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ВВЕДЕНИЕ
В биосфере разные по природе объекты и их

системы существуют под влиянием общих био-
сферных процессов. На протяжении развития на-
шей планеты и жизни на ней происходит посто-
янная коэволюция живого и косного вещества,
которые при взаимодействии не только изменя-
ются сами, но и совместно формируют еще один
вид вещества – биокосное вещество. Биокосное
вещество одновременно является и продуктом
взаимодействия, и новой средой, с характерными
только для неё протекающими физическими, хи-
мическими, физико-химическими и биологиче-
скими процессами. “Биокосные естественные те-
ла характерны для биосферы. Это закономерные
структуры, состоящие из косных и живых тел од-
новременно (например, почвы), причем все их
физико-химические свойства требуют, иногда
очень больших, поправок, если при их исследова-
нии не учтено проявление находящегося в них
живого вещества” (Вернадский, 1980).

В своей статье “Об участии живого вещества в
создании почв”, написанной в 1919 г. под Кие-
вом, В.И. Вернадский рассматривает роль живого
вещества в процессах, определяющих состав и
свойства почв (Вернадский, 1992). Мы знаем, что
под живым веществом Владимир Иванович по-

нимает “совокупность всех организмов, расти-
тельности и животных, в том числе человека”,
тем не менее, указанные им формы воздействия
живых организмов на почвообразовательные
процессы в полной мере характерны и для микро-
организмов. Более того, подобные процессы про-
исходили и на ранних стадиях развития биосферы,
когда трофическая структура экосистем была пред-
ставлена исключительно прокариотами. В.И. Вер-
надский выделяет следующие формы воздействия:

“Живое вещество действует массой и составом
заключенного в нем вещества. Как таковое, оно
составляет часть почвы или само, или же продук-
ты его изменения, отмирающее и отмершее жи-
вое вещество.

Живое вещество обусловливает мелкоземи-
стость почвы.

Оно изменяет ее структуру, благодаря разрых-
ляющей или цементирующей деятельности со-
ставляющих его организмов, или характеру про-
дуктов их отмирания.

Оно непосредственно влияет на химические
процессы, идущие в почвах, превращая их в про-
цессы биохимические.

Оно вызывает чрезвычайное смешивание хи-
мических элементов в почве, являясь главным
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фактором этого смешения, и этим обусловлива-
ется ход всех химических реакций, идущих в почве.

Оно приносит издалека вещество в состав
почв, нарушая этим соотношение между почвой
и подпочвой, действуя в этом отношении или са-
мо своей массой или влияя на этот процесс кос-
венно” (Вернадский, 1992).

Таким образом, свойства и функции природ-
ных и антропогенных биокосных систем (почв,
грунтов, илов, биопленок (биофильмов) и др.)
определяются живым веществом и его сложными
взаимодействиями с окружающей средой, а также
продуктами этих взаимодействий. Особая роль в
биокосных системах принадлежит микроорга-
низмам, включая бактерии, поскольку они являют-
ся самыми распространенными представителями
живого вещества, существуют на планете гораздо
дольше, чем более крупные формы жизни, значи-
тельная часть их постоянно живет в непосредствен-
ном контакте с минеральными поверхностями
(Cuadros, 2017). Глинистые минералы (слоистые
алюмосиликаты) являются наиболее распростра-
ненными минералами кор выветривания и почв.
Их высокая удельная поверхность делает эти ми-
нералы одними из важных реакционноспособ-
ных поверхностей в почвах. Огромный интерес
представляют взаимодействия между филлосили-
катами и бактериями и влияние этих взаимодей-
ствий на педохимические процессы. Эти взаимо-
действия могут быть самыми разнообразными
(Stotzky, 1986; Cuadros, 2017; Li et al., 2019; Fomina,
Skorochod, 2020 и др.), но, очевидно, не все из них
достаточно широко распространены и имеют
биосферное значение.

Взаимодействия между бактериями и глини-
стыми минералами являются двусторонними. С
одной стороны, микроорганизмы оказывают зна-
чительное влияние на минералы, модифицируя
их поверхность, участвуя в выветривании или,
наоборот, внося вклад в осаждение и формирова-
ние новых минералов (Konhauser, Urrutia, 1999). В
свою очередь минералы могут оказывать влияние
на микробиологическую активность, причём как
напрямую, так и опосредованно (Stotzky, 1986).
Прямое воздействие сводится к непосредственно-
му физическому взаимодействию поверхностей
минералов и микроорганизмов. Опосредованное
воздействие заключается в изменении минералами
микросреды обитания микроорганизмов. Измене-
ния минералами среды обитания могут заключать-
ся в поддержании оптимального уровня влажно-
сти, питательных веществ, кислотности (Novitz-
ky, 1986; van Loosdrecht et al., 1990), в адсорбции
токсичных микробных метаболитов и загрязни-
телей, которые могут негативно влиять на жизне-
деятельность микроорганизмов (Stotzky, 1986). В
последние годы наблюдается возрастающий на-
учный интерес к механизмам таких взаимодей-

ствий в связи с разработкой основанных на них
технологий, таких как микробиологическая очист-
ка глинистых минералов, их синтез и переработка,
использование глин для адсорбции и удаления
органических и неорганических загрязнителей в
почвах и водах и др. (Li et al., 2019; Perelomov et al.,
2021). В нашей работе будут рассмотрены вопро-
сы взаимодействий бактерий и глинистых мине-
ралов в контексте их влияния на химические про-
цессы в почвенных системах, а именно на эле-
ментарные почвенные химические процессы по
системе С.А. Захарова (Захаров, 1927) или почво-
образовательные микропроцессы в терминоло-
гии А.А. Роде (Роде, 2008).

