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细菌群体感应与多样性关系的研究进展
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［摘　要］生态环境中的微生物群落存在多样性演变，该多样性演变过程中的微生物群体通过资源消耗间接
发生的剥削竞争及直接作用损害的干扰竞争发挥重要作用，在两种竞争中调节并响应其分子信号的细菌群体感

应（ＱＳ），能影响并调节微生物群落中不同微生物的数量及种类，进而影响整个微生物群落的结构及多样性。本
文对近年来微生物群落多样性与ＱＳ的相关研究进展进行综述。
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　　生态竞争是指某个生物体为自身生存需要而
减少其他生物体生存或繁殖的过程，这种竞争可以

分为剥削竞争及干扰竞争［１－２］。剥削竞争是间接

发生的，表现为一个生物体消耗另一个生物体的资

源，剥削竞争也发生在微生物中，当它们聚集并形

成致密的群落（例如生物膜）时尤其强烈，主要表

现为营养限制，在相同基因型和不同基因型的细胞

间发生强烈的剥削竞争［３－４］。干扰竞争是指个体

间直接互相伤害时产生的竞争［２］。在微生物中则

是指伤害其他细胞的代谢产物的分泌，包括抗生素

化合物及窒息聚合物的分泌［５－６］。共培养实验表

明，这些分泌因子往往决定了哪些基因型能在混合

群落中占据优势［６］。在细菌群落中普遍存在剥削

和干扰竞争，强烈影响细菌的多样性结果［１－２］。目

前，细菌已经进化出可直接检测和响应生态竞争的

方法，在细菌应激反应中表现为细菌间的相互作

用，并调节一系列对其有利的行为（如繁殖），被称

之为细菌的群体感应 （ｑｕｏｒｕｍｓｅｎｓｉｎｇ，ＱＳ）［７］。ＱＳ
是一种社会特征［８］，ＱＳ通过调节细胞外公共产品
的生产以控制细菌数量及多样性［８－９］，包括调节有

益公共产品和调节有害的公共产品。本文就近年

来微生物群落多样性与 ＱＳ的相关研究进展进行
综述。

１　ＱＳ的研究概况

ＱＳ首次发现于２０世纪６０年代，有研究发现
肺炎链球菌（Ｓｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓｐｎｅｕｍｏｎｉａｅ）的遗传及两
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种海洋细菌的发光能力的成分均属于它们非自身

产生的细胞外成分［１０］。至２０世纪８０年代来自海
洋细菌费氏弧菌（Ｖｉｂｒｉｏｆｉｓｃｈｅｒｉ）的发光基因被鉴定
出来，ｌｕｘＩ和ｌｕｘＲ所需的基因被用于控制ｌｕｘ基因
转录［１１］；而来自费氏弧菌的ＱＳ信号被确定为Ｎ３
氧代己酰基１高丝氨酸内酯［１２］。随后，来自肺炎

链球菌的ＱＳ信号显示信息素［１３］，金黄色葡萄球菌

（Ｓｔａｐｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓａｕｒｅｕｓ）使用的小环肽信息素［１４］，

