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УДК 579.2 

Для перемещения в окружающей среде и эффективной колонизации 
субстратов, бактерии в ходе эволюции приобрели разнообразные механизмы 
транслокации. Среди них скольжение является единственным способом 
перемещения, который доступен бактериям, не имеющим специальных 
органелл – жгутиков и пилей. Такое движение генерируется благодаря 
экспансивной (толкающей) силе, возникающей во время деления 
бактериальных клеток. Способностью к скольжению обладают различные виды 
бактерий, включая микобактерии, в том числе патогенные. Из всех способов 
перемещения микроорганизмов в пространстве скольжение является наименее 
изученным. Данная работа посвящена рассмотрению особенностей 
бактериального скольжения и оценке функциональной активности в этом 
процессе полиаминов, нормальных продуктов обмена, присутствующих в 
клетках большинства живых организмов. 

Ключевые слова: скольжение, микобактерии, полиамины, гликопептидолипиды, 

подвижность бактерий. 

Введение 

Окружающая среда является источни-

ком энергии и питания для всех видов ор-

ганизмов, включая бактерии. Поэтому 

возможность перемещения в пространст-

ве, и, как следствие, быстрая колонизация 

субстратов является значительным конку-

рентным преимуществом в межвидовой 

борьбе. Исходя из этого, не удивительно, 

что в ходе эволюции у бактерий сформи-

ровались органеллы, обеспечивающие им 

способность к направленному движению, 

а некоторые их виды приобрели способ-

ность координировать свои действия для 

максимизации скорости движения на 

уровне колоний. Способность к трансло-

кации может быть реализована также для 

видов, лишенных органелл движения, од-

нако обладающих специфическими меха-

низмами перемещения в пространстве. 

Одним из таких способов является сколь-

жение (sliding motility), реализуемое по-

средством пассивного перемещения бак-

терий, благодаря действию экспансивной 
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силы, возникающей во время их деления 

и давления друг на друга. Другим важ-

ным фактором скольжения является изме-

нение свойств клеточной поверхности, 

способствующее снижению силы трения 

между клетками и средой [1-3]. Несмотря 

на то, что скольжение впервые было опи-

сано более 50 лет назад [1], оно остается 

наименее изученным способом переме-

щения бактерий. Недостаток исследова-

ний сказывается уже на этапе идентифи-

кации данного типа движения у бактерий. 

Например, непатогенный Mycobacterium 

smegmatis долгое время считался непод-

вижным видом, до тех пор, пока в 1999 г. 

не было установлено, что, благодаря осо-

бенностям клеточной стенки, он способен 

скользить по поверхностям полужидких 

сред [4]. Недавно стало известно,  

что скольжение свойственно многим ви-

дам микобактерий, в том числе патоген-

ным [5]. Проблема исследования сколь-

жения связана с трудностью его иденти-

фикации в тех случаях, когда один  

и тот же вид может использовать одно-

временно несколько типов движения на 

плотных средах. Например, Pseudomonas 

aeruginosa способен к роению при помо-

щи жгутиков, а также к подтягиванию 

при участии пилей IV типа, а его мутант с 

делециями генов флагеллина и пиллина, 

не способный к этим видам движения, 

может перемещаться скольжением [6]. 

Учитывая это, важно знать различия,  

существующие между механизмами  

бактериальной транслокации, а также 

иметь представление о специфике  

скольжения в сравнении с другими меха-

низмами подвижности. 

В настоящее время, помимо скольже-

ния, выделяют четыре типа движения 

бактерий: плавание (swimming), рое-

ние (swarming), подтягивание (twiching), 

и ползание (gliding). Для первых двух  

необходимо наличие жгутиков [7, с. 8],  

подтягивание возможно за счет пилей  

IV типа [9], а ползание, которое тоже 

иногда называют скольжением, также, 

возможно в отсутствие специализирован-

ных внешних органелл [10]. 

Плавание осуществляется в жидких 

средах за счет работы одного или не-

скольких жгутиков (рис. 1). Синхронное 

движение органелл по часовой или про-

тив часовой стрелки, а также время меж-

ду чередованием этих режимов определя-

ет направление и длительность движения 

(таксис) [8, с. 11]. Выбор направления 

осуществляется при помощи рецептор-

ных белков, реагирующих на сигналы 

разной природы: химической (хемотак-

сис), световой (фототаксис), магнитного 

поля (магнитотаксис). 