ИММОБИЛИЗАЦИЯ БАКТЕРИЙ 
НА ГЛИНИСТЫХ МИНЕРАЛАХ

Около 99% всех бактерий в природе существу-
ют в форме биопленок на различных этапах их
развития (Dalton, March, 1998). Под биопленкой
(биофильмом) понимают структурно организо-
ванное сообщество микроорганизмов, заклю-
ченное внутри полимерного матрикса, синтези-
рованного членами сообщества, и прикреплен-
ное к какой-либо поверхности (минеральной,
органической, биологической) (Ильина, Романо-
ва, 2021). Таким образом, эмпирически установлен-
ным является факт, что бактерии предпочитают су-
ществовать прикрепленными на доступных поверх-
ностях, а не в окружающей водной фазе в
планктонной форме. Несмотря на очевидность
этого факта, тонкие механизмы прикрепления
микроорганизмов к поверхности минералов оста-
ются недостаточно понятными.

Первоначально планктонные микробные клет-
ки перемещаются из объема жидкости в приповерх-
ностный (кондиционируемый поверхностью, гра-
ничный) слой жидкости либо физическими силами
(такими как броуновское движение, силы Ван-дер-
Ваальса, гравитационные силы, влияние поверх-
ностного электростатического заряда и гидрофоб-
ных взаимодействий и др.) (Gottenbos et al., 2000),
либо посредством бактериальных придатков, та-
ких как жгутики. Возможно определенный вклад
в это перемещение вносят хемотаксис и гаптотак-
сис (Kirov, 2003). На поверхности глинистых ми-
нералов могут адсорбироваться как нутриенты,
так и токсичные вещества. Как указывает Стоц-
кий (1986) – минеральные поверхности не разли-
чают “хорошие” и “плохие” в отношении микро-
организмов адсорбаты. Поэтому хемотаксис, по-
видимому, не имеет большого значения в иммо-
билизации бактерий. Клетки, достигшие поверх-
ности, могут обратимо прикрепляться к ней.
Многочисленные факторы, описывающие свой-
ства поверхности, приповерхностной среды и
бактериальной оболочки (доступная энергия, на-
личие функциональных групп, заряд, геометрия
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поверхности, температура, давление и др.) явля-
ются локальными переменными, которые влияют
на бактериальную адгезию (Garret et al., 2008).

Для описания физико-химических взаимодей-
ствий микроорганизмов с поверхностью почвен-
ных частиц часто используется теория Дерягина–
Ландау–Фервея–Овербека (ДЛФО), являющаяся
основой теоретических представлений об агрега-
тивной устойчивости дисперсных систем. В сво-
ем классическом варианте теория рассматривает
процесс коагуляции как результат совместного
действия Вандерваальсовых (дисперсионных)
сил притяжения и электростатических сил оттал-
кивания между частицами. В зависимости от ба-
ланса этих сил в тонкой прослойке жидкости между
сближающимися телами возникает либо положи-
тельное “расклинивающее” давление, препятству-
ющее их соединению, либо отрицательное, – при-
водящее к утончению прослойки и образованию
контакта между частицами (Дерягин, Ландау, 1941;
Verwey, 1947). Теория устойчивости ДЛФО рас-
сматривает возможность агрегации частиц как на
ближних расстояниях с преодолением потенци-
ального барьера отталкивания, так и на дальних
расстояниях через прослойки жидкости (рис. 1).

Современная обобщенная теория агрегатив-
ной устойчивости (расширенная теория ДЛФО)
включает не только молекулярную и электроста-
тическую, но и другие составляющие отталкива-
ющих сил. Обобщённая теория ДЛФО позволяет
оценить энергии взаимодействия частиц с учетом
молекулярной, электростатической, адсорбцион-

ной и структурной составляющих расклиниваю-
щего давления (Chang, Chang, 2002; Gallardo-
Moreno et al., 2002). Классическая и расширенная
теория ДЛФО указывают на энергетические ба-
рьеры, которые должна преодолеть клетка при
прикреплении к поверхности из раствора (коагу-
ляции), но механизмы этого преодоления оста-
ются неизвестными, особенно при взаимодей-
ствии отрицательно заряженных глинистых ми-
нералов и бактериальных оболочек, также
имеющих отрицательный заряд.

