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Некоторые люди склонны считать, что способ-
ность к определенному поведению характерна толь-
ко для человека, другие считают, что поведение
присуще только животным, снабженным централь-
ной нервной системой. Однако обсуждение особен-
ностей поведения бактерий для специалистов пред-
ставляется совершенно естественным несмотря на
то, что бактерии – это самые примитивные орга-
низмы, имеющие клеточное строение, но лишен-
ные клеточных органелл и цитоскелета.

Не существует общепринятого определения тер-
мина “поведение”, различные его трактовки по-
дробно обсуждаются в книге М.Г. Гаазе-Рапопорта и
Д.А. Поспелова “От амебы до робота: модели пове-
дения” (М.: Наука, 1987. 285 с.). Авторы приходят к
выводу, что в наиболее общем понимании поведе-
ние “всегда представляется в виде процесса, в рам-
ках которого реализуется взаимодействие организ-
ма с окружающей его средой. Поведение в самом
общем виде – это формируемый организмом от-
клик на сигналы, поступившие к нему от окружаю-
щей среды” (с. 10). Следует все же добавить, что под
поведением обычно понимают реакции, проявляю-
щиеся в разного рода движениях. Под поведением
бактерий понимают способность некоторых из них
к направленному передвижению в соответствии с
сигналами, поступающими из окружающей среды.

Около половины известных видов бактерий спо-
собны двигаться, причем существуют несколько ти-
пов движения бактерий. Мы будем говорить только
о бактериях, способных плавать за счет работы жгу-
тиков, в основном о кишечной палочке Escherichia
coli, палочковидной бактерии, обитающей в кишеч-
нике человека и животных и являющейся в то же
время модельным объектом во многих биологичес-
ких исследованиях.

Бактериальный жгутик – замечательное образо-
вание. Он состоит из спиральной нити, крюка и ба-
зальной структуры (рис. 1). Нить жгутика представ-
ляет собой жесткий полый цилиндр, образованный
белковыми молекулами, уложенными в плотную
спираль. Диаметр цилиндра около 120 нм. По длине
нити белковые молекулы образуют 11 рядов. В про-
цессе роста нити белковые молекулы, синтезиро-
ванные внутри клетки, проходят через полость ци-
линдра и пристраиваются в спираль на ее конце. На
конце жгутика имеется белковая шапочка или кры-
шечка, закрывающая отверстие цилиндра и препят-
ствующая выходу молекул белка в окружающую
среду. Длина нити жгутика может достигать несколь-
ких микрометров. Нить жгутика через белковые
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цилиндрики-соединители прикреплена к крюку.
Крюк – относительно короткий цилиндр, образо-
ванный другим белком. Крюк обеспечивает мягкое
соединение нити с палочковидной осью базальной
структуры. Эта ось пронизывает клеточную стенку
бактерии, на нее насажены четыре кольца. Три
внешних кольца служат для фиксации оси в стенке
бактерии, тогда как четвертое, встроенное в цито-
плазматическую мембрану клетки представляет со-
бой как бы вращающийся ротор электрического
мотора, которым является базальная структура бак-
териального жгутика.

Любая бактерия может существовать, только ес-
ли на ее цитоплазматической мембране функцио-
нирует протондвижущая сила, заставляющая про-
тоны заходить внутрь клетки. Протондвижущая
сила обеспечивается разностью концентраций про-
тонов на внешней и внутренней сторонах мембраны
(на внешней стороне их больше) и наличием более
отрицательного заряда на внутренней стороне мем-
браны, протоны же, как известно, несут положи-
тельный заряд. У бактерий, живущих в средах с вы-
сокой концентрацией соли, вместо протонов могут
быть использованы катионы натрия. Протондвижу-
щая сила обеспечивает многие жизненно важные
для бактерий процессы обмена клетки с окружаю-
щей средой, кроме того, она используется при рабо-
те жгутика. По существующей гипотезе внутреннее,
встроенное в цитоплазматическую мембрану коль-
цо базальной структуры, то есть вращающийся ро-
тор, окружено мембранными белками, имеющими
определенным образом пространственно организо-
ванные отрицательные заряды – это статор мотора.
Протондвижущая сила заставляет протоны прохо-

дить через базальную структуру внутрь клетки, при
этом в какой-то момент они задерживаются на опре-
деленных участках ротора, придавая им положи-
тельный заряд, затем протоны уходят внутрь клетки.
Заряженные участки расположены таким образом,
что возникает сила притяжения между заряжен-
ными участками ротора и статора, кольцо начинает
вращаться. Установлено, что для полного оборота
кольца через базальную структуру должно пройти
500–1000 протонов. Вращение кольца через жестко
связанную с ним ось и крюк передается нити жгути-
ка, которая функционирует как пропеллер или ко-
рабельный винт. Кольцо совершает около 300 обо-
ротов в секунду. Нить жгутика представляет собой
жесткую спираль, закрученную против хода часо-
вой стрелки. Если кольцо также вращается против
часовой стрелки, нить как бы ввинчивается в окру-
жающий раствор. На работу жгутика бактерия тра-
тит около 0,1% всей расходуемой ею энергии.

