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энтероцины – разнообразие, своЙства и практическое 
применение

В обзоре представлены современные сведения о бактериоциногенной активности бактерий рода 
Enterococcus. Приводится информация о разнообразии энтероцинов, их свойствах, влиянии условий куль-
тивирования на их продукцию, спектры активности. Освещены данные о практическом использовании 
энтероцинов в качестве биоконсервантов в пищевых продуктах животного и растительного проис-
хождения. 
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Антагонизм является широко распространенным свойством среди микроорганизмов. Ан-
тагонистические свойства молочнокислых бактерий хорошо известны, они обусловлены про-
дукцией биологически активных метаболитов, в частности молочной кислоты. Но, в отличие 
от других родов молочнокислых бактерий, энтерококки не являются сильными кислотообра-
зователями [34]. Поэтому уже давно возник вопрос о более углубленном изучении их антаго-
нистического действия по отношению к условно патогенным и патогенным бактериям. 

Впервые антибиотические вещества, подобные бактериоцинам, были выявлены Kjems в 
1955 г. [43] у стрептококков группы D, к которой, согласно систематике, относили энтеро-
кокки. Другими авторами была отмечена схожесть бактериоциноподобного агента, проду-
цируемого Streptococcus faecium, с колицином. Позднее эта субстанция получила название 
энтероцин [10]. 

По классификации Klaenhammer [44] бактериоцины молочнокислых бактерий делятся 
на 4 класса. Позже Nes с соавторами [51] предложили выделить подклассы ІІа, ІІb и ІІс, и 
большинство энтероцинов были отнесены к классу ІІа. Однако, критерии, положенные в ос-
нову данной классификации, приводили к разногласиям при применении их к энтероцинам. 
Поэтому, в 2007 году была предложена схема классификации бактериоцинов энтерококков, 
основанная на гомологии аминокислотных последовательностей, которая делит энтероцины 
на четыре класса (таблица) [30]. 

К классу І - лантибиотикоподобные энтероцины - отнесен цитолизин, представляющий 
собой белок, содержащий остатки лантионина и состоящий из двух субъединиц. Данный эн-
тероцин проявляет гемолитические свойства, активен в отношении эукариотических клеток 
(эритроцитов), а также грампозитивных бактерий. Гены, ответственные за продукцию цито-
лизина, расположены на плазмиде рAD1 [9]. 

Класс ІІ объединяет низкомолекулярные, не содержащие лантионина, пептиды. Под-
класс ІІ.1 включает энтероцины семейства педиоцинов. Наиболее изученными среди них 
являются энтероцины А и Р. Энтероцин А был впервые выявлен у штамма Enterococcus 
faecium CTC492, изолированного из сыровяленой колбасы [6]. Он состоит из 47 аминокис-
лотных остатков, его молекулярный вес 4,8 кДа. Аминокислотная последовательность эн-
тероцина А выявила гомологию 38,3-54,6 % с группой педиоцин подобных бактериоцинов, 
которые продуцируются представителями родов Lactobacillus, Pediococcus, Leuconostoc и 
Carnobacterium. Энтероцин А угнетает рост лактобацилл, педиококков, энтерококков, листе-
рий, и не влияет на рост лактококков. Энтероцин А был также обнаружен у других штаммов 
E. faecium, выделенных из сырокопченых колбас [12], молочных продуктов [25]. Это свиде-
тельствует о том, что энтероцин А может быть широко распространенным среди штаммов 
энтерококков и, возможно, играет важную роль в контроле роста листерий в естественной 
среде обитания, в частности в ферментированных продуктах, из которых наиболее часто вы-
деляются бактериоциногенные штаммы. 
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Энтероцин Р впервые был обнаружен у штамма E. faecium P13 [13], а позже у штаммов 
E. faecium АА13, G16 и L50, выделенных из сырокопченых колбас [15]. Энтероцин Р проявля-
ет широкий спектр антагонистической активности, угнетает рост Enterococcus, Lactobacillus, 
Pediococcus sp., а также патогенных микроорганизмов Bacillus cereus, Clostridium botulinum, 
C. perfringens, Listeria monocytogenes, Staphylococcus aureus. Энтероцин Р состоит из 44 ами-
нокислотных остатков, молекулярный вес 4,5 кДа. Его структурный ген расположен на хро-
мосоме [13]. 

