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СУЧАСÍ² УßВËÅÍÍß ЩÎÄÎ ÌÅÕАÍ²ЗÌ²В 
ФÎÐÌУВАÍÍß Á²ÎПË²ВÊИ 

В оãëядовій статті викëадено сучасні уявëення щодо процесу формуван-
ня біопëівки умовно-патоãенними та патоãенними мікроорãанізмами. 
Сьоãодні біопëівка розãëядається як основна форма існування 
мікробниõ уãруповань у природниõ умоваõ, процеси, що протікають 
у ниõ, обумовëюють реаëізацію баãатьоõ притаманниõ бактеріям 
ознак. Чисëенні досëідження дозвоëиëи розкрити кëючові меõанізми, 
що ëежать в основі цьоãо процесу. 

К ë ю ч о в і  с ë о в а : біопëівка, міжкëітинна комунікація, quorum 
sensing, аутоіндуктори, месенджери. 

Ðîзóì³ííÿ пðîöåñ³â фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè ì³êðîîðгàí³зìàìè ìàє âå-
ëèêå зíà÷åííÿ, ÿê з íàóêîâîгî, òàê ³ з пðàêòè÷íîгî пîгëÿäó. Б³îпë³âêà зà 
ñâîєю ñóòòю є îñíîâíîю фîðìîю ³ñíóâàííÿ ì³êðîбíîгî ñп³âòîâàðèñòâà 
ó пðèðîäíèх óìîâàх, ÿêà хàðàêòåðèзóєòüñÿ íàбîðîì äîñèòü óí³êàëüíèх 
âëàñòèâîñòåé. 

Öåé пðîöåñ ìîжå â³ä³гðàâàòè ÿê пîзèòèâíó, òàê ³ íåгàòèâíó ðîëü. 
Âèêîðèñòàííÿ б³îпë³âîê ó б³îòåхíîëîг³ї äîзâîëÿє зíà÷íî п³äâèщèòè âèх³ä 
êîðèñíèх пðîäóêò³â ì³êðîбíîгî ñèíòåзó. Ó б³îпë³âêàх â³äбóâàєòüñÿ пî-
ñèëåííÿ àêòèâíîñò³ б³ëüшîñò³ фåðìåíò³â, щî є íàñë³äêîì їх ³ììîб³ë³зàö³ї 
òà êîíöåíòðóâàííÿ â äîñèòü îбìåжåíîìó пðîñòîð³.

Ó ìåäè÷í³é пðàêòèö³ фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè óìîâíî-пàòîгåííèìè òà 
пàòîгåííèìè ì³êðîîðгàí³зìàìè ñпðè÷èíÿє зíà÷íå óñêëàäíåííÿ òåðàп³ї 
³íфåêö³é, îбóìîâëåíèх íèìè. Öå є íàñë³äêîì зíà÷íîгî п³äâèщåííÿ ó б³î-
пë³âêàх ðåзèñòåíòíîñò³ ì³êðîîðгàí³зì³â äî àíòèì³êðîбíèх пðåпàðàò³â, 
îñê³ëüêè ó б³îпë³âêàх ðåàë³зóюòüñÿ пðîöåñè, ÿê³ пðàêòè÷íî íå â³äбóâà-
юòüñÿ ó â³ëüíèх фîðì ³ñíóâàííÿ бàêòåð³é [13]. 

Пðîöåñ фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè ì³êðîîðгàí³зìàìè є äóжå ñêëàäíèì 
[27]. Â³í âêëю÷àє бàгàòî ñòàä³é, ÿê³ хàðàêòåðèзóюòüñÿ ð³зíèìè ìåхàí³з-
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ìàìè їх ðåàë³зàö³ї. Îäíèì з òàêèх ìåхàí³зì³â є ñèñòåìà quorum sensing 
(äîñë³âíî – пî÷óòòÿ êâîðóìó). Quorum sensing є гëîбàëüíîю ñèñòåìîю 
ðåгóëÿö³ї åêñпðåñ³ї гåí³â, ó ÿê³é âèêîðèñòîâóюòüñÿ íèзüêîìîëåêóëÿðí³ 
ñèгíàëüí³ ìîëåêóëè – àóòî³íäóêòîðè. Öÿ ñèñòåìà ðåгóëює òàê³ îзíàêè, ÿê 
ñèíòåз äåÿêèх êîðèñíèх пðîäóêò³â, фàêòîð³â пàòîгåííîñò³, ì³жêë³òèííó 
êîìóí³êàö³ю, ÿê â ìåжàх âèäó òàê ³ ì³ж пðåäñòàâíèêàìè ð³зíèх âèä³â 
ì³êðîîðгàí³зì³â [10].

Загальнi уявлення 
Òåðì³í б³îпë³âêà âèêîðèñòîâóєòüñÿ äëÿ âèзíà÷åííÿ îêðåìèх ñóêóпíîñ-

òåé ì³êðîîðгàí³зì³â ³ пðîäóêò³â їх ìåòàбîë³зìó íà ìåж³ òâåðäîї òà ð³äêîї 
фàз. Зâè÷àéíî òàêà б³îпë³âêà ÿâëÿє ñîбîю êë³òèíè ì³êðîîðгàí³зì³â íà 
òâåðä³é пîâåðхí³, ÿêîю ìîжå бóòè пîâåðхíÿ êàìåí³â ³ îêðåìèх ÷àñòîê ó 
âîäíîìó ñåðåäîâèщ³; âîëîгèé ґðóíò ³ ÷àñòêè îпàä³â; ëèñòÿ, êîð³ííÿ, íà-
ñ³ííÿ ðîñëèí, щî пðîðîñòàє; пîâåðхíÿ зóб³â; åп³òåë³àëüí³ òêàíèíè ðóбöÿ 
жóéíèх òâàðèí; ìåäè÷íå îбëàäíàííÿ, òàêå ÿê êàòåòåðè; êîðпóñè êîðàбë³â, 
пàë³ ìîðñüêèх ñпîðóä, âíóòð³шí³ пîâåðхí³ х³ì³÷íîгî òà ì³êðîб³îëîг³÷íîгî 
óñòàòêóâàííÿ, íàпðèêëàä, ф³ëüòðè ³ òàêå ³íшå [10]. 

Бóäü-ÿêà б³îпë³âêà ñêëàäàєòüñÿ щîíàéìåíшå з äâîх êîìпîíåíò³â [28]. 
Пåðшèì êîìпîíåíòîì є ñàì³ ì³êðîîðгàí³зìè, зäàòí³ äî б³îпë³âêîóòâîðåí-
íÿ. Б³îпë³âêè ìîжóòü ñêëàäàòèñÿ ÿê з êë³òèí îäíîгî, òàê ³ ð³зíèх âèä³â 
ì³êðîîðгàí³зì³â. Â íèх ìîжóòü бóòè пðèñóòí³ íå ò³ëüêè пðåäñòàâíèêè 
пðîêàð³îòíèх, à ³ åóêàð³îòíèх ì³êðîîðгàí³зì³â, íàпðèêëàä бàêòåð³ї òà 
гðèбè ðîäó Candida. Пîë³âèäîâ³ б³îпë³âêè є зíà÷íî б³ëüш пîшèðåíèìè 
ó пðèðîä³.

