепенно воз-
растало к стационарной фазе и достигало максималь-
ных значений на 24 ч культивирования, что сопрово-
ждалось снижением содержания полиаминов в среде 
(рис. 1). Кроме того, установлено, что при физиологи-
ческих условиях (без добавления полиаминов) у штам-
ма дикого типа BW25141, выращенного на LB бульоне, 
внутриклеточное содержание путресцина и спермиди-
на также увеличивается и достигает максимальных зна-
чений к стационарной фазе. При этом содержание пу-
тресцина значительно превышает концентрацию спер-
мидина. Кадаверин же обнаружен лишь в следовых ко-
личествах (рис. 2). 

Т а бли   ц а   1
Праймеры, использованные в ПЦР  
в реальном времени
Table       1
Primers used in real-time RT-PCR

Ген Последовательность праймеров

relA 5’-GCTGAAGGCGTTAAAGCGGAAGTGT-3’
5’-CGGCAGGTGGCGATAGTGAGTGT-3’

spoT 5’-GCGCACGCTGGGCTCACTT-3’
5’-GCGCGGCTTTCACCACTTCTTT-3’

rpoS 5’-TGAAGATGCGGAATTTGATGAGAA-3’
5’-TCGGCCGTTAACAGTGGTGAA-3’

stpA 5’-GAAGAAGAACAGCAGCAGCGTGAA-3’
5’-CGTGACCGGTCCAGGTTTTAGTTT-3’

hns 5’-GTATTGACCCGAACGAACTGCT-3’
5’-TACCTTGCTCATCCATTGCTTTTT-3’

rmf 5’-CGCGCACATCAACGTGGTTATCA-3’
5’-GCCAGCCTCCCAGCCATTGT-3’

hpf 5’-AGTGTTGCATCTGAGGTGTGGGTGA-3’
5’-CCGGTCTATGTTGTTCTGAAAGTGGAG-3’

raiA 5’-GACGGGAAGACAAGAGGTAA-3’
5’-GTGGCGTCAGCAACAAAC-3’

ettA 5’-ATTACCCACGACCGTTACTTCCTC-3’
5’-GTACCCATTCCAGCTCTTTCTCAA-3’

rsfS 5’-GACGTTCAGGGCAAATCCAGCATC-3’
5’-GACAATCACATCGCCCAAATCCAC-3’

yqjD 5’-GCGCGTTCCGATGAGTAT-3’
5’-GCGACGCGACAGCAGA-3’

sra 5’-AGGCACGTCATATTCTTGGACTGGA-3’
5’-CGGTTGGGTTATTTACTACGCTGGAT-3’
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РИС. 1.  
Содержание путресцина, спермидина и кадаверина в клетках 
и в среде полиамин-дефицитного штамма SHT03 при добав-
лении путресцина, кадаверина и спермидина по 0,1 мМ на 0 ч: 
Pt – путресцин; Cd – кадаверин; Sd – спермидин; in – внутри-
клеточное содержание; out – содержание в среде
FIG. 1.  
The amount of putrescine, spermidine and cadaverine in cells 
and in the medium of the polyamine-deficient strain SHT03 with 
the addition of putrescine, cadaverine and spermidine at 0.1 mM 
at 0 h: Pt – putrescine; Cd – cadaverine; Sd – spermidine; in – the in-
tracellular amount; out – the amount in the medium 

РИС. 2.  
Внутриклеточное содержание полиаминов при физиологиче-
ских условиях (без добавления полиаминов) у штамма дико-
го типа BW25141: Pt – путресцин; Sd – спермидин; АСБ – абсо-
лютная сухая биомасса
FIG. 2.  
The intracellular amount of polyamines under physiological con-
ditions (without the addition of polyamines) in the wild-type strain 
BW25141: Pt – putrescine; Sd – spermidine; АСБ – absolute dry bio-
mass

Нами показано, что при добавлении полиаминов 
в среду увеличивается уровень экспрессии всех иссле-
дуемых генов (рис. 3, 4). При этом наибольший стиму-
лирующий эффект полиаминов на экспрессию боль-
шинства из них наблюдается в стационарной фазе. 
Исключение составили гены stpA и raiA, максималь-
ная стимуляция экспрессии которых показана в экс-
поненциальной фазе роста. При этом наибольший эф-
фект на уровень их транскрипции оказывали путрес-
цин и кадаверин. 