Число жгутиков у разных бактерий может быть
различным: у кишечной палочки 6–7 жгутиков,
расположенных в разных местах клеточной поверх-
ности. Если жгутики вращаются против часовой
стрелки, их нити накладываются одна на другую и
образуется единая спираль (рис. 2), лучше обеспе-
чивающая движение бактерии. При вращении жгу-
тика клетка бактерии, естественно, тоже вращается
в противоположном направлении, но число оборо-
тов невелико, поскольку клетка намного массивнее
жгутика. По всей видимости, поскольку в процессе
движения клетка все время вращается, она неспо-
собна воспринимать направление силы тяжести, то
есть не обладает способностью к гравитаксису. Во
всяком случае пока нет никаких свидетельств нали-
чия у бактерий такой способности.

Однако пришло время обратить внимание на то,
что из-за мелких размеров клеток в силу законов фи-
зики бактерии в водной среде находятся в условиях,
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совсем не похожих на те, в которые попадает пло-
вец. Важной гидродинамической характеристикой
плывущего предмета является число Рейнольдса,
представляющее собой отношение сил инерции к
силам вязкости. С уменьшением размеров объекта
это число уменьшается, поэтому водная среда явля-
ется для бактерий вязкой, каковой для нас была бы
патока. Бактерия плывет до тех пор, пока работает
винт, вклад инерции исключительно мал. Кроме то-
го, бактерии, даже мертвые, находящиеся в водной
среде, перемещаются в результате так называемого
броуновского движения, бактериальная клетка все
время подвержена ударам окружающих молекул,
находящихся в тепловом движении. Удары, наноси-
мые с разных сторон, бросают бактерию из стороны
в сторону.

Подсчитано, что плыть целенаправленно в од-
ном направлении бактерия может не более 3 с, за-
тем удары окружающих молекул разворачивают ее в
случайном направлении. Видимо, в связи с этим
бактерии выработали собственный механизм изме-
нения направления движения. Когда нить жгутика
вращается против хода часовой стрелки, бактерия
движется приблизительно по прямой, эта стадия
движения определяется как пробег. Скорость пере-
мещения в период пробега у разных бактерий обыч-
но бывает в пределах 20–80 мкм/с. Кишечная палоч-
ка плывет со скоростью около 30 мкм/с, нетрудно
рассчитать, что, если бы даже она могла плыть все
время прямо, ей удалось бы за 1 ч проделать путь
всего лишь в 10 см. Правда, несколько иная оценка
получится, если соотнести скорость передвижения
с длиной тела организма. Длина молодой кишечной
палочки около 1,7 мкм, многие люди имеют рост
170 см, то есть человек в миллион раз длиннее. Если
бы он двигался относительно длины своего тела с
той же скоростью, что и кишечная палочка, то его
скорость составляла около 100 км/ч. Пробег бакте-
рии, однако, длится около одной секунды, после че-
го происходит переключение жгутикового мотора,
который начинает вращаться по ходу часовой
стрелки, что приводит к остановке и развороту бак-
терии в случайном направлении. Переключение
мотора занимает менее 1 мс. У кишечной палочки
при этом единая жгутиковая спираль распадается,
жгутики разлетаются в разные стороны и бактерия
совершает “кувырок” (см. рис. 2). Мотор вращается
по ходу часовой стрелки всего около 0,1 с, после че-
го снова переходит к вращению против часовой
стрелки, и бактерия опять плывет по прямой, но
уже в другом, случайном направлении. Длитель-
ность пробега или частота кувырков, что одно и то
же, в некоторых пределах постоянны и зависят от
организма и условий среды. Замечено, что этот по-
казатель, кроме того, характеризует конкретную
бактерию, придавая ей индивидуальность. После
деления две дочерние клетки приобретут новые соб-
ственные характеристики, это, разумеется, ненасле-
дуемые индивидуальные свойства организмов.

Пока окружающая среда остается неизменной,
бактерии плавают беспорядочно, такое передвиже-
ние не имеет смысла, так же как заблудившийся в
лесу человек, не имеющий ориентиров, проходит
многие километры, не удаляясь значительно от ис-
ходной точки своего пути.