Iíшèì âàжëèâèì êîìпîíåíòîì ó б³îпë³âêàх є пðîäóêòè жèòòєä³ÿëü-
íîñò³ ì³êðîîðгàí³зì³â, ÿê³ ñòâîðююòü òàê зâàíèé ìàòðèêñ б³îпë³âêè, щî 
â³ä³гðàє âàжëèâó ðîëü â її фóíêö³îíóâàíí³ [18, 23]. Îñíîâíå ì³ñöå ñåðåä 
òàêèх ìåòàбîë³ò³â зàéìàюòü åêзîпîë³ñàхàðèäè. Ñòðóêòóðà äåÿêèх з íèх 
äîñèòü äîбðå âèâ÷åíà. Òàê, Serratia macedonicus ñèíòåзóє åêзîпîë³ñà-
хàðèä âèñîêîї ìîëåêóëÿðíîї ìàñè òà ñêëàäíîї пðîñòîðîâîї îðгàí³зàö³ї, 
ÿêèé ñêëàäàєòüñÿ з D-гëюêîзè, D-гàëàêòîзè òà N-àöåòèë-D-гëюêîзàì³íó 
ó ìîëÿðíîìó ñп³ââ³äíîшåíí³ 3:2:1 [35]. Òàê³ пîë³ñàхàðèäè âèñîêî ñпåöè-
ф³÷í³, ³ зóñòð³÷àюòüñÿ ó пåâíèх âèä³â ì³êðîîðгàí³зì³â. Íàпðèêëàä, бóëî 
пîêàзàíî, щî Staphylococcus epidermidis ñèíòåзóє óí³êàëüíèé пîë³ñàхà-
ðèä, ÿêèé ñêëàäàєòüñÿ, щîíàéìåíшå, з 130 зàëèшê³â 2-äèîêñè-2-àì³íî-
D-гëюêîп³ðîíîзèëó [24, 35]. Öåé пîë³ñàхàðèä íå ò³ëüêè ñпðèÿє àгðåгàö³ї 
êë³òèí S. epidermidis ì³ж ñîбîю, àëå òàêîж âèêîíóє фóíêö³ї бàêòåð³-
àëüíîгî àäгåзèíó. Хàðàêòåðíîю â³äì³íí³ñòю öüîгî пîë³ñàхàðèäó є òå, щî 
â³í ³ñíóє ó äâîх фîðìàх: ìàжîðí³é (бëèзüêî 80%) òà ì³íîðí³é (бëèзüêî 
20%). Ì³íîðíà фîðìà ì³ñòèòü ó ñâîєìó ñêëàä³ ìåíшå íå N-àöåòèëüîâàíèх 
зàëèшê³â, à òàêîж бàгàòî фîñфàòíèх зàëèшê³â, ÿê³ íàäàюòü öüîìó пî-
ë³ñàхàðèäó àí³îíí³ âëàñòèâîñò³ [24]. 
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Зàгàëüíèé пðîф³ëü åêзîпîë³ñàхàðèä³â ó гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é є 
ñхîжèì з îпèñàíèì âèщå ó гðàìпîзèòèâíèх. Б³îпë³âêè, щî фîðìóюòü 
E. coli òà âèäè ðîäó Pseudomonas, пðàêòè÷íî íå â³äð³зíÿюòüñÿ зà âì³ñòîì 
пîë³-N-àöåòèë-гëюêîзàì³íîâèх пîë³ìåð³â â³ä б³îпë³âîê гðàìпîзèòèâíèх 
бàêòåð³é [35]. Àëå â äåÿêèх âèпàäêàх ñпîñòåð³гàюòüñÿ ³ ñóòòєâ³ â³äì³í-
íîñò³. Òàê, äëÿ äåÿêèх шòàì³â E. coli, à òàêîж Salmonella typhimurium 
äóжå âàжëèâèì êîìпîíåíòîì б³îпë³âêè є öåëюëîзà [35]. Дëÿ бàêòåð³é 
ðîäó Bordetella îñíîâíèì ñêëàäîâèì êîìпîíåíòîì ìàòðèêñà б³îпë³âêè є 
êñèëîзà, з ÿêîї òàêîж бóäóюòüñÿ êàпñóëè öèх бàêòåð³é [35]. 

Îñîбëèâ³ñòю гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é є òàêîж ³ òå, щî пîë³ñàхàðèäè ó 
íèх пðàêòè÷íî íå бåðóòü ó÷àñò³ ó пåðшîìó åòàп³ фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè – 
àäгåз³ї äî пîâåðхí³. Òàê, шèðîêî â³äîìî, щî ó бàêòåð³é ðîäó Pseudomonas, 
зîêðåìà ó P. аeruginosa, àäгåз³ÿ зä³éñíюєòüñÿ зà ðàхóíîê ф³ìбð³é, ÿê³ 
зäàòí³ ñêîðî÷óâàòèñÿ, òîä³ ÿê пîë³ñàхàðèäíèé ìàòðèêñ пî÷èíàє фîðìóâà-
òèñÿ ëèшå íà б³ëüш п³зí³х åòàпàх [18, 34]. Îêð³ì пîë³ñàхàðèä³â, äî ñêëàäó 
ìàòðèêñó âхîäÿòü òàêîж б³ëêè, ë³п³äè òà íóêëåїíîâ³ êèñëîòè [37]. 

Âèâ÷åííÿ ìåхàí³зì³â фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè пîêàзàëî, щî öåé пðîöåñ 
ó ì³êðîîðгàí³зì³â пðîхîäèòü п³ä êîíòðîëåì гåíåòè÷íîгî àпàðàòó êë³òèí. 
Гåíåòè÷íå òèпóâàííÿ 48 шòàì³â P. aeruginosa äîзâîëèëî ðîзä³ëèòè ö³ 
шòàìè íà гðóпè â³ä A äî E. Íà îñíîâ³ îòðèìàíèх äàíèх âñòàíîâëåíî зâ’ÿзîê 
ì³ж íàëåжí³ñòю шòàì³â äî êîíêðåòíèх гåíåòè÷íèх гðóп òà зäàòí³ñòю 
äî б³îпë³âêîóòâîðåííÿ. Òàê, íàéб³ëüш âèñîêó зäàòí³ñòü äî фîðìóâàííÿ 
б³îпë³âêè пðîäåìîíñòðóâàëè шòàìè, ÿê³ â³äíîñèëèñÿ äî гðóп D òà E. Óñ³ 
шòàìè, щî íàëåжàëè äî öèх гðóп, ìàëè ó ñêëàä³ хðîìîñîìíîї ДÍÊ îäíà-
êîâ³ фðàгìåíòè, ðîзì³ðîì бëèзüêî 4 êБ [34]. 

