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1. Wprowadzenie

Wśród zależności kooperacyjnych między organiz-
mami, w tym mikroorganizmami, wyróżnia się m.in. 
neutralizm, komensalizm, współzawodnictwo, antago-
nizm, syntropizm oraz drapieżnictwo i pasożytnictwo. 
Interakcje między różnymi gatunkami mikroorgani-
zmów promują silny wzrost i/lub dominację specyficz-
nych ich grup, jednocześnie stanowiąc ważny element 
łączący różne grupy organizmów ze względu na możli-
wość ich współwystępowania na tym samym obszarze, 
dzięki czemu mogą koegzystować w danym środowisku. 
Ma to wpływ na różnorodność organizmów na danym 
obszarze oraz sprzyja obiegowi pierwiastków w przy-
rodzie [4, 19, 25]. W przedstawionej pracy przybliżono 
odziaływanie bakteriofagów, bakterii drapieżnych 
z grupy BALO obejmującej bakterie Bdellovibrio i orga-
nizmy do nich podobne (Bdellovibrio and like organi-
sms) oraz pierwotniaków na populacje bakterii w środo-
wisku, które wpływając pośrednio lub bezpośrednio na 
siebie nawzajem, w znacznym stopniu przyczyniają się 
do kontrolowania populacji bakterii w środowisku [7, 
19, 39, 41, 50, 51]. Poznając te relacje przybliżamy się do 
poznania mechanizmów regulujących liczebność bak-
terii, w tym patogennych, co jest m.in. istotne w dobie 

walki z mikroorganizmami opornymi na stosowane 
obecnie antybiotyki i chemioterapeutyki.

Mikroorganizmy drapieżne wraz z bakteriami będą-
cymi celem ich ataku, odgrywają w środowisku bardzo 
ważną rolę w tzw. pętli mikrobiologicznej, która stanowi 
zespół procesów odpowiedzialnych za transfer i udo-
stępnianie rozpuszczonej w wodzie materii organicz-
nej (dissolved organic matter – DOM) różnym mikro- 
i  makroorganizmom heterotroficznym, tworzącym 
sieci troficzne w danym ekosystemie. Bakterie poprzez 
asymilację i biokonwersję DOM tworzą upostaciowaną 
tzw. cząsteczkową materię organiczną (particulate orga
nic matter POM), która z kolei może być wykorzystana 
przez organizmy na innych poziomach troficznych, 
w tym m.in. bakterie z grupy BALO czy pierwotniaki 
[4, 25, 26, 33, 57]. Naturalna złożoność populacji 
mikroorganizmów charakteryzuje się ogromnym zróż-
nicowaniem, zarówno pod względem filogenetycznym, 
ale również pod względem ich stanu fizjologicznego 
i przystosowań fenotypowych komórek [26]. Z badań 
wynika, że największą śmiertelność bakterii w środowi-
sku obserwuje się na skutek żerowania pierwotniaków, 
które są znacznie większe od swojej ofiary, dzięki czemu 
wykorzystują głównie mechanizm endocytozy umoż- 
liwiający pochłanianie w całości komórki bakteryjnej 
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[19, 25, 26, 27]. Jednakże wykorzystanie tego zjawiska 
wśród mikroorganizmów jest ograniczone wielkością 
ofiary, która musi być mniejsza od drapieżnika [5, 51]. 
Również bakteriofagi oraz bakterie drapieżne z grupy 
BALO są zaliczane do bardzo skutecznych czynników 
biologicznych limitującymi ilość bakterii w środowisku, 
choć mechanizm ich ataku jest odmienny ze względu na 
to, że są one mniejsze od komórki ofiary. Stąd w pierw-
szym etapie zachodzi przyleganie do powierzchni bak-
terii, a następnie wniknięcie czynnika infekującego do 
jej wnętrza, przy czym czas od wniknięcia do śmierci 
komórki bakteryjnej może być różny [11, 26, 27]. 

2. Bakteriofagi a bakterie w środowisku

Bakteriofagi (fagi) występują we wszystkich środo-
wiskach. Szacuje się, że ich populacja wynosi ok. 1031 

i  stanowi najbardziej zróżnicowaną grupę jednostek 
biologicznych na świecie, przez co w  bardzo istotny 
sposób wpływają i warunkują liczebność bakterii w róż-
nych ekosystemach [31, 50, 57]. W środowisku wod-
nym ilość bakteriofagów waha się między 104 a 108 ml–1, 
czyli występują 3–10 razy liczniej od bakterii [59]. Fagi 
atakując bakterie wykorzystują swoiste receptory na 
powierzchni komórki docelowej, wykazując specyficz-
ność w stosunku do gospodarza. Przyłączenie się faga 
do komórki bakteryjnej przebiega w dwóch etapach. 
Pierwszy etap – dyfuzyjny transport faga – jest odwra-
calny i zależy od stężenia cząstek fagowych, tempera-
tury otoczenia oraz od ilości komórek bakteryjnych 
w środowisku. Drugim etapem jest związanie się faga 
ze specyficznym receptorem na powierzchni komórki 
ofiary i  enzymatyczne uszkodzenie ściany komórko-
wej, a  następnie wprowadzenie do jej wnętrza mate-
riału genetycznego faga i jest to proces nieodwracalny 
[57, 59]. Mimo, że bakteriofagi w większości przypad-
ków wykazują specyficzność w stosunku do gatunku, 
a nawet szczepu gospodarza, to opisano również fagi 
o  szerokim spektrum gospodarza np. wśród cyjano-
fagów infekujących morskie Synechococcus spp. [26]. 
Jednocześnie bakteriofagi są niekiedy rozpatrywane 
dwojako jako pasożyty lub drapieżniki [7, 11, 25, 26, 
57], w zależności od strategii wykorzystywanej przez 
nie do ich replikacji. U bakteriofagów opisane zostały 
strategie tj. lizogenna, pseudolizogenna, chroniczna 
oraz lityczna. Genomy bakteriofagów będących w trak-
cie cyklu lizogennego pozostają w komórce gospoda-
rza w formie utajonej – w postaci profaga – replikując 
razem z gospodarzem, aż do momentu przejścia w cykl 
lityczny, który może zostać zaindukowany różnymi 
czynnikami środowiskowymi, np. zmianą tempera-
tury czy promieniowaniem UV [26, 57, 59, 60]. Jedno-
cześnie geny profaga wbudowane w genom komórki 
gospodarza mogą wpływać na jego fenotyp w procesie 