均被证明是可以激活产生细胞外毒素的基因。以

上发现表明通过不同的化学信号显示的 ＱＳ在革
兰阳性和革兰阴性细菌中均有发生。而混合微生

物群落中的许多物种的细胞则通过自诱导剂（ＡＩ
２）进行ＱＳ感知一般细菌种群的密度［１５］。有研究

发现真核微生物（如念珠菌或组织胞浆）及病毒的

ＱＳ系统［１６］，提供了 ＱＳ与自然选择驱动的社会特
征的进化动力学趋同进化的证明。

２　ＱＳ与有益的公共产品

ＱＳ通过调节有益的公共产品以限制作弊者来
调节群落中微生物种类和数量，从而对微生物多样

性产生影响。有益的公共产品受到 ＱＳ和产生者
的共同监管，以便在满足微生物数量上限及充足养

分供应这两个条件时生产公共产品。由于公共产

品的生产成本很高，因此会被非生产性作弊所利

用［１７－１８］，这种作弊利用导致了细菌的社会困境。

为此ＱＳ调节有益的公共产品使公共产品直接供
应给生产细胞，利用剥削竞争中的营养限制以限制

作弊者，同时生产细胞在维持微生物类群间的合作

者及其亲属间进行合作产生，依靠合作产品维持群

落的紧密空间结构，两者协作从而解决了细菌的这

一社会困境［１９］。例如空间结构化群体 －表面相关
的微生物群落生物膜的结构有助于限制作弊者的

入侵［２０］。

　　生物膜被定义为高密度细菌簇，常附着于细胞
表面并包裹在细胞外聚合物基质中［２１］。２０世纪
８０年代有学者开始研究生物膜群落中的 ＱＳ，最常
使用的实验室生物膜系统为流动池，研究时在有小

通道的流动池（将营养培养基通过小通道连续泵

送供给生物膜）覆盖盖玻片，使用共聚焦扫描激光

显微镜对在拨片上生长的生物膜进行成像［２２］，结

果发现ＱＳ可以影响生物膜结构及生物膜耐受抗
菌治疗的能力［２３］。ＱＳ对于生物膜的构建及拆卸
至关重要，在对 ＱＳ与生物膜形成之间的联系、评

估微生物社会行为如何影响其增长模式的研究中，

发现这种联系取决于环境条件，即环境条件和细胞

通信之间存在相互作用。一些天然存在的微生物

生物膜含有数百至数千个细胞，由微米级聚集体组

成［２４］。微流体和激光打印技术研究发现直径约

２５μｍ的聚集体表现出强烈的ＱＳ，而直径＜１０μｍ
的聚集体表现出较少的 ＱＳ依赖性基因表达［２５］。

如铜绿假单胞菌，当被限制在８μＬ捕集器内时，至
少５００个铜绿假单胞菌细胞产生 ＱＳ控制的外源
性绿脓菌素，证明这种大小的聚集体能够在开放系

统中启动社会行为［２６］。天然聚集体与实验室生物

膜研究均证明生物膜能增强微生物群落的抗菌耐

受性，得出了 ＱＳ参与聚集体形成的假设。这一假
设通过对菠萝泛菌（Ｐａｎｔｏｅａａｎａｎａｔｉｓ）、球形红细菌
（Ｒｈｏｄｏｂａｃｔｅｒｓｐｈａｅｒｏｉｄｅｓ）、伯克氏菌（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ
ｔｈａｉｌａｎｄｅｎｓｉｓ）及大肠杆菌（Ｅ．ｃｏｌｉ）的研究得到了
证实［１６］。

３　ＱＳ与有害的公共产品

生态竞争的应激反应通常与毒素的释放有关，

因为在细菌群落中，生态竞争通常存在外来基因型

和进化的基因型。而细菌群体则通过毒素的作用

来描述 ＱＳ在调节微生物多样性中的作用。细菌
产生的毒素会引起细菌损伤，细菌通常会释放杀死

其它细菌的毒素，来分解其它基因型的单细胞［２７］。

毒素在辨别进化功能中特别有用，它已经进化到能

够影响其它细菌活动，最终杀死其它细菌，如针对

其他细菌的窄谱抗生素细菌素、对代谢和营养产生

多种潜在影响的绿脓菌素［２８］。毒素调节的微生物

多样性表现为，一方面细菌通过由 ＱＳ介导的与群
落中微生物数量相关的信息来感受生态竞争，其中

自我细胞的密度是调节关键因素，毒素的作用通过

ＱＳ调节群落微生物数量，以 ＱＳ调节确保群落中
有足够的与自身具有相同基因型的细菌来分泌毒

素或促进生长产物；另一方面 ＱＳ信息也可以预测
生态竞争的强度，微生物群落的多样性潜力 ＱＳ
意味着种群密度信息不仅作用于自身，也可能是自

我细胞检测其它人产生的特定信号的基因型，信号

分子的高度特异性有可能区分种群密度信息，因为

它可以识别特定的菌株或物种是进化的竞争者，例

如奇异变形杆菌（Ｐｒｏｔｅｕｓｍｉｒａｂｉｌｉｓ）可以检测物种
中的其它基因型菌株并识别未来的竞争者，或者存

在具有群体感应受体的菌株它们不产生的分子，如

０１５
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ＬｕｘＲ因子。
　　ＡＨＬｓ信号分子由 ＬｕｘＩ型蛋白合成酶合成，它
伴随细菌密度的增加浓度不断增大，当到达一定程

