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Бактерии быстро приспосабливаются к изменениям окружающей их среды, используя сенсорные
системы, с помощью которых постоянно исследуют свое окружение. Одно из распространенных
мнений состоит в том, что такие системы реагируют на сигналы, имеющие химическую природу. Но
бактерии часто испытывают воздействия механических сил, например, при переходе из планктонного
состояния в неподвижное. Однако механические воздействия редко рассматривались как сигнал, кото-
рый бактерии могли бы почувствовать и отреагировать. Тем не менее, бактерии воспринимают механи-
ческие стимулы, генерируют сигналы и формируют ответ. В обзоре мы анализируем информацию о том,
каким образом бактерии реагируют на механические воздействия, а также кратко описываем механиз-
мы, позволяющие преобразовывать поступающие сигналы в соответствующие ответы.
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МЕХАНИЧЕСКИЕ СВОЙСТВА СРЕДЫ 
ВЛИЯЮТ НА ПОВЕДЕНИЕ БАКТЕРИЙ

Микроорганизмы способны заселять разнооб-
разные по своим свойствам места обитания, ко-
торые характеризуется гетерогенностью и дина-
мичностью физико-химических и механических
свойств (Dufrêne, Persat, 2020). Бактерии быстро
приспосабливаются к изменениям окружающей их
среды, используя сенсорные системы, с помощью
которых постоянно исследуют свое окружение
(Berg, 1975; Bible et al., 2008; Vladimirov, Sourjik,
2009; Chawla et al., 2020; Fajardo-Cavazos, Nichol-
son, 2021). Свободно плавающие в жидких средах
(планктонные) бактерии взаимодействуют сo
множеством факторов. Это могут быть абиотиче-
ские особенности среды, другие микробы, а также
крупные многоклеточные организмы. Подвиж-
ность вкупе с разнообразными проявлениями
таксиса способствует быстрым ответам бактерий
на изменения в окружающей среде и позволяет им
активно искать оптимальную для обитания нишу
(Berg, 1975; Sauer, 2004; Flemming, Wingender,
2010; Guttenplan et al., 2013).

Плавающие бактерии движутся вперед под
действием толкающего усилия вращающихся
жгутиков, а когда направление вращения органелл
меняется на обратное, развивается тянущее уси-

лие, которое заставляет бактерию двигаться назад
или кувыркаться (Taylor, Koshland, 1974; Berg,
1975; Lele et al., 2013). Это повторяется многократ-
но (ориентация клетки при этом меняется на угол
различной величины), и в результате траектория
движения клетки получается ломаная. Вращение
жгутика вызывает вращение клетки (Taylor, Kosh-
land, 1974; Berg, 1975; Chawla et al., 2020), но в про-
тивоположном направлении, однако, поскольку
клетка все же значительно массивнее жгутика,
она совершает намного меньше оборотов. Таким
образом, в планктонной культуре подвижные
бактерии испытывают определенную механи-
ческую нагрузку со стороны среды, которая мо-
жет меняться в результате гидродинамического
сдвига или изменения механических свойств
окружения. Увеличение вязкости/плотности сре-
ды увеличивает нагрузку на жгутик (Chawla et al.,
2020), что сказывается на скорости перемещения
клеток и может повлиять как на морфологию бак-
терий, так и на их поведение (McCarter, 1999;
Whitchurch et al., 2004; Belas, Suvanasuthi, 2005;
Harshey et al., 2015; Petrova et al., 2020).

Сталкиваясь с вязкими/гелеобразными/плот-
ными средами и поверхностями, бактерии пере-
ходят от свободного плавания к роению, то есть
зависящему от работы двигательных органелл
(жгутиков), межклеточных контактов, продукции
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сурфактантов и ряда других факторов согласован-
ному перемещению по влажным поверхностям
(Harshey et al., 2015). Для колонизации поверхно-
стей роение используют разные виды бактерий
(Harshey et al., 2015), в том числе патогенные Vib-
rio parahaemolyticus и Proteus mirabilis, почвенные
бактерии Azospirillum brasilense и Azospirillum bal-
daniorum, клетки которых для реализации этого
способа подвижности увеличиваются в размере и
дополнительно синтезируют многочисленные
жгутики (McCarter et al., 1988; Kawagishi et al.,
1996; Moens et al., 1996; Scheludko et al., 1998; Be-
las, Suvanasuthi, 2005; Petrova et al., 2020).

У глубоководных морских бактерий подвиж-
ность, обусловленная жгутиками, изменяется в
ответ на перепады давления (Eloe et al., 2008;
Wang F. et al., 2008). Предполагают, что в глубинах
океана фенотип роящихся бактерий может быть
предпочтительнее фенотипа планктонных клеток
(Dufrêne, Persat, 2020). В зависимости от давления
планктонные клетки этих микробов дифферен-
цируются к фенотипу роящихся. Глубоководные
бактерии Photobacterium profundum и Shewanella
piezotolerans, оптимально растущие при высоком
давлении, сохраняют подвижность под давлением в
тысячу раз выше атмосферного (Dufrêne, Persat,
2020), что не характерно для E. coli и других мик-
робов, которые не способны адаптироваться к
подобным условиям (Eloe et al., 2008). Геном пье-
зофила Ph. profundum содержит два кластера жгу-
тиковых генов: один кодирует полярный жгутик,
а другой предполагаемый кластер – систему лате-
ральных жгутиков (Eloe et al., 2008). Латеральные
жгутики синтезируются под высоким давлением
или в средах с высокой вязкостью и обеспечивают
подвижность в этих условиях (Eloe et al., 2008).
Активация генов, кодирующих систему латераль-
ных жгутиков, зависит от наличия полярной фла-
геллы, не функционирующей при высоком дав-
лении. Эти наблюдения позволили сделать за-
ключение, что клетки Ph. profundum чувствуют
изменение давления и вязкости полярным жгути-
ком и реагируют, активируя синтез латеральных
жгутиков, обеспечивая подвижность в условиях
высокого давления (Dufrêne, Persat, 2020). Анало-
гично Sh. piezotolerans инициирует роение при по-
вышении давления (Wang et al., 2008; Dufrêne,
Persat, 2020).