Энтероцин CRL35 продуцировался штаммом E. faecium, изолированным из твердого сыра 
домашнего приготовления в Аргентине. Это пептид из 43 аминокислотных остатков с моле-
кулярным весом 4,9 кДа. Проявляет активность в отношении листерий [26], а также противо-
вирусную активность [68].

Энтероцин SE-K4 продуцируется штаммом E. faecalis, выделенным из силоса, это пеп-
тид из 43 аминокислотных остатков с молекулярным весом 5,3 кДа. Выявлена его высокая 
степень гомологии с бактериоцинами 31 и Т8. Этот бактериоцин проявляет активность в 
отношении грамположительных бактерий E. faecium, E. faecalis, B. subtilis, C. beijerinkii и 
L. monocytogenes [24]. Продукция энтероцина SE-K4 и иммунитет к нему опосредуются гена-
ми, расположенными на плазмиде рЕК4S, размером 60 т. п. н. [23]. 

Штамм E. faecalis YI717, выделенный из клинического образца, продуцирует бактерио-
цин 31, состоящий из 43 аминокислотных остатков и кодируемый плазмидным геном. Этот 
энтероцин имеет узкий спектр антагонистического действия, ограниченный Enterococcus sp. 
и L. monocytogenes [62]. 

Бактериоцин RC714 был выделен у штамма E. faecium, устойчивого к ванкомицину. Его 
пептидная последовательность содержит 42 аминокислотных остатка и выявила 88 % иден-
тичность с бактериоцином 31. Генетические детерминанты не были определены, однако бак-
териоциногенная активность передавалась вместе с устойчивостью к ванкомицину. Это может 
свидетельствовать о плазмидной локализации структурных генов бактериоцина, так как гены 
резистентности к ванкомицину расположены на плазмиде [21]. Бактериоцин Т8 продуциру-
ется штаммом E. faecium Т8, выделенным из вагинального секрета детей, инфицированных 
ВИЧ. По аминокислотной последовательности он на 98 % гомологичен бактериоцину RC714 
и на 88 % гомологичен бактериоцину 31. Структурный ген бактериоцина Т8 расположен на 
плазмиде. Бактериоцин Т8 активен в отношении уропатогенных штаммов E. faecalis, а также 
Lactobacillus sp., Enterococcus sp., Propionibacterium sp. [20]. 

Два ванкомицин устойчивых клинических изолята E. faecium продуцировали антимик-
робный пептид, получивший название бактериоцин 43. Структурные гены бактериоцина ло-
кализованы на плазмиде pDT1. Бактериоцин 43 угнетает рост E. faecalis, E. faecium, E. hirae, 
E. durans и L. monocytogenes [59].

Подкласс ІІ.2 объединяет энтероцины, синтезирующиеся без лидерного пептида. Энте-
роцин L50 был впервые выделен из культуральной жидкости штамма E. faecium L50 [14]. 
Было показано, что данный энтероцин состоит из двух пептидов (L50А и L50В), каждый из 
которых обладает антимикробной активностью и вместе проявляют синергизм. Продукция 
энтероцина L50 была также отмечена у штаммов E. faecium 6Т1а [27] и E. faecium F58, выде-
ленного из марокканского традиционного сыра [2]. Энтероцин L50 обладает широким спект-
ром действия, активен в отношении Enterococcus sp., Lactobacillus sp., L. lactis, P. pentosaceus, 
L. monocytogenes, B.cereus [14, 22]. Генетические детерминанты пептидов L50А и L50В рас-
положены на плазмиде рС17 (50 т. п. н.) штамма E. faecium L50 [18]. 