Процесс прикрепления клеток к поверхности
минералов может иметь сложный характер и со-
стоять из нескольких стадий. Так An, Friedman
(1998) считают, что процесс бактериальной адге-
зии является двухфазным и включает в себя на-
чальную фазу физико-химического взаимодей-
ствия (обратимую) и позднюю – молекулярную и
клеточную фазу (необратимую). Во второй фазе
адгезии становятся преобладающими молекуляр-
но-специфические реакции между бактериаль-
ными поверхностными структурами и поверхно-
стью субстрата. Это подразумевает более прочное
прикрепление бактерий к поверхности путем се-
лективного связывания бактериальными поверх-
ностными структурами, включающими капсулы,
пили и слизь. В случае, когда субстратами явля-
ются ткани хозяина, функциональной частью
этих структур могут быть адгезины (Katsikogianni,
Missirlis, 2004). Считается, что поверхностные
структуры микроорганизмов преодолевают фи-
зические отталкивающие силы двойного элек-

Рис. 1. Зависимость энергии парного взаимодействия частиц от расстояния между ними (по Молодкина, 2010). Участки:
а – ближний энергетический минимум (на малых расстояниях – до 100 нм). Преобладают силы притяжения; б – потен-
циальный барьер отталкивания, энергетический максимум. Преобладают электростатические силы отталкивания. Вы-
сота барьера зависит от заряда поверхности и толщины диффузного слоя; в – дальний энергетический минимум (на от-
носительно больших расстояниях – около 1000 нм). Превалируют силы притяжения.
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трического слоя (De Weger et al., 1987). Впослед-
ствии придатки клеток вступают в контакт с объ-
емом кондиционируемого поверхностью слоя,
стимулируя химические реакции, такие как окис-
ление и гидратация (Ganesh, Anand, 1998), и
упрочняют связь бактерий с поверхностью. Неко-
торые данные показывают, что микробная адге-
зия сильно зависит от гидрофобно-гидрофиль-
ных свойств взаимодействующих поверхностей
(Liu et al., 2004).

Экспериментальное изучение иммобилизации
клеток бактерий Paraburkholderia phytofirmans на
поверхности диоксида кремния, бентонита и
талька показало, что адгезия микроорганизмов
зависит от pH, уменьшаясь с изменением кислот-
ности с 5.5 до 9. Заряд поверхности носителя ока-
зывает определенное, но не существенное влия-
ние на иммобилизацию бактерий. Количество
Mg2+, содержащегося в минерале, было ключевой
характеристикой, определяющей степень иммоби-
лизации клеток (тальк > бентонит > кремнезем).
Наибольшее количество бактериальных клеток бы-
ло обнаружено на тальке, который являлся наибо-
лее гидрофобным минералом из протестирован-
ных. Одинаковая иммобилизационная способ-
ность наблюдалась у всех трех минералов, когда
культивирование бактерий и их адсорбция осу-
ществлялись одновременно. Это может быть связа-
но с тем, что при культивировании биопленки фор-
мируются в результате клонального роста первично
прикрепленных бактерий, а не рекрутирования
планктонных клеток (Bejarano et al., 2017).

После обратимой и необратимой адгезии
(фиксации) происходит формирование микроко-
лоний – отдельных скоплений прикрепленных
клеток микроорганизмов (рис. 2).

На этой стадии микроорганизмы активно раз-
множаются, а выделяемый матрикс удерживает
колонию вместе (стадия созревания I). Разраста-
ясь микроколонии сливаются, и образуется зре-
лую биопленку, имеющий сложную трехмерную
структуру и образующий единый внеклеточный
матрикс со стабильной внутренней средой и за-
щищающий колонию от внешних неблагоприят-

ных факторов (стадия созревания II). Матрикс мо-
жет быть средой для прикрепления других микро-
организмов и выступать в качестве ядра для
формирования новых минералов. При исчерпании
ресурсов внутри биопленки микроорганизмы спо-
собны покидать его и переходить в планктонную
форму (стадия дисперсии). На этой стадии от
биопленки периодически отрываются отдельные
клетки, способные через некоторое время прикре-
питься к поверхности и образовать новую колонию
(рис. 2) (Palanisamy et al., 2014; Karaguler et al., 2017).
Фактически биопленка представляет собой ми-
нимальную биокосную систему и на его уровне
протекают простейшие биогеохимические про-
цессы.

ВОЗДЕЙСТВИЕ БАКТЕРИЙ 
НА ГЛИНИСТЫЕ МИНЕРАЛЫ

В последние годы повышенное внимание уде-
ляется различным аспектам участия микроорга-
низмов в изменении глинистых минералов, на-
пример, в агрегации, выветривании, трансфор-
мации, в ходе которых происходят значительные
изменения филлосиликатов. Происходит изме-
нение их структуры, удельной поверхности, ба-
зального расстояния, состава обменных катионов,
емкости катионного обмена и т.д., что оказывает
влияние на химические и физико-химические свой-
ства почв (Maurice et al., 2001; Mueller, 2015; Li et al.,
2019; Fomina, Skorochod, 2020).

В почвах и корах выветривания микроорга-
низмы играют фундаментальную роль в разруше-
нии филлосиликатов, тем самым способствуя по-
вышению пористости и водопроницаемости
почв, обеспечению их плодородия и качества по-
верхностных вод, внося свой вклад в круговорот
нутриентов, неорганических и органических за-
грязнителей (Mueller, 2015). Выявлена биодегра-
дация таких минералов как каолинит, галлуазит,
иллит, монтмориллонит, вермикулит, серпенти-
нит, хризолит и др. Устойчивость различных глин
к биологическому разрушению варьирует. Счита-
ется, что диоктаэдрические глинистые минералы

Рис. 2. Стадии формирования биопленки (по Palanisamy et al., 2014).

