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В настоящее время общепризнанной является парадигма существования  

микроорганизмов в естественной среде в составе мультивидовых биопленок. Монокультуры 

микробов, изучаемые в лабораторных условиях, представляют собой простые модельные 

системы сходные с моделью «идеального газа» в физике. Такой подход позволил установить 

некоторые закономерности развития микроорганизмов и наиболее простые варианты их 

взаимодействий, однако в естественной среде взаимоотношения микроорганизмов 

охватывают весь спектр от паразитизма до мутуализма. Имеются многочисленные факты, 

демонстрирующие возможность образования биопленок не только между представителями 

одного царства (бактерии-бактерии), но и видами, принадлежащими к разным царствам – 

бактерии-грибы, бактерии-водоросли и так далее. Совместные биопленки не только 

обеспечивают лучшую выживаемость своих членов за счет повышения устойчивости к 

неблагоприятным, часто экстремальным, факторам окружающей среды, но и расширяют 

функциональные возможности такого сообщества (утилизация более широкого спектра 

субстратов, в том числе и ксенобиотиков) [Grinberg et al., 2019]. Наиболее изученными 

являются мультивидовые биопленки, образующиеся в организме человека на /во внутренних 

органах или их протезах [Sheppard, Howell, 2016; Todd, Peters, 2019]. 

Методы изучения биопленок изложены в ряде обзоров [Ножевникова и др., 2015; 

Franklin et al., 2015]. Формирование как одновидовых, так и многовидовых биопленок 

происходит в несколько этапов. Первым из них является адгезия клеток к поверхности 

(субстрата / подложки) [Sretenovic et al., 2017]. Адгезия - сложный процесс, который зависит 
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как от природы поверхности, так и от окружающих физико-химических условий. В обзоре 

Сarniello V. с соавторами суммированы физико-химические процессы, происходящие на 

начальных стадиях формирования биопленок микроорганизмов [Сarniello et al., 2018]. 

Авторы выделили четыре стадии: (1) перенос бактериальной массы к поверхности, (2) 

обратимая бактериальная адгезия, (3) переход к необратимой адгезии, (4) деформация 

клеточной стенки бактерий и приобретение, связанных с ней эмерджентных (нетипичных) 

свойств. Важнейшую роль в процессах адгезии и формирования биопленок играют 

экзополимерные соединения (ЭПС). Эти соединения образуют  внеклеточный матрикс, 

служащий не только для объединения клеток, но также и для передачи химических сигналов 

между ними. В состав ЭПС входят полисахариды, белки, нуклеиновые кислоты, различные 

низкомолекулярные метаболиты и ряд других соединений, имеющих более низкую 

концентрацию в биопленках, и уникальных для каждого вида или сообщества [Степанова и 

др., 2010; Elias, Banin, 2012; Sheppard, Howell, 2016]. Наличие у представителей различных 

царств - прокариот, архей и эукариот ‒ в составе ЭПС функционально похожих 

полисахаридов, белков и нуклеиновых кислот, вероятно, подтверждает возможность 

образования ими совместных биопленок [Morales-García et al., 2019]. Внеклеточная ДНК в 

биопленках бактерий участвует в механизмах QS-взаимодействия, прикрепляясь к 

полисахаридам, белкам и метаболитам типа феназина, способствует формированию 

структуры ЭПС [Das et al., 2013]. Подтверждением роли внеклеточной ДНК в формировании 

биопленок является использование ДНК-азы 1 для предотвращения этого процесса [Sharma, 

Singh, 2018]. Наличие свободной ДНК обеспечивает широкие возможности для 

горизонтального переноса генов в биопленках. Было показано, что обмен генетической 

информацией осуществляется как внутри одного вида, так и между различными видами 

бактерий, кроме того были обнаружены более высокие скорости переноса генов в 

биопленках, чем в планктонных культурах [Nesse, Simm, 2018]. 

При исследовании взаимодействия почвенных бактерий и мицелия микоризных 

грибов было установлено, что в образовании совместных биопленок ключевую роль также 

играют внеклеточные ДНК. Высказано предположение, что они участвуют в формировании 

связей между клетками бактерий, располагающимися в микосфере на поверхности гиф. В 

исследовании было использовано 12 штаммов бактерий родов Pseudomonas, Bacillus, 

Paenibacillus, Burkholderia, Dyella, Sinorhizobium, Pedobacter и 10 штаммов 

микроскопических грибов родов Laccaria, Hebeloma, Pilodermа, Thelephora, Tube, 

Elaphomyces(эндомикоризные), Phanerochaete(грибы белой гнили), Aspergillus, 

Penicillium(типичные почвенные сапротрофы). Все исследованные штаммы образовывали 

совместные биопленки, что, по мнению авторов, указывает на универсальный характер этого 

процесса [Guennoc et al., 2017]. В другой работе изучали взаимодействие двух штаммов 

Serratia marcescens (один из них сапротроф, другой – клинический изолят) с разными видами 

микроскопических грибов порядков Ascomycota, Zygomycota, Basidiomycotа. Было показано, 

что характер взаимодействия зависит от источника выделения штамма бактерии. 