Плавающие планктонные бактерии Pseudomo-
nas aeruginosa могут кардинально менять способ
перемещения и переходить к тянущей подвижно-
сти за счет механической работы пилей IV типа по
вязким/гелеобразным поверхностям (Whitchurch
et al., 2004; McCallum et al., 2017). Двигательные
органеллы также часто обеспечивают физиче-
ский контакт микробов с различными поверхно-
стями, включая других членов экологического со-
общества, выступая в роли адгезинов (Croes et al.,
1993; Шелудько и соавт., 2010).

Подвижность и жгутики способствуют попа-
данию бактерий на интерфазу, подходящую для
строительства биопленки (граница раздела плот-
ной/жидкой или жидкой/газовой сред), проник-
новению в уже существующую биопленку и рас-
пространению биопленки по поверхности (Houry
et al., 2010). Бактериальные биопленки представ-
ляют собой пространственно и метаболически
структурированные сообщества микроорганизмов,
заключенных в матрикс, состоящий в основном из
полисахаридов (ПС), белков и экстраклеточных
ДНК (Flemming, Wingender, 2010). Жгутики и пили
бактерий также интегрированы в матрикс и под-
держивают его архитектуру, зависящую от многих
факторов, включая гидродинамические условия,
концентрацию питательных веществ, подвижность
бактерий и их коммуникацию друг с другом. В про-
цессе строительства биопленок бактериями с раз-
ной физиологией и характером взаимодействия с
колонизируемым объектом выявлены общие этапы:
адгезия клеток к поверхности, формирование мик-
роколоний, монослоя и многослойной биопленки.
По мере старения биопленки претерпевают диспер-
сию, в результате которой бактерии переходят к
планктонному образу жизни и к поиску новых
местообитаний (Verstraeten et al., 2008; López et al.,
2010; Flemming, Wingender, 2010; Guttenplan et al.,
2013). Распад биопленок может происходить тремя
путями: эрозией, сбрасыванием и дисперсион-
ным распылением клеток (Kaplan, 2004). Данная
стадия очень важна, так как приводит не столько
к гибели клеток биопленки, сколько к появлению
новых свободноживущих клеток, способных к
образованию новой пленки (Sauer, 2004). Дис-
персия чаще всего является ответом на измене-
ния внешней среды (гидродинамический сдвиг,
прекращение поступления питательных веществ
или, наоборот, резкое их появление) (Sauer, 2004;
Shelud’ko et al., 2019).

Разнообразие регуляторных механизмов фор-
мирования и структурных элементов биопленок
сопоставимо с количеством видов и даже штам-
мов бактерий, эти биопленки образующих. Не-
редко у разных штаммов бактерий одного вида
выявляется разный арсенал сигналов и путей,
значимых для реализации того или иного пове-
денческого ответа (López et al., 2010; Flemming,
Wingender, 2010; Bogino et al., 2013).

Таким образом, бактериям приходится испыты-
вать разнообразные механические воздействия. О
реализации восприятия таких воздействий, переда-
че сигнала о них и соответствующих индивидуаль-
ных или групповых ответов бактерий (изменение
подвижности, переход от свободного плавания к
роению, адгезия на поверхности, формирование
колоний и биопленок и пр.) пока известно немного
(Ellison, Brun, 2015; Persat, 2017; Chawla et al., 2020).
Известны примеры участия в вышеназванных
процессах белков внешней мембраны, экстракле-
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точных органелл – пилей I и IV типа, жгутиков,
первыми вступающих в контакт с микроокруже-
нием бактерий (Otto, Silhavy, 2002; Kuchma et al.,
2012; Cairns et al., 2013; Belas, 2014; Blanka et al.,
2015; Harapanahalli et al., 2015; Luo et al., 2015; Per-
sat et al., 2015; Rodesney et al., 2017).

Молекулярные механизмы механочувстви-
тельности относительно хорошо изучены только
у эукариот (Iskratsch et al., 2014; Ohashi et al., 2017;
Fajardo-Cavazos, Nicholson, 2021). Поэтому полу-
чение наиболее полных сведений о структурах и
молекулярных событиях, обеспечивающих меха-
ноответы бактерий, является актуальной и важ-
ной задачей.

МЕХАНОЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ 
КЛЕТОЧНОЙ ОБОЛОЧКИ

Прикрепившись к твердой поверхности, бак-
терии ощущают силу адгезии. Эта сила создает
механическое напряжение, вызывающее обратимые
деформации клеточной оболочки (Chen et al.,
2014). Известно, что активность мембранных ме-
ханочувствительных каналов бактерий, открыва-
ющихся при деформации липидного бислоя кле-
точной мембраны, способствует осморегуляции
(Sukharev et al., 1999; Booth, 2014). Выявленные у
некоторых бактерий чувствительные к деформа-
ции клеточной стенки мембранные белки входят
в состав сенсорно-регуляторных систем, переда-
ющих механосигналы к генетическому аппарату
клетки (Otto, Silhavy, 2002).