Установлено, что само по себе плавание не дает
бактерии никаких преимуществ. Однако совершен-
но гомогенной окружающая среда бывает редко да-
же в лабораторных условиях. Если среда неоднород-
на, бактерии в некоторых случаях могут определять
эту неоднородность, тогда движение становится це-
ленаправленным – это так называемые таксисы,
которые можно рассматривать как элементарные
поведенческие реакции.

Впервые на это явление еще в 90-х годах про-
шлого столетия обратили внимание немецкие уче-
ные. Теодор Энгельманн обнаружил, что в водных
микроскопических препаратах можно видеть, как
некоторые бактерии скапливаются вокруг пузырь-
ков воздуха, попавших под покровное стекло, тогда
как другие от этих пузырьков убегают. В первом слу-
чае бактерии нуждались в молекулярном кислоро-
де, а во втором он был для них вреден. Это явление
получило название аэротаксиса. Вильгельм Пфеф-
фер помещал в воду, содержащую бактерии, капил-
ляр, наполненный раствором различных веществ.
Иногда бактерии скапливались у окончания капил-
ляра и даже набивались внутрь. Это явление опре-
деляют как хемотаксис. В опытах Пфеффера бакте-
рий привлекали сахара или пептон – вещества,
используемые ими в качестве пищи. Однако уже
Пфеффер показал относительность целесообразно-
сти хемотаксиса: он помещал в капилляр с пепто-
ном сулему – яд, который бактерии не замечали и,
набиваясь в капилляр, умирали. После описанных
наблюдений микробиологи на долгие годы потеря-
ли интерес к изучению поведения бактерий, вероят-
но, потому, что в то время не было адекватных мето-
дов изучения этого явления.

Только в 60-х годах нашего столетия американ-
ский ученый Юлиус Адлер в университете штата
Висконсин продолжил исследования хемотаксиса
бактерий, уже, конечно, на совсем другом методи-
ческом уровне. Сразу же были обнаружены инте-
реснейшие явления, и исследования поведения
бактерий начали развиваться лавинообразно. В на-
стоящее время в этой области накоплен огромный
материал, объясняющий наблюдаемые явления с
позиций биофизики, молекулярной биологии и мо-
лекулярной генетики.

Бактерии способны реагировать не на любые со-
единения, но только на определенные и различные
для разных бактерий. Такие вещества называют хе-
моэффекторами. Среди эффекторов есть вещества,
привлекающие бактерий, – аттрактанты, и вещества,
их отпугивающие, – репелленты. В поверхностных
структурах бактериальной клетки есть специальные
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белковые молекулы – рецепторы, специфически
соединяющиеся с определенным эффектором, при
этом молекула эффектора не изменяется, а в моле-
куле рецептора происходят конформационные и
другие изменения. У большинства бактерий есть ре-
цепторы, воспринимающие молекулярный кисло-
род, протоны, у многих есть рецепторы аминокислот,
сахаров. Кишечная палочка имеет около 20 различ-
ных типов рецепторов, всего клетка кишечной па-
лочки содержит около 25 тыс. молекул рецепторов.
Рецепторы расположены не равномерно по всей
поверхности клетки, а сконцентрированы на одном
из полюсов. Состояние рецептора отражает внекле-
точную концентрацию соответствующего эффекто-
ра. У кишечной палочки в качестве важных компо-
нентов сенсорной системы функционируют четыре
так называемых метилакцепторных белка, которые
являются рецепторами или получают сигналы от
других рецепторов. Эти белки способны присоеди-
нять к заряженным глютаминным остаткам ме-
тильные группы или отдавать их за счет активности
соответствующих ферментов, причем уровень ме-
тилирования белка соответствует концентрации
эффектора. Следует заметить, что у разных бакте-
рий в этом отношении обнаруживаются различия, а
в некоторых таксисах метилакцепторные белки уча-
стия не принимают, например в таксисе к молеку-
лярному кислороду у кишечной палочки.