Обратимая
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Необратимая
адгезия

(фиксация)

Стадия
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Стадия
созревания II

Стадия
дисперсии
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(каолинит, галлуазит, иллит, монтмориллонит и др.)
более устойчивы, чем триоктаэдрические филлоси-
ликаты (вермикулит, серпентинит, хризолит и др.).
Хлориты обладают промежуточной устойчиво-
стью (Добровольский и др., 2003).

Выветривание глинистых минералов микро-
организмами осуществляется посредством двух
основных групп процессов – биомеханических и
биохимических, общих для микробного выветрива-
ния других минералов и горных пород (Gadd et al.,
2007; Fomina, Skorochod, 2020). Биомеханические
процессы подразумевают либо прямые взаимо-
действия микробных клеток с минеральной по-
верхностью, либо непрямые биомеханические
воздействия с участием микробных продуктов, в
том числе экзополиперов. Набухание или сжатие
клеток, продуктов их метаболизма и биопленок
активно способствует биоэрозии и биоабразии
(Gaylarde, Gaylarde, 2004).

Биохимические процессы более эффективны в
разрушении глин (Kumar, Kumar, 1999; Fomina,
Skorochod, 2020). Гетеротрофные микроорганиз-
мы (бактерии и микроскопические грибы) рас-
творяют филлосиликаты в ходе так называемого
гетеротрофного выщелачивания (или хемоорга-
нотрофного выщелачивания), включающего два
основных механизма: ацидолиз и комплексолиз
(Sand, Bock, 1991). Эти механизмы могут также со-
провождаться редоксолизом – изменением бакте-
риями окислительно-восстановительного потенци-
ала среды, влияющим на извлечение и подвижность
металлов, входящих в состав филлосиликатов.
Окисление и восстановление элементов с перемен-
ной валентностью могут осуществляться как авто-
трофными, так и гетеротрофными микроорга-
низмами.

Ацидолиз или протон-стимулированное рас-
творение происходит при подкислении микроор-
ганизмами среды в результате выделения прото-
нов, органических кислот и образования уголь-
ной кислоты из метаболического СО2 (Burgstaller,
Schinner, 1993).

Многие микроорганизмы способны выделять
метаболиты, образующие комплексы с металла-
ми, вызывающие лиганд-стимулируемое раство-
рение или комплексолиз филлосиликатов. В ка-
честве таких комплексообразователей выступают
карбоновые кислоты, аминокислоты, Fe(III)-
связывающие сидерофоры, фенольные соедине-
ния и др. (Gadd, 2010). Карбоновые кислоты (на-
пример, щавелевая и лимонная кислота) являют-
ся источником как комплексообразующих лиган-
дов для ионов металлов, включая Al и Fe, так и
протонов для солюбилизации глин (Dong, 2012).
Оба описываемых процесса наглядно показаны в
эксперименте, проведенном Liu et al. (2006). Си-
ликатные бактерии Bacillus mucilaginosus раство-
ряли слюду и одновременно высвобождали K+ и

SiO2 из кристаллической решетки, в то же время
растворения полевого шпата не происходило. В
процессе своего роста B. mucilaginosus продуциро-
вали полисахариды и органические кислоты. По-
лисахариды адсорбировали органические кисло-
ты и прикреплялись к поверхности минерала, в
результате чего вблизи минерала образовывалась
область высокой концентрации карбоновых кис-
лот. Происходило также поглощение полисаха-
ридами кремния, что влияло на равновесие между
минеральной и жидкой фазами и приводило к ре-
акции солюбилизации K и Si (Liu et al., 2006). При
этом калий, как известно, является важнейшим
элементом минерального питания растений, а
роль ряда соединений кремния в обеспечении
плодородии почв также существенна (Бочарни-
кова и др., 2011). Выделение значительного коли-
чества Al и, как правило, Si при микробиологиче-
ском растворении каолинита как за счет измене-
ния бактериями кислотности, так и синтеза ими
Al-хелатирующих агентов отмечено (Maurice,
2001). Механизмы ацидолиза и комплексолиза
задействованы в разрушении глинистых минера-
лов с расширяющейся структурной ячейкой, на-
пример, смектита (Wu et al., 2008; Oulkadi et al.,
2014). Степень растворения минералов зависит от
природы и количества микробных метаболитов
(H+, OH–, лиганды и др.) и реакционной способ-
ности поверхности филлосиликатов (Grybos et al.,
2011).

В ходе метаболизма специфической группы
бактерий-хемолитотрофов (архей и бактерий)
могут образовываться также сильные минераль-
ные кислоты. Так автотрофные бактерии-нитри-
фикаторы образуют азотную и азотистую, серные
бактерии – серную и сернистую кислоты (Добро-
вольский и др., 2003), которые эффективно участ-
вуют в протон-стимулируемом ацидолизе.

