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Резюме
Продукция экзополисахаридов (ЭПС) явля-

ется широко распространенным фенотипиче-
ским признаком у многих комменсальных и па-
тогенных микроорганизмов. Активное изучение 
ЭПС у бифидобактерий связано с обнаружени-
ем кластера генов eps. ЭПС у микроорганизмов 
рода Bifidobacterium являются гетерополисаха-
ридами. У большинства бифидобактерий они 
состоят из трех моносахаридов: D-глюкозы, 
D-галактозы и L-рамнозы. У B. animalis subsp.
lactis присутствует манноза, у B. adolescentis и 
B. longum subsp. longum обнаружена 6-дезокси-
теалоза. Число повторяющихся единиц в поли-
мерах является штаммовой характеристикой. 
Предшественниками мономеров являются глю-
коза-1-фосфат и фруктоза-6-фосфат, синтез осу-
ществляется через промежуточную стадию об-
разования нуклеотид-сахаров. В полимериза-
ции и секреции полимеров у бифидобактерий 
участвуют две системы − это ABC-транспорте-
ры и флиппаза-полимеразный комплекс (Wzx/
Wzy-зависимый путь).

ЭПС выполняют многочисленные функции. 
Они защищают бифидобактерии от агрессив-
ных секретов желудочно-кишечного тракта, 
токсических форм кислорода, обеспечивают 
бактериально-бактериальные взаимодействия, 
выполняют роль рецепторов для адсорбции 
фагов. ЭПС используются другими членами 
кишечной микробиоты в качестве субстратов 
для питания, т.е. бифидобактерии регулируют 
состав и метаболическую активность кишеч-

ных микроорганизмов. ЭПС-продуцирующие 
штаммы проявляют выраженный антибактери-
альный эффект за счет связывания условно-па-
тогенных и патогенных бактерий. ЭПС могут 
выступать в качестве микроб-ассоциированных 
молекулярных паттернов во взаимодействии с 
клетками макроорганизма. Поэтому в эколо-
гической и медицинской микробиологии акту-
альными являются исследования структурно–
функциональных особенностей ЭПС как фак-
тора взаимодействия бифидобактерий с макро-
организмом и с другими микросимбионтами в 
многокомпонентном кишечном сообществе. 

Многочисленные функции ЭПС предопре-
делили возможность использования данных 
полимеров бифидобактерий в качестве пребио-
тиков или в составе симбиотиков. Основным 
ограничением является низкий выход целево-
го продукта при культивировании ЭПС-проду-
цирующих штаммов. Поэтому перспективны 
исследования, направленные на поиск новых 
штаммов-продуцентов ЭПС среди бифидобак-
терий и создание благоприятных технологи-
ческих условий, способствующих продукции 
этих полимеров.
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Abstract
Exopolysaccharide (EPS) production is a 

widespread phenotypic trait in many commensal 
and pathogenic microorganisms. In bifidobacteria, 
the discovery of the eps gene cluster propelled 
the multiple studies of their EPS, which represent 
heteropolysaccharides and generally consist of 
three monosaccharides: D-glucose, D-galactose, 
and L-rhamnose. EPS of B. animalis subsp. 
lactis additionally contains mannose while 
EPS of B. adolescentis and B. longum subsp. 
longum contains 6-deoxytealose. The number 
of repeat units in bifidobacterial EPS is a strain-
characteristic feature. Precursors of the indicated 
EPS monomers are glucose-1-phosphate and 
fructose-6-phosphate, and the synthesis involves 
nucleotide sugar intermediates. Two molecular 
systems are implica in polymerisation and polymer 
secretion in bifidobacteria: ABC transporters 
and flippase polymerase complex (Wzx/Wzy-
dependent pathway).

EPS perform numerous functions. They protect 
bifidobacteria from aggressive gastrointestinal 
milieu and reactive oxygen species, provide a 
scaffold for the bacterial-bacterial interactions, 

and act as the receptors for phage adsorption. 
Further, EPS are used by the other members of 
the gut microbiota as substrates for nutrition, 
i.e. bifidobacteria regulate the composition and 
metabolic activity of intestinal microorganisms. 
Therefore, EPS-producing strains exhibit 
pronounced antibacterial effects due to the binding 
of opportunistic and pathogenic microbes. Finally, 
EPS can act as pathogen-associated molecular 
patterns.