У Escherichia coli двухкомпонентная сенсорно-
регуляторная система CpxA/CpxR воспринимает
разнообразные пертурбации оболочки. Получая
сигнал из периплазмы, гистидинкиназа CpxA фос-
форилирует цитоплазматический регулятор ответа
CpxR, включающий транскрипцию контролируе-
мых генов (Ruiz, Silhavy, 2005). Прикрепление к
гидрофобной поверхности активирует зависимую
от CpxR транскрипцию генов (Otto, Silhavy, 2002).
Мутанты по гену cpxA нечувствительны к контак-
там, следовательно, гистидинкиназа CpxA может
воспринимать сигнал, индуцируемый при при-
креплении бактерий к поверхности. Для соответ-
ствующей активации системы Cpx необходим бе-
лок NlpE. Предполагается, что NlpE может быть
сенсором поверхности, а состояние этого белка
“считывается” системой Cpx. Неизвестно, как сила
адгезии влияет на NlpE и активирует опосредуемую
CpxA передачу сигнала. Возможно, что контакт с
поверхностью индуцирует изменения конформа-
ции NlpE, а CpxA воспринимает эти изменения
как появление белка с неправильным фолдингом
(Otto, Silhavy, 2002).

Роль сенсорно-регуляторной системы CpxA/CpxR
в восприятии сигнала, индуцируемого при при-
креплении бактерий к поверхности, была оспоре-

на (Kimkes, Heinemann, 2018). В работе Kimkes и
Heinemann (2018) не удалось обнаружить актива-
ции Cpx-системы при контакте бактерий с по-
верхностью как на клеточном уровне, так и в слу-
чае популяции. Однако при сравнении этого ис-
следования с другими работами (Otto, Silhavy,
2002; Shimizu et al., 2016) можно отметить ряд ме-
тодологических различий, которые затрудняют
окончательную трактовку роли NlpE–CpxA/
CpxR в зондировании поверхностности. Очевид-
но, что противоречивые выводы (Otto, Silhavy,
2002; Shimizu et al., 2016; Kimkes, Heinemann,
2018) указывают на необходимость дальнейшего
изучения участия NlpE–CpxA/CpxR в ответе бак-
терий на прикрепление к поверхности.

Система Cpx обнаружена у многих грамотрица-
тельных бактерий и, кроме поддержания состояния
белков периплазмы, регулирует вирулентность и
ряд других фенотипических характеристик (Raivio,
2005; Vogt, Raivio, 2012). Например, при контакте
с гидрофобными поверхностями энтерогеморра-
гических (EHEC) штаммов E. coli система NlpE–
Cpx регулирует работу системы секреции III типа
(Shimizu et al., 2016).

МЕХАНОЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ, 
ОПОСРЕДОВАННАЯ ПИЛЯМИ

Механосенсорные функции, по-видимому,
могут выполнять пили I и IV типов. Гетерополи-
мерные пили I типа опосредуют адгезию бакте-
рий на субстратах (Busch, Waksman, 2012). Пили
IV типа – длинные тонкие органеллы, попере-
менно вытягивающиеся и сжимающиеся за счет
полимеризации и деполимеризации субъединиц
белка-пилина. Они определяют тянущую по-
движность бактерий и формирование их микро-
колоний на поверхностях (McCallum et al., 2017).
У E. coli адгезивная субъединица FimH пилей
I типа, по-видимому, может воспринимать силу
сдвига, что приводит к усилению адгезии бакте-
рий к поверхности (Thomas et al., 2002).

У P. aeruginosa ассоциированный с поверхно-
стью адгезин PilY1 необходим для биосинтеза пи-
лей и для прикрепления бактерий к поверхности
клеток эукариот, а также, предположительно,
участвует в регуляции роения псевдомонад. В
2014 г. было показано, что PilY1 может выполнять
функции бактериального механосенсора. Оказа-
лось, что наряду с минорными пилинами PilW и
PilX, PilY1 необходим для вирулентности, инду-
цируемой контактом с поверхностью. Мутантные
по генам других пилинов псевдомонады были де-
фектны по синтезу пилей, но сохраняли виру-
лентность, что свидетельствует об участии PilY1,
PilW и PilX в регуляции вирулентности, независи-
мой от синтеза пилей. С помощью направленного
мутагенеза было доказано участие PilY1 в регуляции
вирулентности бактерий, хотя и непонятно, обязана
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ли эта регуляция механосенсингу (Siryaporn et al.,
2014).

Основным структурным компонентом пилей
IV типа являются субъединицы белка-пилина PilA.
Полимеризация и деполимеризация мономеров
PilA регулируется, соответственно, моторами PilB и
PilT (Burrows, 2012). Индуцируемое контактом с
поверхностью увеличение содержания cAMP за-
висит от пилина PilA, что предполагает участие
пилей IV типа в восприятии контакта P. aeruginosa
с поверхностью (Luo et al., 2015; Persat et al., 2015).
Мутации в моторах PilB и PilT, а также прикреп-
ление к менее плотным поверхностям снижали
выраженность механоответов (Persat et al., 2015).
Исследования на изолированных пилях IV типа
показали, что их нити могут менять конформа-
цию под воздействием натяжения (Biais et al.,
2010; Beaussart et al., 2014), что, возможно, запус-
кает каскад бактериальных реакций на механиче-
ское воздействие (Persat, 2017).