Еще одним механизмом разрушения глини-
стых минералов является редоксолиз (Ehrlich,
1996; Lloyd, 2003). При механизме редоксолиза
микроорганизмы производят каталитические со-
единения, которые изменяют окислительный по-
тенциал раствора и, таким образом, высвобожда-
ют из филлосиликатов металлы и связанные с ни-
ми элементы. Эффективность такого разрушения
минералов зависит от особенностей минеральной
фазы, восстанавливаемого/окисляемого металла
и степени его окисления (Mishra, Rhee, 2014). Ио-
ны железа являются одними из наиболее распро-
страненных реагентов редоксолиза. Fe3+, возни-
кающий в том числе под воздействием окислите-
лей железа, начинает действовать как окислитель
для других металлов, приводя к растворению ряда
их соединений. Повторное окисление Fe2+ до Fe3+

делает реакцию циклической (Schippers et al.,
1996). Не только биогенные ионы, но и сами мик-
роорганизмы осуществляют окисление элемен-
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тов с переменной валентностью, входящих в со-
став силикатных горных пород и минералов
(Добровольский и др., 2003), поскольку восста-
новленные формы элементов, переходя в окис-
ленную форму, способны служить источником
энергии для бактерий. Таким образом может про-
исходить разрушение алюмосиликатов, включа-
ющее вынос структурных и обменных катионов
металлов и разрушение силоксановых и алюмо-
кислородных связей.

Процессы биологического выветривания гли-
нистых минералов часто приводят к их трансфор-
мации и формированию из одних глинистых мине-
ралов других, либо синтезу новых филлосиликатов
из продуктов разрушения. Так Kompantseva et al.
(2013) было установлено бактериально опосредо-
ванное повышение емкости катионного обмена
каолинитов в результате существенного измене-
ния их кристалломорфологических характери-
стик. Происходило уменьшение размеров и ча-
стичное растворении частиц каолинита при их вза-
имодействии с бактериями, а также увеличение
упорядоченности кристаллической структуры ми-
нерала за счет уменьшения количества дефектов
укладки слоев кристаллической решетки. Биорас-
творению подвергались, в первую очередь, краевые
участки минералов. Процесс биодеградации затра-
гивал не только кристалломорфологические осо-
бенности, но и минералогический состав образцов
исследованных филлосиликатов – в присутствии
бактерий происходило образование гиббсита, а так-
же частичное разрушение слюдистого компонента
и образование органоминерального комплекса
(Kompantseva et al., 2013).

В настоящий момент известно более 100 мине-
ралов, в том числе филлосиликатов, генезис ко-
торых может быть связан с деятельностью микро-
организмов (Астафьева и др., 2011; Fomina, Skoro-
chod, 2020). Результаты изучения ископаемых
бактерий показывают, что минералообразование
под их влиянием или с их участием является про-
цессом, который появился на нашей планете вме-
сте с возникновением бактерий, т.е. фактически с
возникновением современных форм жизни (Са-
мылина и др., 2002). Бактерии могут участвовать
во всех процессах, связанных с появлением и
трансформацией глинистых минералов, и в их
присутствии протекание этих процессов значи-
тельно ускоряется (Наймарк и др., 2009). Уста-
новлено, что микроорганизмы и их органические
метаболиты участвуют в формировании ряда гли-
нистых минералов – каолинитов, смектитов, хло-
ритов и др. (Розанов, 2003). На примере каменно-
угольных белых глин Московского бассейна ме-
тодом СЭМ было показано, что биогенные глины
имеют бактериоморфы, которые очевидно пред-
ставляют следы нитчатых цианобактерий, окру-
жающих коккоидные бактерии (Астафьева, Роза-
нов, 2010).

Толчком к изучению проблемы биогенного
филлосиликатообразования стала статья Linares,
Huertas (1971), в которой авторы описали про-
цесс, когда в растворе, содержащем Si, Al и тор-
фяную фульвокислоту, при комнатной темпера-
туре происходило осаждение каолинита. Подроб-
но процесс аутигенного осаждения глинистых
минералов в водной среде, богатой органикой, в
присутствии бактерий, способствующих разло-
жению органического вещества, описал (Kon-
hauser et al., 1993) Авторы показали, что на по-
верхности бактериальных клеток активно оса-
ждаются катионы железа, которые в свою очередь
служат местом формирования и роста тонкой
аутигенной минеральной фазы Fe-Al силикатов
различного состава от почти аморфной гелепо-
добной до кристаллической. Гелеподобная струк-
тура по составу близка шамозитовой глине (желези-
стый хлорит), а кристаллическая фаза имеет каоли-
нитовый состав. В исследованиях Chaerun et al.
(2005) и Tazaki (2005) было показано, что в резуль-
тате микробно-минеральных взаимодействий об-
разуются каолинит и галлуазит. Fiore et al. (2011)
предложил схему двухэтапного биоиндуцирован-
ного процесса образования каолинита. На пер-
вом этапе происходит осаждение алюмосиликата
в присутствии оксалатов и других органических
соединений, в том числе внеклеточных полимер-
ных веществ, являющихся метаболитами бакте-
рий. Из-за изменений в микросреде, вызванных
метаболической активностью бактерий, образую-
щийся гель может локально растворяться или пере-
страиваться в твердое состояние с образованием
кристаллов каолинита. Из-за депротонирования
амфотерных органических лигандов, содержащих-
ся в полимерах клеточной стенки бактерий, бак-
териальная поверхность заряжается отрицатель-
но в широком диапазоне рН. Эти лиганды связы-
ваются с катионами металлов и действуют как
центры самогенерации каолиновых минералов
(Pokrovsky et al., 2008; Liu et al., 2015). Образова-
ние каолинитов наблюдалось через два месяца
после контакта железоредуцирующих бактерий
(принадлежащих родам Toxothrix и Gallionella) с
гранитом (Tazaki, 2005). Серовосстанавливающие
бактерии могут действовать как катализаторы об-
разования галлуазита в почве (Herrmann et al.,
2007). Kawano, Tomita (2001) указывают, что в ста-
ром вулканическом пепле, по-видимому, при
взаимодействии бактерий с ионами Al и Si проис-
ходит осаждение аллофаноподобных гранулиро-
ванных минералов в поровой воде в качестве мета-
стабильной фазы. Из аллофаноподобных материа-
лов могут быть образованы слабоупорядоченные
смектитоподобные волокна и/или чешуйки в ка-
честве промежуточной фазы между аллофаном и
нонтронитом. В жидких средах, содержащих ио-
ны Al и Si, формируется бейделлитоподобный
смектит, связанный с бактериальными поверхно-
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стями. Никакие минералы не образуются в той же
среде, не содержащей ионов металлов или бакте-
рий (Kawano, Tomita, 2001). Также принимать уча-
стие в процессах генезиса глинистых минералов
могут представители родов Pseudomonas (Pseudomo-
nas syringae, Pseudomonas fluorescens), Xanthomonas
(Xanthomonas campestris), Shewanella (Shewanella
putrefaciens CN32) и др. (Mueller, 2015).