tzw. konwersji lizogennej, przez co nadają komórce 
bakteryjnej nowych cech [2]. W stanie chronicznym 
cząstki fagowe są tworzone i uwalniane w sposób ciągły 
z zainfekowanej komórki gospodarza, nie prowadząc 
do jego lizy. W  przypadku stanu pseudolizogennego 
materiał genetyczny bakteriofaga występuje w komórce 
niezintegrowany z genomem gospodarza, a jednocześ-
nie w wyniku niekorzystnych warunków wzrostu bak-
terii, nie ma systemu utrzymywania swojego genomu 
w komórce bakteryjnej. Wykazano, że duża część bak-
teriofagów w populacji bakterii ma charakter lizogenny 
i stąd są one opisywane jako „pasożyty”, ze względu na 
swoje uzależnienie od aktywnego aparatu metabolicz-
nego gospodarza oraz występowanie z nim w formie 
zintegrowanej [2, 26, 60]. W cyklu litycznym, mimo 
konieczności wykorzystania maszynerii metabolicznej 
komórki atakowanej, metabolizm gospodarza jest prze-
kierowywany na produkcję potomnych cząstek bak-
teriofagowych i cykl faga kończy się uwolnieniem ich ze 
zlizowanej w wyniku działalności enzymów fagowych 
komórki bakteryjnej. Dlatego też charakter tej relacji, 
określany jest niekiedy jako drapieżnictwo [7, 26, 57]. 
Fagi są więc czynnikami atakującymi biernie, choć 
swoiście. Co więcej liza komórek bakteryjnych wyni-
kająca z aktywności faga jest drugim (po aktywności 
pierwotniaków) najważniejszym czynnikiem powodu-
jącym śmiertelność wśród bakterii [26, 59]. Stąd uważa 
się, że bakteriofagi mają duży wpływ na skład popula-
cji bakterii, na produkcję DOM i obieg związków od- 
żywczych pochodzenia bakteryjnego. Należy również 
zwrócić uwagę na fakt, iż śmiertelność bakterii w środo-
wisku wodnym wywołana fagami zmienia się sezonowo 
(ze zmianą temperatury otoczenia i nasłonecznienia) 
oraz wraz z głębokością, na której występują [26, 57]. 
Badania w tym zakresie dotyczące innych środowisk 
są ograniczone, jednak duże ilości wirusów odnotowa-
nych w osadach oraz glebach sugerują ich zasadniczą 
rolę w  regulacji liczebności bakterii również w  tych 
środowiskach [6, 26, 57]. Przyjmuje się, że mimo opi-
sanej dużej ilości fagów wykazujących duże zróżnico-
wanie, nadal ogromna ich część nie została „odkryta” 
ze względu na to, że większość mikroorganizmów śro-
dowiskowych jest niehodowalna, w tym gospodarze 
fagów. Jednocześnie analiza różnorodności wirusów 
bakteryjnych w oparciu o sam materiał genetyczny jest 
trudna, z uwagi na brak wspólnych markerów genetycz-
nych dla wszystkich bakteriofagów [50, 57]. 

3. Bakterie drapieżne z grupy BALO a bakterie
 w środowisku

Bakterie z grupy BALO zostały opisane po raz 
pierwszy w latach 60 i są one najlepiej scharakteryzo-
waną grupą bakterii drapieżnych, choć obecnie opi-
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sanych jest już wiele innych grup organizmów proka-
riotycznych, prowadzących także drapieżny tryb życia 
[26]. Są one bardzo rozpowszechnione w wielu środo-
wiskach, również ekstremalnych, oraz bardzo zróżni-
cowane pod względem filogenetycznym. Mikroorga-
nizmy te początkowo zaliczane były do jednej rodziny 
Bdellovibrionaceae, jednakże dzięki zastosowaniu do 
identyfikacji nowoczesnych metod biologii moleku-
larnej, opisano inne grupy, co przyczyniło się do ich 
reklasyfikacji [27]. Początkowo do grupy tych mikro-
organizmów BALO zaliczano bakterie należące do czte-
rech rodzajów to jest Bdellovibrio, Bacterovorax, Mica
vibrio oraz Vampiro vibrio, które zaklasyfikowano do 
rodziny Bdellovibrionaceae, klasy δ-proteobacteria [18]. 
Analizy ostatnich lat wskazują jednak na ich większe 
zróżnicowanie [15, 16, 56] . Na chwilę obecną do klasy 
δ-proteobacteria zalicza się rodzaj Bdellovibrio i Vam
pirovibrio z rodziny Bdellovibrionaceae oraz rodzaj Bac
teriovorax i nowo opisany rodzaj Peredibacter z rodziny 
Bacteriovoracacea, zaś do klasy α-proteobacteria należy 
rodzaj Micavibrio, który jest najbardziej spokrewniony 
z rzędem Rhodospirialles [14, 15, 56]. Dodać należy, że 
rodzaj Vampirovibrio, jako jedyny z rodziny Bdello
vibrionaceae, żeruje nie na bakteriach, a na eukario-
tycznych komórkach alg z rodzaju Chlorella [18]. 

Bakterie z grupy BALO izolowane były z wielu śro-
dowisk m.in. wód powierzchniowych, ścieków, osadów 
morskich i oceanicznych, z gleby, ale także z przewo-
dów pokarmowych zwierząt i człowieka. Szacuje się że, 
liczba bakterii z grupy BALO w środowisku wodnym 
waha się miedzy 101 a 104 pfu/ml, przy czym w wodach 

powierzchniowych może być ich do 106 pfu/ml, nato-
miast w 1g gleby ilość BALO waha się średnio między 
102 a 104 pfu [58]. Wykazano nadto, że w środowisku 
wodnym największe ilości bakterii z  grupy BALO 
występują w biofilmach tworzących się na powierzchni 
obiektów oraz zwierząt występujących w tym środowi-
sku, choć także w warstwach powierzchniowych wody, 
jednak ich ilość zależy w dużej mierze od ilości bak-
terii występujących tam. Bakterie z grupy BALO odgry-
wają istotną rolę w kontrolowaniu składu bakteryjnych 
populacji w biofilmie. Dane te zostały przedstawione na 
podstawie eksperymentów w laboratorium w oparciu 
o hodowalne szczepy referencyjne, jednakże nie wyklu-
cza się, że ilość BALO w  naturalnych ekosystemach 
może być dużo większa [14, 21, 23, 28, 58]. 