Продуцентом энтероцина RJ-11 является штамм E. faecalis RJ-11, выделенный из рисовых 
отрубей. Молекулярный вес энтероцина составляет 5,0 кДа и он выявил высокую гомологию 
с энтероцином L50А [69]. Штамм E. faecalis, изолированный из копчиковой железы удода 
(Upupa epops), синтезировал два антимикробных пептида, энтероцины MR10А и MR10В с 
молекулярным весом 5,20 и 5,21 кДа, соответственно, их структурные гены локализованы на 
хромосоме. Данные энтероцины проявляют синергизм и характеризуются широким спектром 
антагонистического действия. 

Штамм E. faecium L50, помимо энтероцинов Р и L50, является продуцентом энтероци-
на Q. Это относительно небольшой пептид, состоит из 34 аминокислотных остатков, его 
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молекулярный вес составляет 3,9 кДа [15]. Структурный ген энтероцина Q расположен на 
плазмиде pCIZ2 [18].

Энтероцин EJ97 продуцируется штаммом E. faecalis EJ97, выделенным из городских 
сточных вод, обладает широким спектром активности, угнетает рост энтерококков, некото-
рых видов рода Bacillus, Listeria и S. aureus [33]. Это пептид из 44 аминокислотных остатков, 
молекулярный вес 5,3 кДа. Его структурный ген расположен на конъюгативной плазмиде 
рEJ97 размером 60 т. п. н. [54].

Класс ІІ.3 включает энтероцин 1071, который продуцируют штаммы E. faecalis BFE1071 и 
FAIR-E 309. Энтероцин 1071 состоит из двух пептидов, 1071А и 1071В, обладающих широким 
спектром активности, а именно в отношении представителей родов Clostridium, Enterococcus, 
Lactobacillus, Propionobacterium, Streptococcus, Micrococcus и Listeria. Генетические детерми-
нанты энтероцинов расположены на плазмидной ДНК, пептиды 1071А и 1071В состоят из 39 
и 34 аминокислотных остатков, соответственно [8, 29].

Энтероцин В был впервые выявлен у штамма E. faecium T136 из сырокопченой колбасы 
[12], который также продуцирует энтероцин А. Энтероцин В состоит из 53 аминокислотных 
остатков, молекулярный вес 5,4 кДа, структурный ген расположен на хромосоме. Энтероцин 
В не проявлял активность в отношении грамотрицательных бактерий, но в то же время по-
давлял рост Enterococcus sp., Lactobacillus sp., L. monocytogenes, S. aureus, C. perfringens. Ин-
гибирующая активность энтероцина В была сходной с энтероцином А, а в некоторых случаях 
минимальная ингибирующая концентрация энтероцина А была ниже, чем для энтероцина В. 
Также отмечено, что некоторые индикаторные штаммы были устойчивы к одному из этих 
бактериоцинов и чувствительны к другому. Такие отличия в антимикробном спектре энте-
роцинов А и В, по мнению авторов, свидетельствуют о разных мишенях для данных энтеро-
цинов. Также был продемонстрирован их синергизм [12]. Другими авторами было показано, 
что некоторые штаммы энтерококков, продуцирующие энтероцин А, так же синтезируют и 
энтероцин В [25, 28].

Устойчивый к ванкомицину штамм E. faecalis VRE200 продуцирует бактериоцин 32, ко-
торый проявляет антимикробную активность в отношении E. faecium, E. hirae, E. durans и не 
действует на L. monocytogenes [39].

К классу ІІІ отнесен энтероцин AS-48, продуцируемый штаммом E. faecalis S-48, кото-
рый был выделен из клинического материала. Он угнетает рост грамположительных бак-
терий, таких как Bacillus spp., Corynebacterium glutamicum, C. bovis, Mycobacterium phlei, 
Micrococcus luteus, S. aureus, а также некоторые грамотрицательные микроорганизмы, такие 
как S. typhimuriam, Shigella sonnei, E. coli, Pseudomonas spp., Klebsiella pneumoniae [31, 32]. 
Энтероцин AS-48 представляет собой замкнутую в кольцо белковую молекулу, состоящую из 
70 аминокислотных остатков. Структурные гены энтероцина AS-48 расположены на плазми-
де рМВ2 [48]. 