Beneficial effects of bifidobacterial EPS 
determined the possibility of their use as prebiotics 
or as a part of symbiotics. The main limitation in 
this regard is the low yield of the target product 
when culturing EPS-producing strains. Therefore, 
current research is aimed at finding novel EPS-
producing strains among the bifidobacteria and 
creating favorable technological conditions that 
promote EPS production. 

Keywords: exopolysaccharides, bifidobacteria, 
functions, intestinal microbiome. 
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Введение
Экзополисахариды – это углеводные поли-

меры, присутствующие в виде внеклеточно-
го слоя и окружающие клетки растений и жи-
вотных, включая микроорганизмы [1]. В на-
стоящее время микробные экзополисахариды 
(ЭПС) стали привлекать внимание ученых бла-
годаря их большому медицинскому, фармацев-
тическому и промышленному потенциалу. По-
иск штаммов, продуцирующих ЭПС, особенно 
активно осуществляется для производства фер-
ментированных молочных продуктов, так как 

эти полимеры положительно влияют на вяз-
кость, текстуру готовой продукции и повыша-
ют ее биологическую ценность [2, 3]. В связи 
с этим функциональная активность, биологиче-
ские эффекты, условия их продукции наиболее 
подробно описаны у молочнокислых микроор-
ганизмов, в частности у представителей рода 
Lactobacillus [3, 4]. Однако исследования меха-
низмов взаимодействия микробиоты в много-
компонентных сообществах показали, что про-
дукция ЭПС является широко распространен-
ным фенотипическим признаком у многих ми-
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кроорганизмов, а высокие энергозатраты на их 
синтез наводят на мысль о важности и значи-
мости ЭПС не только для комменсальных, но и 
патогенных бактерий [5, 6]. 

Бифидобактерии, как и лактобациллы, явля-
ются облигатными представителями кишечно-
го микробиома, оказывающими положительное 
влияние на гомеостаз человека [7]. Они так-
же широко используются в качестве промыш-
ленных штаммов при производстве продуктов 
функционального назначения. Несмотря на то, 
что с таксономической точки зрения род Bifido-
bacterium (относится к типу Actinobacteria) да-
лек от лактобациллярной группы (относящейся 
к типу Firmicutes), эти микроорганизмы имеют 
общие характеристики – продуцируют молоч-
ную кислоту при метаболизме сахаров, оби-
тают в сходных биотопах (слизистая оболочка 
кишечника животных и человека), имеют му-
туалистический тип взаимодействия с макро-
организмом [8]. Появление информации о на-
личии у бифидобактерий генетических класте-
ров ЭПС, имеющих равную функциональную 
гомологию с таковыми у представителей рода 
Lactobacillus, предопределило активное изуче-
ние роли ЭПС как фактора взаимодействия би-
фидобактерий со слизистой кишечника, с дру-
гими представителями кишечного микробиома, 
с мукозальной иммунной системой человека. 
Поэтому целью настоящего обзора была си-
стематизация современных данных о составе, 
роли, биологической активности ЭПС у пред-
ставителей рода Bifidobacterium, определение 
дальнейших перспектив их исследования и ис-
пользования.

Механизмы синтеза ЭПС у 
бифидобактерий

Синтезируемые бифидобактериями ЭПС 
представляют собой молекулы, которые имеют 
вид преломляющего слоя на поверхности кле-
ток при фазово-контрастной микроскопии. Раз-
личные методы электронной микроскопии пока-
зывают, что эти полимеры связаны с клеточной 
стенкой и только некоторые из них высвобожда-
ются в окружающую среду при избытке воспро-
изводства. Кроме того, о продукции ЭПС сви-
детельствуют характерные фенотипы колоний, 
растущие на поверхности агаризированных пи-
тательных сред. Мукоидные колонии бифидо-
бактерий имеют округлый, блестящий и гладкий 
внешний вид, при прикосновении к ним петлей 
тянутся за ней в виде нитей. 

