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А ННОТА Ц И Я
К нежелательным микроорганизмам, часто выделяемым в пищевой, в том числе молочной промышленности, можно 
отнести представителей семейства псевдомонад. Особое значение имеет условно-патогенная бактерия Pseudomonas 
aeruginosa, роль которой в контаминации промышленного оборудования и вторичного инфицирования готовой мо-
лочной продукции неуклонно нарастает. Эта грамотрицательная бактерия повсеместно распространена в  природе 
и  характеризуется многофакторной резистентностью к  широкому спектру антимикробных препаратов и  способно-
стью быстро адаптироваться к меняющимся условиям обитания. Являясь чрезвычайно активным биопленкообразова-
телем, P . aeruginosa может эффективно колонизировать различные поверхности. Способность к росту в широком тем-
пературном диапазоне позволяет бактерии размножаться непосредственно в молоке, при хранении в холодильнике. 
Проникновение P . aeruginosa на предприятия пищевой отрасли приводит к экономическим потерям, вызывая порчу 
продуктов питания. Являясь причиной широкого спектра острых и хронических заболеваний, P . aeruginosa может не-
сти прямую угрозу здоровью человека при попадании в пищевые цепочки. Настоящий обзор посвящен проблемам, 
связанным с  контаминацией P . aeruginosa на пищевых предприятиях, а также методам идентификации и  контроля 
данной бактерии. Подтверждается актуальность и необходимость активного поиска и разработки средств для проти-
водействия бактерии P . aeruginosa, использующей многогранные механизмы устойчивости к стрессорным воздействи-
ям. Система профилактических мер на предприятиях пищевой отрасли должна предусматривать возможность быстро 
корректировать комплекс дезинфицирующих мероприятий. Для успешной элиминации такого сложного патогена, как 
P . aeruginosa, желательны комбинации стратегий, разработанные с участием специалистов разного профиля.

Available online at https://www.fsjour.com/jour
Review article

Open access

PUBLIC HEALTH AND SANITATION ISSUES RELATED 
TO THE BACTERIUM PSEUDOMONAS AERUGINOSA

Svetlana A. Kishilova*, Irina V. Rozhkova, Oleg Yu. Fomenko
All-Russian Dairy Research Institute, Moscow, Russia

KEY WORDS:  
Pseudomonas 
aeruginosa, 
pathogenicity, 
resistance 
mechanisms, adaptive 
abilities, counteraction 
strategies

A BST R ACT
Representatives of pseudomonads can be assigned to undesirable microorganisms frequently isolated in the food industry, in-
cluding the dairy industry. Opportunistic pathogenic bacterium Pseudomonas aeruginosa is of particular importance and its 
role in contamination of industrial equipment and secondary contamination of finished dairy products is growing steadily. This 
Gram-negative bacterium is ubiquitous in the nature and is characterized by multifactor resistance to a broad spectrum of anti-
microbials and the ability of quickly adapt to changing conditions of the habitat. Being quite an active biofilm former, P . aerugi-
nosa can effectively colonize various surfaces. The ability to grow in a wide temperature range allows the bacterium to multiply 
directly in milk upon storage in a refrigerator. Entry of P . aeruginosa into enterprises of the food industry leads to economic losses 
due to food spoilage. Being a cause of a broad spectrum of acute and chronic diseases, P . aeruginosa can present a direct threat to 
human health when entering the food chains. The present review is devoted to the problems linked to P . aeruginosa contamina-
tion in food enterprises as well as methods of identification and control of this bacterium. The authors confirmed the topicality 
and necessity of the active search for and development of means to counteract P . aeruginosa, which uses multiple mechanisms of 
stress resistance. The system of prophylactic actions in food industry enterprises should contemplate a possibility of rapid cor-
rection of a complex of disinfection measures. To eliminate successfully such a difficult pathogen as P . aeruginosa, combinations 
of strategies developed with participation of specialists of different areas of expertise are desirable.

1. Введение
Проблема безопасности пищевой продукции сохраняет свою ак-

туальность, несмотря на современные достижения в области сани-
тарии и  усовершенствование методов контроля. Она усугубляется 
в связи с растущей во всем мире распространенностью микроорга-
низмов с множественной лекарственной устойчивостью (МЛУ). Это 
нежелательное для человека явление особенно усилилось в период 
пандемии коронавируса в связи с многократно увеличившимся и за-
частую бесконтрольным использованием бактерицидных препара-
тов  [1]. Исследование распространенности в  пищевых продуктах 
микроорганизмов с  множественной устойчивостью к  антимикроб-
ным препаратам показало, что их доля составляет от 10% до 50%, 
причем селекция устойчивых форм может быть вызвана не только 

антибиотиками, но и дезинфицирующими средствами [2]. К микро-
организмам, часто выделяемым на пищевых производствах, отно-
сится условно-патогенная бактерия Pseudomonas aeruginosa. Она 
обладает исключительно высокими многофакторными адаптивны-
ми механизмами, включая способность к быстрому формированию 
устойчивости к  антимикробным веществам. В  современных усло-
виях это представляет серьезную проблему как для общественного 
здравоохранения, так и для пищевой отрасли. Роль данного возбу-
дителя в контаминации промышленного оборудования и вторично-
го инфицирования готовой молочной продукции возрастает  [3–6]. 
Помимо способности быстро размножаться в охлажденном молоке, 
P . aeruginosa вырабатывает вызывающие порчу молока и молочных 
продуктов термостабильные ферменты, выдерживающие  режимы 
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пастеризации [5]. Помимо экономических потерь, P . aeruginosa пред-
ставляет прямую угрозу здоровью человека, вызывая множество 
острых и  хронических заболеваний  [3]. Воздействие дезинфектан-
тов, применяемых для очистки технологического оборудования 
и  цехов, создает стрессовые условия, способствующие увеличению 
гетерогенности популяции микроорганизмов. Это повышает риск 
отбора устойчивых форм и их попадания в пищевые продукты че-
ловека. В  молоке и  молочной продукции, согласно существующим 
нормативным документам, данный микроорганизм не нормирует-
ся, что затрудняет его оперативное выявление в производственных 
лабораториях. P . aeruginosa, являясь одной из ключевых причин но-
зокомиальных (внутрибольничных) инфекций, активно исследуется 
в научной литературе. В настоящем обзоре изучаются риски, связан-
ные с контаминацией этим микроорганизмом предприятий пище-
вой промышленности. Целью обзора являлся анализ литературных 
источников, касающихся роли P . aeruginosa с точки зрения проблем 
безопасности пищевых систем, а  также затрагивающих методы 
идентификации и поиска путей противодействия данной бактерии.