При контакте P. aeruginosa с поверхностями
фактор транскрипции Vfr выступает как позитив-
ный регулятор систем секреции III типа и тяну-
щей подвижности, определяемой пилями, и как
негативный регулятор роения. Транскрипцию гена,
кодирующего Vfr, активирует вторичный мессен-
джер циклический аденозинмонофосфат (cAMP).
Уровень экспрессии зависимых от Vfr генов повы-
шен в колониях, растущих на твердых поверхно-
стях, и подавлен в планктонных клетках. С исполь-
зованием флуоресцентного репортера транскрип-
ции было доказано, что активация зависимых от
cAMP/Vfr ответов при контакте с поверхностью
действительно является ответом на механическое
воздействие. Этот ответ зависит от активности
мотора пилей IV типа и от передачи сигналов через
сенсорную систему Chp. Система Chp гомологична
Che-системе хемотаксиса E. coli. Метил-акцептиру-
ющий белок PilJ, являющийся сенсором внешних
стимулов, контролирует уровень фосфорилиро-
вания гистидинкиназы ChpA и соответствующего
ей регулятора ответа PilG (Wolfgang et al., 2003;
Whitchurch et al., 2004; Michel et al., 2011; Luo et al.,
2015; Persat et al., 2015).

УЧАСТИЕ ЖГУТИКОВ В ВОСПРИЯТИИ 
МЕХАНИЧЕСКИХ ВОЗДЕЙСТВИЙ

Жгутики бактерий – более крупные, чем пили,
двигательные органеллы, также принимают уча-
стие в восприятии механических воздействий.
Бактериальные жгутики давно являются попу-
лярным объектом исследований молекулярных
биологов, тем не менее, интерес к их изучению
только усиливается. До сих пор продолжают об-
наруживаться новые факты о строении и разно-
образии функций этих органелл. Например, у
флагеллина и нативных жгутиков разных видов

бактерий недавно была выявлена протеолити-
ческая активность (Eckhard et al., 2017).

Бактериальные жгутики состоят из трех основ-
ных частей: базальное тело, крюк и филамент, ко-
торые синтезируются в таком же порядке. Выде-
ляют три основные группы флагеллярных генов,
последовательно экспрессируемых с промоторов
разного типа: (1) гены активаторов транскрипции
флагеллярных генов, (2) гены компонентов ба-
зального тела (белковых MS-, C-, P-, L-колец,
системы секреции III типа, стержня) и крюка и
(3) гены белка, кэпирующего филамент, и гены
флагеллинов. У наиболее хорошо изученных гам-
мапротеобактерий E. coli и Salmonella enterica с пе-
ритрихиальным жгутикованием около 50 регуля-
торных и структурных генов нужны для сборки и
работы жгутиков. Экспрессия флагеллярных ге-
нов и процесс сборки жгутиков находятся под
многоуровневым регуляторным контролем, реа-
гирующим на разнообразные сигналы и имею-
щим свою специфику у разных классов, родов и
видов бактерий (Brutinel, Yahr, 2008; Chevance,
Hughes, 2008; Smith, Hoover, 2009; Patrick, Kearns,
2012; Tsang, Hoover, 2014; Altegoer, Bange, 2015;
Osterman et al., 2015).

Базальное тело, выполняющее функции якоря
жгутика в оболочке клетки, мотора и экспортной
машины, включает несколько кольцевых белко-
вых комплексов, стержень и систему секреции III
типа. Эта система секреции экспортирует нуж-
ные белки через центральный канал жгутика в
процессе его сборки (Minamino, 2014). Экспрес-
сия флагеллярных генов скоординирована с ак-
тивностью системы секреции III типа. В резуль-
тате секретируемые субстраты появляются только
в нужный момент сборки жгутика, а транскрип-
ция более ранних флагеллярных генов подавляется
(Brutinel, Yahr, 2008). Экспрессия поздних жгути-
ковых генов подавляется до завершения сборки
базального тела, что способствует сохранению
энергетических ресурсов (Brutinel, Yahr, 2008).

Вращение бактериальных жгутиков обеспечи-
вается работой мотора, располагающегося у осно-
вания жгутика в цитоплазматической мембране и,
как все моторы, состоящего из ротора и статора
(статор образуют Mot-белки). Мотор приводится
в движение, в зависимости от организма и типа
жгутика, потоком ионов водорода или ионов на-
трия через плазматическую мембрану; гидролиз
ATP для вращения жгутиков бактерий не требует-
ся. Вращающаяся часть мотора состоит из набора
колец, пронизывающих оболочку клетки и вклю-
чающих несколько сотен молекул более 10 разных
белков. Мотор может вращаться в разном направ-
лении, обеспечивая или поступательное движе-
ние клетки, или ее кувырок и переориентацию в
пространстве. О том, что комплекс статоров жгу-
тика может воспринимать механические воздей-



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 90  № 5  2021

РЕАКЦИЯ БАКТЕРИЙ НА МЕХАНИЧЕСКИЕ ВОЗДЕЙСТВИЯ 535

ствия на жгутик и отвечать на них, свидетельству-
ет увеличение количества статорных единиц в от-
вет на повышение нагрузки на жгутик (Lele et al.,
2013).

