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СИСТЕМАТИКА  БАКТЕРИЙ 

 
Принципы  систематики 

 
Систематика (таксономия) бактерий является одним из наиболее важных и 

сложных, но менее разработанных разделов микробиологии. Задачами 
систематики являются классификация, номенклатура и идентификация 
организмов.  

Классификация – распределение множества организмов по группам 
(таксонам).  

Номенклатура – присвоение названий отдельным группам и видам 
микроорганизмов. В систематике бактерий, так же как и в ботанике, зоологии, 
принята бинарная номенклатура, согласно которой бактериям присваивается 
название, состоящее из двух слов: первое определяет их принадлежность к 
конкретному роду, второе – к виду. Например, Clostridium botulinum  и 
Clostridium tetani – два различных вида бактерий, относящихся к одному роду. 
Названия бактериям присваивают в соответствии с правилами 
Международного кодекса номенклатуры бактерий. 

Основной таксономической категорией является вид. Виды объединяются 
в роды, роды – в семейства, семейства – в порядки, далее следуют классы, 
отделы, царства. В микробиологии существуют также более мелкие 
таксономические единицы, чем вид: подвид (subspeciens), разновидность. 
Подвиды могут различаться по физиологическим (biovar), морфологическим 
(morphovar) или по антигенным (serovar) свойствам. Большое значение в 
микробиологии имеют такие понятия, как клон – чистая культура, полученная 
из одной клетки, и штаммы – культуры бактерий одного вида, выделенные 
из различных источников либо из одного источника в разное время или 
полученные в ходе генетических манипуляций. Разные штаммы одного и того 
же вида бактерий могут отличаться друг от друга по целому ряду свойств, 
например по чувствительности к антибиотикам, способности к синтезу 
токсинов, ферментов и др. 

Идентификация устанавливает принадлежность микроорганизмов к 
определенному таксону на основании наличия конкретных признаков. В 
большинстве случаев идентификация заключается в определении родовой и 
видовой принадлежности микроорганизмов. 

Определение бактерий до вида важно не только с позиции чисто 
познавательной, общебиологической, но и связано с решением ряда 
прикладных и научных задач. Особенно это важно для медицинской, 
ветеринарной и промышленной микробиологии, где действующими 
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объектами являются микроорганизмы, и мельчайшие неточности в 
определении вида могут привести к нежелательным последствиям. 

В настоящее время в микробиологии приняты два различных подхода к 
систематике, обусловливающих существование двух систем классификации: 
филогенетической (естественной) и фенотипической (искусственной). В 
основу филогенетической классификации положена идея создания системы 
прокариот, объективно отражающей родственные отношения между разными 
группами бактерий и историю их эволюционного развития. Фенотипическая 
классификация преследует, в первую очередь, практические цели, 
заключающиеся в том, чтобы быстрее установить принадлежность 
микроорганизма к определенному таксону. Наиболее четко последняя 
получила свое выражение в Определителе бактерий Берджи (Bergey’s Manual 
of Determinative Bacteriology), периодически издаваемом Обществом 
американских бактериологов с привлечением к его написанию крупных 
специалистов из других стран, изучающих те или иные группы бактерий. 
Первое издание Определителя было выпущено в 1923 г. группой 
американских бактериологов под руководством Д. Берджи; девятое издание в 
русском переводе вышло в 1997 г. 

При классификации бактерий учитывается большое количество 
различных свойств и признаков. Свойства и признаки, характерные для всех 
бактерий данной группы и нехарактерные для микроорганизмов других 
групп, называют критериями систематики. Чем больше общих признаков 
имеют сравниваемые организмы, тем больше и оснований для включения их в 
одну таксономическую группу. В связи с тем что количество признаков, 
используемых для классификации микроорганизмов, значительно возросло, в 
конце 50-х годов ХХ в. возникла нумерическая (численная) таксономия, 
основанная на принципах классификации французского ботаника М. 
Адансона (1757). В основе нумерической таксономии лежит принцип 
сопоставления организмов по возможно большему количеству учитываемых 
признаков при допущении, что все они для систематики равноценны. Однако 
допущение о равнозначности всех признаков является и основным 
недостатком нумерической таксономии. 