2. Объекты и методы
В  данном обзоре рассматривались исследовательские и  обзор-

ные статьи, подходящие под критерии отбора. Основным крите-
рием являлось наличие информации об особенностях микроор-
ганизма, осложняющих его контроль на пищевых производствах 
и в системе здравоохранения. Также интерес представляли иссле-
дования, посвященные рискам безопасности пищевой продукции, 
обусловленным растущей устойчивостью микроорганизмов к  ан-
тимикробным препаратам, а  также стратегиям ее преодоления. 
К критериям включения относились язык публикации (английский 
и  русский); ее тип и  статус (опубликованные эмпирические и  об-
зорные статьи). Временные рамки анализируемых источников  — 
с  2001 по 2023 гг. Дополнительным критерием отбора являлось 
наличие доступа к полному тексту статьи. Использовались поиско-
вые запросы по ключевым словам и словосочетаниям: Pseudomonas 
aeruginosa, патогенность, механизмы устойчивости, адаптивные 
способности, стратегии противодействия. Также были произ-
ведены поиски с  помощью ключевых слов на английском язы-
ке. Поиск научной литературы производился с  помощью систем 
Google Scholar и e-library. Суммарно в базах данных было отобрано 
134  источника. В дальнейшем производился скрининг: сначала — 
по названию и  аннотации, затем  — по полному тексту. В  случае 
невозможности получения полного текста статья исключалась из 
рассмотрения. На  этапе отбора по названию и  аннотации было 
исключено 13 работ как несоответствующие контексту обзора. При 
изучении полного текста было исключено 14 источников. По ито-
гам анализа в обзор было включено 108 публикаций.

3. Pseudomonas aeruginosa и проблемы санитарии  
в пищевой отрасли
Алиментарным путем человеку может передаваться более 200 за-

болеваний. В развитых странах ежегодно около 20% населения ин-
фицируется через воду и  продукты питания, в  странах с  недоста-
точно развитой системой санитарии при производстве продуктов 
этот показатель еще выше. Одновременно возрастает и нагрузка на 
системы обеспечения качества на пищевых производствах. Это об-
условлено укрупнением производств, увеличением доли импортных 
товаров, перенаселенностью мегаполисов и ухудшением экологиче-
ской обстановки. Ситуация усугубляется глобальной качественной 
перестройкой микробных сообществ, вызывающих инфекции у че-
ловека, с  ростом заболеваемости, связанной с  условно-патогенны-
ми грамотрицательными бактериями  [4,7] . К  грамотрицательным 
бактериям, часто выделяемым в  пищевой промышленности, отно-
сятся представители псевдомонад, и  особую опасность среди них 
представляет синегнойная палочка  — Pseudomonas aeruginosa. Это 
связано в том числе с широким применением в молочных хозяйст-
вах систем механического доения и охлаждения молока. Представи-
тели псевдомонад составляют около 70% психротрофных микроор-
ганизмов, вызывающих порчу молочных продуктов при хранении 
в холодильниках [8]. Синтез ими в процессе хранения липолитиче-
ских и  протеолитических ферментов, не инактивирующихся при 
пастеризации, а  также сохранение их остаточной активности при 
ультрапастеризации, ведет к значимым экономическим потерям [5]. 
Устойчивость P . aeruginosa к широкому спектру стрессовых воздей-
ствий, включая обычные дезинфицирующие средства, способствует 
персистенции бактерий в  производственных условиях и,  как след-
ствие, делает возможным их попадание в продукты питания на лю-
бой стадии производства  [9]. Влияние рН, осмотического давления 