Существующие гипотезы, каким образом жгу-
тики опосредуют реакцию бактерий на изменение
плотности среды, предполагают, что какие-то сиг-
налы ингибируют работу мотора жгутика.

Так, мутации в генах fliL, fliF и fliG патогенной
бактерии Pr. mirabilis, кодирующих компоненты
базального тела жгутика, приводят к дифференци-
ации ее клеток к роящемуся фенотипу в неподхо-
дящих для роения жидких средах и к образованию
супердлинных клеток на плотной среде; кроме то-
го, повышается вирулентность бактерий. Ген fliL
входит в состав оперона fliLMNOPQR, включаю-
щего также белки переключателя ротора жгутика
и белки аппарата экспорта. На основании по-
дробной характеристики fliL мутантов Pr. mirabilis
был сделан вывод о необходимости FliL для пере-
хода бактерий к роению и для экспрессии генов
вирулентности. Предполагается, что небольшой
(17–18 кДа) белок FliL с неясной функцией ассо-
циирован с базальным телом. Сформулировано
предположение о том, что Pr. mirabilis определяет
свою локализацию в окружающей среде или в ор-
ганизме хозяина в результате оценки статуса мо-
торов жгутиков, который (статус) контролирует
экспрессию генов роения и вирулентности (Belas,
Suvanasuthi, 2005).

Последующий анализ транскриптома fliL му-
танта Pr. mirabilis показал, что почти все флагел-
лярные гены (2) и (3) классов и гены хемотаксиса
у него репрессированы. Дополнительные данные
позволили авторам предположить, что в восприя-
тии механических воздействий участвует C-конец
FliL, а регулятор роящихся клеток UmoA является
частью сигнального реле, ведущего к флагелляр-
ному мастер-оперону протея (Cusick et al., 2012).

Позже были получены данные о возможной
вовлеченности FliL в контроль потока протонов,
когда мотор находится в условиях высокого кру-
тящего момента. Участие FliL в этом контроле, по
мнению авторов, может осуществляться через
взаимодействие FliL с каким-то из белков мото-
ра, возможно, MotB. Авторы высказали предпо-
ложение о том, что бактерия может чувствовать
изменение в протондвижущей силе, мембранном
потенциале или градиенте pH, если вращение
жгутиков ингибируется при контакте с поверхно-
стью. Этот “поверхностный” сигнал затем запуска-
ет переход бактерий к роению через сигнальный
путь, включающий белки UmoA, UmoD и Rsc и
приводящий к увеличению экспрессии флагелляр-
ного мастер-оперона (Lee, Belas, 2015). У протея и
ряда других бактерий это мастер-оперон flhDC,
отсутствующий у альфапротеобактерий. Другие
исследования показали, что описанная выше мо-

дель участия белка FliL в обеспечении бактери-
ального механоответа применима далеко не ко
всем бактериям (Chawla et al., 2017).

При изучении мутантов грамположительной
бактерии Bacillus subtilis по motB гену жгутикового
статора также выявлена возможная механосен-
сорная роль жгутиков. Ингибирование подвиж-
ности жгутика связыванием с поликлональными
антителами, как и делеция гена motB, запускали
процесс формирования биопленки. Механоответ
B. subtilis зависит от сенсорно-регуляторной си-
стемы DegS/DegU. Цитоплазматическая сенсор-
ная гистидинкиназа DegS фосфорилирует регу-
лятор ответа DegU в ответ на внешний сигнал.
Фосфорилированный регулятор ответа DegU ак-
тивирует гены компонентов матрикса биопленок.
По-видимому, DegS воспринимает сигнал, гене-
рируемый при подавлении вращения жгутиков по-
средством пока непонятного механизма (Cairns
et al., 2013).

Предложена также модель участия филамента
жгутика Salmonella typhimurium совместно с регу-
лятором морфогенеза жгутиков FlgM в восприя-
тии внешних сигналов, в частности, пониженной
влажности (и ингибирования роста филамента
при этом) (Wang et al., 2005). FlgM транскрибиру-
ется с промоторов класса (2) и, преимуществен-
но, класса (3). В первом случае FlgM в основном
остается в клетке, во втором – секретируется из
нее. Авторы предполагают, что основное назна-
чение экскреции FlgM, экспрессируемого с про-
моторов класса (3), – тестирование, благоприятны
ли внешние условия для опосредуемой жгутиками
подвижности. Это особенно важно в случае поверх-
ностей, уровень увлажнения которых критичен для
движения. Авторы спекулируют, что условия по-
верхности, способствующие облегченной секреции
FlgM, могут сигнализировать клеткам, что можно
увеличивать количество жгутиковых филаментов
за счет транскрипции поздних флагеллярных генов
с промоторов (3) класса. В их модели, родившейся в
результате изучения дефектных по роению che-му-
тантов сальмонелл (хотя роение не зависит от
собственно хемотаксиса), сенсором свойств по-
верхности является филамент жгутика (Wang et al.,
2005).

Vibrio cholerae также может использовать жгу-
тик в качестве механосенсора: при контакте с
твердой средой остановка мотора и замирание
потока ионов через мотор приводили к увеличе-
нию мембранного потенциала и инициации фор-
мирования биопленки (Van Dellen et al., 2008).