Вышеописанные процессы показывают, что
геоактивные микробы активно участвуют как в
мобилизации, так и в иммобилизации металлов:
они могут растворять минералы, в том числе гли-
нистые, высвобождая в окружающую среду по-
движные формы металлов и сопутствующие эле-
менты, а также иммобилизовать металлы путем
биосорбции, транспорта, внутриклеточной лока-
лизации и накопления живыми микроорганизма-
ми (биоаккумуляции) (Переломов и др., 2013),
окислительно-восстановительной иммобилиза-
ции, осадкообразования и биоминерализации, в
результате чего возможно образование вторич-
ных биогенных минералов. Эти процессы имеют
большое экологическое, экономическое и соци-
альное значение. Процессы микробной мобили-
зации приводят к высвобождению питательных
веществ (металлов и сопутствующих элементов) в
биодоступной форме для растений и других мик-
роорганизмов в почвенной среде, а также к обра-
зованию почв, грунтов и осадков в результате вы-
ветривания и распада горных минералов и горных
пород.

ВОЗДЕЙСТВИЕ МИНЕРАЛОВ 
НА БАКТЕРИИ

В почве биогеохимическая активность микро-
бов неразрывно связана с действием глинистых
минералов на микробный рост и микробную ме-
таболическую активность. Как уже отмечалось,
эти воздействия могут быть как прямыми, так и
опосредованными, причем зачастую разделить их
бывает довольно сложно.

Известно, что в результате микробного взаи-
модействия с дисперсными материалами при
определенных концентрациях на поверхности
бактериальных клеток может образовываться
слой адсорбированных минеральных частиц
(Globa et al., 1983). Положительный эффект им-
мобилизации мелких частиц глинистых минера-
лов на поверхности бактерий и их биопленок
обеспечивает их защиту от высыхания и действия
других неблагоприятных факторов (Alimova et al.,
2009). Также прикрепленные глинистые частицы
могут служить местами аккумуляции дополни-
тельного количества нутриентов и воды. При
этом на примере глауконита, сапонита и монтмо-
риллонита показано, что увеличение содержания
частиц минералов выше определенной величины
вызывает подавление роста бактерий (Kurdish, Be-

ga, 2006; Chobotarov et al., 2010; Fomina, Skorochod,
2020). При высоком содержании слой адсорбиро-
ванных коллоидных частиц служит барьером, пре-
пятствующим проникновению в клетки питатель-
ных веществ и газов (Globa et al., 1983; Stotzky, 1986;
Chobotarov et al., 2010).

Влияние филлосиликатов на микробные фи-
зиолого-биохимические процессы зависит от
группы микроорганизмов (археи, бактерии, гри-
бы) и изменяется от вида к виду (Наймарк и др.,
2009), а также определяется видом глинистого
минерала. Показано, что взаимодействие глин с
микроорганизмами может приводить к измене-
нию образования биомассы и скорости роста,
синхронизации микробного развития, продол-
жительности фазы задержки роста при культиви-
ровании микробов, эффективности использова-
ния субстрата, активности дыхания, продукции
ферментов и метаболитов и др. (Fomina, Skoro-
chod, 2020). Показано, что монтмориллонит по-
вышает микробную активность там, где каолинит
этого не делает, возможно, из-за набухаемости
монтмориллонита и большей адсорбционной
способности. Наличие монтмориллонита приво-
дит к большей емкости среды по отношению к
органическим и неорганическим веществам и бу-
феризации pH (Ransom et al., 1999). В то же время
Vieira, Melo (1995) описали усиление микробной
активности Pseudomonas fluorescens в биопленке в
присутствии каолинита. При этом наблюдалось
увеличение биомассы бактерий, их дыхательного
коэффициента, большая стабильность биопленок
и более быстрый массоперенос в его пределах.