В основе роения также лежит работа 

жгутиков, но, в то же время, такой тип дви-

жения имеет ряд фундаментальных отли-

чий. Роиться бактерии способны только на 

полужидких поверхностях и только кол-

лективно, предварительно образовав «бак-

териальные плоты» [12]. Эти структуры 

способны перемещаться вне зависимости 

от внешних условий, не избегая неблаго-

приятных мест, а проходя сквозь них [13]. 

Объединение в плоты происходит с помо-

щью сцепления жгутиками и сопровожда-

ется морфологическими изменениями: дли-

на бактерий возрастает, появляются новые 

жгутики, что позволяет увеличивать ско-

рость движения [12] (рис. 2). 

Подтягивание реализуется бактериями 

не при помощи жгутиков, а благодаря пи-

лям IV типа. Данные органеллы короче и 

тоньше жгутиков. Пили, расположенные на 

дистальном конце тела бактерии, цепляют-

ся за субстрат, после чего происходит втя-

 

Рис. 1. Плавание бактерий 

 

Рис. 2. Роение бактерий 
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гивание филаментов и резкий ры-

вок [14] (рис. 3). Менее характерным, но 

возможным способом подтягивания явля-

ется движение за счет толкания. Такой тип 

движения обнаружен у нитчатых циано-

бактерий [15], но он требует модификации 

органелл, поскольку обычные пили для 

этого являются слишком тонкими и гибки-

ми. Примечательно, что бактерии могут 

двигаться подтягиванием самостоятельно, 

но предпочитают совершать движения кол-

лективно, используя для связи друг с дру-

гом латеральные пили. Скорость движения 

при этом возрастает [16]. 

Ползание, как и скольжение, доступно 

безжгутиковым видам бактерий. В рус-

скоязычной литературе оба типа движения 

зачастую переводят как «скольжение». Тем 

не менее, механизмы, лежащие в основе 

этих двух типов транслокации, заметно от-

личаются. Ползанье, обнаруженное у мик-

собактерий, возможно, благодаря наличию 

протонных каналов в мембране, гомоло-

гичных статору у жгутика. Однако, по-

скольку миксобактерии являются безжгу-

тиковыми микроорганизмами, протонные 

каналы могут перемещаться по липидной 

мембране. Большое количество каналов 

движется по спиральной траектории и за-

метно замедляется в тех участках, где бак-

терия соприкасается с поверхностью. Были 

обнаружены белки, которые связаны с ка-

налами и в местах контакта бактерии с суб-

стратом оказывают давление на клеточную 

стенку, заставляя клетку двигаться вперед 

и вращаться вокруг своей оси [17] (рис. 4). 

 Механизм скольжения (sliding) карди-

нально отличается от описанных типов 

бактериальной транслокации. Сила, тол-

кающая скользящие бактерии, возникает 

не из-за выполненной работы органелл, а 

генерируется пассивно во время деления 

бактерий в составе колонии [13]. Поэтому 

скольжение является единственным пас-

сивным способом перемещения бактерий 

и термин «скольжение» корректно соот-

носить с английским словом «sliding», по-

скольку скольжение возможно при ослаб-

лении силы трения между объектами, а 

при ползании (gliding) сила трения край-

не необходима для сцепления между кле-

точной поверхностью и средой. Все деля-

щиеся клетки способны оказывать давле-

ние на окружающие объекты из-за увели-

чения собственных размеров, но скользя-

щие бактерии способны эффективно ис-

пользовать эту силу для распространения 

по увлажненным поверхностям. В резуль-

тате этого, во время скольжения форми-

руется монослой, в котором клетки про-

двигают друг друга (рис. 5). Наслоение 

клеток практически не происходит из-за 

низкой силы трения между клеточной по-

верхностью и средой. Это достигается 

благодаря особым свойствам клеточной 

оболочки или секреции активных ве-

ществ, облегчающих скольжение [3]. На 

этой основе скользящие бактерии подраз-

деляют на 3 группы. К первой группе от-

носят бактерии, которые для уменьшения 

трения выделяют во внешнюю среду раз-

личные сурфактанты. Сюда входят такие 

виды, как Pseudomonas aeruginosa, 

Pseudomonas fluorescens, Serratia 

marcescens, Legionella pneumophila и дру-

гие. Они секретируют липопептиды [18]. 