Bakterie z grupy BALO to małe, bardzo ruchliwe 
Gram-ujemne bakterie o kształcie pałeczek lub prze-
cinków, które obligatoryjnie żerują na innych Gram-
-ujemnych bakteriach, a spektrum ich ofiar obejmuje 
zarówno bakterie niepatogenne, jak i patogenne dla 
ludzi, zwierząt i roślin [14]. Są one wyposażone w wici 
i  rzęski, umożliwiające im szybki ukierunkowany 
ruch w stronę ofiary oraz przyleganie do niej [5, 40, 
48]. Bakterie z rodzaju Bdellovibrio wykorzystują wić 

w celu przemieszczania się w kierunku ofiary, zaś pile 
w celu przylegania i przedostania się do wnętrza ata-
kowanej komórki. Bakterie te podczas przemieszcza-
nia się na powierzchni biofilmu i na podłożach stałych 
oraz podczas wydostawania się ze zlizowanej komórki 
ofiary, wykazują ruch ślizgowy [4, 36, 37, 40]. Po ich 
przyłączeniu się do ściany komórkowej bakterii i prze-
dostaniu się do jej wnętrza, przeprowadzają atak i wyłą-
czają metabolizm ofiary, w wyniku czego zaatakowane 
komórki giną w ciągu 15 minut [4]. W zależności od 
zagęszczenia komórek ofiary oraz rodzaju środowiska, 
cykl życiowy BALO może trwać 3–4 h [23]. Jednocześ - 
nie, w  odróżnieniu od bakteriofagów, bakterie te są 
zdolne do żerowania na komórkach bakteryjnych będą-
cych w różnym stadium rozwojowym, również mar-
twych, przy czym cykl rozwojowy drapieżnika w tym 
przypadku jest wydłużony [55]. Bakterie drapieżne 
z  grupy BALO mogą występować w różnych fenoty-
pach: wewnątrz komórki atakowanej (fenotyp periplaz
matyczny – rozwijający się między błoną zewnętrzną 
a  wewnętrzną bakterii Gram-ujemnej, fenotyp cyto 
plazmatyczny – rozwijający się w cytoplazmie ofiary) lub 
na jej powierzchni (fenotyp epibiotyczy – wzrastający 
się na powierzchni komórki ofiary) [4, 17]. Najczęściej 
mikroorganizmy te charakteryzują się podwójnym 
cyklem życiowym, na który składa się faza życia poza 
komórką ofiary, tzw. faza ataku oraz faza ich wewnątrz-
periplazmatycznego wzrostu, mająca miejsce w  peri-
plazmie bakterii zaatakowanej, gdzie formowana jest 
struktura zwana bdelloplastem. Bakterie te po wnik-
nięciu do komórki ofiary uruchamiają mechanizmy 
prowadzące do „rozłożenia” zawartości swojej ofiary, 
w celu pozyskania związków odżywczych niezbędnych 
do swojego wzrostu i rozmnażania [23, 37, 41]. Wyka-
zano także, w oparciu o analizy genetyczne, możliwy 
udział bakterii z rodzaju Bdellovibrio w  horyzontal-
nym transferze genów [46]. Często spotykaną strate-
gią jest również bezpośrednie przyłączenie się bakterii 
drapieżnej do zewnętrznej ściany komórkowej ofiary, 
a następnie degradacja komórki gospodarza i asymi-
lacja uzyskanych składników odżywczych poprzez 
specjalistyczne struktury, jak się dzieje w  przypadku 
np. Vampirococcus spp., czy wytwarzanie czynników 
litycznych, co zarejestrowano w przypadku Ensifer spp. 
[26]. W obrębie prokariotycznych mikroorganizmów 
drapieżnych mogą być wykorzystywane również inne 
strategie polowania, przy których nie jest wymagany 
bezpośredni ich kontakt z ofiarą. Na przykład specy-
ficzna dla bakterii z rodzaju Myxococcus i Lysobacteria 
tzw. strategia stadna (wolfpack strategy), polegająca na 
produkcji przez drapieżnika zewnątrzkomórkowych 
enzymów hydrolitycznych, powodujących uszkodze-
nie komórek bakteryjnych znajdujących się w  bez- 
pośrednim ich otoczeniu, bez konieczności wnikania 
do wnętrza ofiary [5, 26].
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4. Pierwotniaki a bakterie w środowisku

Badania wykazują, że żerowanie pierwotniaków 
w  środowisku ma bardzo istotny wpływ na kształ-
towanie liczebności bakterii i składu ich populacji, 
a także na obieg materii organicznej w danym ekosys-
temie [2, 26, 33, 34, 51, 53]. Interakcje między pier-
wotniakami a bakteriami w różnych środowiskach są 
bardzo podobne, przy czym środowisko gleby jest tym, 
w  którym dyfuzja i przemieszczanie się mikroorga-
nizmów są bardziej ograniczone w porównaniu ze 
środowiskiem wodnym, co sprawia, że występowa-
nie pierwotniaków ogranicza się do filmów wodnych 
i porów wypełnionych wodą, zaś mikropory występu-
jące w  macierzy glebowej mogą być nawet schronie-
niem dla bakterii przed tymi drapieżnikami [51].