По химическому составу и способу синте-
за можно выделить два типа ЭПС: гомополи-
сахариды (Homopolysaccharide-HoPS) и гете-
рополисахариды (Heteropolysaccharide-HePS) 
[9]. HoPS строятся из повторяющихся остат-
ков глюкозы (α- и β-глюканы) или фруктозы 
(β-фруктаны), связанных в различных поло-
жениях углерода. В их синтезе участвуют фер-
менты гликозилгидролазы (Glycosyl-hidrolase - 
GH): семейство GH 70 или глюкансукразы для 
α-глюканов и семейство GH 68 или фруктан-
сукразы для β-фруктанов. β-глюканы синтези-
руются с помощью глюкозилтрансфераз. HеPS 
полимеры имеют более сложный состав, что 
отражает количество генов, участвующих в их 
синтезе, которые организованы в кластеры eps 
[10]. Гетерополисахариды построены из повто-
ряющихся единиц, состоящих из трех основ-
ных моносахаридов: D-глюкозы, D-галактозы и 
L-рамнозы. В более низких концентрациях мо-
гут присутствовать N-ацетилглюкозамин и N-а-
цетилгалактозамин, а также различные заме-
стители (например, глицерин или фосфат) [11]. 

 В лабораторных условиях у микроорганиз-
мов были зарегистрированы оба типа полиме-
ров, но у Bifidobacterium spp. до настоящего 
времени были описаны только штаммы, проду-
цирующие HePS-полимеры [10,12]. Кроме то-
го, в eps кластере у большинства молочнокис-
лых бактерий гены в опероне ориентированы в 
одинаковом направлении, т.е.  области различ-
ных гликозилтрансфераз, участвующих в син-
тезе повторяющихся звеньев, расположены в 5' 
области регуляторных генов, а 3' область генов, 
кодирует белки для полимеризации и экспор-
та ЭПС из клетки. У бифидобактерий гены eps 
присутствуют, но нет общей структурной ор-
ганизации этих генов ни среди видов, ни даже 
среди штаммов [10,13].

Биосинтез ЭПС у бактерий конкурирует с 
синтезом других структурных молекул и с цен-
тральным углеводным обменом [12]. Это объ-
ясняет снижение выхода биомассы, получаемой 
от производственных штаммов лактобацилл и 
бифидобактерий, продуцирующих ЭПС [14]. 
Путь биосинтеза ЭПС у бифидобактерий ма-
лоизвестен, но в соответствии с функцией бел-
ков, кодируемых кластером генов eps, можно 
предположить, что первоначально происходит 
внутриклеточное образование повторяющихся 
единиц, для которых требуются предшествен-
ники, выступающие в качестве источников мо-
носахаридов. Предшественниками сахаров яв-
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ляются глюкоза-1-фосфат и фруктоза-6-фос-
фат. Синтез ЭПС из глюкозы-1-фосфата осу-
ществляется через промежуточную стадию 
образования УДФ-глюкозы (урацил-дифос-
фат-глюкоза), УДФ-галактозы и УДФ-рамнозы 
[15, 16]. Параллельно из фруктозы-6-фосфата 
синтезируются ГДФ-манноза (гуанозиндифос-
фат манноза) и ГДФ-фукоза. Далее осущест-
вляется полимеризация мономеров и секреция 
ЭПС. У бифидобактерий предполагают нали-
чие двух систем, участвующих в этом процес-
се, – это ABC-транспортеры и флиппаза-по-
лимеразный комплекс (Wzx/Wzy–зависимый 
путь). Полимеризация при участии АВС-транс-
портера происходит на цитоплазматической 
стороне клеточной мембраны путем последо-
вательного присоединения остатков сахара к 
концу цепи, хотя молекула-акцептор в мембра-
не для формирующейся цепи до сих пор неиз-
вестна. При работе флиппазно-полимеразной 
системы происходит внутриклеточная сборка 
повторяющихся единиц полимеров, которая на-
чинается с затравки − молекулы ГТФ, связы-
вающей первый сахар с липидным носителем 
− ундекапринилфосфатом. После того, как ун-
декапренилфосфат-связанные повторяющиеся 
единицы построены путем последовательного 
ферментативного гликозилирования, они экс-
портируются через мембрану флиппазой (Wzx) 
и, являясь уже внеклеточными, полимеризуют-
ся полимеразой (Wzy) [16]. 