Клинический штамм проявлял более высокую активность при 37°С. Выявлено, что бактерии 

могут активно передвигаться вдоль гиф грибов, а не только переносятся мицелием по мере 

роста гифы. Кроме того, установлено, что изученные штаммы бактерий способны разрушать 

мицелий зигомицетов. Предполагается, что основным механизмом этого процесса является 

воздействие хитиназ бактерий на клеточную стенку гриба, которая содержит значительные 

количества хитина [Hover et al., 2016]. Т.е. мицелий грибов может служить не только для 

прикрепления клеток бактерий, а также в качестве источника  питательных и биологически 
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активных веществ, что можно рассматривать как проявление антагонизма. Вероятно, 

следствием таких процессов является установленное для Stenotrophomonas maltophilia и 

Aspergillus fumigatus образование более тонких совместных биопленок, в которых гифы 

гриба имели существенно меньший диаметр [Melloul et al., 2018]. 

Вирусное заражение бактерий или грибов, образующих совместные биопленки, 

приводит к изменениям в морфологии их клеточных стенок, что влияет на адгезию 

микроорганизмов и, как следствие, может способствовать формированию нетипичных 

структур [Plotkin et al., 2016]. 

Микроскопические грибы, благодаря своему мицелиальному строению, имеют ряд 

преимуществ перед бактериями. Наличие разветвленной сети гиф способствует активному 

направленному продвижению к субстрату, что помогает грибам осваивать большие площади. 

Известно, что на поверхности и вблизи гиф грибов слой экзометаболитов способствует 

формированию специфической зоны – микосферы, в которой могут располагаться и клетки 

бактерий [Haq et al., 2014]. Микосфера, представляющая собой полужидкий слой на 

поверхности гиф, способствует горизонтальному переносу генов бактерий в почвенных 

условиях [Berthold et al., 2016, Pratama, van Elsas, 2019]. Имеются данные, что в микосфере 

почвенных грибов формируется специфический состав бактерий, отличающийся от такового 

окружающей почвы [Warmink et al., 2009]. Гифы и находящиеся в микосфере бактерии мы 

рассматриваем как вариант совместной биопленки. 

Наиболее полно изучено взаимодействие бактерий рода Burkholderia с различными 

видами микроскопических грибов. В одной из первых работ было показано, что штамм 

Burkholderia terrae BS001 способен образовывать совместные биопленки и перемещаться с 

пятью видами грибов в почвенных условиях (Trichoderma asperellum, Rhizoctonia solani, 

Fusarium oxysporum, F. oxysporum pv lini, Coniochaeta ligniaria, Phanerochaete velutina). Лишь 

один вид гриба Phallus impudicus оказался не способным продвигать клетки бактерии. При 

передвижении с T. asperellum, R. solani, F. oxysporum и F. oxysporum pv lini плотность 

популяции бактерий на концах гиф была >10
8
 КОЕ/г сухой почвы, C. ligniaria и P. velutina 

способствовали перемещению бактерий с меньшей плотностью (10
3
 – 10

6
 КОЕ/г сухой 

почвы). Кроме того, совместная биопленка бактерии и грибов была менее чувствительна к 

воздействию метаболитов грибного антагониста 
 
Pseudomonas fluorescens CHA0, а также 

фунгицида циклогексимида [Nazir et al., 2014]. Изучение протеома этих бактерий при 

взаимодействии с грибами показало, что бактерия приобретает преимущество за счет 

использования дополнительных субстратов, получаемых от гриба. Вместе с тем было 

обнаружено значимое увеличение у бактерии белков, ассоциированных с преодолением 

стресса, что может свидетельствовать о повышении устойчивости штаммов, 

ассоциированных с грибами, к неблагоприятным воздействиям по сравнению со 

свободноживущими [Stopnisek et al., 2016]. 