При идентификации бактерий приоритетным является использование 
генетических (молекулярно-биологических), фенотипических и 
серологических подходов и критериев систематики. 

 
Генетические  критерии  систематики 

 
Наиболее объективными и дающими представление о филогенетических 

связях между микроорганизмами являются генетические (молекулярно-
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биологические) критерии. К ним относятся определение относительного 
содержания ГЦ-пар в ДНК, гибридизация нуклеиновых кислот, определение 
нуклеотидных последовательностей в молекулах ДНК или РНК, применение 
генетических зондов (ДНК-зондов), рестрикционный анализ ДНК, методы 
генетического анализа (изучение переноса генов, генетических скрещиваний, 
картирование хромосом бактерий и др.). 

Относительное содержание ГЦ-пар в ДНК представляет собой 
стабильный признак бактерий, не зависящий ни от возраста, ни от условий 
культивирования, ни от отдельных перестроек генов в хромосоме  
(т. е. данное свойство практически  не изменяется под влиянием большинства 
мутаций). 

Молекулы ДНК разных микроорганизмов отличаются друг от друга 
относительным содержанием пуриновых и пиримидиновых оснований, 
которые формируют комплементарные пары в антипараллельных цепях ДНК. 
Близкородственные микроорганизмы имеют идентичное или сходное 
содержание ГЦ-пар в ДНК, а далеко отстоящие в генетическом отношении 
сильно отличаются  по относительному содержанию этих азотистых 
оснований. Молярное содержание ГЦ-оснований у широкого круга прокариот 
колеблется в широких пределах: от 25 до 80 мол. %. В то же время, например 
у разных видов бактерий рода Pseudomonas, содержание ГЦ-пар в ДНК имеет 
близкие величины – от 61,8 до 69,5 мол. %  от  общего количества оснований. 
Следовательно, каждый вид бактерий имеет ДНК с характерным средним 
содержанием ГЦ-пар, и эту величину можно рассматривать как один из 
важных признаков вида. 

Нуклеотидный состав ДНК бактерий можно определить химическими и 
физическими методами.  

К химическим относится метод хроматографии на бумаге. Определение 
состава ДНК этим методом включает следующие основные этапы: выделение 
ДНК, ее гидролиз до азотистых оснований, разделение их с помощью 
хроматографии на бумаге, элюирование оснований с бумаги и последующая 
ультрафиолетовая спектрофотометрия. Хотя этот метод довольно длителен и 
трудоемок, он позволяет определить непосредственное соотношение 
азотистых оснований в ДНК, в то время как в других методах расчеты 
содержания ГЦ- или АТ-пар  основаны на косвенных данных. Метод 
хроматографии на бумаге является классическим методом определения 
нуклеотидного состава ДНК, в сравнении с которым можно выявить точность 
и корректность использования других. 

К физическим относятся метод определения содержания азотистых 
оснований по температуре плавления ДНК и метод ультрацентрифугирования 
ДНК в градиенте плотности хлорида цезия. 
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Установлено, что существует прямая зависимость между содержанием 
ГЦ-пар в молекуле ДНК и температурой ее плавления. Температура 
плавления – это температура, при которой происходит денатурация ДНК в 
результате разрыва водородных связей между азотистыми основаниями. 
Поскольку число водородных связей между гуанином и цитозином больше 
(3), чем между основаниями в АТ-парах (2), то чем выше содержание ГЦ-пар 
в ДНК, тем выше температура ее плавления. Следовательно, температура 
плавления любой ДНК служит показателем ее нуклеотидного состава. 