и  температурного воздействия на штаммы синегнойной палочки, 
выделенные из молочных продуктов в Багдаде, показало, что более 
25% штаммов были устойчивы к в течение 16 сек при воздействии 
температуры 72 °C, около 12% сохраняли жизнеспособность при рН 
2,3; и более 20% — в 5% и 7% солевом растворе. Причем 5% концен-
трация солевого раствора для изолятов из молока была бактерио-
статической, а  7% — бактерицидной; в то время как для штаммов 
из мягкого сыра обе концентрации были бактериостатическими. 
Скорее всего, данное свойство являлось штаммоспецифическим 
и было связано с генетическими особенностями изолятов [3]. Отме-
чается, что устойчивость к  осмотическому и  кислотному стрессам 
у  микроорганизмов способствует формированию толерантности 
к  другим производственным воздействиям, в  частности, осмоти-
ческий стресс коррелирует с  вероятностью появления термотоле-
рантных форм [10]. После воздействия высокой температуры клетки 
P. aeruginosa приобретали нетипичную удлиненную форму и образо-
вывали цепочки. Это может указывать на наличие белков, стимули-
рующих термотолерантность, поскольку нагревание — сильнейший 
стрессор, способный вызвать устойчивость к другим неблагоприят-
ным факторам  [11]. Бактериостатическая переносимость высокого 
рН также была более свойственна изолятам, выделенным из сыров. 
Технологические воздействия могут являться причиной перехода 
бактерий в  некультивируемое состояние, при котором метаболи-
ческая активность и  вирулентность сохраняются, но утрачивается 
способность к  клеточному делению и  возможность расти на пита-
тельных средах [12]. Длительность пребывания в некультивируемом 
состоянии у  микроорганизмов, в  частности, у  P . aeruginosa, может 
достигать нескольких месяцев [13]. Выявление таких микроорганиз-
мов требует специальных методов анализа, не всегда доступных для 
производственных лабораторий. Известно, что молоко и молочные 
продукты являются благоприятной средой для развития различных, 
в  том числе патогенных и  условно-патогенных микроорганизмов, 
включая P . aeruginosa . Источником инфекции на животноводче-
ских и  молочных фермах могут являться зараженные животные — 
P.  aeruginosa у домашних животных является причиной различных 
инфекций у молочных коров, овец и коз [14,15]. Доступ стада к не-
контролируемым местам водопользования, таким как пруды со 
стоячей водой, может привести к инфицированию животных, в том 
числе маститом, вызванным синегнойной палочкой  [16]. Инфи-
цированная вода, навоз, многоразовые полотенца для вымени, за-
грязненные подстилки, корма и оборудование могут быть причиной 
контаминации производства данным микроорганизмом  [14]. Риск 
инфицирования растительных кормов повышается при использова-
нии навоза и неочищенных сточных вод. Контроль качества исполь-
зуемой на предприятии воды играет важнейшую роль для соблюде-
ния санитарных норм. Особое значение имеет отсутствие контакта 
источника водоснабжения на производстве со сточными водами. 
В основном на производствах используется питьевая вода, не содер-
жащая патогенов и колиформных бактерий, однако есть вероятность 
присутствия в ней представителей псевдомонад [12]. Исследования 
показывают идентичность штаммов псевдомонад, выделенных из 
пастеризованного молока в упаковке, и штаммов, обнаруженных на 
молочном предприятии (в конденсированной воде на разливочных 
форсунках, сточных водах разливочной машины и окружающем воз-
духе)  [17]. Это подтверждает высокую вероятность инфицирования 
готовой продукции циркулирующими в производственных помеще-
ниях псевдомонадами. На предприятиях пищевой отрасли большая 
часть как основного, так и вспомогательного оборудования зачастую 
имеет шероховатые поверхности с  труднодоступными участками 
в виде швов и стыков, что создает хорошие условия для локализа-
ции микробных биопленок. Попадание бактерии на пищевые, в том 
числе молочные производства и  животноводческие комплексы по 
причине неудовлетворительных санитарно-гигиенических усло-
вий может привести к  образованию на оборудовании биопленок 
P . aeruginosa. Для молочной промышленности риски попадания на 
производство биопленкообразующих микроорганизмов начинается 
на этапе получения молока. Сырое молоко от больных маститом ко-
ров или его загрязнение в процессе транспортировки являются ос-
новной причиной контаминации молока. Проникновение бактерии 
на предприятия может быть следствием протекания труб и сниже-
нием в них давления жидкости  [18]. P . aeruginosa как активнейший 
биопленкообразователь способна образовывать биопленку, в  том 
числе многовидовую, на стенках резервуаров для охлаждения моло-
ка и трубопроводов, непосредственно в молоке при хранении в холо-
дильнике [19,20]. Заражения контейнера для молока единственным 
видом микроорганизма, который может размножаться при тем-
пературе охлаждения, достаточно, чтобы вызвать порчу продукта 
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в течение срока годности. Это связано со способностью P . aeruginosa 
продуцировать термостабильные липазы, протеазы и  лецитиназы, 
вызывающие разнообразные дефекты вкуса, цвета и запаха [21]. Би-
опленки P . aeruginosa термостойки и устойчивы к высоким темпера-
турам пастеризации. Постпастеризационное загрязнение жидкого 
молока психротолерантными бактериями, вызывающими его порчу, 
играет значительную роль в  ограничении срока годности готовой 
продукции. У псевдомонад подтверждена способность к значитель-
ному росту в молоке в течение 21 дня при температуре охлаждения 
(около 6 °C)  [22]. Кроме того, благодаря способности многих штам-
мов продуцировать антибактериальные вещества и  сидерофоры, 
которые связывают и солюбилизируют железо, P . aeruginosa «вытес-
няет» другие микроорганизмы [23]. Стойкие бактериальные сообще-
ства P . aeruginosa могут существовать и вне биопленки, когда вслед-
ствие ошибок при проектировании помещений и  оборудования 
возникают ниши, недоступные для обработки дезинфицирующими 
веществами. Особую опасность представляет оборудование с боль-
шим количеством узлов, а также с недоступными для дезинфекции 
участками при безразборной мойке. Периодическая капитальная 
чистка оборудования требует остановки производства, что невыгод-
но с экономической точки зрения и ведет к значительным финансо-
вым потерям.

4. Микробиологическая характеристика и экология

4.1. Общая характеристика
Pseudomonas aeruginosa (синегнойная палочка)  — грамотрица-

тельная аэробная психрофильно-мезофильная бактерия. Относит-
ся к  семейству Pseudomonadaceae . В  составе семейства на основа-
нии гомологии 16S рРНК выделяют 5 групп. P . aeruginosa относится 
к роду Pseudomonas (I группа рРНК гомологии) и входит в подгруп-
пу Fluorescent наряду с Pseudomonas fluorescens и Pseudomonas putida. 
Клетки P . aeruginosa имеют форму прямых палочек размером 
1–3 мкм. Бактерия способна сохранять жизнеспособность и размно-
жаться при температуре от 6 °C до 42 °C, она каталазо- и оксидазо-
положительна, подвижна, является активным биопленкообразовате-
лем [24,25]. P . aeruginosa — облигатный аэроб. При росте на плотных 
средах у отдельных штаммов наблюдается эффект радужного лизиса. 
На жидких средах образует характерную поверхностную пленку [26]. 
Подавляющее большинство штаммов P . aeruginosa продуцируют пиг-
менты, причем наличие зеленого пигмента пиоцианина характерно 
только для P . aeruginosa [27]. Рост P . aeruginosa часто сопровождается 
специфическим запахом благодаря продукции летучих соединений 
различного спектра, определяемых чаще всего как парфюмерно-
цветочные. Однако иногда встречаются штаммы, не продуцирую-
щие пахучие вещества [24].

Микроорганизм обладает выраженной протеолитической, пепти-
дазной, протеазной, а также липолитической активностью, гидроли-
зует казеин, утилизирует гемоглобин; восстанавливает нитраты до 
нитритов и далее до молекулярного азота [24,28].