 Дëÿ Bordetella bronchiseptica бóëà âñòàíîâëåíà зàëåжí³ñòü зäàòíîñ-
ò³ äî фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè з åêñпðåñ³єю êîíêðåòíèх гåí³â. Ðåзóëüòàòè 
äîñë³äжåíü пîêàзàëè, щî ö³єю âëàñòèâ³ñòю âîëîä³юòü шòàìè ì³êðîîðгà-
í³зì³â з гåíîòèпîì Bvg+ , à òàêîж зäàòí³ äî åêñпðåñ³ї àäåíèëàòöèêëàзè/
гåìîë³зèíó CyaA ³ êîìпîíåíò³â ñèñòåìè ñåêðåö³ї òðåòüîгî òèпó [34]. Пðè 
öüîìó гåí Bvg âèñòóпàє ÿê ðåгóëÿòîðíèé гåí. 

Ìеханiзми утворення бiоплiвок
 Íàðàз³ íå ìàє ñóìí³â³â ó òîìó, щî пðîöåñ óòâîðåííÿ б³îпë³âîê є äóжå 

ñêëàäíèì. Â³í â³äбóâàєòüñÿ ó äåê³ëüêà ñòàä³é, ÿê³ пîñë³äîâíî зì³íююòü 
îäíà îäíó [5]. Фîðìàëüíî ìîжíà âèä³ëèòè íàñòóпí³ ñòàä³ї öüîгî пðîöåñó: 
àäгåз³ÿ äî ñóбñòðàòó, ìîíîшàð, фîðìóâàííÿ ì³êðîêîëîí³é, зð³ëà б³îпë³â-
êà, ðîзпàä.

Êîжíà з³ ñòàä³é пðîöåñó óòâîðåííÿ б³îпë³âêè ìàє ф³êñîâàíèé пðîì³ж-
îê ÷àñó òà ðåàë³зóєòüñÿ зà ðàхóíîê ð³зíèх фàêòîð³â. Íàéб³ëüш пîâíî ö³ 
пðîöåñè âèâ÷åí³ ó гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é. Дîñë³äжåííÿ бàгàòüîх àâòîð³â 
пîêàзàëè, щî ó ð³зíèх гðóп гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é êîжíà з íàâåäåíèх 
âèщå ñòàä³é îбóìîâëåíà ä³єю ð³зíèх фàêòîð³â ³ ñèñòåì, ÿê³ хàðàêòåðí³ 
äëÿ пðåäñòàâíèê³â öèх гðóп [5].
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 Ó б³ëüшîñò³ гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é îñíîâíó ðîëü ó пðîöåñ³ àä-
гåз³ї â³ä³гðàюòü ф³ìбð³ї. Яêщî ó E. coli öå ф³ìбð³ї пåðшîгî òèпó, òî ó 
P. aeruginosa пðîöåñ àäгåз³ї îбóìîâëююòü ñпåö³àëüí³ ф³ìбð³ї ÷åòâåðòîгî 
òèпó, ÿê³ ìàюòü зäàòí³ñòü ñêîðî÷óâàòèñÿ [21]. Зíà÷íó ðîëü íà пåðшèх 
ñòàä³ÿх àäгåз³ї â³ä³гðàюòü òàêîж ³íш³ ñòðóêòóðè, òàê³ ÿê äжгóòèêè òà 
êîìпîíåíòè êë³òèííîї ñò³íêè, ð³зíîìàí³òí³ñòü ÿêèх ³ îбóìîâëює îñîбëè-
âîñò³ ð³зíèх гðóп ì³êðîðîгàíèзì³â [21]. Íàпðèêëàä, ÿêщî ó P. aeruginosa 
äжгóòèêè є ëèшå зàñîбîì «äîñòàâêè» êë³òèí äî òâåðäîгî ñóбñòðàòó ³ 
íà ñàìèх ðàíí³х åòàпàх àäгåз³ÿ пî÷èíàєòüñÿ зà ðàхóíîê âзàєìîä³ї з пî-
âåðхíåю ë³пîпîë³ñàхàðèäó òà ñпåö³àëüíèх б³ëê³â зîâí³шíüîї ìåìбðàíè, 
òî ó пðåäñòàâíèê³â ðîäèí Enterobacteriaceae òà Vibrionaceae äжгóòèêè 
â³ä³гðàюòü б³ëüш зíà÷íó ðîëü [10]. Öå пîâ’ÿзàíî з òèì, щî ðàíí³ åòàпè 
âзàєìîä³ї öèх бàêòåð³é з пîâåðхíåю íå хàðàêòåðèзóюòüñÿ жîðñòêîю àä-
гåз³єю. Дîñë³äè пîêàзàëè, щî êë³òèíè òàêèх ì³êðîîðгàí³зì³â, ÿê E. coli òà 
V. cholerae, зäàòí³ зàâäÿêè äжгóòèêàì â³ëüíî пåðåì³щóâàòèñÿ пî òâåðä³é 
пîâåðхí³ [38]. Жîðñòêèé зâ’ÿзîê з òâåðäîю пîâåðхíåю ó öèх бàêòåð³é 
îбóìîâëюєòüñÿ ä³єю òàê зâàíèх ñòàб³ë³зóю÷èх фàêòîð³â [38]. Îäíèì з 
íàéб³ëüш âèâ÷åíèх є фàêòîð Ag 43 ó E. coli [9]. Фàêòîð Ag 43 ÿâëÿє 
ñîбîю б³ëîê гðóпè àгëюòèí³í³â, ëîêàë³зîâàíèé íà зîâí³шí³é ìåìбðàí³ 
бàêòåð³é. Ó E. coli â³í â³ä³гðàє ðîëü êîфàêòîðà àäгåз³ї, à òàêîж îбóìîâ-
ëює зâ’ÿзîê êë³òèí бàêòåð³é ì³ж ñîбîю шëÿхîì ì³жêë³òèííîї âзàєìîä³ї 
ìîëåêóë öüîгî б³ëêà [9]. 

 Пðîöåñ àäгåз³ї пðèзâîäèòü äî фîðìóâàííÿ íà òâåðä³é пîâåðхí³ ìîíî-
шàðó êë³òèí. П³ñëÿ öüîгî пî÷èíàєòüñÿ фîðìóâàííÿ îñíîâíèх ñòðóêòóðíèх 
îäèíèöü б³îпë³âêè – ì³êðîêîëîí³é [20, 30]. Ó гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é 
фîðìóâàííÿ ì³êðîêîëîí³é, ÿê ³ пðîöåñ àäгåз³ї, â³äбóâàєòüñÿ äâîìà пðèí-
öèпîâî ð³зíèìè шëÿхàìè. Пåðшèé шëÿх є хàðàêòåðíèì äëÿ пðåäñòàâíèê³â 
ðîäèí Enterobacteriaceae òà Vibrionaceae. Фîðìóâàííÿ ì³êðîêîëîí³é ó 
öèх бàêòåð³é â³äбóâàєòüñÿ зà ðàхóíîê àгðåгàö³ї ì³ж ñîбîю àäгåзîâàíèх äî 
пîâåðхí³ êë³òèí, à òàêîж äîäàòêîâîї àäгåз³ї ÷àñòèíè êë³òèí пëàíêòîíó äî 
ìîíîшàðó [30]. Öå â³äбóâàєòüñÿ зà ðàхóíîê àгëюòèí³íîпîä³бíèх б³ëê³â, 
зîêðåìà îпèñàíîгî âèщå Ag 43. 