Do pierwotniaków odżywiających się innymi 
mikro organizmami, w tym bakteriami, należą orzęski, 
wiciowce i ameby, przy czym największą grupę bak-
teriożerców stanowią pierwotniaki heterotroficzne 
lub miksotroficzne tj. heterotroficzne nanowiciowce 
(hetero trphic nanoflagellata, HNF) i mikrowiciowce, 
a w mniejszym stopniu orzęski oraz ameby [26, 33, 34, 
51, 53]. Średnia ilość komórek HNF w środowisku wod-
nym waha się między 102 a 105 ml–1, mikrowiciowców 
ok. 102 ml–1, natomiast ilość bakteriożernych orzęsków 
wynosi od 1 do 103 ml–1, przy czym ilość tych pierwot-
niaków zależy od ilości bakterii, stanu eutroficznego 
środowiska, a także od ilości drapieżników żerujących 
na pierwotniakach [26, 33, 53]. Jednocześnie liczebność 
eliminowanych przez pierwotniaki bakterii w środo-
wisku wodnym w ciągu godziny wynosi od 101 do 
105 ml–1, choć ilość ta związana jest z warunkami śro-
dowiska, dlatego też żerowanie pierwotniaków w okre-
sie zimowym (ze względu na spadek ich liczebności 
i aktywności) ma dużo mniejsze znaczeniu w regulacji 
liczebności bakterii [19, 33, 34]. 

Pod względem odżywiania wyróżnia się trzy pod-
stawowe mechanizmy wykorzystywane przez komórki 
pierwotniaków do pobierania związków odżywczych: 
wchłanianie proste, pinocytozę oraz fagocytozę [30, 53]. 
Wchłanianie proste umożliwia pobieranie ze środowi-
ska wody oraz prostych związków np. aminokwasów, 
bezpośrednio przez błonę komórkową. Pinocytoza 
u pierwotniaków ma miejsce w określonych miejscach 
na błonie komórkowej, gdzie tworzą się wpuklenia, 
a  następnie powstają pęcherzyki zawierające wielko-
cząsteczkowe związki, które są rozkładane po dołą-
czeniu lizosomów. Ostatnim i najbardziej złożonym 
mechanizmem pobierania pokarmu przez pierwotniaki 
jest fagocytoza, która umożliwia pobieranie całych 
komórek małych mikroorganizmów. Podczas tego pro-
cesu pokarm zostaje wchłonięty w ściśle określonym 
miejscu na powierzchni komórki, czyli w tzw. cytosto-
mie. Po utworzeniu wodniczki pokarmowej dołączane 

są do niej lizosomy i zawartość jej jest trawiona, przy 
czym niestrawione resztki usuwane są na zewnątrz 
komórki w ściśle określonym miejscu – tzw. cytopyge. 
W przypadku ameb i niektórych wiciowców wodniczka 
pokarmowa powstaje poprzez otoczenie pożeranego 
mikroorganizmu lub cząstki za pomocą tzw. pseudo-
podiów w dowolnym miejscu komórki [26, 30, 53]. Nie-
które pierwotniaki polują na mniejsze mikroorganizmy 
za pomocą tzw. ekstrusomów, które umożliwiają im 
chwytanie i unieruchomienie ofiary, a następnie wysy-
sanie jej zawartości. Z kolei młode orzęski przyczepiają 
się do powierzchni stałych, tracąc swoje rzęski i w tej 
formie odżywiają się również poprzez czułki przypo-
minające ekstrusomy [47, 53]. Generalnie pierwotniaki 
żerują na mikroorganizmach mniejszych (komórki 
o  objętości <0,1 μm–3) lub podłużnych [43]. Zazwy-
czaj preferowaną przez nie wielkość komórki, którą 
pochłaniają, bakterie osiągają tuż przed podziałem 
i to one są najefektywniej eliminowane ze środowiska 
przez pierwotniaki. Ponadto drapieżniki te wykazują 
dużo większą preferencję konsumpcji bakterii aktyw-
nych metabolicznie w stosunku do form martwych lub 
„uśpionych”, przez co regulują one zarówno liczbę bak-
terii występujących w środowisku, jak i stosunek liczby 
komórek aktywnych metabolicznie do liczby komórek 
nieaktywnych oraz ilość komórek małych i dużych, 
ale także obecność różnych morfotypów w populacji 
bakterii mniejszych [33].

5. Drapieżniki bakterii a biofilm

Mikroorganizmy w środowisku naturalnym mogą 
występować w postaci wolnej jako tzw. plankton, choć 
często wykazują tendencję do adsorpcji na granicy faz 
ciało stałe – ciecz, ciecz – gaz czy ciecz – ciecz. Two-
rząc skupiska w postaci biofilmu mogą one przylegać 
zarówno do stałych powierzchni abiotycznych lub 
biotycznych – komórek innych organizmów. Biofilm 
jest tworem wielokomórkowym, przy czym mikro-
organizmy wchodzące w jego skład mogą należeć do 
jednej, bądź wielu różnych grup systematycznych 
–  bakterii, archeonów, grzybów czy pierwotniaków, 
i mogą to być zarówno organizmy niechorobotwórcze, 
jak i patogenne [13, 32, 45]. Biofilm tworzy swojego 
rodzaju wysoce zorganizowany układ biologiczny, 
w  którym mikro organizmy tworzą skoordynowaną 
dynamiczną strukturę, a ich komórki komunikują 
się ze sobą i kooperują w procesie rozkładu substan-
cji oraz pozyskiwania energii. Zdolność kolonizacji 
powierzchni stałych mikroorganizmy zawdzięczają 
właściwościom adhezyjnym, natomiast cały biofilm 
stabilizowany jest dzięki polimerycznym substancjom 
wchodzącym w skład ściany komórkowej lub wydzie-
lanym pozakomórkowo, jako tzw. EPS (extracellular 
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polymeric substances). Jednocześnie komórki drobno-
ustrojów wchodzących w skład biofilmu wykazują spe-
cjalizację do pełnienia różnych funkcji oraz wykazują 
inne cechy niż te same komórki występujące w postaci 
wolnej. Konsorcja komórek mikroorganizmów zgru-
powane w  biofilm są dzięki temu chronione przed 
niekorzystnymi czynnikami środowiskowymi, w tym 
przed drapieżnikami, ale również forma taka stwarza 
zdecydowanie łatwiejszy dostęp do związków odżyw-
czych. Ponadto prawidłowe funkcjonowanie biofilmu 
jest możliwe między innymi dzięki zjawisku quorum 
sensing. Mechanizm ten oparty jest na produkcji cząstek 
sygnalnych przez komórki występujące w biofilmie i ich 
swobodnej dyfuzji do innych komórek w jego obrębie, 
które dzięki odpowiednim receptorom są w  stanie 
reagować na dany bodziec. Sposób, w jaki mikroor-
ganizmy grupują się i funkcjonują w postaci biofilmu, 
może więc przypominać prymitywny organizm, jed-
nak to zapewnia im często możliwość funkcjonowania 
w warunkach, w których jako pojedyncze komórki nie 
miałyby możliwości przeżyć [13, 32]. W środowisku 
biofilm jest powszechny i co więcej, bierze aktywny 
udział w wielu procesach mikrobiologicznych tj. samo-
oczyszczanie się wód powierzchniowych, podziemnych 
czy gruntowych, dzięki obecności wielu mikroorgani-
zmów zapewniających prawidłowe procesy rozkładu. 
Z  drugiej jednak strony mikroorganizmy tworzące 
biofilm mogą być także źródłem rozprzestrzeniania się 
patogenów, a także strat w gospodarce, poprzez koloni-
zację powierzchni roboczych i urządzeń medycznych 
oraz przemysłowych, a nawet produktów spożywczych. 
Mikroorganizmy chorobotwórcze zdolne do tworzenia 
biofilmu są często przyczyną groźnych chorób ludzi, 
zwierząt oraz roślin i takie skupiska drobnoustrojów 
w postaci biofilmów są bardziej oporne na działanie 
związków przeciwdrobnoustrojowych czy czynników 
fizykochemicznych, co sprawia, że walka z nimi jest 
dużo trudniejsza [32, 45].