Геном P . aeruginosa, представляющий собой одну кольцевую хро-
мосому, содержит около 7 миллионов пар оснований. 65% составля-
ют комплементарные друг другу гуанин и цитозин [27]. P . aeruginosa 
отличается от других прокариот наибольшим количеством регуля-
торных генов — до 8,4% от общего размера хромосомы [29].

4.2. Пищевые потребности
Метаболизм синегнойной палочки позволяет ей использовать 

широкий круг веществ в  качестве нутриентов  — от простых угле-
водов и тканей человека и животных до детергентов и биоцидных 
препаратов [24]. Ограниченная потребность в питательных вещест-
вах дает возможность синегнойной палочке сохранять свою жизне-
способность при почти полном отсутствии нутриентов [27]. Даже без 
источников углерода количество клеток снижается всего на 1–2 по-
рядка. Способность P . aeruginosa использовать для роста четвертич-
ные аммониевые и фенолсодержащие соединения позволяет ей со-
хранять жизнеспособность в растворах дезинфектантов.

4.3. Пигменты P. aeruginosa
Подавляющее большинство штаммов P . aeruginosa продуцируют 

пигменты. Это прежде всего зеленый пиовердин, флуоресцирующий 
при ультрафиолетовом облучении, и водорастворимый пиоцианин, 
дающий сине-зеленое окрашивание. Интенсивность окрашивания 
коррелирует с  вирулентностью  — способностью бактерии лизиро-
вать эритроциты [30,31]. Также у синегнойной палочки встречается 
красный пигмент пиорубин, желтый L-оксифеназин и черно-корич-
невый пиомеланин. Меланинобразующие штаммы более вирулент-
ны — они легче переносят гипоксию при инфицировании глубоких 

тканей благодаря защитному действию пиомеланина от ультрафи-
олетового излучения и низких концентраций кислорода. Как в кли-
нической практике, так и  в  объектах внешней среды встречаются 
и атипичные беспигментные формы, а также штаммы со слабо выра-
женной пигментацией, что затрудняет их идентификацию. Исследо-
вание проб молочных продуктов и мяса с рынков города Ульяновска 
позволило выделить 35 штаммов P. аeruginosa, из них 4 беспигмент-
ных формы  [32]. Крайне немногочисленные штаммы продуцируют 
сразу несколько пигментов [30]. Предполагается, что синтез пигмен-
та помогает противостоять повышенному окислительному стрессу. 
У P . aeruginosa обнаружен ген ospR, реагирующий на окислительный 
стресс и регулирующий выработку пигмента. Этот ген также дейст-
вует на устойчивость P . aeruginosa к бета-лактамам [33].

4.4. Бактериоцины
P . aeruginosa способна синтезировать пиоцины — бактериоцины, 

ингибирующие рост Гр+ и  Гр- бактерий. Их физиологическая роль 
окончательно не ясна, вероятно, они помогают доминированию 
P. aeruginosa в бактериальной эконише [34]. Описаны 3 типа пиоци-
нов — R, F и S форм. R и F пиоцины напоминают по форме хвосты 
бактериофагов и происходят от предкового гена, имеющего сходст-
во с  семейством фагов. S тип представляет собой чувствительный 
к протеазам белок. Гены пиоцинов P . aeruginosa расположены в хро-
мосоме, тогда как у  большинства других микроорганизмов бакте-
риоцины кодируются плазмидами. Один штамм часто продуцирует 
несколько пиоцинов, причем уровень их синтеза возрастает при воз-
никновении того или иного фактора стресса [35].

4.5. Сидерофоры
Обладание системами захвата железа из окружающей среды, на-

зываемых сидерофорами, позволяет синегнойной палочке лишать 
человеческие клетки ионов железа, которые необходимы для работы 
дыхательной цепи [24]. Кроме собственных сидерофор, P . aeruginosa 
использует для своих нужд гем от гемопротеинов человека. Это яв-
ление получило название «сидерофорное пиратство» [36].

4.6. Заболевания, ассоциированные с синегнойной палочкой
Синегнойная палочка может быть причиной ряда заболеваний че-

ловека, вызывая острые и хронические инфекции различной этиоло-
гии, включая гнойные воспаления ран и ожогов [37,38], заболевания 
легких и  ЛОР-органов  [39], заболевания мочеполового тракта  [40]. 
Опасность инфицирования синегнойной палочкой существует при 
посещении бассейнов и во время бальнеологических процедур; сни-
жение под действием тепла бактерицидной активности хлора может 
создать условия для образования биопленок P . aeruginosa на гидро-
конструкциях и привести к инфицированию воды  [41]. Инфициро-
вание синегнойной палочкой серьезно осложняет лечение травм [42] 
за счет выработки медиаторов воспаления и токсинов, том числе си-
нильной кислоты [24]. Продукция нескольких контактных токсинов 
при помощи поверхностного молекулярного комплекса проникаю-
щих в цитоплазму клетки, на которой адгезирована P. aeruginosa [43], 
дает ей серьезные преимущества в противоборстве с иммунной си-
стемой. Это связано с тем, что контактные токсины, не выходящие 
во внеклеточную среду, не могут быть нейтрализованы антитела-
ми [44]. Смертность от состояний, вызванных P . aeruginosa, достигает 
38%, и лечение данной инфекции продолжает оставаться непростой 
задачей. ВОЗ включила P . aeruginosa в список важнейших приоритет-
ных патогенов [45].