Дðóгèé шëÿх фîðìóâàííÿ ì³êðîêîëîí³é є хàðàêòåðíèì äëÿ пðåäñòàâ-
íèê³â ðîäèíè Pseudomonоdaceae, зîêðåìà P. aeruginosa. Яê бóëî îпèñàíî 
âèщå, äëÿ пðåäñòàâíèê³â ö³єї ðîäèíè òà äåÿêèх ³íшèх гðóп ì³êðîîðгàí³зì³â 
(îñîбëèâî òèх, щî íå ìàюòü äжгóòèê³â) є хàðàêòåðíîю жîðñòêà àäгåз³ÿ з 
ñàìîгî пî÷àòêó фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè. Òàêèì ÷èíîì, ì³êðîêîëîí³ї ó íèх 
фîðìóюòüñÿ шëÿхîì пîä³ëó êë³òèí, ÿê³ фîðìóюòü ìîíîшàð [20]. 

Зíà÷íó ðîëü ó фîðìóâàíí³ ì³êðîêîëîí³é ó öèх бàêòåð³é â³ä³гðàє 
òàêîж òàê зâàíà twitching motility (ñìèêàëüíà ðóхëèâ³ñòü) [27]. Öåé 
пðîöåñ є пðîòèñòàâëåííÿì swarming motility (ðîїííю), ÿêå є хàðàêòåð-
íèì äëÿ пðåäñòàâíèê³â ðîäèí Enterobacteriaceae òà Vibrionaceae [3]. 
Îбèäâà пðîöåñè íàäàюòü зìîгó бàêòåð³ÿì ðóхàòèñÿ пî òâåðä³é пîâåðхí³. 
Àëå, òîä³ ÿê swarming motility îбóìîâëåíà íàÿâí³ñòю äжгóòèê³â, òî 
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ìåхàí³зì twitching motility пðèíöèпîâî ³íшèé. Ó P. aeruginosa öåé 
òèп пåðåì³щåííÿ зä³éñíюєòüñÿ зà ó÷àñò³ ф³ìбð³é ÷åòâåðòîгî òèпó [2]. 
Зàâäÿêè зäàòíîñò³ äî ñêîðî÷óâàííÿ âîíè пðàöююòü ÿê «пðóжèíè», ÿê³ 
í³бè п³äêèäàюòü êë³òèíè íàä пîâåðхíåю, àëå åëåêòðîñòàòè÷í³ ñèëè íå 
äàюòü пîâí³ñòю â³ä³ðâàòèñÿ â³ä пîâåðхí³ ³ êë³òèíè, «пðîëåò³âшè» äåÿêó 
â³äñòàíü, зíîâó пðèêð³пëÿюòüñÿ äî пîâåðхí³ [2]. Àëå з öüîгî пðàâèëà є 
³ âèêëю÷åííÿ. Òàê, äëÿ ò³єї ж ñàìîї P. aeruginosa пîêàзàíà ìîжëèâ³ñòü 
зä³éñíåííÿ swarming motility, òîä³ ÿê äëÿ âèä³â ðîäó Burkholderia, ÿê³ 
òàêîж âхîäÿòü äî ðîäèíè Pseudomonоdaceae, twitching motility є ìåíш 
хàðàêòåðíîю [27]. Âñòàíîâëåíî, щî â пðîöåñ³ àгðåгàö³ї ó P. aeruginosa 
â³äбóâàєòüñÿ àêòèâàö³ÿ гåí³â ñèíòåзó àëüг³íàòó òà пðèгí³÷åííÿ ñèíòåзó 
êîìпîíåíò³â äжгóòèê³â, щî пðîхîäèòü п³ä êîíòðîëåì ðåгóëÿòîðíîгî б³ëêà 
Crc [10].

П³ñëÿ пîÿâè ì³êðîêîëîí³é пî÷èíàєòüñÿ ñòàä³ÿ фîðìóâàííÿ ñàìå б³î-
пë³âêè. Ó öåé ÷àñ пðîхîäÿòü òàê³ пðîöåñè, ÿê ñòðóêòóðèзàö³ÿ б³îпë³âêè, 
ñèíòåз пîзàêë³òèííîгî ìàòðèêñó òà зàпóñê ñèñòåìè гðóпîâîї ðåгóëÿö³ї 
(quorum sensing). Òàê, ó V. cholerae ñèíòåз åêзîпîë³ñàхàðèä³â пî÷èíàєòü-
ñÿ âжå íà ðàíí³х åòàпàх, ³ âîíè ÿâëÿюòü ñîбîю âàжëèâèé ñòàб³ë³зóю÷èé 
фàêòîð [38]. Ñфîðìîâàíà б³îпë³âêà ìàє ñêëàäíó òðèâèì³ðíó ñòðóêòóðó. 
Ö³ ñòðóêòóðè äóжå ð³зíÿòüñÿ зà ñâîєю фîðìîю. Зîêðåìà, зð³ëà б³îпë³âêà 
P. aeruginosa ìàє фîðìó, ÿêà íàгàäóє пëîäîâ³ ò³ëà гðèб³â. Чåðåз äåÿêèé 
÷àñ ³ñíóâàííÿ б³îпë³âêà ðîзпàäàєòüñÿ, ÿê зà ðàхóíîê â³äêð³пëåííÿ êë³-
òèí, òàê ³ зà ðàхóíîê зàгèбåë³ ÷àñòèíè êë³òèí, щî ÷àñòî îбóìîâëюєòüñÿ 
ë³зîгåííèìè бàêòåð³îфàгàìè [39, 41]. 

Ìiжклiтинна комунiкацiя в бiоплiвках – quorum sensing
Îäíèì з âàжëèâèх äîñÿгíåíü ñó÷àñíîї íàóêè бóëî â³äêðèòòÿ òà 

âñòàíîâëåííÿ пðèíöèп³â фóíêö³îíóâàííÿ ñèñòåìè ì³жêë³òèííîї êîìóí³êàö³ї 
â б³îпë³âêàх. Öÿ ñèñòåìà зàðàз â³äîìà п³ä íàзâîю quorum sensing. [4]. 