Badania wykazały, że Bdellovibrio bacteriovorus 
również wpływa na tworzenie biofilmu bakterii, jako 
że jego obecność nie tylko istotnie wpływa na jego 
formowanie, ale fizycznie zaburza strukturę biofilmu 
i przesuwa równowagę populacji mikroorganizmów 
z  formy osiadłej, prowadząc do uwolnienia pojedyn-
czych komórek do środowiska. Wykazano również 
zdolność wnikania tych drapieżników w głąb biofilmu 
i niszczenia bakterii w nim występujących, co odróżnia 
bakterie z grupy BALO od bakteriofagów czy pierwot-
niaków. Bakterie te są zdolne do produkcji i wydziela-
nia olbrzymiej ilości enzymów hydrolitycznych, w tym 
proteolitycznych i nukleolitycznych, wykorzystywanych 
do wydajnego niszczenia struktur komórkowych ofiary. 
Ze względu na to, że bakterie te żywią się bakteriami 
Gram-ujemnymi, oddziałując na biofilm w znacznym 
stopniu wpływają na skład całej populacji mikroorga-

nizmów tworzących tę strukturę, choć mogą również 
doprowadzić do jego całkowitego niszczenia [17, 44, 
45]. Co więcej bakterie z grupy BALO są w stanie żywić 
się martwymi i nieaktywnymi komórkami bakterii, 
co sprawia, że bakterie uśpione w biofilmie, są nadal 
celem ataku, mimo iż mogą być niewrażliwe na infekcje 
fagowe czy antybiotyki, których efekt działania zależny 
jest od możliwości wzrostu i rozmnażania się komórki 
bakteryjnej [17, 45].

6. Mechanizmy obronne bakterii oraz ich interakcje
 z drapieżnikami

Jak wykazano, komórki bakteryjne nie są całko-
wicie bezbronne w walce z drapieżnikami, jako że 
powszechne jest pojawianie się w środowisku mutan-
tów bakteryjnych opornych na obecne w środowisku 
drapieżniki, a nadto bakterie wykształciły różne mecha-
nizmy umożliwiające im uniknięcie ataku [26, 41]. 
W warunkach naturalnych konsorcja bakterii tworzące 
biofilm z jednej strony mają ułatwiony dostęp do sub-
stancji odżywczych oraz są chronione przed niekorzyst-
nymi warunkami zewnętrznymi, w tym przed działa-
niem środków przeciwdrobnoustrojowych, a  także 
struktura ta chroni je przed atakami drapieżników [32, 
42, 45, 57]. W przypadku obrony bakterii przed fagami 
i bakteriami z grupy BALO, głównie wykorzystywany 
jest mechanizm „maskowania”, polegający na zmien-
ności cząsteczek LPS oraz białek na powierzchni ściany 
komórkowej bakterii, co zapobiega ich rozpoznaniu 
przez drapieżniki [5, 7, 20]. 

W przypadku fagów przyjmuje się, że obrona bak-
terii przed nimi obejmuje cztery mechanizmy, a miano-
wicie: (1) blokowanie przylegania faga do powierzchni 
komórki poprzez zmiany w eksponowanych na po- 
wierzchni receptorach i tworzenie biofilmu, (2) bloko-
wanie wprowadzania materiału genetycznego faga do 
komórki poprzez zmiany w budowie ściany i nabycie 
oporności na lizyny fagowe, (3)  występowanie sys-
temu restrykcji-modyfikacji, który degraduje mate-
riał faga po wniknięciu do komórki gospodarza oraz 
(4) infekcja poronna polegająca na samobójczej śmierci 
komórki uniemożliwiając w ten sposób replikację 
faga [3, 57]. Znany jest również system CRISPR-Cas, 
który w  komórkach bakteryjnych pełni rolę swo-
jego rodzaju „adaptacyjnego układu odpornościo-
wego komórek prokariotycznych” na poziomie kwa-
sów nukleinowych. W jego skład wchodzą sekwencje 
CRISPR (clustered regularly interspaced short palin
dromic repeats) oraz geny kodujące enzymy z grupy 
Cas, położone w pobliżu CRISPR (CRIPSR associated 
sequences). Enzymy z grupy Cas odpowiedzialne są za 
mechanizm regulacji oporności i dzięki nim podczas 
infekcji fagowej obce DNA jest trawione, a następnie 



70 ANNA WIERZBICKA-WOŚ, WIESŁAW DEPTUŁA

uzyskane fragmenty wbudowane są do sekwencji 
CRISPR, jako nowe sekwencje łącznikowe. System ten 
funkcjonuje analogicznie do systemu interferencyj-
nego RNA w komórkach organizmów eukariotycznych, 
przez co wprowadzone do genomu bakterii sekwencje 
DNA fagowego nadają im trwałą oporność na koleją 
infekcję tym fagiem [3, 24].