В лабораторных опытах по изучению взаимодействия Burkholderia terrae и двух видов 

грибов (Lyophyllum sp. strain Karsten и Trichoderma asperellum 302) показано, что хемотаксис 

к гифам клеток штамма B. terrae BS001 зависит от вида гриба. Установлено, что важную 

роль в этом процессе играет секреторная система типа 3 (T3SS). На этот процесс оказывают 

существенное влияние уровень концентрации в среде таких соединений как глицерин и 

щавелевая кислота. Увеличение концентрации глицерина в минимальной среде М9 

усиливало движение клеток бактерий. При низких концентрациях щавелевой кислоты 

хемотаксис усиливался, а при более высоких - подавлялся. Щавелевая кислота присутствует 

в экссудатах многих грибов, как микоризных [Adeleke et al., 2012], так и сапротрофных 
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[Dutton,  Evans, 1996]. Тестирование адгезии B. terrae BS001 к Lyophyllum sp. штамм Karsten 

показало, что экстрагированные из оболочки клеток гриба керамидные моногексозиды 

(CMH), как в конидиях, так и в гифах могут связывать клетки штамма BS001 [Haq et al., 

2016, Nazir et al., 2017]. Эти вещества (CMH) участвуют в поддержании гидрофильности 

поверхности гиф, именно такие участки являются местами прикрепления бактерий [Vila et 

al., 2016].  

Изучение роли различных органелл бактерии Burkholderia terrae BS001 во 

взаимодействии с грибами показало, что ведущую роль в этих процессах играют флагеллы, 

которые обеспечивают движение по типу плавания (swimming motility), тогда как участие 

пилей (типаТ4) незначительно [Pu et al., 2016]. 

При помощи почвенных колонок была показана возможность передвижения бактерий 

различных групп (Firmicutes и Proteobacteria) вдоль гиф грибов рода Mortierella. Бактерии 

родов Burkholderia, Bacillus и Clostridium  успешно колонизировали новые местообитания в 

почве, перемещаясь вместе с мицелием [Simon et al., 2017]. 

Показанная в лабораторных условиях возможность образования совместных 

биопленок грибов и бактерий, а также способность бактерий перемещаться вместе с 

мицелием грибов в гетерогенной среде (почве) служит достаточным основанием для 

успешной разработки новых более эффективных биопрепаратов для применения в сельском 

хозяйстве, а также при биоремедиации загрязненных ксенобиотиками экосистем. 

Совместные с грибами биопленки могут не только способствовать более активному 

распространению бактерий на большие площади, но и увеличивать их выживаемость в 

высококонкурентной среде. 

Биопленки микроорганизмов, развивающиеся в естественных условиях, как правило, 

состоят из значительного количества представителей различных филумов микроорганизмов 

– архей, бактерий (в том числе цианобактерий), грибов. Наиболее изученной, вследствие 

наличия адекватных методов, является прокариотическая часть таких сообществ. Эукариоты 

(водоросли и грибы), входящие в сообщество, остаются гораздо менее известными, их роль в 

жизнедеятельности сложных многовидовых биопленок не всегда очевидна. В обзоре, 

посвященном биопленкам, формирующимся в пещерах кислотного спелеогенеза, обобщены 

данные по составу, метаболизму и циклу элементов в таких сообществах [Méndez-García et 

al., 2015]. Биопленки, развивающиеся в спелеосистемах, способны поддерживать 

жизнедеятельность в условиях крайней ограниченности ресурсов и неоптимальных 

физических параметров [Кузьмина и др., 2019]. В другой работе, посвященной развитию 

грибов в инфильтрационной воде пещеры, концентрация органических веществ в которой, не 

превышала 5 мг/л, выявлено спонтанное образование биопленки бактерий на гифах 

Alternaria alternatа при длительном культивировании при 7°С [Галимзянова и др., 2019]. На 

глубине 740 м в минералах были обнаружены гифы грибов, ассоциированные с 

сульфатвосстанавливающими бактериями (СВБ), такая ассоциация способствовала 

жизнедеятельности  грибов в анаэробных условиях [Drake et al., 2017]. Авторы, изучавшие 

биопленки микроорганизмов, формирующиеся в пещерах кислотного спелеогенеза 

(сноттиты) пещерной системы Гротта дель Фьюме (Италия), обнаружили в их составе 

микроскопические грибы, однако их видовая принадлежность не была установлена 

[Macalady et al, 2007]. Известен лишь один вид микроскопических грибов, обитающих в 

составе биопленок в сходных кислых условиях - Acidomyces richmondensis [Moiser et al., 

2016]. Нами в составе снотитта пещеры Шеки-Кьех (Чеченская республика, РФ) также был 

обнаружен темноокрашенный гриб, идентифицированный как Acidomyces acidophilus 
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[Кузьмина и др., 2019-2]. Исследования пещер сернокислотного спелеогенеза, 

расположенных в географически удаленных друг от друга областях (Италия, Мексика), 

показали, что филогенетический состав формирующихся в них сноттитов сходен [Macalady 

et al., 2007; Jones et al., 2012, 2016]. Основным компонентом всех известных сноттитов 

являлись бактерии рода Acidithiobacillus. Авторы предполагают, что именно эти бактерии 

выполняют роль первичных продуцентов данных экосистем, поскольку обладают 

способностью к фиксации СО2 через пентозофосфатный цикл, получая энергию путем 

окисления восстановленных соединений серы [Jones et al., 2012]. 