Физико-химические свойства 
ЭПС

Несмотря на широкое присутствие ге-
нов, кодирующих ЭПС у представителей ро-
да Bifidobacterium spp., физико-химический со-
став полимеров был изучен только у нескольких 
видов [9,11,15,17]. Основными методами, ис-
пользуемыми для изучения состава и структуры 
ЭПС, являются аналитические методы хрома-
тографии, такие как жидкостная и газовая хро-
матография, а также ядерный магнитный резо-
нанс (ЯМР). Основными моносахаридами у се-
ми изученных на сегодняшний день видов бифи-
добактерий являются D-глюкоза, D-галактоза и 
L-рамноза. Исключение составляют B. animalis 
subsp. lactis RH [11], у которых в составе ЭПС 
присутствует манноза, а также B. adolescentis 
YIT 4011 и B. longum subsp. longum 35624 ™, у 
которых обнаружена 6-дезокситеалоза [9]. Если 
D-галактоза и D-глюкоза присутствуют в ЭПС 
почти у всех исследованных штаммов бифидо-

бактерий, то L-рамноза обнаружена в 16 из 32 
полимеров. Интересным является тот факт, что 
в качестве продуцентов ЭПС зарегистрирова-
ны два штамма B. bifidum, тогда как гены, коди-
рующие ЭПС у этого вида обнаружены не бы-
ли [10,12]. Исследователи объясняют это явле-
ние тем, что, возможно, была проведена неточ-
ная видовая идентификация штаммов или же это 
может быть связано со специфическими штам-
мовыми особенностями [12]. 

Длина полисахаридных цепей определена с 
помощью ЯМР только в ЭПС 11 штаммов би-
фидобактерий, и все они имеют уникальную 
структуру. Самый короткий из них присутству-
ет в ЭПС у B. longum subsp. infantis ATCC15697. 
Большинство ЭПС бифидобактерий состоят из 
повторяющихся единиц и включают пять и/или 
более моносахаридов. Число повторяющихся 
единиц, из которых состоят полимеры, не зави-
сит от вида бифидобактерий, а является штам-
мовой характеристикой [15, 17]. 

Биологическая роль ЭПС 
бифидобактерий

Высокие энергозатраты при биосинтезе по-
лимеров указывают на то, что эти соединения 
играют важную роль в жизнедеятельности би-
фидобактерий. Предполагается, что ЭПС игра-
ет роль барьера, защищая микроорганизмы от 
агрессивных факторов окружающей среды, в 
том числе от антибиотиков, факторов имму-
нитета, секретов желудочно-кишечного тракта 
[3, 18, 19, 20]. Так, кислотоустойчивость про-
изводственного штамма B. breve BB8 связана 
с увеличенной продукцией ЭПС [21]. Присут-
ствие 0,3% соли бычьей желчи в питательной 
среде индуцирует экспрессию гена eps и про-
дукцию полимеров у B. animalis subsp. lactis. 
Количество синтезированного ЭПС пропорци-
онально увеличению процентного содержания 
желчных солей [14], т.е. бифидобактерии спо-
собны регулировать количество полисахаридов 
в зависимости от состояния желудочно-кишеч-
ного тракта. Полимеры обеспечивают посред-
ничество в межбактериальных взаимодействи-
ях или/и изменяют колонизационные и перси-
стентные свойства бифидофлоры в различных 
экологических нишах [22, 23]. ЭПС могут вы-
ступать в качестве микроб-ассоциированных 
молекулярных паттернов и взаимодейство-
вать с клетками макроорганизма, способствуя 
формированию биопленок [12, 14]. Некоторые  
ЭПС-продуцирующие штаммы B. animalis 
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subsp. lactis и B. longum способны улучшать 
органолептические показатели ферментиро-
ванных молочных продуктов [24, 25]. В целом 
предполагают, что ЭПС у бифидобактерий вы-
полняют те же функции, что и у других микро-
организмов. У L.lactis и Streptococcus thermoph-
ilus ЭПС играют роль рецепторов для адсорб-
ции фагов [26, 27]. Поэтому вполне возможно, 
что ЭПС, окружающие бифидобактерии, взаи-
модействуют со специфическими фагами в эко-
системе кишечника, способствуя модуляции 
количественного содержания бифидобактерий 
в этой нише. Относительно недавно Salazar et 
al. сообщили о способности кишечной микро-
биоты использовать ЭПС лактобактерий и би-
фидобактерий в качестве субстратов для пита-
ния [28]. На моделях in vitro показана способ-
ность ЭПС бифидобактерий изменять профиль 
и разнообразие кишечной микробиоты, вызы-
вать сдвиги в метаболической активности ми-
кросимбионтов, в частности в синтезе коротко-
цепочечных жирных кислот [25]. Способность 
B. fragilis вызывать деградацию ЭПС бифидо-
бактерий была доказана путем их культивиро-
вания на минимальной среде с полимерами би-
фидобактерий в качестве единственного источ-
ника углерода. Отмечали увеличение уровней 
пропионата и ацетата, снижение продукции 
лактата, а также уменьшение размеров и массы 
добавляемого полимера [29]. 