Wykazano, że bakteriofagi i bakterie z grupy BALO 
występujące w tym samym środowisku, mogą atako-
wać bakterie z tego samego gatunku, a nawet te same 
komórki (koinfekcja) [11, 54]. Nie ma jednak dowodów 
na to, jakoby wnikanie jednego z tych dwóch czynni-
ków warunkowane było obecnością drugiego. Hipo-
tetyczny przebieg koinfekcji przedstawiono w oparciu 
o znajomość cyklu życiowego bakterii z grupy BALO 
oraz stwierdzoną obecność cząstek fagowowych wystę-
pujących w bdelloplaście. Przypuszcza się, że w pierw-
szej kolejności komórka bakteryjna jest atakowana 
przez bakteriofaga, który zaczyna replikować i  two-
rzyć potomne cząstki fagowe wykorzystując aparat 
metaboliczny gospodarza, przy czym obecność tego 
faga w komórce bakteryjnej nie wyklucza jej z  puli 
komórek, które mogą zostać zaatakowane przez bak-
terie z grupy BALO. Kiedy do komórki bakteryjnej 
wnika komórka BALO, dochodzi do wyłączenia meta-
bolizmu komórki atakowanej, a następnie drapieżnik 
pożywia się jej zawartością. Stan taki powoduje ogra-
niczenie, a nawet zatrzymanie replikacji faga w zainfe-
kowanej komórce, przy czym bakteria z grupy BALO 
może kontynuować wzrost i  rozmnażanie, nie będąc 
wrażliwa na obecnego w bakterii faga, co kończy się 
lizą komórki ofiary i uwolnieniem zarówno komórek 
BALO, ale także powstałych cząstek fagowych. Dodać 
należy, że fagi wydajniej replikują w komórkach bakte-
ryjnych będących w fazie szybkiego wzrostu, natomiast 
bakterie z grupy BALO lepiej rosną na hodowli bakte-
ryjnej w fazie stacjonarnej [11, 54]. Stwierdzono rów-
nież, że wzrost liczby komórek BALO wzrasta z liczbą 
komórek bakterii [26], przy czym podczas rywalizacji 
o pożywienie, bakterie z grupy BALO mają przewagę 
w stosunku do komórek ofiary, która ma ograniczony 
dostęp do związków odżywczych i rośnie wolniej. 
W przypadku koinfekcji bakterii przez faga i komórkę 
BALO stan ten może być korzystny dla obu stron, ale 
ma też swoje konsekwencje. Bdelloplasty, powstałe po 
wniknięciu drapieżnika z grupy BALO do komórki 
bakteryjnej, stanowią ochronę przed niekorzystnymi 
warunkami zarówno dla bakterii z grupy BALO, jak 
i  dla faga, choć drapieżcy rywalizują o tego samego 
gospodarza. Taką rywalizację można by określić jako 
„konkurencyjny sojusz” [11]. Jednocześnie wykazano, 
że bakterie z grupy BALO tj. Bdellovibrio bacteriovorus 
[1, 22, 29] są wrażliwe na pewną grupę bakteriofagów 
(bdellofagów), przy czym niektóre bdellofagi są w stanie 
namnażać się jedynie w tzw. układzie potrójnym (three

membered system) składającym się z faga, bakterii dra-
pieżnej i jej ofiary [29, 49]. Bdellofagi te przyłączają się 
do ściany komórkowej swojego gospodarza, przy czym 
po wprowadzeniu swojego materiału genetycznego do 
jego wnętrza, komórka Bdellovibrio spp. traci zdolność 
ruchu, co sprawia, że po kilku minutach od infekcji 
uniemożliwione jest jej przyłączanie do swojej ofiary. 
Jednocześnie zauważono, że po wniknięciu bdellofaga 
do komórki Bdellovibrio spp. przyłączonej już do swojej 
ofiary, nadal może dochodzić do penetracji komórki 
drapieżnej. Wykazano [29], że bdellofagi przyłączają 
się do powierzchni bakterii drapieżnej w momencie jej 
wnikania do zaatakowanej komórki, a po wprowadze-
niu swojego materiału genetycznego puste kapsydy są 
usuwane podczas przenikania Bdellovibrio spp. przez 
ścianę komórkową bakterii. Po wniknięciu do wnętrza 
zainfekowana komórka Bdellovibrio spp. nie wydłuża 
się i nie dzieli tak, jak komórka niezainfekowana bdello-
fagiem, przy czym w obu przypadkach komórka ofiary 
w efekcie końcowym jest lizowana, co pozwala na uwol-
nienie nowopowstałych cząstek bdellofaga. 

Rozważając zależność między bakteriami a  bak-
teriofagami warto zauważyć, że niekiedy wchodzą one 
w korelacje oparte na lizogenii, odnosząc tym samym 
obopólne korzyści. Wykazano, że infekcje fagowe 
mogą wzmagać metabolizm komórki bakteryjnej, jej 
oporność, rozprzestrzenianie się, co może kształtować 
w pozytywnym aspekcie proces ewolucji [50]. Bakte-
riofagi integrując się z genomem gospodarza mogą nie 
tylko rozprzestrzeniać się, ale także nabywać nowych 
cech genetycznych, przez co uczestniczą w horyzontal-
nym transferze genów, niosąc niekiedy korzystne geny 
dla komórki bakteryjnej, a to z kolei w dużym stopniu 
może wpływać na zmienność i tym samym różnorod-
ność bakterii [2, 7, 39, 50]. Wiele bakteriofagów niesie 
geny kodujące enterotoksyny, które w zależności od 
typu faga mogą być produkowane podczas cyklu lizo-
gennego, litycznego po indukcji profaga lub w obu przy-
padkach [2]. Stan taki powoduje, że bakterie wykorzy-
stując profagi jako broń przeciwko żerującym na nich 
pierwotniakom, stanowią nową formę obrony przed 
drapieżnikami [2, 7, 39]. Mechanizm ten został opisany 
na przykładzie komórek Escherichia coli i Corynebacte
rium diphtheriae, produkujących odpowiednio toksynę 
Shiga (Stx) i toksynę błoniczą (Dtx), które kodowane 
są przez geny występujące w genomie profaga. Podczas 
ataku na bakterie, drapieżne pierwotniaki z  rodzaju 
Tetrahymena wydzielają nadtlenek wodoru uszka-
dzający komórki bakteryjne, jednocześnie powodując 
indukcję profaga w komórkach bakteryjnych będących 
w otoczeniu drapieżnika. W przypadku pierwotniaków 
z rodzaju Tetrahymena obie toksyny tj. Stx i Dtx, po 
uwolnieniu do środowiska są zdolne do wiązania się 
z odpowiednimi receptorami na powierzchni komórki 
drapieżnika, a wnikając do jego wnętrza prowadzą do 
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śmierci, tym samym chroniąc pozostałą część populacji 
zaatakowanych bakterii [2, 39, 35]. Jednak, co ciekawe, 
w przypadku pierwotniaków z rodzaju Acanthamoeba, 
na powierzchni ich komórek nie wykryto receptorów 
dla toksyn Stx i  Dtx. Toksyny te powodują śmierć 
drapieżnika wyłącznie po pochłonięciu przez niego 
bakterii niosących geny tych toksyn, co powoduje, że 
bakterie te zachowują się jak „koń trojański”, niszcząc 
drapieżnika od wewnątrz. Dzięki takiej strategii moż-
liwe jest wykorzystanie profaga do walki z drapieżnymi 
pierwotniakami nawet, jeżeli nie są one wrażliwe na 
obecność produkowanych przez bakterie toksyn w śro-
dowisku. Co więcej, badania wykazały, że pochłonięte 
bakterie niezdolne do produkcji toksyn są w  stanie 
przeżyć wewnątrz Acanthamoeba, co z kolei sugeruje, 
że pierwotniak ten może również pełnić rolę ochronną 
dla bakterii, a jednocześnie być ich wektorem [2, 39].