Довольно распространена точка зрения, что
глинистые минералы, обладая высокой емкостью
поглощения, концентрируют органические ве-
щества на своей поверхности, где они достигают
достаточно высоких уровней, чтобы поддержи-
вать рост микробов. Однако существует и проти-
воположная точка зрения, показанная в большом
количестве исследований, что питательные веще-
ства на поверхности глинистых минералов не
поддерживали рост микроорганизмов в отсут-
ствии экзогенных субстратов. Так образцы монт-
мориллонита, аттапульгита (палыгорскита) и ка-
олинита, содержащие органический углерод и
азот не влияли на рост микроорганизмов (Stotzky,
1986). Когда разнообразные органические суб-
страты, такие как белки, пептиды, аминокисло-
ты, полисахариды, нуклеиновые кислоты и нук-
леотиды адсорбировались глинистыми минера-
лами, их доступность для микробов обычно была
снижена (Stotzky, 1986). Следовательно, даже ес-
ли поверхность глинистых минералов в почве
обогащена питательными веществами, эти пита-
тельные вещества могут потенциально быть недо-
ступны для поддержания жизнедеятельности
микроорганизмов.
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Ряд авторов обнаружили, что глинистые мине-
ралы (например, каолинит) и богатые глинисты-
ми минералами породы (например, бентонит) с
высоким содержанием алюминия ингибируют
рост многих бактерий: Escherichia coli, Pseudomo-
nas, Desulfovibrio vulgaris и представителей других
родов (Fomina, Skorochod, 2020). Кроме того, в
почвенных системах в отличии от питательных
сред, используемых для проведения лаборатор-
ных экспериментов с микроорганизмами, глини-
стые минералы могут концентрировать на своей
поверхности и органические вещества, обладаю-
щие биоцидным эффектом (Pasket et al., 2022).

Глинистые минералы имеют малый размер ча-
стиц и большую площадь поверхности. Внешняя
и внутренняя поверхность филлосиликатов –
гидрофильная и полярная. Это облегчает смачива-
ние и взаимодействие с их поверхностями низко-
молекулярных и высокомолекулярных органиче-
ских соединений, содержащих полярные группы. В
то же время полярность силикатной поверхности
затрудняет взаимодействие монтмориллонита с
неполярными и слабополярными веществами
(Perelomov et al., 2021). Тем не менее, частицы
филлосиликатов в почве всегда покрыты органи-
ческими пленками, образуя органо-минеральные
структуры (Зубкова, Карпачевский, 2001). Счита-
ется, что такие агрегаты могут действовать как рас-
ширения биопленок, удерживая на своей поверхно-
сти органические и неорганические питательные
вещества (Fomina, Skorochod, 2020). Однако, при
исходном гидрофильном характере поверхности
глин само формирование таких органических пле-
нок, включающих значительное количество гидро-
фобных фрагментов, может быть обусловлено дея-
тельностью микроорганизмов и их биопленок,
иммобилизованных на глинах. Таким образом,
матричный эффект почв при формировании спе-
цифических органических веществ (Зубкова,
Карпачевский, 2001) и особенности биогеохими-
ческого круговорота элементов могут быть обу-
словлены не только минеральной, но и биологиче-
ской матрицей. Матрица в почве – это поверхность
твердых частиц, которая организует вещества во-
круг себя в определенной закономерности, соглас-
но свойствам самой поверхности этих частиц.
Взаимодействия микроорганизмов с глинами мо-
гут быть не только опосредованы органическим
веществом, но и наоборот – процессы взаимо-
действия органического вещества с поверхностя-
ми глинистых минералов могут управляться мик-
роорганизмами. При этом микробиологическая
иммобилизация органического вещества на ми-
нералах может приводить к частичному измене-
нию характера поверхности глин с гидрофильной
на гидрофобную и способствовать поглощению
других органических молекул. Прочное закрепле-
ние органических молекул предотвращает их пе-

ренос и минерализацию, что имеет огромное зна-
чение для гумусообразования.

Для обеспечения потребностей минерального
питания бактериям требуются металлы – макро-
элементы и эссенциальные микроэлементы. Ко-
личественная потребность в них может быть вы-
ражена рядом: K > Na > Mg > Ca > Fe  Mn, Co,
Zn, Cu, Ni и Mo (Cuadros, 2017). Глинистые мине-
ралы для бактерий являются значимым источни-
ком неорганических катионов, которые могут
высвобождаться из минералов в процессе ионно-
го обмена, чаще всего с протонами, образующи-
мися в процессе метаболизма клетки (Stotzky,
1986; Chobotarov et al., 2010). Кроме того, катионы
металлов выделяются в результате разрушения
филлосиликатов бактериями в ходе процессов,
описанных выше. Поскольку минералы обладают
разной устойчивостью к биовыветриванию, бакте-
рии должны использовать разные механизмы и раз-
ную интенсивность этих механизмов. Например,
солюбилизация одного и того же количества Fe тре-
бовала большей продукции органических кислот
для биотита, чем для флогопита (Balland et al., 2010).
Теоретически можно предположить, что по-
скольку большинство сред не являются мономине-
ральными, микроорганизмы могут идентифициро-
вать филлосиликаты, которые наиболее богаты пи-
тательными веществами и легко разрушаемы, и в
первую очередь атаковывать и разрушать именно их
(Fomina, Skorochod, 2020). Минеральный состав
также может влиять на состав микробного сооб-
щества почвы и активность (биомассу, дегидроге-
назную активность и дыхание) сообществ, вклю-
чающих разных представителей (Carson et al.,
2007).