У Vibrio parahaemolyticus, морской патогенной
бактерии со смешанным жгутикованием, замед-
ление или блокирование вращения полярного
жгутика запускает сборку латеральных жгутиков,
необходимых для роения по поверхностям, а так-
же экспрессию генов колонизации хозяина и ви-
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рулентности. Делеция гена жгутикового статора
motB или флагеллина flaC также приводит к кон-
ститутивной транскрипции генов роения, воз-
можно, в результате ложного “впечатления” му-
тантных бактерий о контакте с поверхностью
(McCarter et al., 1988; Kawagishi et al., 1996).

Как некоторые другие виды бактерий, бактерии
видов A. brasilense и A. baldaniorum могут продуци-
ровать два вида жгутиков: одиночный полярный
(Fla) конститутивно и многочисленные латераль-
ные (Laf) – только при повышенной плотности
среды (например, в присутствии в среде от 0.4%
агара и выше; Petrova et al., 2020). В жидкостях
азоспириллы быстро плавают за счет работы Fla,
на вязких и полужидких средах роятся. Как и у
штамма A. brasilense Sp7, Fla штамма A. baldanio-
rum Sp245 (ранее A. brasilense; Dos Santos Ferreira
et al., 2020) покрыт полисахаридным чехлом, а
флагеллин Fla гликозилирован (Moens et al., 1995;
Бурыгин и соавт., 2007).

Для ряда бактерий со смешанным жгутикова-
нием высказывались предположения о контроле
Laf-системы со стороны Fla-системы (McCarter
et al., 1988; Kawagishi et al., 1996; Moens et al.,
1996). В случае штамма A. brasilense Sp7 экспрес-
сия структурного гена laf1 флагеллина латераль-
ных жгутиков индуцировалась в условиях затруд-
нения вращения Fla (на плотных средах или в
жидкостях, содержащих антифлагеллиновые по-
ликлональные антитела) (Moens et al., 1996). С
другой стороны, были получены инсерционные
нероящиеся мутанты A. baldaniorum Sp245 и Rho-
dospirillum centenum SW (бактерии из того же се-
мейства Rhodospirillaceae, что и азоспириллы), ко-
торые по-прежнему продуцировали индуцибель-
ные Laf при повышенной плотности среды, хотя их
Fla был парализован или отсутствовал (Jiang et al.,
1998; Scheludko et al., 1998). Таким образом, сиг-
нал, используемый азоспириллами для индукции
сборки Laf, по-видимому, более сложен, чем про-
сто трудности во вращении Fla. Поскольку на-
званные мутанты азоспирилл и родоспирилл не
роились, функциональный Fla, возможно, осу-
ществляющий координацию Laf и правильное
формирование пучка жгутиков, по-видимому,
также необходим для роения азоспирилл и
R. centenum по поверхности полужидких сред
(Jiang et al., 1998; Scheludko et al., 1998; McClain
et al., 2002).

В отличие от нероящихся Fla-минус мутантов
A. baldaniorum Sp245 и R. centenum SW, Fla-минус
мутанты гаммапротеобактерий V. parahaemolyticus
и Aeromonas hydrophila не утрачивают способность
роиться с помощью Laf (McCarter et al., 1988).
Также, при попадании штаммов дикого типа с
жидких на плотные среды, клетки бактерий видов
A. baldaniorum, A. brasilense, Aer. hydrophila и
Aer. caviae удлиняются незначительно (Moens

et al., 1995, 1996; Scheludko et al., 1998) по сравне-
нию с удлиняющимися в несколько раз клетками,
например, V. parahaemolyticus (McCarter, 1999). Та-
ким образом, процессы клеточной дифференциа-
ции на поверхностях и характер взаимодействия
между Fla и Laf системами у разных бактерий
имеют свои отличительные черты.

РОЛЬ В ИЗМЕНЕНИИ ОБРАЗА ЖИЗНИ 
БАКТЕРИЙ ВТОРИЧНОГО МЕССЕНДЖЕРА 
ДИГУАНОЗИНМОНОФОСФАТА (c-di-GMP)

Существенную роль в изменении образа жиз-
ни бактерий и их переходе, например, от планк-
тонного к прикрепленному существованию или к
роению по поверхностям, играет такой вторич-
ный мессенджер, как циклический дигуанозин-
монофосфат (c-di-GMP) (Jenal, 2004; Roemling et al.,
2005).

Синтез c-di-GMP из двух молекул GTP осу-
ществляют бактериальные дигуанилатциклазы,
содержащие домен GGDEF (Paul et al., 2004), а
гидролизуют c-di-GMP фосфодиэстеразы, для
которых характерно наличие домена EAL или
HD-GYP (Christen et al., 2005; Ryan et al., 2006).
Активность этих ферментов изменяется под дей-
ствием разнообразных внешних и внутренних
сигналов, что приводит к изменению концентра-
ции c-di-GMP в клетке и, в итоге, к значитель-
ным изменениям фенотипа бактерий, например,
к их переходу от одиночного плавания к жизни в
многоклеточной биопленке (Jenal, Malone, 2006;
Cotter, Stibitz, 2007; Monds et al., 2007; Newell et al.,
2009; Hengge, 2009; Valentini, Filloux, 2016;
Rodesney et al., 2017). Однако предстоит еще многое
узнать о том, каким именно образом механические
и иные воздействия вызывают флуктуации в кон-
центрации c-di-GMP и других вторичных мессен-
джеров в клетках (Petrova, Sauer, 2012; Siryaporn et al.,
2014; Luo et al., 2015). Одна из моделей предпола-
гает, что изменения силы адгезии, которая связы-
вает бактерии с поверхностью, или скорости по-
токов жидкости, омывающие клетки, связанные с
поверхностью, приводит к изменению концен-
трации c-di-GMP в клетках и, в итоге, к переходу
бактерий от одиночного плавания к жизни в мно-
гоклеточной биопленке (Rodesney et al., 2017).
Высокий уровень c-di-GMP снижает синтез
и/или активность жгутиков и стимулирует про-
дукцию бактериями различных адгезинов и экзо-
полисахаридов, являющихся компонентами мат-
рикса биопленок (Hengge, 2009). Низкий уровень
клеточного c-di-GMP характерен для планктон-
ных свободно плавающих бактерий (Valentini, Fil-
loux, 2016). На модельных штаммах Pseudomonas
aeruginosa, Vibrio cholerae, Caulobacter crescentus по-
лучены данные, доказывающие зависимость син-
теза c-di-GMP от активности жгутикового мотора
(Hershey, 2021). Воздействие механических сил на
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активность жгутика или мутации по генам его мо-
тора вызывают у бактерий реакции, влияющие на
продукцию c-di-GMP (Hershey, 2021).