W przypadku pierwotniaków, jednym z  wyko-
rzy stywanych mechanizmów obrony przez komórki 
bak terii przed ich atakiem jest formowanie struktur 
wielokomórkowych i biofilmu, bądź zmiany morfo-
logii komórki poprzez jej zwiększanie, co w  znacz-
nym stopniu utrudnia pochłonięcie ofiary [4, 5, 7, 
20, 33, 43, 51]. Dlatego też gatunki bakterii wykazu-
jące tzw. polimorfizm komórkowy, czyli genetyczne 
możliwości tworzenia ekstremalnie dużych lub ma- 
łych komórek, są lepiej przystosowane do środowisk, 
w  których obserwuje się silną presję pokarmową ze 
strony pierwotniaków [33]. Innym sposobem ochrony 
bakterii przed drapieżnymi pierwotniakami jest ten-
dencja do zwiększania ruchliwości komórki potencjal-
nej ofiary w połączeniu ze zmniejszeniem jej rozmia-
rów, co także utrudnia jej schwytanie. Obserwuje się 
także uwalnianie toksyn przez zaatakowane komórki 
bakteryjne, co powoduje lizę komórki pierwotniaka 
i uwolnienie jej zawartości, w rezultacie stanowiąc 
dodatkowe źródło związków odżywczych dla bakterii 
[4, 5, 7, 20, 43, 51]. Wykazano również, że niektóre bak-
terie wytwarzają związki barwne takie jak wiolaceina, 
która znacznie obniża liczbę pierwotniaków żerujących 
na populacji tych bakterii. Produkowana wiolaceina 
indukuje u pierwotniaków proces podobny do apop-
tozy występującej w  komórkach organizmów wielo-
komórkowych, co potwierdzono na liniach komórek 
ssaczych, w których związek ten aktywował apoptozę 
badanych komórek, co może mieć w przyszłości duże 
znaczenie terapeutyczne [43]. 

7. Praktyczne wykorzystanie drapieżników bakterii

Drapieżne bakterie, które żerują na innych bakte-
riach oraz produkują związki przeciwbakteryjne mogą 
być doskonałym źródłem nowych antybiotyków [8, 
10, 12]. Badania nad możliwością wykorzystania bak-

terii z grupy BALO wskazują na ich wysoki potencjał 
w  walce z mikroorganizmami patogennymi (w  tym 
antybiotykoopornymi) dla ludzi oraz zwierząt. Wyka-
zano, że opracowywanie nowych strategii do walki 
z patogenami z wykorzystaniem bakterii drapieżnych, 
analogicznie jak stosowanie bakteriofagów, może być 
naturalną bronią przeciwko tym mikroorganizmom. 
Ponadto, podobnie jak fagi, bakterie z grupy BALO nie 
mają negatywnego wpływu na komórki eukariotyczne 
[9, 12, 17, 21, 23, 38, 44, 57]. Badania prowadzone nad 
wpływem Bdellovibrio bacteriovorus na infekcję oka 
wywołaną przez Shigella flexneri u  królika wykazały, 
że bakterie drapieżne są w stanie w znacznym stopniu 
ograniczyć, a nawet cofnąć zakażenie wywołane tym 
patogenem. Również analizując odchody zwierząt 
domowych wykazano zależność między ich stanem 
zdrowia a ilością izolowanych bakterii z grupy BALO. 
Wykazano, że w próbach pochodzących od zwierząt 
z infekcjami jelitowymi lub płucnymi występuje znacz-
nie niższa ilość bakterii drapieżnych, co wskazuje na 
istotny wpływ tych bakterii na „kondycję” przewodu 
pokarmowego oraz ich znaczenie w kontroli patogen-
nych enterobakterii tj. Pseudomonas spp., Pasteurella 
spp. czy Campylobacter spp. [52, 58]. Ponadto dowie-
dziono, że mikroorganizmy z grupy BALO żerują rów-
nież na bakteriach patogennych dla człowieka. Badania 
wykazały, że Bdellovibrio bacteriovorus atakuje bakterie 
patogenne z rodzajów Acinetobacter spp., Aeromonas 
spp., Bordetella spp., Burkholderia spp., Citrobacter spp., 
Enterobacter spp., Klebsiella spp., Listonella spp., Morga
nella spp., Proteus spp., Pseudomonas spp., Salmonella 
spp., Serratia spp., Shigella spp., Spirillum spp., Vibrio 
spp.czy Yersinia spp. [17]. Słabszą stroną wykorzysta-
nia bakterii z grupy BALO jest fakt, że nie wykazują 
one zdolności atakowania i żerowania na bakteriach 
Gram-dodatnich, które stanowią dużą grupę bakterii 
patogennych dla człowieka. Jednak udowodniono [44], 
że bakterie z grupy BALO wydzielając zewnątrzkomór-
kowe enzymy tj. proteazy/peptydazy i inne hydrolazy 
niezbędne w procesie niszczenia makromolekuł swojej 
ofiary, są jednocześnie zdolne do hamowania formo-
wania się biofilmu bakterii Gram-dodatnich takich 
jak Staphylococcus aureus i Staphylococcus epidermidis. 
Co więcej, wydzielane enzymy mogą obniżać również 
wirulencję patogennych bakterii S. aureus czy Listeria 
monocytogenes [44] poprzez hydrolizę białek wystę-
pujących na ich powierzchni, będących czynnikami 
wirulencji. Inne badania prowadzone w  kierunku 
wykorzystania bakterii drapieżnych sprawiają, że roz-
waża się również opcję zastosowania ich nie tylko jako 
alternatywę dla antybiotyków, ale również jako ewen-
tualne probiotyki, które mogłyby chronić makroorga-
nizm m.in. przed mikroorganizmami patogennymi 
[17, 45]. Jednocześnie warte zastanowienia się jest 
stosowanie podejścia dwubiegunowego, gdzie bakterie 
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z grupy BALO mogłyby być stosowane w połączeniu 
np. z antybiotykami, związkami chemicznymi, czynni-
kami fizycznymi, a nawet innymi drapieżnikami bak-
terii, głównie w celu zwiększenia wydajności usuwania 
biofilmów, czy zwalczania patogenów [45]. Wykazano 
także, że bakterie drapieżne np. Bdellovibrio bacterio
vorus mogłyby znaleźć zastosowanie przy kontrolowa-
niu i usuwaniu biofilmów występujących w środowisku, 
dzięki czemu mogłyby być z powodzeniem wykorzy-
stane przy niwelowaniu niepożądanych bakterii z natu-
ralnych zbiorników wodnych, zbiorników do hodowli 
ryb, a nawet ścieków [17, 44, 45, 58, 59]. Zakłada się, że 
dzięki mikroorganizmom drapieżnym oraz bakteriofa-
gom możemy w znacznym stopniu usprawnić niektóre 
procesy technologiczne oraz ograniczyć ilość patogen-
nych bakterii, które mogą zagrażać człowiekowi, zwie-
rzętom czy roślinom [25]. 