4.7. Распространение в окружающей среде
Р. аeruginosa широко распространена в окружающей среде. Высо-

кая приспособляемость и неприхотливость к источникам питания 
делает P . aeruginosa практически вездесущей. Ее можно встретить 
в пресной и соленой воде, в стоках промышленных предприятий 
и медицинских учреждений. Есть данные о положительной корре-
ляции распространения этого микроорганизма с  антропогенным 
загрязнением природных объектов, в том числе нефтепродуктами 
и пестицидами [46,47]. Бактерия обнаруживается в различных ти-
пах почв, на коже теплокровных животных и человека, в мусоре, на 
поверхностях растений. Вызывает признаки гнили у разных видов 
салата, картофеля, томатов. В природе может являться патогеном 
ряда насекомых и паразитировать в простейших [27]. Может дли-
тельно сохранять жизнеспособность на различных поверхностях, 
в том числе на тканях из различных материалов (до трех месяцев). 
Будучи условно-патогенным, данный микроорганизм способен 
вызывать у  человека ряд тяжелых заболеваний различной этио-
логии, он является одной из основных причин внутрибольничных 
инфекций [48].
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4.8. Устойчивость к антимикробным препаратам
Как уже отмечалось, главная особенность P . aeruginosa — ее высо-

кая приспособляемость к  изменяющимся условиям существования 
и  умение противостоять различным стрессорным факторам, в том 
числе действию антимикробных веществ. По сравнению с  други-
ми прокариотами P . aeruginosa обладает существенно большим ге-
номом, благодаря чему способна кодировать необычайно большое 
число регуляторных белков. Это придает микроорганизму очень 
высокие адаптивные способности по отношению к изменяющимся 
условиям существования и внешним воздействиям, включая способ-
ность быстро развивать устойчивость к множеству классов антими-
кробных препаратов [49,50,51]. По сравнению с другими грамотри-
цательными бактериями, для P . aeruginosa характерна кодируемая 
хромосомами сниженная чувствительность к ряду антибиотиков — 
цефалоспоринам, макролидам, ампициллину, неомицину, хлорам-
фениколу и  другим. Она называется врожденной или природной 
резистентностью  [25] и  связана с  отсутствием мишеней для групп 
антибиотиков и с наличием ферментов, способных их инактивиро-
вать. Однако из-за мутаций и/или снижения активности систем ина-
ктивации антибиотиков некоторые штаммы могут проявлять к ним 
чувствительность  [52]. В дикой популяции доля таких чувствитель-
ных штаммов находится в интервале 1–3%. Резистентность к другой 
группе антимикробных субстанций является штаммоспецифичной 
и реализуется только при обладании приобретенными механизмами 
устойчивости. Приобретенная устойчивость возникает как результат 
синтеза новых белков, изменения структуры и функций уже сущест-
вующих, приобретения извне новых генов и изменения активности 
существующих [29]. Активация этих процессов ускоряется благодаря 
особенностям выживших после действия биоцидных веществ кло-
нов P . aeruginosa . Их генетический аппарат с вероятностью в 1000 раз 
выше, чем у  среднестатистического штамма дикого типа, склонен 
к  спонтанным мутациям. Это так называемые бактерии гиперму-
табельного фенотипа  [53]. Причина его возникновения — поломки 
системы репарации хромосомной ДНК, полезные для выживания 
микроорганизма под давлением антимикробных веществ. В резуль-
тате избирательной селекции сохраняют жизнеспособность только 
те клоны, мутации которых направлены на нейтрализацию факто-
ров стресса [29]. Ресурсы клетки при этом перенаправляются на фор-
мирование резистентности в ущерб процессам общего метаболизма. 
В отсутствии стрессорного давления клоны, продолжающие поддер-
живать резистентность, вытесняются популяциями с  более эффек-
тивным метаболизмом [29]. Это явление дает надежду, что в борьбе 
с  глобальной резистентностью микроорганизмов мероприятия по 
регулированию использования антибиотиков имеют перспективу.

Очень низкая проницаемость внешней мембраны и  одновре-
менно эффективно работающая система активного выброса токсич-
ных для клетки веществ — эффлюкса  [24], также является важным 
механизмом устойчивости P . aeruginosa к  антимикробным препа-
ратам  [54]. Система, ответственная за выброс ряда антибиотиков, 
состоит из трех белков. МехА и МехВ, связанные с цитоплазматиче-
ской мембраной, осуществляют вывод из цитоплазмы в  периплаз-
му, а белок OprM, расположенный на внешней клеточной мембране, 
выводит токсичный для клетки препарат из периплазмы во внеш-
нюю среду. Гены данных белков организованы в  единый оперон 
и  регулируются геном mexR. У  некоторых госпитальных штаммов 
обнаружена сверхэкспрессия эффлюксных систем, что позволяет им 
сохранять жизнеспособность в  условиях постоянного давления ан-
тибиотиков [24].

5. Множественная лекарственная устойчивость 
у микроорганизмов, ассоциированных  
с пищевыми продуктами
Нарушения протоколов дезинфекционных процедур, использо-

вание интенсивных технологий при выращивании сельскохозяй-
ственных животных, бесконтрольное использование антибиоти-
ческих препаратов приводят к  возникновению форм патогенных 
микроорганизмов, включая P . aeruginosa, обладающих множествен-
ными факторами патогенности и устойчивостью к широкому кругу 
антибиотиков и  биоцидных веществ  [55]. В  сочетании с  высоким 
уровнем внутренней устойчивости к  антимикробным препаратам, 
характерным для P . aeruginosa, приобретенная устойчивость способ-
ствует появлению штаммов с множественной лекарственной рези-
стентностью, представляющих собой серьезнейшую проблему для 
общественного здоровья  [56]. В  большинстве государств проблема 
множественной лекарственной устойчивости (МЛУ) в последние де-
сятилетия представляет собой серьезную проблему для важнейших 
секторов экономики, таких как здравоохранение, сельское хозяй-