Показано, что экспрессия генов rpoS, relA и spoT, ко-
дирующих регуляторы общего стрессорного ответа и го-
лодания, стимулируется преимущественно спермиди-
ном в стационарной фазе, когда клетки подвержены воз-
действию ряда стрессов.

Регуляторный эффект полиаминов на гены-пара-
логи hns и stpA, кодирующие ДНК-связывающие бел-
ки, дифференцирован во времени и характеризует-
ся специфичностью по отношению к различным по-
лиаминам. За наибольшую стимуляцию транскрип-
ции stpA, наблюдаемую в экспоненциальной фазе, 
ответственны путресцин и кадаверин, тогда как на 
экспрессию hns наибольший эффект оказывает спер-
мидин в стационарной фазе. По-видимому, это связа-
но с тем, что H-NS является глобальным репрессором 
и действует преимущественно в этот период [30, 31]. 
StpA и H-NS являются паралогами и функционируют 
совместно в виде гетеродимеров. Кроме того, StpA 
может существовать и самостоятельно в виде гомоди-
меров [22, 23]. Ранее считалось, что StpA играет лишь 
роль резервной копии H-NS, однако по мере накопле-
ния исследований, уточняющих функции StpA, данно-
му фактору стала отводиться более самостоятельная 
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РИС. 3.  
Полиамины стимулируют экспрессию генов relA, spoT, rpoS, 
hns, stpA, ettA: Pt – путресцин; Cd – кадаверин; Sd – спермидин

FIG. 3.  
Polyamines upregulate the expression of genes relA, spoT, rpoS, 
hns, stpA, ettA: Pt – putrescine; Cd – cadaverine; Sd – spermidine
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РИС. 4.  
Полиамины стимулируют экспрессию генов rmf, hpf, raiA, 
yqjD, rsfS, sra: Pt – путресцин; Cd – кадаверин; Sd – спермидин

FIG. 4.  
Polyamines upregulate the expression of genes rmf, hpf, raiA, yqjD, 
rsfS, sra: Pt – putrescine; Cd – cadaverine; Sd – spermidine
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роль [32], что подтверждается данными, полученны-
ми в настоящей работе.

Стимулирующий эффект на экспрессию генов rmf 
и hpf преимущественно оказывает добавка спермиди-
на, что наблюдается в стационарной фазе. В этот пе-
риод факторы RMF и HPF функционируют совместно, 
формируя неактивные 100S димеры рибосом [33, 34]. 
Их антагонист, фактор RaiA, стабилизирует и инакти-
вирует 70S мономеры рибосом [35]. На транскрип-
цию гена raiA, в отличие от rmf и hpf, наибольшее вли-
яние оказывают путресцин и кадаверин в экспонен-
циальной фазе. Регуляторные эффекты на экспрессию 
остальных генов, кодирующих факторы гибернации 
рибосом, наблюдаются в стационарной фазе и облада-
ют специфичностью по отношению к различным поли-
аминам: ettA и yqjD – к путресцину, rsfS – к путресцину 
и спермидину, sra – к спермидину. Факторы гиберна-
ции рибосом посредством различных механизмов ин-
гибируют трансляцию. «Биологическая целесообраз-
ность» их активности в первую очередь обусловлена 
необходимостью избежать непроизводительных за-
трат энергии на синтез белка, один из самых энергоём-
ких процессов, в условиях голодания и других небла-
гоприятных воздействий [24]. В соответствии с этим, 
каждая из рибосом, присутствующих в бактериальной 
клетке в данный момент времени, может находиться 
как в активном, так и неактивном состоянии, благода-
ря действию различных механизмов гибернации ри-
босом, формирующих, таким образом, гетерогенный 
набор их неактивных форм. Специфическая зависи-
мость генной экспрессии от полиаминов также может 
указывать на разделение функций между факторами 
гибернации рибосом.