К IV классу относится энтеролизин А, который синтезируется штаммами E. faecalis LMG 
2333 и DPS 7280. Это термолабильный, высокомолекулярный протеин с молекулярным ве-
сом 34,5 кДа. Энтеролизин А активен в отношении Lactobacillus, Lactococcus, Pediococcus, 
Enterococcus, Bacillus, Listeria, Staphylococcus spp. [52]. 

Таким образом, энтерококки с бактериоциногенными свойствами выделяются из различ-
ных экониш, а именно молочных и мясных продуктов питания [2, 17], желудочно-кишечного 
тракта человека, животных и птиц [40, 41, 55, 56, 58], растительного материала [38, 60, 70], 
окружающей среды [47]. Большинство хорошо изученных бактериоциногенных штаммов от-
носятся к видами E. faecium и E. faecalis, тогда как представители некоторых видов, таких как 
E. casseliflavus [53], E. gallinarum [40], E. avium [5], E. durans [38], E.hirae [55, 56], остаются 
мало исследованными. 

По спектру антагонистической активности энтероцины делятся на группы, согласно пред-
ложенной классификации бактериоцинов молочнокислых бактерий [16]. Бактериоцин Вас 32 
[39], бактериоцин Т8 [20] относятся к бактериоцинам с узким спектром действия, ограничен-
ным штаммами вида продуцента или видами того же рода (Enterococcus, Lactobacillus). Мун-
дицин KS [42], дуранцин TW-49M, бактериоцин штамма E. avium PA1 [5] - бактериоцины с 
средним спектром действия, которые активны по отношению к другим родам молочнокислых 
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бактерий (Lactobacillus, Leuconostoc, Pediococcus) и грамположительных бактерий, вклю-
чая патогены, которые вызывают порчу продуктов питания (роды Listeria, Staphylococcus, 
Clostridium). Энтероцины L50A и L50B [13], хирeцин JM79 [55], энтероцин SE-K4 [24], эн-
тероцин RJ11 [69] - бактериоцины с широким спектром действия, угнетают рост широкого 
спектра грампозитивных бактерий, включая роды, указанные выше (Listeria, Staphylococcus, 
Clostridium), а также Propionobacterium spp. и Bacillus spp. 

В работах последних лет, наряду с микробиологическими методами исследования анта-
гонистической активности, изучается наличие структурных генов энтероцинов с использо-
ванием ПЦР-анализа. Было показано, что гены энтероцинов, в частности энтероцинов А, В, 
Р, L50A и L50B, широко распространены среди штаммов разного происхождения [17, 25, 41, 
58]. В то же время, многими авторами было отмечено отсутствие корреляции между наличи-
ем генов известных энтероцинов и спектром антагонистической активности [22, 50, 58]. 

Продукция бактериоцинов зависит от множества факторов, в частности от условий куль-
тивирования и состава питательной среды. Так, для штамма E. faecium ST311LD наивысший 
уровень продукции бактериоцина наблюдался при рН 5,0-6,0 и температуре 30 ºС [60], тогда 
как для штамма E. faecium RS C5 оптимальными были рН 6,5 и температура 20 ºС или 35 º С. 
При температуре 30 ºС продукция энтероцина RZS C5 наблюдалась только при рН 5,5 и 8,0 
[45]. В то же время для оптимального уровня продукции бактериоцина штаммом E. faecium 
GM-1 требовалась температура 35-40 ºС и рН 6,0-7,0 [41]. 