ство и пищевые производства  [57]. Проблема усугубляется нежела-
нием крупных фармацевтических компаний разрабатывать новые 
антибактериальные препараты в связи с высокой частотой неудач, 
штаммоспецифичности и с побочными неприемлемыми влияниями 
на человеческий организм [58]. Перенос генов антибиотикоустойчи-
вости может осуществляться на плазмидах, транспазонах, профагах, 
а также микроорганизмы могут получать эти гены посредством го-
ризонтального переноса, причем не только от одного и того же, но 
и  от разных видов бактерий  [59]. Горизонтальный перенос генов 
может происходить с  помощью трансформации  — поглощением 
бактериями фрагментов ДНК из окружающей среды. При активном 
разрушении бактериальных клеток биоцидными препаратами ДНК 
высвобождается. При этом показано, что некоторые из используе-
мых в пищевом производстве дезинфицирующих средств способны 
защищать ДНК от деградации, предотвращая ее разрушение, в том 
числе бактериальными ДНКазами, увеличивая вероятность горизон-
тального переноса генов антибиотикорезистентности [60]. Трансдук-
ция (путь передачи ДНК помощью бактериофагов) и  конъюгация 
(обмен генетическим материалом путем установления межклеточ-
ного контакта) также являются способами горизонтального пере-
носа генетической информации, управляющей эволюционными 
процессами в  бактериальных сообществах  [61]. В  настоящее время 
практически во всех странах мира распространение резистентных 
штаммов синегнойной палочки достигло глобальных масштабов. 
Резистентные штаммы P . aeruginosa включены Всемирной Организа-
цией Здравоохранения в приоритетный лист патогенов, требующих 
разработки и поиска новых антимикробных препаратов, а устойчи-
вые к  карбапенемам P . aeruginosa вошли в  перечень бактерий, для 
которых разработка новых эффективных антибиотиков является 
острейшей необходимостью [45].

Распространенность микроорганизмов с  множественной лекар-
ственной устойчивостью (МЛУ) возрастает, особенно с  учетом по-
всеместного использования бактерицидных препаратов в  период 
пандемии коронавируса [1]. P . aeruginosa как причина порчи продук-
тов и инфекционный агент, передающийся с водой и пищей, несет 
экономические потери и представляет угрозу здоровью человека [4]. 
Исследование распространенности полирезистентных микроорга-
низмов в  пищевых продуктах показало, что их доля составляет до 
50% изученных штаммов, причем селекция полирезистентности 
может быть вызвана не только антибиотиками, но и дезинфициру-
ющими средствами  [2]. Стрессовая ситуация, к  которой можно от-
нести и воздействие дезинфектантов, увеличивает генетическую ге-
терогенность популяции с возможностью отбора устойчивых форм. 
Изучение распространения форм P . aeruginosa с  МЛУ, выделенных 
на молочных предприятиях и  в домашних частных хозяйствах Са-
удовской Аравии, показало высокую долю устойчивых форм  — до 
81,4%  [16], причем в  домашних хозяйствах распространенность 
P . aeruginosa была в 5 раз выше и доля штаммов с МЛУ также была 
велика. Это, скорее всего, связано с  массовым бесконтрольным 
применением в  домашних хозяйствах антибиотиков. Чаще всего 
в  обследованных хозяйствах встречались штаммы, резистентные 
к  сульфаниламидам  — широко применяемым во многих странах 
синтетическим антибиотикам с  низкой стоимостью  [62]. На сегод-
няшний день МЛУ у P . aeruginosa, ассоциированная с пищевыми про-
дуктами, в частности молоком и сырами, попадающими в организм 
без предварительной термической обработки, еще не стала массовой 
угрозой общественному здравоохранению. Однако очевидны риски 
ее нарастания из-за возможной передачи генов устойчивости дру-
гим бактериям, патогенным для животных и человека [63,64].

6. Образование биопленок
Одним из самых совершенных механизмов адаптации к  стрес-

совым воздействиям является способность микроорганизмов 
к  образованию биопленок. С  учетом обладания свойствами пато-
генности и резистентности к антимикробным веществам, биоплен-
ки представляют собой острую проблему как для общественного 
здравоохранения (возникновение риска развития у  человека зна-
чимых инфекций), так и для пищевой промышленности. Биоплен-
ки, сформированные на технологическом оборудовании, являются 
главной причиной вторичного загрязнения пищевых продуктов [3]. 
Существуют данные, доказывающие, что способность патогенов 
образовывать биопленки и  их антибиотикорезистентность взаи-
мосвязаны  [65]. Известно, что бактериальные биопленки обладают 
значительно большей (в сотни раз) устойчивостью к действию раз-
личных стрессорных факторов. Однако при планировании и  про-
ведении санитарно-гигиенических мероприятий на перерабатыва-
ющих и  пищевых производствах чаще всего не учитывается факт 
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нахождения бактерий в  состоянии биопленок. В  результате этого 
санитарные мероприятия становятся неэффективными [55]. Нечув-
ствительность к действию антимикробных агентов связано с нали-
чием в составе биопленки так называемых клеток-персистеров — по-
коящихся клеток, у которых отмечается блокировка метаболических 
путей и торможение метаболической активности, в то время как би-
оцидные препараты ориентированы на клетки с нормальным актив-
ным метаболизмом [66]. Устойчивость, опосредованная биопленкой, 
не зависит от генетических мутаций и  возвращается к  исходному 
состоянию при ее разрушении. Наличие у микроорганизмов жгути-
ков и  пилей, которые обеспечивают их подвижность, способствует 
образованию биопленки  [67]. P . aeruginosa является чрезвычайно 
активным биопленкообразователем. Для закрепления на гладкой 
чистой поверхности микроорганизм сначала образует способную 
к  прилипанию слизь, а  потом закрепляется в  ней с  помощью жгу-
тиков и пилей [49,68]. В процессе формирования биопленки бакте-
рия приобретает мукоидный фенотип с  повышением выработки 
альгината  — экзополисахарида, представляющего собой полимер 
мануроновой и глюкуроновой кислот. Альгинат способствует выжи-
ваемости микроорганизма во внешней среде, защищая бактерию от 
поверхностно-активных веществ и бактериофагов. P . aeruginosa спо-
собна образовывать зрелую биопленку уже через 4 часа после пер-
вичного закрепления [18]. Бактерия эффективно колонизирует раз-
личные поверхности, включая медицинские материалы (катетеры, 
имплантаты, контактные линзы и т. д.) [69] и оборудование пищевой 
промышленности (смесительные баки, чаны и трубки)  [70]. Любые 
устройства, из которых сложно полностью удалить влагу, могут быть 
потенциальным источником синегнойной инфекции. Цикл био-
пленкообразования включает в себя первичную адгезию, фиксацию 
микроорганизма на поверхности, созревание биопленки, ее рост 
и дисперсию — выброс планктонных клеток, которые могут дать на-
чало образованию новых биопленок. Таким путем цикл образования 
биопленок повторяется [71]. Для микроорганизмов, входящих в со-
став биопленки, характерно корпоративное поведение, управляемое 
системой кворум сенсинга (QS). QS, или чувство кворума, основано 
на продукции малых сигнальных молекул (феромонов или гормо-
ноподобных соединений) и  способности микробов воспринимать 
эти сигналы  [66]. В  процессе развития биопленки P . aeruginosa из-
меняются характеристики бактерий — подвижность, интенсивность 
выработки альгината [72]. В дополнение к развитию биопленки, QS 
связан с  регуляцией других физиологических процессов, включая 
выработку факторов вирулентности, устойчивость к  стрессу, регу-
лировку метаболизма [73,74]. Микроорганизм обладает 3 системами 
QS, и все они способствуют образованию биопленок [75]. В зависи-
мости от индивидуальных особенностей штамма и внешних условий, 
P . aeruginosa может формировать биопленки двух типов: плоские, 
представляющие собой равномерный плотный бактериальный слой, 
и дифференцированные — типичной грибообразной формы, состоя-
щие из клеток, соединенных разделенным каналами полисахарид-
ным матриксом. Матрица биопленки P . aeruginosa в основном состоит 
из полисахаридов, внеклеточной ДНК, белков и липидов [69]. Важной 
функцией матрикса является удержание воды, что предохраняет би-
опленки от изменений водного потенциала и обеспечивает защиту от 
потери жидкости в сухих условиях [50]. Многие штаммы P . aeruginosa 
образуют слизь, основой которой являются три экзополисахарида — 
Psl, Pel и гелеобразующий полимер альгинат, чрезвычайно важный 
для прикрепления к  поверхности, формирования и  стабилизации 
структуры биопленки [76] . Экзополисахарид Psl представляет собой 
нейтральный пентасахарид, обычно содержащий фрагменты d-глю-
козы, d-маннозы и l-рамнозы. Этот экзополисахарид необходим для 
адгезии клеток на поверхностях и обеспечения межклеточных вза-
имодействий во время образования биопленки как у немукоидных, 
так и у мукоидных штаммов [77]. Рsl функционирует как сигнальная 
молекула, стимулирующая образование более толстых и  прочных 
биопленок [78]. Pel представляет собой катионный полисахаридный 
полимер, отвечающий за образование плоской биопленки, которая 
образуется на границе раздела фаз воздух-жидкость в  статической 
бульонной культуре  [79] и,  кроме того, повышает толерантность 
бактерий, встроенных в биопленку, к аминогликозидным антибио-
тикам. Синтез Psl и Pel зависит от штамма и может переключаться 
в зависимости от окружающих условий [79]. Экспрессия большинст-
ва факторов вирулентности, включая синтез экзотоксинов и  обра-
зование биопленки, контролируется системой QS. Экспрессия генов 
вирулентности происходит только при определенной плотности ми-
кробной популяции. Разработка мер, направленных на ингибирова-
ние системы QS, является актуальным направлением исследований 
для контроля вирулентности синегнойной палочки [80].