В некоторых работах сообщается об анти-
микробной активности бактериальных ЭПС, а 
предварительные исследования демонстриру-
ют возможные мишени действия – клеточная 
стенка, цитоплазматическая мембрана и ДНК 
патогенов [17]. Было показано, что ЭПС-проду-
цирующие B. breve UCC2003 способны снижать 
колонизацию кишечника мышей Citrobacter 
rodentium, видимо, за счет образования био-
пленки с участием ЭПС. ЭПС, выделенный от 
В. animalis subsp. lactis RH и от Lactobacillus 
spp., обладал мощной антиоксидантной актив-
ностью [23, 30]. ЭПС некоторых штаммов спо-
собны снижать уровень холестерина и оказы-
вать антипролиферативное действие in vitro на 
канцерогенные клетки [2, 3, 4, 19].

Применение ЭПС 
бифидобактерий в 
производстве продуктов 
функционального назначения

Многочисленные положительные функции 
ЭПС у бифидобактерий определяют широкие 

возможности их применения, но основным огра-
ничением их использования является низкий 
выход в лабораторных условиях [13]. Действи-
тельно, было предпринято несколько попыток 
увеличить выход ЭПС у лактобацилл, но значи-
тельного количества этих веществ получено не 
было [31]. Поэтому применение этих полимеров 
ограничено. В настоящее время известно толь-
ко о нескольких ЭПС-продуцирующих штаммах 
бифидобактерий, которые способны расти в мо-
локе [28] и оказывать влияние на реологические 
свойства и текстуру ферментируемого продукта. 
В частности, это B. longum subsp. infantis CCUG 
52486, который увеличивает вязкость ферменти-
рованного молока [24, 28]. 

Способность ЭПС выступать в качестве суб-
стратов для питания других членов кишечной 
микробиоты свидетельствует о том, что эти по-
лимеры обладают потенциалом пребиотиков – 
селективных стимуляторов роста и/или актив-
ности микробов одного или нескольких родов/
видов микрофлоры кишечника, что оказывает 
положительный эффект на здоровье человека. 
В настоящее время в качестве пребиотиков ис-
пользуют неперевариваемые углеводы. Неко-
торые из них, такие как инулин, имеют схожий 
химический состав с ЭПС, но он меньшего раз-
мера, чем продуцируемые бактериями полиме-
ры. Однако из-за лимитирующего количества 
выделяемых бифидобактериями и лактобацил-
лами ЭПС имеются трудности их промышлен-
ного производства в качестве пребиотических 
препаратов. Оправданным является использо-
вание ЭПС-продуцирующих штаммов в каче-
стве «синбиотических» препаратов, сочетаю-
щих в себе пробиотический и пребиотический 
эффекты [28]. 

Заключение
Продукция ЭПС является широко распро-

страненным фенотипическим признаком би-
фидобактерий, синтез которых требует высо-
ких энергозатрат и конкурирует с централь-
ным углеводным обменом. Данные полимеры 
являются первой бактериальной структурой, 
обеспечивающей контакт с кишечной средой, 
вовлеченной во взаимодействие с другими 
членами кишечного микробиома и с клетками 
макроорганизма. Однако молекулярные меха-
низмы, лежащие в основе этих процессов, все 
еще далеки от понимания. Наиболее перспек-
тивным направлением является исследование 
конкретных структурных особенностей и хи-
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мических свойств, определяющих различные 
функции этих полимеров, поскольку до сих 
пор по этим вопросам имеются лишь ограни-
ченные данные. Таким образом, установление 

связей между структурой и ролью ЭПС будет 
иметь решающее значение для понимания вза-
имодействий между бифидобактериями и ма-
кроорганизмом.
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