Самая высокая активность продукции бактериоцина E. mundtii QU2 была отмечена на 
среде МРС, тогда как наиболее интенсивный рост данного штамма наблюдался на среде АТР 
[70]. Аналогично, низкий уровень активности бактериоцина штамма E. faecium ST311LD был 
отмечен при росте на средах BHI и М17, несмотря на высокий титр клеток. В то же время, не-
смотря на хороший рост на мелассе, продукция бактериоцина у штамма E. faecium ST311LD 
отсутствовала. [60]. Таким образом, оптимальные условия для роста клеток не всегда являют-
ся наилучшими для продукции бактериоцинов. 

Продукция энтероцинов может зависеть от наличия твин-80 в питательной среде. В при-
сутствии данного компонента уровень продукции бактериоцина штаммом E. faecium ST311LD 
повышался на 50 % [60]. Однако влияние твин-80 на продукцию бактериоцинов может быть 
объяснено не стимуляцией продукции бактериоцина, а снижением его адсорбции на поверх-
ности клеток-продуцентов, что было установлено авторами для штамма E. mundtii QU2 [70]. 

Рост штамма E. faecium ST311LD в присутствии триптона, как единственного источника 
азота, приводил к повышению продукции бактериоцина в 2-4 раза, по сравнению с мясным 
или дрожжевым экстрактами [60]. Ограничение доступного азота до одного источника при-
водило к снижению антибактериальной активности штамма E. faecium GM-1 в сравнении с 
полноценной средой МРС [41]. Исключение отдельных источников азота из среды МРС при-
водило к снижению активности продукции бактериоцина штаммом E. mundtii QU2 на 50 %, 
по сравнению с контролем. На среде МРС без источников азота (пептон, дрожжевой и мясной 
экстракты) полностью прекращался синтез бактериоцина [70].

Продукция бактериоцина может зависеть от источника углевода. Так, уровень продукции 
бактериоцина штаммом E. faecium ST311LD был выше в присутствии 20 г/л глюкозы или 
мальтозы, в отличие от лактозы, маннозы или фруктозы [60]. Штамм E. faecium GM-1 прак-
тически не продуцировал бактериоцин при выращивании на среде с галактозой, в отличие от 
других сахаров, таких как фруктоза, манноза, сахароза, раффиноза, рамноза, сорбитол, ара-
биноза, мальтоза или лактоза [41]. У штамма E. mundtii QU2 использование мальтозы, галак-
тозы или ксилозы приводило к снижению продукции бактериоцина, в сравнении с фруктозой, 
сахарозой или лактозой [70].

Влияние солей неорганических и органических кислот изучено мало. Показано, что уве-
личение концентрации K2HPO4 в диапазоне 0,5-10,0 г/л приводило к снижению активнос-
ти бактериоцина штамма E. faecium ST311LD [60]. Отсутствие ацетата натрия в среде МРС 
значительно снижало продукцию бактериоцина штаммом E. faecium GM-1 [41]. Добавление 
в среду МРС ионов Са2+ в виде СаСО3 или СаCl2 значительно угнетало продукцию бактерио-
цина у штамма E. mundtii QU2 [70].
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Также некоторыми авторами было показано, что антагонистическая активность штаммов 
энтерококков проявлялась только на агаризованной среде при первичном скрининге, но без-
клеточная культуральная жидкость этих штаммов такого действия не имела [52, 55].

Использование энтерококков в пищевых технологиях обусловлено как их вкладом в фор-
мирование органолептических характеристик продукта, так и продукцией бактериоцинов. 
Особый интерес вызывает использование бактериоциногенных штаммов энтерококков как 
стартовых или защитных культур при изготовлении кисломолочных и мясных продуктов, в 
частности сыров и сырокопченых колбас [7, 11], а также ферментированных продуктов рас-
тительного происхождения [19].