Quorum sensing – öå ìåхàí³зì, зà ÿêèì ì³êðîðîгàí³зìè зäàòí³ 
êîîðäèíóâàòè åêñпðåñ³ю äåÿêèх гåí³â ó ñâîїх пîпóëÿö³ÿх зà ðàхóíîê 
âèêîðèñòàííÿ ìàëèх ñèгíàëüíèх ìîëåêóë. Öåé ìåхàí³зì бóâ óпåðшå 
â³äêðèòèé Nealson et al. ó 1970 ðîö³ ó ìîðñüêîї бàêòåð³ї Vibrio fischeri [26] 
³ íà äóìêó àâòîð³â, бóâ пðèòàìàííèé ëèшå äîñèòü âóзüêîìó êîëó бàêòåð³é. 
П³зí³шå éîгî âèÿâèëè пðàêòè÷íî ó âñ³х пðåäñòàâíèê³â гðàìпîзèòèâíèх 
òà гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é ³ ó äåÿêèх åóêàð³îòíèх ì³êðîîðгàí³зì³â [33]. 
Âñòàíîâëåíî зäàòí³ñòü äî êîìóí³êàö³ї ì³êðîîðгàí³зì³â зà äîпîìîгè íå 
ò³ëüêè бëèзüêèх, à ³ äàëåêèх ó ф³ëîгåíåòè÷íîìó â³äíîшåíí³ òàêñîí³â ö³єї 
ñèñòåìè [33]. Зàâäÿêè quorum sensing ó ì³êðîîðгàí³зì³â ðåгóëюєòüñÿ 
åêñпðåñ³ÿ зíà÷íîї ê³ëüêîñò³ ð³зíîìàí³òíèх гåí³â, ó òîìó ÷èñë³ âàжëèâèх 
гåí³â, ÿê³ îбóìîâëююòü íîðìàëüíó жèòòєä³ÿëüí³ñòü, ñèíòåз фàêòîð³â 
пàòîгåííîñò³ òà ðîзâèòîê б³îпë³âêè [4]. Öÿ ñèñòåìà äîзâîëÿє òàêîж 
ì³êðîîðгàí³зìàì ó ñêëàä³ б³îпë³âîê êîîðäèíîâàíî, âñ³єю пîпóëÿö³єю, 
â³äпîâ³äàòè íà âпëèâ ð³зíèх ÷èííèê³â зîâí³шíüîгî ñåðåäîâèщà. 



13Ìікробіоëоãія і біотеõноëоãія ¹ 2/2011

ÑÓЧÀÑÍІ ÓЯÂЛÅÍÍЯ ЩÎДÎ ÌÅХÀÍІЗÌІÂ ФÎÐÌÓÂÀÍÍЯ БІÎПЛІÂÊÈ 

Дîñë³äжåííÿ пîêàзàëè, щî ³ñíóє äåê³ëüêà òèп³â ñèñòåìè quorum 
sensing [11]. Ö³ òèпè ðîзð³зíÿюòü зà òèì, ÿê³ ìîëåêóëè âèêîðèñòîâóюòü-
ñÿ äëÿ пåðåäà÷³ ñèгíàë³â òà зà äåÿêèìè ³íшèìè пàðàìåòðàìè. Ñüîгîäí³ 
âèä³ëÿюòü òðè îñíîâí³ òèпè ñèñòåìè quorum sensing. Дî îñíîâíèх òèп³â 
â³äíîñÿòü:

 – гîìîñåðèíëàêòîíзàëåжíó ñèñòåìó quorum sensing гðàìíåгàòèâíèх 
бàêòåð³é [11];

 – пåпòèäзàëåжíó ñèñòåìó quorum sensing гðàìпîзèòèâíèх бàêòåð³é 
[15];

 – ñèñòåìó quorum sensing ó Vibrio harveyi [11]. 
Дîäàòêîâèìè є х³íîëîíîâà ñèñòåìà quorum sensing òà ñèñòåìà, ó ÿê³é 

ÿê ñèгíàëüí³ ìîëåêóëè âèêîðèñòîâóюòüñÿ фóðàíîíè [6, 25, 29]. Ñхåìàòè÷íî 
îñíîâí³ ñèñòåìè пðåäñòàâëåí³ íà ðèñ. 1.

Ðис. 1. Òипи систем quorum sensing [19]
À) гîìîñåðèíëàêòîíзàëåжíà ñèñòåìà quorum sensing гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é; 

B) пåпòèä-зàëåжíà ñèñòåìà quorum sensing гðàìпîзèòèâíèх бàêòåð³é; 
C) ñèñòåìà quorum sensing у Vibrio harveyi- 

Fig. 1. Three types of quorum sensing systems [19]
A) homoserinlacton depend quorum sensing system of gram-negative bacteria; 

B) peptide depend quorum sensing system of gram-positive bacteria; 
C) Vibrio harveyi quorum sensing system. 
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Гîìîñåðèíëàêòîíзàëåжíà ñèñòåìà гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é ñêëàäàєòü-
ñÿ з I-б³ëêó, ÿêèé ÿâëÿє ñîбîю àöèëгîìîñåðèí ëàêòîí (ÀГЛ) ñèíòåòàзó. 
Пîпåðåäíèêàìè àöèëüîâàíèх гîìîñåðèíëàêòîí³â є àöèëàöåòàò (пîпåðåäíèê 
àöèëüíîгî ëàíöюгà) òà S-àäåíîзèëìåòèîí³í (пîпåðåäíèê гîìîñåðèíëàê-
òîíó). Б³îñèíòåз гîìîñåðèíëàêòîíó (ðèñ. 2) â³äбóâàєòüñÿ шëÿхîì â³ä-
щåпëåííÿ зàëèшêó ìåòèîí³íó â³ä пîпåðåäíèêà зà ñóëüф³äíèì зâ’ÿзêîì. 
Ó ðåзóëüòàò³ ðåàêö³ї óòâîðюєòüñÿ гîìîñåðèíëàêòîí òà âèñîêîòîêñè÷íà 
ñпîëóêà – ìåòèëò³îàäåíîзèí. Îñòàííÿ ³íàêòèâóєòüñÿ шëÿхîì г³äðîë³зó зà 
ó÷àñòю фåðìåíòó Pfs (ìåòèëò³îàäåíîзèí/S-àäåíîзèíгîìîöèñòåїí íóêëåàзè) 
з фîðìóâàííÿì ìåíш òîêñè÷íîгî пðîäóêòó – ìåòèëò³îðèбîзè [17].

Ðис. 2. Áiосинтез гомосеринлактону [17]

Fig. 2. Homoserinlactone biosynthesis [17]

Б³îñèíòåз àöèëüíîгî ëàíöюгà (ðèñ. 3) â³äбóâàєòüñÿ â öèêë³ б³îñèíòå-
зó жèðíèх êèñëîò зà äîпîìîгè фåðìåíò³â ðîäèíè Fab [17]. Ó хîä³ öèêëó 
åëîíгàö³ї ñèíòåзóюòüñÿ äâà îñíîâíèх ³íòåðìåä³àòè: 3-îêñî-äîäåêàíîїë-
àöåòèëфîñфàò òà êðîòîí³ë-àöåòèëфîñфàò, ÿê³ âèêîðèñòîâóюòüñÿ I-б³ëêàìè 
äëÿ ñèíòåзó àöèëüîâàíèх гîìîñåðèíëàêòîí³â. I-б³ëêè зà ñâîєю ñóòòю є 
àöèëòðàíñфåðàзàìè, щî пåðåíîñÿòü ñфîðìîâàí³ àöèëüí³ ëàíöюгè íà ìî-
ëåêóëó гîìîñåðèíëàêòîíó. Ââàжàєòüñÿ, щî ÿê ñóбñòðàò äëÿ б³îñèíòåзó 
ÀГЛ âèêîðèñòîâóєòüñÿ D-3-г³äðîêñè-êåòîàöèë-àöåòèëфîñфàò. Òàêèì ÷èíîì 
ñèíòåзóєòüñÿ òàêîж бàгàòî ³íшèх ñпîëóê, òàê³ ÿê гåìîë³зèíè, ë³п³ä À 
òà фîñфîë³п³äè. Ð³зí³ âèäè гðàìíåгàòèâíèх бàêòåð³é хàðàêòåðèзóюòüñÿ 
ð³зíîю äîâжèíîю àöèëüíîгî ëàíöюгà â àóòî³íäóêòîðàх.