МЕХАНООТВЕТЫ

Ощущая механические нагрузки, бактерии
формируют механоответ, модулируя разнообраз-
ные программы развития и поведения. Контакты
с поверхностями опосредуют регуляцию виру-
лентности бактерий (Belas, Suvanasuthi, 2005; Raivio,
2005; Vogt, Raivio, 2012; Siryaporn et al., 2014), запуск
процесса формирования биопленок (Jenal,
Malone, 2006; Cotter, Stibitz, 2007; Monds et al., 2007;
Van Dellen et al., 2008; Newell et al., 2009; Hengge,
2009; Cairns et al., 2013; Valentini, Filloux, 2016;
Rodesney et al., 2017). Изменение размера клеток,
характера их жгутикования и переход от свобод-
ного плавания к роению происходит у микробов,
попадающих из жидкости на биотические/абио-
тические вязкие/гелеобразные или плотные по-
верхности (Jiang et al., 1998; McCarter et al., 1988;
Moens et al., 1995; Kawagishi et al., 1996; Moens et al.,
1996; Scheludko et al., 1998; McCarter, 1999;
McClain et al., 2002; Belas, Suvanasuthi, 2005; Bible
et al., 2008; Eloe et al., 2008; Wang F. et al., 2008; Chawla
et al., 2017; Petrova et al., 2020).

Индивидуальные или групповые отклики бак-
терий на изменение механических сил и свойств
окружения не ограничиваются перечисленными
и кратко охарактеризованными в обзоре выше
механоответами.

У морской восстанавливающей металлы бак-
терии Shewanella oneidensis пили IV типа и жгути-
ки опосредуют механосенсинг (Dufrêne, Persat,
2020). Изменение размера и деления клеток
She. oneidensis, контактирующих с поверхностью,
и планктонных отличаются (Dufrêne, Persat,
2020). Рост клеток прикрепленных мутантов
She. oneidensis без пилей IV типа и жгутиков подо-
бен темпам роста планктонных бактерий (Lee
et al., 2016), это позволило отметить важную роль
этих органелл в восприятии механических стиму-
лов окружающей среды (Dufrêne, Persat, 2020).
Глубоководные микроорганизмы сталкиваются с
силами, создаваемыми высоким гидростатическим
давлением. При переходе от низкого давления к
условиям роста при высоком давлении глубоковод-
ные микроорганизмы претерпевают фенотипиче-
ские изменения, которые не ограничиваются по-
движностью, которую обсуждали выше (Bartlett
et al., 1989; Eloe et al., 2008; Wang F. et al., 2008). По
мере увеличения давления изменяются белковый
и липидный составы внешней мембраны, умень-
шается ее текучесть и увеличивается жесткость
(Bartlett et al., 1989).

Адгезивная субъединица FimH пилей I типа
E. coli воспринимает силу гидродинамического

сдвига, что приводит к усилению адгезии бакте-
рий к поверхности (Thomas et al., 2002). У сте-
бельчатых бактерий Caulobacter crescentus контакт
с поверхностью стимулирует синтез полисахари-
дов, позволяющих клеткам необратимо прикреп-
ляться к твердому субстрату (Li et al., 2012). Пили
и вращающийся жгутик совместно опосредуют
этот ответ C. crescentus (Li et al., 2012; Hug et al.,
2017; Dufrêne, Persat, 2020). Аналогично это про-
исходит у Asticcacaulis biprosthecum, Agrobacterium
tumefaciens и P. aeruginosa, что позволяет одиноч-
ным планктонным клеткам быстро адаптировать-
ся к прикрепленному образу жизни и образова-
нию биопленок (Dufrêne, Persat, 2020). B. subtilis
реагирует на прикрепление к поверхности и тормо-
жение вращения жгутиков активацией двухкомпо-
нентной системы передачи сигналов DegS–DegU,
способствующих транскрипции генов экзополиме-
ра поли-γ-dl-глутаминовой кислоты, являющейся
компонентом матрикса биопленки (Cairns et al.,
2013). Ряд бактериальных белков имеют амилоид-
образующие последовательности аминокислот.
Амилоиды обнаружены в биопленках, сформиро-
ванных бактериями различных систематических
групп (Blanco et al., 2012). Амилоидные структуры
образуют каркас пленок, опосредуют адгезию к по-
верхностям или тканям и устойчивость биопленок к
различным воздействиям окружающей среды (Lars-
en et al., 2007; Romero et al., 2010; Blanco et al., 2012).
Действие механических сил может способство-
вать агрегации амилоидных адгезинов у E. coli и
B. subtilis (Dufrêne, Persat, 2020).