Разделение цепей сопровождается заметным увеличением оптической 
плотности при 260 нм, т. е. максимуме поглощения ДНК в УФ-све-те, что 
легко измерить спектрофотометрически. При постепенном нагревании 
образца ДНК поглощение увеличивается по мере разрыва водородных связей 
и достигает плато при температуре, когда ДНК становится полностью 
одноцепочечной (рис. 2).  
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Рис. 2. Зависимость поглощения ДНК от температуры 

 

Средняя точка на кривой возрастания поглощения (указана на рисунке 
стрелкой) – температура плавления (Тпл.) – служит мерой содержания ГЦ-
оснований, а нуклеотидный состав ДНК определяется по формуле: 

(Г + Ц) %   =  (Тпл. – 69,3°) .  2,439. 
Метод ультрацентрифугирования в градиенте плотности хлорида 

цезия (CsCl) основан на том, что имеется линейная зависимость между 
плотностью ДНК и содержанием в ней ГЦ-пар. Препарат ДНК добавляют к 
концентрированному раствору CsCl и центрифугируют в течение 24 ч. 
Установившееся за это время распределение ДНК в градиенте CsCl зависит от 
ее плотности. При определении нуклеотидного состава ДНК по градиенту 
плотности в CsCl в качестве стандарта используют ДНК с заведомо известной 
плотностью. Применение этого метода ограничено из-за сложности 
оборудования. 
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Существуют и другие методы определения  нуклеотидного состава ДНК 
(при помощи бромирования оснований, депуринизации, спектрального 
анализа, электрофореза в полиакриламидном геле и др.), но они не нашли 
широкого применения в основном из-за высокой требовательности к качеству 
исследуемых препаратов ДНК и недостаточной точности. 

Более тонким методом оценки генетического сходства организмов 
является метод молекулярной гибридизации нуклеиновых кислот, с 
помощью которого определяют число и степень сходства гомологичных 
участков в геномах сравниваемых видов. Главным достоинством этого метода 
является то, что он впервые позволил провести количественную оценку 
родства микроорганизмов. В основе метода лежит способность 
денатурированных (одноцепочечных) ДНК в подходящих условиях 
реассоциировать, т. е. соединяться с образованием двухцепочечных молекул 
ДНК. Для этого ДНК, выделенную из клеток одного микроорганизма, 
денатурируют нагреванием. Клетки другого штамма выращивают в среде, 
содержащей радиоактивный предшественник ДНК (3Н, 14С), в результате 
включения которого ДНК становится меченой.  Из клеток этого штамма 
выделяют ДНК, денатурируют ее и смешивают с денатурированной ДНК 
первого штамма. Раствор выдерживают при температуре ниже температуры 
плавления ДНК. При этом происходит «отжиг», или специфическая 
реассоциация комплементарных цепей с образованием двухцепочечных 
гибридных молекул ДНК. Оставшиеся после «отжига» одноцепочечные ДНК 
удаляют обработкой ДНКазой. Гибридные молекулы можно обнаружить 
путем центрифугирования препарата в градиенте CsCl, где они образуют 
полосы, занимающие промежуточное положение между «легкими» и 
«мечеными» молекулами двуспиральной ДНК. 

При аналогичных экспериментах с препаратами ДНК из двух 
неродственных бактерий никакой гибридизации не выявляется; после 
«отжига» двойные спирали образуются при специфическом спаривании 
только тех цепей, которые первоначально были получены из одной и той же 
молекулы ДНК. 

Однако оценка гомологии на основе метода центрифугирования в 
градиенте плотности слишком громоздка для повседневного использования и, 
кроме того, позволяет обнаружить реассоциацию только тех 
комплементарных цепей, которые обладают очень высокой степенью 
сходства. Для измерения реассоциации молекул нуклеиновых кислот был 
разработан ряд более простых методов. Все они основаны на том, что 
образование двойных спиралей ДНК должно происходить при использовании 
двух разных образцов денатурированной ДНК, один из которых помечен 
радиоактивным изотопом; необходимо лишь отделение двойных спиралей от 
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остаточной одноцепочечной нуклеиновой кислоты и измерение 
радиоактивности двойных спиралей. 