Ñèíòåзîâàí³ ìîëåêóëè ÀГЛ â³ëüíî äèфóíäóюòü ÷åðåз öèòîпëàзìàòè÷íó 
ìåìбðàíó. Ó зâ’ÿзêó з ðîñòîì ÷èñåëüíîñò³ пîпóëÿö³ї â³äбóâàєòüñÿ 
зðîñòàííÿ êîíöåíòðàö³ї ÀГЛ ³ пðè äîñÿгíåíí³ êðèòè÷íîгî ð³âíÿ âîíè 
пî÷èíàюòü зâ’ÿзóâàòèñÿ з R-б³ëêîì, ÿêèé ÿâëÿє ñîбîю óí³âåðñàëüíèé 
ðåгóëÿòîð. Ñфîðìîâàíèé ÀГЛ-R êîìпëåêñ äèìåðèзóєòüñÿ òà àêòèâóє 
åêñпðåñ³ю гåí³â ì³шåíåé [11, 12]. 
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Ðис. 3. Áiосинтез ацильних ланцюгiв гомосеринлактонiв на прикладi 
аутоiндукторiв P. aeruginosa [17]

Fig. 3. Homoserinlactone acyl-chains biosynthesis in P. aeruginosa [17]

Пåпòèä-зàëåжíà ñèñòåìà quorum sensing гðàìпîзèòèâíèх бàêòåð³é 
фóíêö³îíóє зà ³íшèì пðèíöèпîì – äâîêîìпîíåíòíîї ñèгíàëüíîї ñèñòåìè 
[24]. Ñèíòåзîâàíèé пîпåðåäíèê ñèгíàëüíèх пåпòèä³â íàð³зàєòüñÿ íà 
îêðåì³ ñèгíàëüí³ ìîëåêóëè. Âîíè òðàíñпîðòóюòüñÿ з êë³òèí зàâäÿêè 
ÀÒФ-зàëåжíîìó êàñåòíîìó òðàíñпîðòåðó. Пî äîñÿгíåíí³ êðèòè÷íîгî 
ð³âíÿ ö³ пåпòèäè зâ’ÿзóюòüñÿ з³ ñпåöèф³÷íèì ðåöåпòîðîì íà пîâåðхí³ 
êë³òèí òà àêòèâóюòü ñåíñîðí³ ê³íàзè, ÿê³ ó ñâîю ÷åðгó àêòèâóюòü б³ëîê-
ðåгóëÿòîð шëÿхîì éîгî фîñфîðèëюâàííÿ. Àêòèâîâàíèé òàêèì ÷èíîì 
б³ëîê-ðåгóëÿòîð ä³є íà гåíè ì³шåí³, щî ñпðè÷èíÿє їх åêñпðåñ³ю [15]. Òðåò³é 
òèп ñèñòåìè quorum sensing, ÿêèé фóíêö³є ó V. harveyi, íà â³äì³íó â³ä 
пåðшîгî òà äðóгîгî òèпó, хàðàêòåðèзóєòüñÿ íàÿâí³ñòю íå îäíîгî, à äâîх 
òèп³â ñèгíàëüíèх ìîëåêóë – àóòî³íäóêòîð-1 (ÀI-1) òà àóòî³íäóêòîð-2 (ÀI-
2). ÀI-1 ÿâëÿє ñîбîю гîìîñåðèíëàêòîí, б³îñèíòåз ÿêîгî êàòàë³зóєòüñÿ 
фåðìåíòîì LuxLM. ÀI-2 – öå фóðàíîзèë бîðàò ä³åñòåð. Éîгî б³îñèíòåз 
êàòàë³зóєòüñÿ фåðìåíòîì LuxS [40]. ÀI-1 òà ÀI-2 ðîзп³зíàюòüñÿ íà 
пîâåðхí³ êë³òèí ðåöåпòîðíèìè б³ëêàìè LuxN ³ LuxP-LuxQ. Зà ìàëîї 
÷èñåëüíîñò³ êë³òèí LuxN òà LuxQ àóòîфîñфîðèëююòüñÿ ³ òðàíñпîðòóюòü 
фîñфàò íà LuxO ÷åðåз LuxU. Фîñфîðèëüîâàíèé LuxQ є ðåпðåñîðîì 
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гåí³â-ì³шåíåé. Зà âèñîêîї ÷èñåëüíîñò³ êë³òèí LuxN òà LuxQ зâ’ÿзóюòüñÿ 
з³ ñâîїìè àóòî³íäóêòîðàìè òà зì³íююòü ñâîю àêòèâí³ñòü з ê³íàзíîї íà 
фîñфàòàзíó, äåфîñфîðèëюю÷è LuxO ÷åðåз пåðåíîñ фîñфàòó íà LuxU. 
Пðè öüîìó ðåпðåñîð LuxO пåðåхîäèòü ó íåàêòèâíó фîðìó ³ гåíè-ì³шåí³ 
àêòèâóюòüñÿ зà äîпîìîгîю LuxR [11]. 

Ó 2003 ðîö³ Xavier ³ Bassier [40] âñòàíîâèëè, щî ñèñòåìè, ÿê³ 
âèêîðèñòîâóюòü ÀI-2 ÿê ñèгíàëüí³ ìîëåêóëè, ³ñíóюòü íå ò³ëüêè ó 
V. harveyi, à ³ ó äåÿêèх ³íшèх âèä³â бàêòåð³é, ÿê гðàìíåгàòèâíèх, òàê ³ 
гðàìпîзèòèâíèх. Àâòîðè òàêîж пîêàзàëè зâ’ÿзîê ì³ж б³îñèíòåзîì ÀI-2 
³ ìåòèëüíèì öèêëîì ó ì³êðîîðгàí³зì³â. Òàêèì ÷èíîì, ìîжíà зðîбèòè 
пðèпóщåííÿ, щî ñèñòåìà quorum sensing, ÿêà бàзóєòüñÿ íà ÀI-2, ìîжëèâî, 
âèêîðèñòîâóєòüñÿ бàêòåð³ÿìè äëÿ ì³жâèäîâîї êîìóí³êàö³ї [11, 16].

Pesci E. C. òà ³í. пîêàзàëè, щî ó P. aeruginosa ³ñíóє щå îäíà äîäàòêîâà 
ñèñòåìà quorum sensing – х³íîëîíîâà, ÿêà â³ä³гðàє ðîëü пåðåìèêà÷à ì³ж 
äâîìà êîìпîíåíòàìè îñíîâíîї ñèñòåìè [29].