таблица 

классификация бактериоцинов энтерококков, 
согласно Franz et al., (2007) [30]

класс, подкласс энтероцин Штамм-продуцент
i цитолизин E. faecalis
ii

ii.1

ii.2

ii.3

Энтероцин A
Энтероцин P
Энтероцин CRL35
Энтероцин SE-K4
Бактериоцин 31
Бактериоцин 43
Бактериоцин T8

Энтероцин L50
Энтероцин RJ-11
Энтероцин MR10
Энтероцин Q
Энтероцин EJ97

Энтероцин 1071
Энтероцин B
Бактериоцин 32

E. faecium CTC942
E. faecium P13
E. faecium
E. faecalis
E. faecalis Y1717
E. faecium
E. faecium Т8

E. faecium L50
E. faecalis RJ-11
E. faecalis
E. faecium L50
E. faecalis EJ97

E. faecalis BFE1071
E. faecium T136
E. faecalis VRE200

iii Энтероцин AS-48 E. faecalis S-48
iv Энтеролизин А E. faecalis LMG 2333

Определенную заинтересованность вызывает использование полуочищенных и очищен-
ных препаратов энтероцинов в качестве пищевых консервантов, особенно для нефермен-
тированных продуктов питания. Показано, что использование энтероцина AS-48 как нату-
рального консерванта может быть хорошей альтернативой традиционным консервантам для 
предотвращения развития посторонней микрофлоры в продуктах [1]. Изучение стабильности 
энтероцина AS-48 [35] показало, что при разбавлении концентрата энтероцина в 10 раз фрук-
товыми или овощными соками приводит к снижению или потере антимикробной активности. 
Предварительная тепловая обработка сока при температуре 72-98°C перед добавлением эн-
тероцина предотвращала потерю антимикробной активности, что свидетельствует о том, что 
потеря активности, возможно, связана с активностью протеолитических ферментов. Также 
показана эффективность применения энтероцина AS-48 для подавления развития грамотри-
цательных бактерий в продуктах растительного происхождения [49]. 

Некоторыми авторами наблюдалось синергичное действие энтероцина AS-48 и других 
антимикробных веществ и фенольных соединений [36, 64], натуральных консервантов, таких 
как лимонная и молочная кислоты [4], а также комбинированное действие различных методов 
стерилизации и добавления AS-48. Показано, что энтероцин AS-48 может быть использован 
в сырокопченой колбасе для подавления роста L. monocytogenes, а в сочетании с обработкой 
высоким давлением усиливается антимикробное действие на сальмонеллу [3]. Показана эф-
фективность использования энтероцина AS-48 в сочетании с воздействием высокоинтенсив-
ного импульсного электрического поля для предотвращения развития экзополисахарид-про-
дуцирующих штаммов L. diolivorans и P. в яблочном соке [63, 67]. Показано, что энтероцин 
AS-48 может быть использован для предотвращения развития таких патогенных бактерий, 
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как S. aureus, B. cereus и L. monocytogenes в различных видах десертов [Viedma et al., 2009b] 
и энергетических напитков [66] . 

Несмотря на положительные эффекты, при добавлении очищенных бактериоцинов в про-
дукты могут возникать проблемы, связанные с полной или частичной потерей антимикроб-
ной активности под влиянием различных факторов в процессе приготовления и при хранении 
конечного продукта. Альтернативой является введение бактериоцинов в упаковочные пленки, 
что придает им антимикробные свойства, а также предотвращает негативные последствия 
взаимодействия бактериоцина с компонентами пищевого продукта. Было показано, что эн-
тероцины А и В, при включении их в биоразлагаемые упаковочные пленки, подавляют рост 
листерий в готовых мясных продуктах [46]. 

Таким образом, явления бактериоциногении широко распространено среди представите-
лей разных видов рода Enterococcus. Наиболее перспективным направлением является ис-
пользование энтероцинов как биоконсервантов в пищевой промышленности. Однако, опи-
санные в литературе процессы получения, очистки и применения энтероцинов проводятся 
в основном в лабораторных условиях. Вопрос коммерческого использования энтероцинов 
требует решения проблем эффективного, с экономической точки зрения, получения бакте-
риоцинов [3]. 
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