Простейший повсеместно используемый способ изучения реассоциации 
нуклеиновых кислот – метод с применением колонки, содержащей 
гидроксилапатит. Гидроксилапатит представляет собой гель фосфата кальция, 
который при определенных условиях специфически адсорбирует только 
двойные, но не одиночные цепи нуклеиновых кислот. Гибридизационную 
смесь пропускают через колонку, которую затем промывают для удаления из 
нее одноцепочечных молекул. Адсорбированные двойные спирали элюируют, 
и в элюате определяют радиоактивность. Для этого метода необходимо 
присутствие очень большого избытка немеченой ДНК (в несколько тысяч раз 
превышающего количество меченой ДНК), чтобы предотвратить 
реассоциацию меченых комплементарных цепей. 

В экспериментах по реассоциации любого типа должны быть 
стандартизированы температурные условия, ионная сила раствора и средняя 
длина фрагментов ДНК, так как все эти факторы влияют на возможность 
образования двойных спиралей. 

Следует отметить, что метод молекулярной гибридизации ДНК не всегда 
может быть использован для изучения родственных связей между 
эволюционно далекими группами бактерий. Существует определенный 
уровень дивергенции нуклеотидных последовательностей ДНК, ниже 
которого образования гибридных молекул не происходит. В таком случае 
изучают реассоциации ДНК–рРНК. Этот метод позволяет значительно 
расширить список организмов, у которых можно выявить генетическую 
гомологию благодаря тому, что на относительно небольшом участке 
бактериального генома, кодирующего рибосомные РНК, исходная 
последовательность оснований является более консервативной и сохраняется 
значительно полнее, чем в основной массе хромосомной ДНК. В итоге путем 
реассоциации ДНК–рРНК часто можно обнаружить довольно высокую 
гомологию геномов двух бактерий, у которых реассоциация  
ДНК–ДНК не выявляет заметной гомологии. 

Как уже отмечалось, сравнивать генотипы бактерий можно с помощью 
методов генетического анализа. Известно, что перенос генетической 
информации и рекомбинация ее с ДНК реципиента может происходить только 
между двумя родственными организмами. Осуществлению межвидового, 
межродового переноса генов могут препятствовать внешние барьеры, 
например различия в строении поверхностных структур клеток, что 
ограничивает конъюгацию или необходимое для трансдукции прикрепление 
бактериофага. Таким же препятствием является ферментативное расщепление 
«чужой» ДНК после ее проникновения в клетку в результате рестрикции со 
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стороны хозяина. Образование генетических рекомбинантов служит 
значительно более точным показателем уровня генетической гомологии, чем 
гибридизация  in vitro, поскольку включение каждого отдельного фрагмента 
молекулы ДНК донора зависит от степени его гомологии с ДНК реципиента 
именно в том небольшом специфическом участке хромосомы, в котором 
должна произойти рекомбинация. 

В последние годы в таксономических исследованиях нашел применение 
такой метод изучения строения генома бактерий, как рестрикционное 
картирование. Ферменты рестриктазы способны распознавать 
специфические нуклеотидные последовательности и в строго определенных 
участках (сайтах рестрикции) «разрезать» молекулы ДНК на фрагменты 
(рестрикты). Расположение фрагментов ДНК, продуктов расщепления, 
разделенных с помощью электрофореза в агарозном геле, дает существенную 
информацию о типе и количестве специфических нуклеотидных 
последовательностей в хромосомах изучаемых организмов и позволяет судить 
об их сходстве или различии. Этот метод привлекателен в силу того, что дает 
возможность выявить сравнительно тонкие различия в последовательностях 
нуклеотидов ДНК и поэтому его можно использовать для дифференциации 
микроорганизмов на внутривидовом уровне. 