7. Идентификация
Бактериологический метод остается наиболее доступным и рас-

пространенным в  микробиологических лабораториях и  включает 
посев исследуемого материала на специальные питательные среды 
или в  среды накопления с  дальнейшим высевом на селективные 
плотные среды. Наличие зеленого пигмента (пиоцианина) и  цве-
точного запаха, характерных только для P . aeruginosa, с одновремен-
ным обнаружением в мазках при микроскопировании грамотрица-
тельных палочек, позволяет на 2-е сутки идентифицировать около 
75% культур [81]. Трудности распознавания P . aeruginosa возникают 
при наличии изолятов, утративших способность к  пигментообра-
зованию, продукции экзополисахарида и  рамнолипида, а  также 
при формировании некультивируемых форм. Исследователи отме-
чают определенные трудности с  биохимической идентификацией 
P.  aeruginosa. Наборы биохимических тестов API показывают высо-
кий уровень неверной идентификации оксидазо-положительных 
грамотрицательных палочек, включая P . aeruginosa. Кроме того, для 
проведения теста требуется использование чистой бактериальной 
субкультуры и минимальное время инкубации 48 ч. Следовательно, 
идентификация с  использованием этого метода требует не менее 
3 дней [82], кроме того, затруднено использование классических ми-
кробиологических методов применительно к  P. aeruginosa в  соста-
ве биопленок [5]. В лабораториях все шире внедряется метод ПЦР- 
диагностики (полимеразной цепной реакции), который позволяет 
проводить прямое обнаружение ДНК или РНК микроорганизма. Чув-
ствительность и специфичность метода составляют 90–100%, что по-
зволяет за короткое время исследования (от 2 до 5 ч) гарантированно 
обнаруживать единичные бактериальные клетки. Это дает большое 
преимущество по сравнению с  бактериологическими методами. 
Предложены специфические праймеры для детекции гена algd, ко-
дирующего gdp-дегидрогеназу. Она участвует в продукции альгина-
та у Р. aeruginosa, кодирующего экзотоксин А гена toxa, а также генов 
gyrb и есfХ [83]. Возможна одновременная амплификация (multiplex-
PCR) генов opri и  oprL, отвечающих за синтез двух липопротеинов 
наружной мембраны, которые маркируют флюоресцентную группу 
псевдомонад и  Р. aeruginosa соответственно. Разработаны подходы 
с использованием ПЦР в режиме реального времени для количест-
венной оценки содержания геномной ДНК P . aeruginosa в составе би-
опленок. Праймеры и Taqman зонд, специфичные в отношении GltA 
P. aeruginosa, дают возможность обнаружить ДНК данного микроорга-
низма как в суспензионной культуре, так и в составе биопленок [84]. 
Однако надо учитывать, что высокая чувствительность методов ПЦР 
может быть и  их слабым местом в  связи с  возможной контамина-
цией образца и  получения ложноотрицательного результата из-за 
ингибирования различными веществами работы полимеразы  [81]. 
Также отсутствуют нормативные документы, определяющие обяза-
тельные мишени и соответствующие праймеры для идентификации 
Р. аeruginosa. Несмотря на это, в сложных случаях, в том числе при 
фенотипической разнородности штаммов синегнойной палочки, 
преимущества молекулярно-генетических методов очевидны. Та-
ким образом, молекулярные методы могут быть как единственным, 
так и дополнительным быстрым и надежным тестом для идентифи-
кации Р. aeruginosa [84].