Система месенджерiв у бактерiй
Íåзâàжàю÷è íà òå, щî зà ñó÷àñíèìè äàíèìè ó бàêòåð³é â³äñóòíÿ 

ñèñòåìà ìåòàбîë³зìó àðàх³äîíîâîї êèñëîòè, ÿêà ó åóêàð³îò є пîñòà÷àëüíèêîì 
îñíîâíèх ìåñåíäжåð³â – пðîñòîгëàíäèí³â, ëåéêîòðèєí³â òà òðîìбîêñàí³â, 
пðîêàð³îòè зäàòí³ âèêîðèñòîâóâàòè íèзêó х³ì³÷íèх ñпîëóê ÿê ìåñåíäжåðè. 
Îñíîâíèìè ìåñåíäжåðàìè бàêòåð³é є äèöèêëî-ГÌФ òà íóêëåîòèäгóàí³зèí-
3ʹ,5ʹ-б³ñäèфîñфàò (ppGpp). 

Дèöèêëî-ГÌФ є öèêë³÷íèì äèíóêëåîòèäîì, ÿêèé зäàòíèé ìîäèф³êîâóâàòè 
зíà÷íó ê³ëüê³ñòü пðîöåñ³â ìåòàбîë³зìó бàêòåð³é. Âпåðшå öÿ ñпîëóêà бóëà 
îпèñàíà ó Gluconacetobacter xylinus, ó ÿêîї âîíà êîíòðîëює ñèíòåз öå-
ëюëîзè [32]. Öå äîñÿгàєòüñÿ зà ðàхóíîê п³äâèщåííÿ àбî зíèжåííÿ ð³âíÿ 
ö³єї ñпîëóêè ó ñåðåäèí³ êë³òèíè. Ð³âåíü äèöèêëî-ГÌФ ðåгóëюєòüñÿ äâîìà 
пðîòèëåжíèìè òèпàìè àêòèâíîñò³ – íóêëåîòèäöèêëàзíîю (äëÿ п³äâèщåííÿ 
ð³âíÿ) òà фîñфîòèäèëåñòåðàзíîю (äëÿ зíèжåííÿ ð³âíÿ ö³єї ñпîëóêè) [7]. 
П³зí³шå бóëî âñòàíîâëåíî, щî ð³âåíü äèöèêëî-ГÌФ зäàòíèé âпëèâàòè 
íå ò³ëüêè íà àêòèâí³ñòü фåðìåíò³â, à ³ íà пåðåх³ä бàêòåð³é â³ä â³ëüíî-
гî ðóхëèâîгî ³ñíóâàííÿ äî б³îпë³âêè [8]. Òàê, Ferreira òà ³í. [14] òà äâà 
б³ëüш ðàíí³х äîñë³äжåííÿ [19, 31] пîêàзàëè, щî ó Vibrio parahaemolyticus 
п³äâèщåííÿ ð³âíÿ äèöèêëî-ГÌФ пðèзâîäèòü äî пðèпèíåííÿ swarming mo-
tility òà пåðåхîäó êë³òèí öüîгî ì³êðîîðгàí³зìó äî фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè. 
Ö³ äîñë³äжåííÿ òàêîж пîêàзàëè, щî ëîêóñè scrABC òà scrG, ÿê³ âпåðшå 
бóëè ³äåíòèф³êîâàí³ ÿê ðåгóëÿòîðè гåí³â ðîäèíè laf зà óìîâ ðîñòó íà 
ð³äêîìó ñåðåäîâèщ³ (óìîâè êîëè ö³ гåíè зâè÷àéíî ðåпðåñîâàí³), зäàòí³ 
òàêîж зâîðîòíüî ðåгóëюâàòè swarming motility òà пðîöåñ óòâîðåííÿ 
б³îпë³âêè ó V. parahaemolyticus, зà ðàхóíîê зðîñòàííÿ ÷è зíèжåííÿ 
ð³âíÿ äèöèêëî-ГÌФ. 

Îñòàíí³ äîñë³äжåííÿ òàêîж пîêàзàëè, щî òà ж ñàìà êàðòèíà 
пðèòàìàííà ³ ³íшèì ì³êðîîðгàí³зìàì, зîêðåìà P. aeruginosa. Swarm-



17Ìікробіоëоãія і біотеõноëоãія ¹ 2/2011

ÑÓЧÀÑÍІ ÓЯÂЛÅÍÍЯ ЩÎДÎ ÌÅХÀÍІЗÌІÂ ФÎÐÌÓÂÀÍÍЯ БІÎПЛІÂÊÈ 

ing motility ó öüîгî ì³êðîîðгàí³зìó зä³éñíюєòüñÿ зà ðàхóíîê пîëÿðíèх 
äжгóòèê³â òà ñèíòåзó ðàìíîë³п³äó, òîä³ ÿê фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè зàëåжèòü 
â³ä ф³ìбð³é IV òèпó òà àêòèâíîñò³ гåí³â pel òà psl, ÿê³ ðåгóëююòü ñèíòåз 
пîë³ñàхàðèäíîгî ìàòðèêñó [18]. 

Дîñë³äжåííÿ пîêàзàëè, щî ó P. aeruginosa ³ñíóюòü äâà ìåìбðàííî-
зâ’ÿзàí³ б³ëêè SadC òà BifA. Пåðшèé ÿâëÿє ñîбîю íóêëåîòèäöèêëàзó, 
à äðóгèé – фîñфîòèäèëåñòåðàзó. Íóëü ìóòàíòè зà пåðшèì б³ëêîì 
âòðà÷àюòü зäàòí³ñòü äî фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè, òîä³ ÿê ³íàêòèâàö³ÿ гåíó 
bifA пðèзâîäèòü äî пîâíîї âòðàòè зäàòíîñò³ P. aeruginosa ðóхàòèñÿ 
пî òâåðä³é пîâåðхí³. Пîäàëüш³ äîñë³äжåííÿ пðèзâåëè äî âèÿâëåííÿ 
öèòîпëàзìàòè÷íîгî ðåгóëÿòîðíîгî б³ëêà SadB, ÿêèé ðåгóëює ðîбîòó 
äжгóòèê³â ó зàëåжíîñò³ â³ä â’ÿзêîñò³ ñåðåäîâèщà òà àñîö³éîâàíèé з 
хåìîòàêñèñ IV êëàñòåðíîю ñèñòåìîю [22]. Бóëî пîêàзàíî, щî ìóòàíòè 
зà öèì б³ëêîì âèÿâëÿëè б³ëüш ñèëüíó зäàòí³ñòü äî óòâîðåííÿ б³îпë³âêè, 
àëå âòðà÷àëè зäàòí³ñòü äî зä³éñíåííÿ swarming motility òà â³äпîâ³äàòè 
íà зì³íè â’ÿзêîñò³ ñåðåäîâèщà. Ó òàêèх ìóòàíò³â бóëî зàðåєñòðîâàíî 
òàêîж ð³зêå зðîñòàííÿ àêòèâíîñò³ SadC ³, ÿê íàñë³äîê, âèщèé ð³âåíü 
äèöèêëî-ГÌФ ó пîð³âíÿíí³ з äèêèì òèпîì. Ðåзóëüòàòè öèх äîñë³äжåíü 
пîêàзóюòü щî SadB, SadC òà BifA ðåгóëююòü зäàòí³ñòü P. aeruginosa 
зä³éñíюâàòè swarming motility òà фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè зà ðàхóíîê 
хåìîòàêñèñ-пîä³бíîї ðåгóëÿòîðíîї ñèñòåìè [22]. 