Клетки бактерий, находящиеся в течение неко-
торого времени в средах с разной концентрацией
сахара, ведут себя совершенно одинаково, но уро-
вень метилирования соответствующего белка у них
различен. Бактерии способны воспринимать изме-
нение концентрации эффектора во времени, по-
скольку, если концентрация изменяется, она уже не
соответствует уровню метилирования метилакцеп-
торного белка. В этом случае сигнал поступает на
определенные цитоплазматические белки, изменяя
уровень их фосфорилирования, а эти белки переда-
ют сигнал уже на жгутиковый мотор, в результате
чего изменяется длина пробега. При увеличении
концентрации аттрактанта длительность пробега
возрастает (а частота кувырков соответственно
уменьшается), при увеличении концентрации ре-
пеллента длительность пробега уменьшается. При
снижении концентраций эффекторов наблюдается
обратный эффект. Это, очевидно, означает, что бак-
терии имеют элементарную память и “помнят”, ка-
кой была концентрация эффектора в предыдущий
момент. Эта память у них, правда, “девичья”, обыч-
но через 2–3 мин в результате процесса адаптации
уровень метилирования белка приходит в соответ-
ствие с новой концентрацией эффектора, и длина
пробега возвращается к норме. Однако, если в среде
создается градиент концентрации эффектора, в ре-
зультате многочисленных изменений длины пробе-
га в зависимости от направления движения клетки
бактерии постепенно приближаются к источнику
аттрактанта или удаляются от репеллента (рис. 3).

Как и следовало ожидать, в качестве аттрактантов
обычно выступают вещества, для бактерий полез-
ные, а в качестве репеллентов вредные. Дело, одна-
ко, обстоит не столь просто. Для кишечной палочки
эффекторами (аттрактантами или репеллентами)
служат только некоторые из аминокислот, причем
нет связи с возможностью их использования бакте-
рией. Для той же бактерии ацетат является репеллен-
том, хотя даже может быть использован в качестве
пищевого субстрата и т.п. Поэтому существует мне-
ние, что в действительности эффекторы восприни-
маются бактериями как сигналы об определенной
экологической обстановке. Наличие какой-либо
аминокислоты, например, может свидетельствовать
о присутствии разлагающегося белка. Ацетат и дру-
гие органические кислоты образуются в процессах
сбраживания сахаров и полисахаридов и т.п.

Приспособительное значение хемотаксиса не
вызывает сомнений, а в некоторых случаях экспе-
риментально доказано. Например, формы холерно-
го вибриона с нарушенным хемотаксисом оказыва-
ются менее болезнетворными (вирулентными), чем
исходные. За счет хемотаксиса к корешкам расте-
ний приближаются симбиотические или паразити-
ческие бактерии, корневые выделения иногда вос-
принимаются ими с расстояния до 10 см (огромное
для бактерии расстояние).

Кроме хемотаксиса бактерии могут проявлять и
другие поведенческие реакции. Это прежде всего фо-
тотаксис, характерный для бактерий, использующих
свет в качестве источника энергии. Для некоторых

 

Рис. 3.

 

 Путь бактерии к кусочку сахара, положен-
ному в воду и создавшему градиент концентрации
сахара в среде
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патогенных (болезнетворных) бактерий большое
значение имеет способность к вискозитаксису –
бактерии стремятся в среду с большей вязкостью,
существует и термотаксис – движение в сторону по-
вышения или понижения температуры.

Особенно замечательна способность некоторых
бактерий плыть вдоль линий магнитного поля –
магнетотаксис. В клетках таких бактерий, называе-
мых магнетобактериями, находятся кристаллики
железосодержащих минералов (например, магнети-
та), ориентирующиеся вдоль линий магнитного по-
ля как стрелка компаса. Железо составляет около
3% сухой массы магнетобактерий. Это водные бак-
терии, обитающие в пресных водоемах и море. Они
плывут по линиям магнитного поля Земли, причем
в северном полушарии к северному полюсу, а в юж-
ном полушарии к южному. Это может показаться
странным, дело, однако, в том, что, плывя таким
образом, бактерии углубляются в воду в результате
того, что их магнитосомы ориентируются по ре-
зультирующей вертикальной и горизонтальной со-
ставляющим магнитного поля. Чем ближе к северу,
тем круче они уходят в воду и попадают на поверх-
ность ила, где, очевидно, больше пищи. Кроме того,
магнетобактерии лучше себя чувствуют при незна-
чительном содержании молекулярного кислорода,
что как раз и наблюдается в поверхностных слоях
ила. Как было отмечено, бактерии, видимо, неспо-
собны к гравитаксису и только использование ли-
ний магнитного поля Земли дает им возможность
различать верх и низ.

Результаты изучения движения и поведения бак-

терий представляют общенаучный интерес. В самом

деле, бактериальная клетка снабжена электричес-

ким мотором, да еще работающим на протонах. У

высших организмов ничего подобного не обнаруже-

но. Механизмы рецепции сигналов в хемотаксисе,

их передачи и реализации сейчас хорошо изучены.

Очевидно, что они оригинальны и значительно от-

личаются от механизмов, используемых в сенсорных

системах организмов с эукариотической клеткой.

Видимо, здесь эволюция бактерий шла своим путем.
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