8. Методы контроля
В настоящее время активно разрабатываются различные подходы 

для контроля нежелательных микроорганизмов, в том числе входя-
щих в состав биопленок [70,85]. Они включают в себя физические ме-
тоды — так, фототермическая терапия (PTT) стала привлекательным 
терапевтическим методом борьбы с  устойчивыми к  антибиотикам 
бактериальными инфекциями [86]. Обработка плазмой эффективно 
инактивировала биопленки P . aeruginosa  [87]. Высокоинтенсивные 
световые импульсы, рентген, комбинация ультразвука и пара пред-
ложены для недопущения роста псевдомонад и сохранения качества 
сыров типа моцарелла [88,89,90].

Для повышения эффективности антибиопленочных дезинфици-
рующих средств применяют детергенты на основе ферментов, спо-
собных разрушать компоненты внеклеточного матрикса биопленок, 
включая P . aeruginosa [91]. Однако активность ферментов протеиназ 
снижается в присутствии молока, поэтому эффективности фермен-
та было недостаточно для стимулирования дальнейшей разработки 
продукта для применения в молочной отрасли. Важно понимать, что 
биоцидные средства и процедуры для пищевых предприятий долж-
ны соответствовать требованиям безопасности, установленным 
соответствующими регулирующими органами, и не влиять на вку-
совые и  питательные свойства продуктов, что особенно актуально 
для молочной промышленности. Наиболее подходящими были бы 
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ингибиторы кворума, полученные из пищевых микроорганизмов, 
растений и других природных источников. Особые перспективы су-
ществуют для бактериофагов как для естественных врагов бактерий, 
способных диффундировать через зрелую биопленку [92]. В клини-
ческой практике для лечения инфекций, связанных с биопленками 
P . aeruginosa, успешно зарекомендовал себя недавно открытый лити-
ческий бактериофаг МКО1 [93]. Фаг использует для связывания с ре-
цептором порин внешней мембраны P . aeruginosa, ответственный за 
систему эффлюкса. Защищаясь от атаки фагов, микроорганизм по-
давляет систему выведения, в результате чего повышается его чув-
ствительность к  антибиотикам  [93]. Бактериофаги могут стать по-
тенциальным решением проблемы, однако их использование имеет 
ряд недостатков. В  условиях пищевых производств эффективность 
фаговых препаратов может варьировать в  зависимости от таких 
производственных факторов, как температура и влажность. Обеспе-
чение их стабильности и процедуры использования пока не имеют 
готовых решений  [94]. Кроме того, известны риски, которые несет 
использование бактериофагов, при производстве заквасок. Есть ис-
следования, подтверждающие эффективность применения бактери-
оцинов лактобацилл для борьбы с  организованными в  биопленки 
P. aeruginosa  [95]. Антимикробные пептиды, выделяемые молочно-
кислыми бактериями, и сами штаммы могут оказывать биоцидное 
действие на патогены, в  том числе в  составе биопленок  [96–99]. 
Антимикробные пептиды можно рассматривать как альтернативу 
антибиотикам и веществам, усиливающим действие других проти-
вомикробных препаратов [100]. Их эффективность как антибактери-
альных агентов проявлялась и по отношению к Р. aeruginosa [101,102]. 
Неспецифичность действия антимикробных пептидов также повы-
шает их перспективность в борьбе с биопленками, особенно с уче-
том способности Р. aeruginosa сосуществовать в составе биопленки 
с  другими микроорганизмами, потенциально несущими разные 
гены антибиотикорезистентности и  способствующими развитию 
механизмов горизонтального переноса генов [103,104].

Ведутся работы по изучению антимикробных свойств ароматиче-
ских растений и эфирных масел [105,106]. Исследования, направлен-

ные на поиск механизмов ингибирования QS, могут предложить эф-
фективные методы подавления патогена. Идеальными источниками 
действующих веществ для нарушения QS представляются одобренные 
для пищевой промышленности микроорганизмы, растения и другие 
природные источники. В  различных эфирных маслах обнаружены 
такие эффективные ингибиторы QS, как циннамальдегид, карвакрол, 
гексанал, тимол [107]. Однако их использование в качестве пищевых 
консервантов ограничено из-за резкого запаха и низкой растворимо-
сти. Проведенные исследования были сосредоточены на встраивании 
указанных соединений в  наночастицы для возможного использова-
ния в  пищевой отрасли или для разработок новых технологий упа-
ковки [108]. Кроме того, не было получено данных об отсутствии воз-
никновения резистентности к данным веществам и об их возможном 
влиянии на экспрессию генов антибиотикорезистентности [5].

9. Выводы
Обладание одной из самых сложных регуляторных систем у бак-

терий делает P . aeruginosa, относящуюся к  условно-патогенным 
микроорганизмам, универсальным микробным патогеном, с  пра-
ктически неограниченными метаболическими возможностями, 
представляющим реальную угрозу здоровью человека. В целом, об-
зор литературных источников подтверждает актуальность и необхо-
димость активного поиска и разработки средств для противодейст-
вия бактерии P . aeruginosa, использующей многогранные механизмы 
устойчивости к  антимикробным воздействиям. Продуманная сис-
тема профилактических мер с  возможностью быстро корректиро-
вать комплекс дезинфицирующих мероприятий остается одним из 
лучших способов борьбы с бактериальным загрязнением в пищевой 
промышленности. Внедрение новых антисинегнойных препара-
тов также чрезвычайно актуально. Возможно, наиболее успешные 
и  эффективные методики элиминации такого сложного патогена, 
как синегнойная палочка, должны включать в  себя разработанные 
с  участием специалистов разного профиля комбинации стратегий, 
приводящих к снижению и эффективному контролю угроз общест-
венному здоровью, связанных с P . aeruginosa.
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