Íà ñüîгîäí³ â³äîì³ щå äåê³ëüêà фàêòîð³â, ÿê³ ìîжóòü бóòè ñèгíàëàìè 
äî зì³íåííÿ êîíöåíòðàö³ї äèöèêëî-ГÌФ ó êë³òèíàх бàêòåð³é. Ñåðåä íèх 
ìîжíà âèä³ëèòè îпðîì³íåííÿ ñâ³òëîì, зâ’ÿзóâàííÿ ДÍÊ, àì³íîêèñëîò, 
фîñфîòèðàíèíó/фîñфîòèðîзèíó, NO, òîщî. Â³äîìî, щî зíèжåííÿ 
êîíöåíòðàö³ї äèöèêëî-ГÌФ îбóìîâëює ðóхëèâ³ñòü, пàòîгåíí³ñòü, зíèжåííÿ 
÷óòëèâîñò³ äî фàг³â òà âàжêèх ìåòàë³â, òîä³ ÿê п³äâèщåííÿ êîíöåíòðàö³ї 
ö³єї ñпîëóêè ó êë³òèíàх ì³êðîîðгàí³зì³â îбóìîâëює фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè, 
зàпóñê ñèñòåìè quorum sensing, пîñèëåííÿ ñèíòåзó åêзîпîë³ñàхàðèä³â, 
òîщî [22]. 

Iíшèì âàжëèâèì âòîðèííèì ìåñåíäжåðîì ó бàêòåð³é, ÿêèé зâ’ÿзàíèé 
з пðîöåñîì фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè, є íóêëåîòèä гóàí³зèí-3ʹ,5ʹ-б³ñäèфîñфàò 
(ppGpp). Van Delden òà ³í. пîêàзàëè щî íàêîпè÷åííÿ ö³єї ñпîëóêè ó 
êë³òèíàх пðèзâîäèòü äî àêòèâàö³ї ðàíí³х ðåгóëÿòîðíèх гåí³â ñèñòåìè quo-
rum sensing ó P. aeruginosa зà ðàхóíîê ³íàêòèâàö³ї б³ëê³â ðåпðåñîð³â – 
RsmA, RpoS òà QscR. Дëÿ Rhodobacter sphаeroides бóëî пîêàзàíî, щî öÿ 
ñпîëóêà ñèíòåзóєòüñÿ з äèöèêëî-ГÌФ зà ó÷àñòю бàêòåð³îф³òîхðîìó [36]. 
Бàêòåð³îф³òîхðîì, ÿêèé пðèñóòí³é ó бàгàòüîх бàêòåð³é, хàðàêòåðèзóєòüñÿ 
äîñèòü ö³êàâîю îðгàí³зàö³єю. Яê êîфàêòîð äî éîгî ñêëàäó âхîäèòü 
б³ë³âåðäèí, ÿêèé íàêîпè÷óєòüñÿ зà ðàхóíîê ä³ї гåìîêñèгåíàзè, òîбòî 
фóíêö³îíóâàííÿ бàêòåð³îф³òîхðîìó ò³ñíî пîâ’ÿзàíî з ìåòàбîë³зìîì гåì³íó. 
Àêòèâàö³ÿ бàêòåð³îф³òîхðîìó â³äбóâàєòüñÿ àбî зà ðàхóíîê îпðîì³íåííÿ 
ñâ³òëîì, àбî зà ðàхóíîê åíåðг³ї îêèñíî-â³äíîâíîгî пîòåíö³àëó. Пðèðîäà 
âèíèêíåííÿ îñòàííüîгî íà ñüîгîäí³ щå îñòàòî÷íî íå â³äîìà, àëå ³ñíóє 
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пðèпóщåííÿ, щî â³í фîðìóєòüñÿ зà ðàхóíîê åíåðг³ї пåðåхîäó Fe (II) ↔ 
Fe (III) [1]. 

Òàêèì ÷èíîì, ñó÷àñí³ óÿâëåííÿ щîäî фîðìóâàííÿ б³îпë³âêè ì³êðî-
îðгàí³зìàìè ґðóíòóюòüñÿ íà òîìó, щî öå є ñêëàäíèé пðîöåñ, ðåàë³зàö³ÿ 
ÿêîгî â³äбóâàєòüñÿ зà ðàхóíîê òîíêèх ìåхàí³зì³â ðåгóëÿö³ї. Ñêëàäí³ñòü òà 
бàгàòîгðàíí³ñòü öèх пðîöåñ³â äîзâîëÿє ì³êðîîðгàí³зìàì ³ їх óгðóпîâàííÿì 
àêòèâíî ³ñíóâàòè â б³îöåíîзàх. 
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СÎВÐÅÌÅÍÍЫÅ ПÐÅÄСÒАВËÅÍИß Î ÌÅÕАÍИЗÌАÕ 
ÎÁÐАЗÎВАÍИß ÁИÎПËЁÍÊИ

Ðеферат

Â îбзîðíîé ñòàòüå îпèñàíî ñîâðåìåííîå пðåäñòàâëåíèå î пðîöåññå îб-
ðàзîâàíèÿ бèîпëёíêè. Íà ñåгîäíÿшíèé äåíü, бèîпëёíêà ðàññìàòðèâàåòñÿ 
êàê îñíîâíàÿ фîðìà ñóщåñòâîâàíèÿ ìèêðîбíых ñîîбщåñòâ â пðèðîäíых 
óñëîâèÿх, пðîöåññы, êîòîðыå пðîèñхîäÿò â бèîпëёíêàх, îбóñëîâëèâàюò ðå-
àëèзàöèю ìíîгèх хàðàêòåðíых äëÿ бàêòåðèé пðèзíàêîâ. Ìíîгî÷èñëåííыå 
èññëåäîâàíèÿ пîзâîëèëè ðàñêðыòü êëю÷åâыå ìåхàíèзìы, êîòîðыå ëåжàò 
â îñíîâå эòîгî пðîöåññà. 

Ê ë ю ÷ å â ы å  ñ ë î â à : бèîпëёíêà, ìåжêëåòî÷íàÿ êîììóíèêàöèÿ, 
quorum sensing, àóòîèíäóêòîðы, ìåññåíäжåðы. 
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 MODERN LOOKS ABOUT BIOFILM FORMATION 
MECHANISMS 

Summаry

Biofilm formation process play an important role in microorganisms 
existence. Numerous investigations improve our knowledge about basic 
mechanisms involved in this process. Nowadays the biofilm is identified as 
a basic form of microbial community existence in nature and the processes 
taking place in the biofilms provide realization of all the major properties 
of bacteria. This work is dedicated to a review of the basic works forming 
contemporary minds about biofilm formation processes.

K e y  w o r d s : biofilm, cell-to-cell communication, quorum-sensing, 
autoinductors, messengers. 