На скальных поверхностях в пещерах развиваются многовидовые биопленки 

микроорганизмов, в которых присутствуют также водоросли и цианобактерии. В составе 

белых колоний, развивающихся в пещере Don ˜a Trinidad (Испания), были обнаружены 

бактерии (Pseudonocardia sp.) и грибы рода Fusarium (Stomeo et al., 2009). Состав биопленок 

в проанализированных трех пещерах Сербии был сходен, в них обнаружены цианобактерии, 

водоросли  (Chlorophyta и Bacillariophyta), а также грибы порядков Ascomycetes, Zygomycetes 

и Basidiomycetes (единственным представителем этого порядка была Rhizoctonia sp.). 

Соотношение групп и видов микроорганизмов менялось в разных пещерах в зависимости от 

их физико-химических условий (освещенности, относительной влажности, температуры) 

[Рopoviс et al., 2016]. При анализе морфологически сходных (желтых) колоний в пещерах, 

расположенных в Испании, Чехии и Словении было показано, что их основу составляли 

бактерии, причем было выявлено три их группы, согласно анализу OUTs (операционные 

таксономические единицы), которые были общими для всех изученных пещер (60%). В 

составе таких общих групп обнаружены актинобактерии Pseudonocardinae (30–50%), γ-

протеобактерии Chromatiales (6–25%) и Xanthomonadales (0.5–2.0%). Лишь 7% OUTs 

оказались сходными в сравниваемых попарно колониях из разных пещер. Авторы провели 

сравнительный анализ своих данных с известными сведениями из литературных источников, 

полученными теми же методами, что позволило сделать вывод о сходстве основных групп 

микроорганизмов, образующих видимые колонии похожей морфологии в известняковых 

пещерах [Porca et al., 2012].  

Наиболее заметными являются микробные биопленки, формирующиеся в водной 

среде (ручьи, озера, реки, моря) – микробные маты. Микробные фототрофные маты, 

образованные в морской воде, представляют собой мультивидовые биопленки, которые 

имеют сложное строение и физиологию, обеспечивающую циклы элементов внутри 

сообщества. С наземными биопленками их объединяет наличие ЭПС, горизонтального 

переноса генов, общих вирусов [Stal et al., 2019]. Такие биопленки, формирующиеся на 

поверхности механизмов, функционирующих в морской воде, представляют серьезную 

угрозу их сохранности [Salta et al., 2013]. В работе, посвященной изучению биопленок, 

образующихся в шлангах установок с питьевой водой, было показано, что, несмотря на 

внешнее сходство, при детальном рассмотрении оказалось, что состав и структура биопленок 

были различными в каждом пункте анализа. Измерения, проведенные через сантиметр, 

выявили, что толщина пленки в каждой точке отличалась в 4 раза, общая концентрация 

клеток – в 3 раза, относительное обилие доминирующих видов – в 5 раз [Neu et al., 2019]. 

Способность микроорганизмов формировать мультивидовые биопленки является 

наиболее перспективным направлением их применения в разнообразных 

биотехнологических процессах. Возможность создавать искусственные мультивидовые 

биопленки (как было показано выше) служит весомым основанием для оптимизма в 

достижении прогресса в этой сфере [Wick et al., 2007; Worrich et al, 2018; Roell et al, 2019]. 
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Наиболее изученными к настоящему времени остаются биопленки, формирующиеся в 

биореакторах разных типов [Ножевникова и др., 2017; Almstrand et al., 2014]. Внесение 

плазмиды GSN3 из Acinetobacter calcoaceticus GSN3, способной разлагать фенол в 

биореакторе с активным илом, привело через 4 недели к разложению 99% ксенобиотика 

[Irankhah et al, 2019]. Применение для очистки песка, загрязненного ароматическими 

углеводородами и тяжелыми металлами, совместной культуры Acremonium sp. и Bacillus 

subtilis увеличивало утилизацию загрязнителей, а кроме того, было показано 

распространение бактерий на гифах гриба [Ma et al., 2016]. 

Показано, что повысить эффективность разложения древесины за счет увеличения 

активности комплекса ферментов, участвующих в деградации лигноцеллюлозы, можно 

путем применения консорциума микроорганизмов, включающего Trichoderma reesei в 

сочетании с бактериями [Hu et al., 2017]. 

Суммируя данные литературы можно заключить, что основной стратегией развития 

биотехнологии в ближайшее время станет создание мультивидовых биопрепаратов, 

представляющих собой не простые баковые смеси, а функционально связанные ассоциации 

микроорганизмов, обладающие полезными свойствами, которые способны формировать 

совместные биопленки и выживать в природных условиях. 

 

Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России № 075-
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