Регуляторный эффект индола на экспрессию генов 
адаптации к стрессу у E. coli

Полученные нами результаты показывают, что эк-
зогенный триптофан конвертируется в эквивалентное 
количество индола на 24 ч культивирования во время 
стационарной фазы (рис. 5). Согласно полученным дан-
ным, в течение 7 ч культивирования концентрация ин-
дола в среде с добавкой триптофана находится на низ-
ком уровне, сходном с контролем, однако резко воз-
растает на 24  ч культивирования. Известно, что реак-
ция образования индола из триптофана у E. coli катали-
зируется ферментом триптофаназой TnaA. Экспрессия 
tnaA находится под строгим контролем RpoS и проис-
ходит в стационарной фазе [36]. Это согласуется с дан-
ными о том, что внутриклеточная концентрация индо-
ла E. coli, культивируемой на полноценной среде, также 
значительно возрастает при переходе в стационарную 
фазу роста, достигая 60 мМ («пульс» индола) [37], и мо-
жет быть ответственной за индукцию экспрессии факто-
ров адаптации к стрессу.

Выявлено, что через 24  ч культивирования, когда 
происходит накопление индола в клетках с последую-
щим его выходом в среду, наблюдается стимуляция экс-
прессии генов raiA и rmf, тогда как на экспрессию осталь-
ных генов индол влияния не оказывал (рис. 6).

РИС. 5.  
Триптофан эквивалентно превращается в индол на 24 ч 
культивирования: OП – оптическая плотность
FIG. 5.  
Tryptophan is equivalently converted to indole at 24 h: ОП – opti-
cal density

Таким образом, при переходе клеток E. coli в ста-
ционарную фазу происходит эквимолярная конвер-
тация экзогенного триптофана во внутриклеточный 
индол за счёт активности триптофаназы. Возрастание 
содержания индола в клетках впоследствии сменяет-
ся его выходом в среду. В этот период происходит сти-
муляция экспрессии факторов гибернации рибосом, 
основным предназначением которых является сни-
жение активности трансляционных процессов в усло-
виях стресса [24]. 

Заключение

В данной работе исследовано влияние полиаминов 
и индола – продуктов метаболизма E. coli – на экспрес-
сию генов, ответственных за адаптацию к стрессу. Вы-
явлено, что полиамины в той или иной степени стиму-
лируют экспрессию всех исследованных в данной ра-
боте генов. При  этом стимулирующий эффект полиа-
минов на их транскрипционную активность специфи-
чен по фазе культивирования и типу полиамина. В то 
же время индол влияет на экспрессию лишь двух генов 
из всех изученных нами в данной работе, а именно raiA 
и rmf. Выживание бактериальных клеток в неблагопри-
ятных условиях обеспечивается функционированием 
различных механизмов стрессорного ответа, органи-
зованных в виде сложных, перекрещивающихся регуля-
торных сетей, которые осуществляют тонкую настрой-
ку генно-экспрессионного профиля клетки и её физио-
логического состояния адекватно условиям среды [1]. 
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Полученные данные служат основанием для предпо-
ложения, что основные факторы гибернации рибосом 
RMF и RaiA могут играть роль точки пересечения регу-
ляторных сетей, контролируемых полиаминами и ин-
долом. Это даёт перспективу для дальнейших исследо-
ваний в данном направлении.
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РИС. 6.  
Регуляторный эффект индола на генную экспрессию

FIG. 6.  
The regulatory effect of indole on gene expression
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