Во вторую группу включают виды,  

которым для скольжения необходимы  

одновременно несколько соединений.  

 

Рис. 3. Подтягивание бактерий 

 

Рис. 4. Ползание бактерий 

 

Рис. 5. Скольжение бактерий 
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Как правило, это липиды и полисахари-

ды. Представителями этой группы явля-

ются Bacillus subtilis и Sinorhizobium 

meliloti. При изучении B. subtilis было об-

наружено, что данный вид способен к 

скольжению благодаря флагеллюмину. 

Кроме того, дальнейшие исследования 

показали, что штаммы с нарушением син-

теза экзополисахаридов теряют способ-

ность скользить [19, с. 20]. Третий тип 

скольжения не требует секреции поверх-

ностно активных веществ. К нему отно-

сят такие виды, как Salmonella enterica 

serovar Typhimurium [21] и различные ви-

ды микобактерий [22]. Про скольжение 

S. enterica известно только то, что для  

перемещения клеткам необходимо нали-

чие поверхностного белка PagM, а сколь-

жение микобактерий связывают с наличи-

ем в клеточной стенке гликопептидо-

липидов (ГПЛ) (рис. 6). 

В клеточной стенке наиболее известно-

го представителя патогенных микобакте-

рий – Mycobacterium tuberculosis – отсут-

ствуют ГПЛ. Однако другие представите-

ли данного рода (нетуберкулезные мико-

бактерии), в том числе способные вызы-

вать заболевания, обладают способностью 

к скольжению за счет ГПЛ [5, с. 23]. 

Другим важным аспектом при изуче-

нии бактериального скольжения является 

исследование влияния внешних факторов 

на данный процесс, особенно соедине-

ний, характерных для тканей слизистых 

оболочек организма хозяина. Одним из 

таких факторов могут быть биогенные 

полиамины. Это алифатические углеводо-

роды, имеющие в своем составе амино- и 

иминогруппы. Полиамины широко рас-

пространены в природе и синтезируются 

в клетках и тканях большинства организ-

мов, выполняя регуляторную и сигналь-

ную функции у бактерий, участвуя в мо-

дуляции генной экспрессии и изменяя 

стабильность многих клеточных поли-

мерных компонентов [24, с. 25]. Такие 

полиамины, как путресцин, кадаверин и в 

меньшей степени спермидин активно 

синтезируются многими бактериями и 

могут быть экспортированы в окружаю-

щую среду, в то время как клетки живот-

ных вырабатывают преимущественно 

спермин и спермидин. Некоторые бакте-

рии, в первую очередь грамположитель-

ные, не продуцируют полиамины [26]. 

Однако эти соединения в значительных 

количествах присутствуют в органах и 

тканях эукариотических организмов и мо-

гут оказывать действие на клетки пато-

генных и сапрофитных микроорганизмов, 

развивающихся в теле хозяина [27]. Бла-

годаря своей поликатионной природе, по-

лиамины способны взаимодействовать с 

отрицательно заряженными структурами 

клеток, в том числе с компонентами кле-

точной стенки бактерий, что может ока-

зывать влияние на свойства бактериаль-

ной оболочки, такие как способность к 

скольжению. Исходя из этого, целью на-

стоящей работы является изучение влия-

ния биогенных полиаминов на скольже-

ние и свойства клеточной поверхности 

микобактерий. 

 

Экспериментальный дизайн 

В качестве объекта исследования ис-

пользовали штамм Mycobacterium 

smegmatis mc2 155. Культуру, хранив-

шуюся на чашках Петри с агаром Luria-

Bertani (LB) (“Sigma”, США), высевали 

на пробирку с 5 мл жидкой среды 

Middlebrook 7H9 (“Difco”, Франция), со-

держащую глицерин, 50 мкг/мл ампицил-

лина (“Аpplichem”, Германия) и 0,05% 

Tween 80 (“Panreac”, Испания). Культуры 

пересевали в пробирку со свежей пита-

тельной средой с расчетом достижения 

конечной оптической плотности 

0,02 (ОП600) и после культивирования в 

термостатируемом шейкере (37˚С, 

200 об/мин) до заданной плотности ис-

пользовали в качестве инокулята. 