度能被转录调节蛋白 ＬｕｘＲ型蛋白所感知，调控特
定基因的表达［２９］。ＬｕｘＲ型转录因子由两个结构
域组成，即 Ｎ末端信号结合结构域和 Ｃ末端 ＤＮＡ
结合结构域。通过对 ＬｕｘＩ／ＬｕｘＲ为基础的 ＱＳ进
行了研究发现，铜绿假单胞菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓａｅｒｕｇｉ
ｎｏｓａ）等多种致病菌均有该套群体感应系统，以控
制自身毒力基因的表达。通过对鼠伤寒沙门氏菌

（Ｓａｌｍｏｎｅｌｌａｔｙｐｈｉｍｕｒｉｕｍ）基因组的比对发现了第１
个ＬｕｘＲｓｏｌｏ同源物。鼠伤寒沙门氏菌的基因组具
有称为 ｓｄｉＡ的 ｌｕｘＲ同源物，但它不具有 ｌｕｘＩ型基
因，且鼠伤寒沙门氏菌也不产生 ＡＨＬｓ［３０］。在鼠
伤寒沙门氏菌中，ｓｄｉＡ基因可以响应其他细菌产生
的 ＡＨＬ信号分子，从而能导致特定基因的激
活［３１］。在大肠杆菌中也有 ｓｄｉＡ基因，大肠杆菌
ＳｄｉＡ对ＡＨＬ和哺乳动物宿主产生的小分子有反
应［３２］。事实上，许多革兰阴性菌具有 ｌｕｘＲ型基因
并且不具有ｌｕｘＩ型基因。但ＬｕｘＲ及其同源物能响
应群落中其他基因型的 ＡＨＬｓ信号，识别竞争者，
调控包括生物被膜形成、发光、毒力因子释放、泳动

能力和蛋白酶活性基因的表达等，通过干扰竞争减

少其它基因型菌株数量，最终调节微生物群落中不

同基因型数量级种类，达到调节群落中生物多样性

的目的。

４　展望

微生物群落中的干扰和剥削竞争，是影响微生

物对微生物多样性的关键因素，它通过 ＱＳ调控信
号表达来实现，ＱＳ具体机制尚未完全清楚，还有很
多需要研究。阐明 ＱＳ在自然生态系统中的作用
和功能，需要对微生物群落的复杂性并引入系统生

态学原理来继续研究。目前细菌 ＱＳ活动研究领
域继续扩大，哺乳动物肠道微生物组的研究已经发

现ＱＳ如何影响微生物组的物种组成，许多细菌物
种产生的ＡＩ２分子促进 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ对拟杆菌的肠
道定殖，并且肠道共生细菌产生 ＡＩ２可以限制霍
乱弧菌（Ｖｉｂｒｉｏｃｈｏｌｅｒａｅ）感染［３３－３４］。尽管哺乳动物

肠道中细菌的相互作用复杂，但研究已经涉及 ＱＳ
参与这些微生物群落可以提供干预肠道失调的机

会、宿主生物如何通过进化机制来影响细菌 ＱＳ从
而塑造其微生物组方面。有学者正尝试使用化学

或使用益生菌的方法影响 ＱＳ进而操纵微生物群
落，调控这些在人类肠道和人类慢性感染等多种环

境中的微生物群落，作为一种治疗细菌感染的途

径。因此对细菌群体感应与多样性关系研究具有

巨大的研究意义和研究前景。
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