Современные исследования позволяют говорить
о том, что дефицит минеральных питательных ве-
ществ в среде может стимулировать экспрессию
специфических генов, которые облегчают получе-
ние микробами этих питательных веществ из глини-
стых минералов. Xiao et al. (2012), правда, в экспери-
ментах не с бактериями, а с грибком Aspergillus fumig-
atus, установил, что присутствие калийсодержащих
силикатов при дефиците К+ увеличивает экспрес-
сию генов, способствующих выветриванию мине-
ралов и выщелачиванию калия. Эти гены отвечали
за активацию ферментов, способствующих гетеро-
трофному выщелачиванию: альдегиддегидрогеназы
и карбоангидразы, а также цистеинсинтазы, ко-
торая способствовала усиленной продукции свя-
зывающих металл белков, богатых серой. Суще-
ствует предположение, что некоторые микроорга-
низмы приобретают свойства разрушать минералы
и извлекать элементы питания в определенной
минеральной среде благодаря горизонтальному
переносу генов (Xiao et al., 2012; Uroz et al., 2009).
Uroz et al. (2009) допустили, что бактериальный
род Collimonas приобрел способность к эффек-
тивному выветриванию минералов благодаря ми-

@



ГЕОХИМИЯ  том 68  № 10  2023

РОЛЬ ВЗАИМОДЕЙСТВИЙ БАКТЕРИЙ И ГЛИНИСТЫХ МИНЕРАЛОВ 1029

коризным грибам. При этом сами глинистые ми-
нералы обладают свойствами, облегчающими та-
кой перенос – способностью иммобилизировать
на своей поверхности сблизившиеся клетки и ви-
русы и адсорбировать ДНК, защищая ее от быст-
рой деградации (Dröge et al., 1999).

Stotzky (1986) в своей классической работе отме-
чает, что основное значение для формирования
благоприятной для бактерий среды имеет водоудер-
живающая способность глинистых минералов и,
возможно, главным ресурсом, привлекающим
микроорганизмы к глинам в почвах, является во-
да. Большинство природных и пахотных почв, за
исключением коротких периодов после дождя,
таяния снега или орошения, в основном своем
объеме являются вододефицитными для микро-
организмов. Из всех почвенных частиц главным
образом глинистые минералы благодаря своей
большой гидрофильной поверхности удерживают
достаточное количество воды для поддержания
роста микробов. Вода задерживается в порах всех
филлосиликатов и в межслоевом пространстве
глинистых минералов с расширяющейся струк-
турной ячейкой, откуда может быть в разной сте-
пени извлечена бактериями. Следовательно, кор-
реляция микробной активности с илистой фрак-
цией в почве может быть результатом прежде
всего наличия воды, связанной с этой фракцией,
а не концентрации питательных веществ и удале-
ния токсикантов и ингибиторов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, мы видим огромное многооб-

разие взаимодействий бактерий и глинистых ми-
нералов, которые являются ключевыми в опреде-
лении химического состава почв и химических
процессов, протекающих в почвах. Эти взаимо-
действия накладывают отпечаток как на мине-
ральный и микробиологический состав, так и на
особенности аккумуляции, трансформации, мо-
бильности и биологической доступности неорга-
нических и органических веществ в почвах, внося
значительный вклад в биогеохимический круго-
ворот элементов. Очевидно, не все описанные
процессы широко распространены в педосфере и
биосфере, но они могут потенциально встречать-
ся в тех или иных условиях. Возможно преимуще-
ственное распространение получили те взаимо-
действия, которые соответствуют Первому био-
геохимическому принципу, сформулированному
В.И. Вернадским – биогенная миграция атомов
химических элементов в биосфере всегда стре-
мится к максимальному своему проявлению.

Не обладая достаточным количеством данных,
при отсутствии сложных методов физико-хими-
ческого анализа много десятилетий назад гений
Вернадского смог сформулировать фундамен-
тальные законы и принципы, которые описыва-

ют функционирование и развитие биосферы. Эти
законы мы сегодня используем как теоретиче-
скую основу для объяснения огромного количе-
ства эмпирических данных о взаимодействии жи-
вого и неживого вещества. Действительно “деся-
тилетиями, целыми столетиями будут изучаться и
углубляться его гениальные идеи, а в трудах его
будут открываться новые страницы, служащие
источником новых исканий; многим исследова-
телям придётся учиться его острой, упорной, от-
чеканенной, всегда гениальной, но трудно пони-
маемой творческой мысли…” (Ферсман, 1946).

Автор благодарит научного редактора Влади-
мира Александровича Сафонова и рецензентов за
работу со статьей.
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