8. Podsumowanie

Reasumując można stwierdzić, że drapieżnictwo 
wśród mikroorganizmów, mimo iż jest stosunkowo 
słabo poznane, to nie ma wątpliwości, że ma znaczący 
wpływ na mikroorganizmy występujące w środowisku 
[5, 7, 11]. Obecnie coraz więcej bakterii patogennych 
jest opornych na stosowane antybiotyki, co wiąże się 
z koniecznością poszukiwania nowych związków prze-
ciwdrobnoustrojowych i metod walki z  tymi mikro-
organizmami, a także poszukiwania alternatywy dla 
antybiotyków i chemioterapeutyków. Stąd uważa się, 
że bardzo ważnym elementem w tej walce jest natura, 
jako źródło nowych leków i związków przeciwdrob-
noustrojowych. Przykładem mogą być drapieżniki 
bakterii, które żerują na nich oraz naturalnie pro-
dukują związki przeciwbakteryjne, a więc mogą być 
doskonałym źródłem nowych antybiotyków [8, 10]. 
Co więcej, ze względu na różny zakres atakowanych 
komórek bakteryjnych, rodzaj usuwanych bakterii 
przez drapieżniki może być bardzo specyficzny lub 
polegający na ograniczeniu ogólnej ich liczby. Stosując 
bakteriofagi i wykorzystując ich wysoką specyficzność 
w stosunku do gospodarza, można eliminować bakterie 
należące do konkretnej grupy taksonomicznej. Bakte-
rie drapieżne z kolei atakują przede wszystkim bakte-
rie Gram-ujemne niekoniecznie należące do tej samej 
grupy systematycznej. Wykorzystanie pierwotniaków 
natomiast prowadzi do usuwania ogólnej liczby bakterii 
w środowisku. Również o wyborze drapieżnika mogą 
decydować warunki środowiska oraz stadium rozwo-
jowe eliminowanych bakterii [25].

Badania nad możliwością wykorzystania bakte-
rii z  grupy BALO wskazują na ich wysoki potencjał 
w  walce z patogenami u zwierząt, a w przyszłości 
również u ludzi [9]. Dlatego też sugeruje się opraco-

wywanie nowych strategii przeciwdrobnoustojowych, 
wykorzystujących do walki z patogenami, w tym anty-
biotykoopornymi, bakterii drapieżnych oraz bakte-
riofagów będących naturalną bronią przeciwko tym 
mikro organizmom, a jednocześnie nieuszkadzających 
komórek eukariotycznych [12]. Stąd zakłada się, że wie-
dza o zależnościach między organizmami w środowisku 
naturalnym może być nieocenionym źródłem zarówno 
informacji na temat ich koegzystencji, jak również 
źród łem mikroorganizmów i związków przez nie pro-
dukowanych, które mogłyby w przyszłości być wyko-
rzystane w walce z drobnoustrojami zarówno patogen-
nymi, jak i zakażającymi hodowle mikroorganizmów 
wykorzystywanych w procesach biotechnologicznych. 
Ponadto ważnym elementem może być także pozyski-
wanie enzymów i biokatalizatorów dla biotechnologii 
pochodzących z mikroorganizmów drapieżnych, bakte-
riofagów czy pierwotniaków [17, 41]. Zauważyć należy, 
że coraz częściej podejmowane są próby wykorzystania 
drapieżników bakterii w różnych gałęziach przemysłu, 
poczynając od wspomnianej alternatywy dla antybio-
tyków, przez utrzymanie czystości hodowli przemy-
słowych, do oczyszczania zbiorników wodnych oraz 
ścieków [9, 17, 23, 59]. Duży udział drapieżników bak-
terii w regulacji liczby i składu populacji mikroorganiz-
mów może mieć istotne znaczenie już teraz w ochronie 
środowiska, w tym przy oczyszczaniu ścieków [19, 25, 
59]. Stąd badania prowadzone w tym kierunku wydają 
się mieć ogromny potencjał zarówno poznawczy, jak 
i biotechnologiczny.
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