 

Рис. 6. Типы скольжения бактерий 
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Скользящие колонии выращивали на 

полужидком агаре в пластиковых чашках 

Петри (40 мм). С этой целью в жидкую 

среду Middlebrook 7H9 добавляли агарозу 

(“Хеликон”, Россия) в концентрации 

0,3%. Полиамины вносили в питательную 

среду, охлажденную до температуры 

50оС, которую затем разливали по чаш-

кам и подсушивали в течение 24 часов. 

Культуру M. smegmatis выращивали на 

питательной среде Middlebrook 7H9 до 

ОП600 0,2, наносили каплей (0,5 мкл) на 

поверхность агара в центре чашки Петри 

и культивировали в термостате при тем-

пературе 37оС в течение 24 часов. 

Площадь скользящей колонии вычис-

ляли с помощью программы Photoshop 

CC 2015.5 (“Adobe”, США). Для этого ко-

личество пикселей, занимаемых колонией 

на изображении, вычисляли с помощью 

указанной программы и далее пересчиты-

вали в единицы площади (мм2) путем 

сравнения с количеством пикселей, при-

ходящихся на диаметр чашки. 

Монослой колонии наблюдали с помо-

щью микроскопа МИКМЕД 6 (“ЛОМО”, 

Россия) при 400-кратном увеличении. Для 

наблюдения без окрашивания использова-

ли конденсор фазового контраста. Моно-

слой фотографировали на камеру микро-

скопа МС 6.3 (“ЛОМО”, Россия). Для 

сравнения плотности расположения кле-

ток, фотографии загружали в программу 

Photoshop CC 2015.5, где максимально 

увеличивали контрастность изображения 

и сравнивали отношение черных пикселей 

(клетки на фото) к белым (фон). 

Для анализа влияния полиаминов на 

количество ГПЛ в клеточных стенках ми-

кобактерий, бактериальные культуры вы-

ращивали до стационарной фазы, затем 

отмывали от питательной среды. Полу-

ченный клеточный осадок растворяли в 

смеси хлороформ:метанол (2:1) и подвер-

гали действию ультразвука. После этого 

пробы повторно центрифугировали и от-

бирали супернатант, который смешивали 

с дистиллированной водой в пропорции 

1:1. После перемешивания органическую 

фазу отбирали для ТСХ. Пробы выпари-

вали, растворяли в смеси хлороформ:ме-

танол (9:1), наносили на пластины с сили-

кагелем 60 (“Merk”, Германия) и разделя-

ли с помощью тонкослойной хроматогра-

фии в системе хлороформ (4,5 мл) – мета-

нол (0,5 мл). После прохождения фронта 

по всей пластине, ее высушивали и нано-

сили 10 % раствор серной кислоты в эта-

ноле и выдерживали в течение 90 секунд 

при температуре 180оС для обугливания. 

Обработку результатов проводили с 

использованием пакета стандартных про-

грамм Statistica 6.0 (“StatSoft, Inc.”). Кри-

терии оценки статистической значимости 

и вид представленных данных указаны в 

подписях к рисункам. 

 

Результаты исследований 

Присутствие в среде культивирования 

биогенных полиаминов приводило к  

ограничению скользящей подвижности 

клеток и, как следствие, к сокращению 

размеров скользящих колоний микобак-

терий. При этом статистически значимые 

изменения площади колоний вызывали 

только спермидин и спермин (рис. 7).  

 

Рис. 7. Влияние биогенных полиаминов  

на скольжение микобактерий. 

Sd – спермидин, Sm – спермин. 