В биопленках матрикс, служащий структур-
ным каркасом, характеризуется вязкоупругостью
(Flemming, Wingender, 2010; Douarche et al., 2015;
Jana et al., 2020). Матрикс демонстрирует проти-
воположные механические свойства (вязкий/
упругий) в ответ на воздействие периодических
или регулярных сил гидродинамического сдвига
и в течение жизненного цикла биопленок (Jana et al.,
2020). Бактерии в биопленках генотипически,
физиологически и фенотипически гетерогенны
(Stewart et al., 2008; Serra et al., 2014; Wang et al.,
2017; Шелудько и соавт., 2020; Jana et al., 2020;
Røder et al., 2020). Рост бактерий может вызывать
механический стресс внутри биопленки, дефор-
мируя матрикс, что создает механическое напря-
жение и сказывается на ориентации клеток в со-
обществе (Douarche et al., 2015). Относительное
расположение отдельных бактерий определяет их
взаимодействие между собой, в том числе, и в
биопленках, в которых они разделены между собой
на расстояние меньше микрометра (Nadel et al.,
2016; Tropini et al., 2017). Например, пространствен-
ная организация влияет на то, как отдельные клетки
воспринимают сигнальные молекулы, такие как
аутоиндукторы, питательные вещества или про-
тивомикробные факторы (Mukherjee et al., 2019).
В многовидовых биопленках расположение бак-
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терий также влияет на межвидовые социальные
взаимодействия, в конечном итоге определяет,
конкурируют ли штаммы или сотрудничают
(Nadel et al., 2016).

Нагрузка со стороны окружающей среды, такая
как гидродинамический сдвиг, с которым бактерии
сталкиваются в процессе формирования биопле-
нок, может влиять на свойства зрелых пленок, на-
пример, повышать эластичность и прочность белков
и полисахаридов матрикса (Herbert-Guillou et al.,
2001; Lemos et al., 2015; Araujo et al., 2016). Меха-
нические силы, создаваемые потоками жидкости,
помимо воздействия на транспорт различных
сигналов и питательных веществ могут повредить
матрицу пленок, доставлять новые бактерии к
биопленкам или способствовать распростране-
нию клеток из них, тем самым влияя на видовой
состав популяции, а также динамику распростра-
нения бактериальных видов (Kaplan, 2004; Sauer,
2004).

В этот обзор мы включили лишь небольшую
часть обширной литературы о восприятии бакте-
риями механической нагрузки. Простая модель
реакции микроорганизмов на изменение механи-
ческих свойств среды/окружения состоит из по-
следовательности трех элементарных событий:
механотрансмиссии, механочувствительности и
механоответа (Iskratsch et al., 2014; Persat, 2017).
Контакт бактерий с поверхностью и/или гидро-
динамический сдвиг создают силы, которые меха-
нически передаются либо через активные органел-
лы, такие как подвижные пили IV типа и жгутики
(механически исследуют окружающую среду), либо
пассивные компоненты, такие как внешняя мем-
брана, которая деформируется под механической
нагрузкой. Они связаны с сенсорными системами,
действующими как механочувствительные ком-
поненты. Эту роль могут выполнять хемосенсорные
системы. В конечном итоге последовательность пе-
речисленных событий приводит к механоответам.
Определенную роль в изменении образа жизни
бактерий и их переходе, например, от планктон-
ного к прикрепленному существованию или к ро-
ению по поверхностям, играет вторичный мес-
сенджер c-di-GMP (Jenal, 2004; Roemling et al.,
2005). Необходимо отметить, что механоответы
разнообразны, бактериальные клетки изменяют
морфологию, модулируют подвижность, активи-
руют вирулентность или инициируют образова-
ние биопленок. Подобные реактивные измене-
ния в бактериальном фенотипе, интересные для
фундаментальной науки, также имеют экологи-
ческую, медицинскую, сельскохозяйственную,
биотехнологическую значимость. Поэтому весь-
ма заманчиво научиться подавлять опасные или
стимулировать практически полезные механоот-
веты микробов. Так идентификация механиче-
ского стресса, как сигнала, ведущего к развитию
биопленки, указывает на актуальность подхода к

конструированию поверхностей, которые явля-
ются не только бактерицидными, но и сопротив-
ляются прикреплению бактерий или не создают
механического напряжения (Salwiczek et al., 2014;
MacCallum et al., 2015).
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Abstract—Bacteria adapt rapidly to changes in ambient conditions, constantly inspecting their surroundings
by means of their sensor systems. These systems are often thought to respond only to signals of a chemical
nature. Yet, bacteria are often affected by mechanical forces, e.g., during transition from planktonic to sessile
state. Mechanical stimuli, however, have seldom been considered as the signals bacteria can sense and re-
spond to. Nonetheless, bacteria perceive mechanical stimuli, generate signals, and develop responses. This
review analyzes the information on the way bacteria respond to mechanical stimuli and outlines how bacteria
convert incoming signals into appropriate responses.

Keywords: bacteria, mechanosensitivity, mechanotransduction, motility, biofilms, swarming, Azospirillum,
Bacillus, Proteus, Pseudomonas
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