* – статистически значимое отличие  

от контроля; Х – статистически значимое 

отличие от другой концентрации того же 

полиамина (критерий Манна-Уитни, (р≤0,05)) 
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Колонии, выросшие на среде с добавкой 

5 мМ спермина, имели значительно мень-

ший диаметр по сравнению с контроль-

ными. При этом составляющие их клетки 

практически не распределялись по по-

верхности среды в виде монослоя, а рас-

полагались в несколько слоев, что харак-

теризовалось увеличением количества 

клеток, приходящихся на единицу площа-

ди колонии (рис. 8). В то же время, 

уменьшение площади скользящей коло-

нии под действием спермина и спермиди-

на не было вызвано их бастериостатиче-

ским или бактерицидным эффектом, по-

скольку в данной концентрации, как было 

показано нами ранее, полиамины практи-

чески не влияют на скорость роста 

M. smegmatis [28]. 

Изучение микроструктуры скользя-

щих колоний показало, что плотность 

клеток была обратно пропорциональна 

размеру колоний (см. рис. 8) и клетки в 

среде с добавкой спермина располагались 

более плотно, чем в контроле. 

Согласно принятой в настоящее время 

модели скользящего движения, гликопеп-

тидолипиды внешних слоев клеточной 

оболочки, благодаря их ацильным кон-

цам, создают гидрофобную среду на по-

верхности клеток, которая уменьшает 

трение о гидрофильную поверхность сре-

ды. Учитывая способность полиаминов 

влиять на экспрессию бактериальных ге-

нов, можно предположить, что сперми-

дин и спермин оказывают влияние на 

скольжение, регулируя количество ГПЛ в 

клеточной стенке микобактерий. При 

сравнительном анализе профилей ГПЛ, 

полученных методом тонкослойной хро-

матографии, показано, что присутствие в 

среде спермидина и спермина не вызыва-

ло изменения количества ГПЛ в клетках 

M. smegmatis (рис. 9). 

Одним из возможных механизмов 

влияния полиаминов на скольжение мо-

жет быть изменение степени гидрофобно-

сти клеточной поверхности за счет взаи-

модействия с уже присутствующими в 

клеточной стенке ГПЛ. Однако значимых 

изменений показателя, характеризующего 

гидрофобность/гидрофильность клеточ-

ной поверхности M. smegmatis, в присут-

ствии полиаминов обнаружить не удалось 

(табл.). В то же время под действием био-

генных полиаминов значительно изме-

нялся заряд клеточной поверхности. Об 

изменении этого показателя свидетельст-

вовало снижение отрицательных значе-

ний электрокинетического потенциала 

(дзета-потенциала) клеток. Наиболее вы-

раженное изменение этого параметра на-

блюдалось в присутствии спермина. При 

этом величина эффекта зависела от вре-

мени экспозиции клеток в среде, содер-

жащей полиамины (см. табл.). 

Таким образом, складывается впечат-

ление, что присутствие в клеточном окру-

жении биогенных полиаминов, в первую 

 

Рис. 8. Микрофотография монослоя 

скользящих колоний       

 

Рис. 9. Влияние спермидина (Sd) и спермина 

(Sm) на количество GPL микобактерий 
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очередь спермидина и спермина, вызывает 

изменение свойств клеточной поверхности 

микобактерий, в частности ее заряда, что 

приводит к ограничению скольжения. 

Однако, рассуждая о возможных меха-

низмах влияния полиаминов на скольже-

ние, нельзя полностью исключать эффект 

этих соединений на генную экспрессию. 

Известно, что у грамотрицательных мик-

роорганизмов существует широкий, по-

стоянно пополняющийся спектр регули-

руемых полиаминами генов, объединен-

ных в ”полиаминовый модулон” [29].  

В структуру полиаминового модулона 

входят также гены, оказывающие влия-

ние на формирование биопленок, которое 

во многом определяется свойствами  

клеточной поверхности [30]. Не исключе-

но, что подобный эффект имеет место  

и у микобактерий. 
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In the course of evolution, bacteria have acquired a variety of translocation mechanisms for 

movement in the environment and efficient colonization of substrates. Among them, sliding is the 

only mode of migration that is available to bacteria that do not have specialized organelles such as 

flagella and pili. Such translocation is generated due to the expansive (pushing) force arising during 

bacterial cell division. For various species of bacteria, including mycobacteria (many of which are 

pathogenic), sliding capacity is intrinsic. Of all the ways in which microorganisms move in space, 

sliding is the least studied. This work is devoted to the consideration of the peculiarities of bacterial 

sliding, as well as the evaluation of the functional activity of polyamines, that are normal metabolites 

for cells of most living organisms, in this process. 
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