Метод молекулярных, или генных, зондов (ДНК-зондов) основан на 
реакции гибридизации между фрагментом нуклеотидной последовательности 
(зондом), несущим наиболее специфический и консервативный для данного 
вида бактерий ген, с полимерной ДНК изучаемого микроорганизма. С 
помощью этого метода можно идентифицировать любой биологический 
объект. Точность метода зависит от используемого зонда (его «чистоты»). 
Наилучшими ДНК-зондами являются полученные путем химического синтеза 
олигонуклеотидные последовательности, расположение нуклеотидов в 
которых соответствует таковому в участке гена (или всего гена), 
ответственного за определенную функцию бактерий. ДНК-зонды метят 
различными способами, например флуоресцентными красителями, 
радиоизотопами или биотином. Разрешающая способность метода может 
быть значительно повышена с помощью цепной ДНК-полимеразной реакции. 
В основе полимеразной цепной реакции (ПЦР) лежит многократное 
реплицирование специфического участка нуклеотидной последовательности, 
катализируемое ДНК-зависимой ДНК-полимеразой, и использование 
праймера (от англ. primer – запал, средство воспламенения) – фрагмента ДНК, 
несущего наиболее специфичную для данного микроорганизма нуклеотидную 
последовательность гена (или участка гена). С помощью праймера 
обнаруживают искомый фрагмент идентифицируемого микроорганизма. 
Чувствительность метода исключительно высока и за несколько часов он 
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позволяет увеличить число копий исследуемого фрагмента ДНК в 106–108 раз. 
ПЦР может быть использована для идентификации ДНК любого 
микроорганизма, если для него имеется соответствующий праймер. 
Применение ПЦР особенно показано в тех случаях, когда трудно выделить 
чистую культуру возбудителя какого-либо заболевания из-за сложности 
методов культивирования, малого количества возбудителя в исследуемом 
образце, высокой антигенной изменчивости и т. д. ПЦР незаменима для 
обнаружения во внешней среде так называемых некультивируемых, но 
жизнеспособных форм бактерий, в том числе патогенных (холерного 
вибриона, сальмонелл, легионелл и др.). Тест-системы с праймерами для 
проведения ПЦР в целях обнаружения возбудителей различных заболеваний 
разработаны и внедряются в практику. 

Определение нуклеотидных последовательностей (секвенирование) 
дает возможность проводить сопоставительный анализ последовательностей в 
различных молекулах ДНК и РНК. Поскольку секвенирование всего генома 
бактерий в настоящее время – трудоемкая и дорогостоящая процедура, то 
чаще всего анализируются нуклеотидные последовательности рибосомных 
РНК – 16S-рРНК. Эта РНК универсально распространена, функционально 
постоянна и, кроме того, достаточно консервативна, чтобы установить 
глубокие эволюционные связи. Чем больше различий в последовательности 
нуклеотидов 16S-рРНК у двух бактерий, тем раньше началось расхождение 
между ними и, следовательно, тем дальше отстоят они друг от друга в 
филогенетических отношениях. 

 
Фенотипические  критерии  систематики 

 
В классификации бактерий используют набор фенотипических признаков: 

морфологических, культуральных, физиологических и биохимических.  
Описание морфологических признаков включает определение формы, 

размеров клеток и их взаимного расположения, типа жгутикования, наличия 
капсулы, способности образовывать споры, особенностей внутреннего 
строения. К категории морфологических признаков относится и окраска по 
методу Грама, связанная со строением клеточной стенки. Однако только 
морфологических признаков для идентификации бактерий недостаточно. 
Если, например, выделены подвижные грамотрицательные палочки, не 
образующие эндоспоры и имеющие длину 6 мкм, то определить их видовую 
принадлежность только на основании этого невозможно, ибо указанными 
признаками обладают бактерии многих видов. 

При характеристике культуральных признаков, т. е. таких, которые 
проявляются при выращивании бактерий в различных условиях, отмечают 
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особенности роста бактерий на плотной питательной среде (размер, окраска, 
форма, характер колоний) и в  жидких питательных средах (образование 
осадка, пленки, взвеси, хлопьев и т. д.). Однако и этих признаков 
недостаточно, так как у культур различных видов они могут проявляться 
сходным образом. 

К числу физиологических признаков относятся возможность 
использовать те или иные источники углерода и азота, потребность в 
факторах роста, тип энергетических процессов (аэробное и анаэробное 
дыхание, брожение), отношение к температуре, влажности, кислотности 
среды и другим факторам внешней среды. 

Разнообразными являются биохимические признаки бактерий, которые 
обусловлены наличием тех или иных ферментов, образованием определенных 
продуктов метаболизма (кислоты, спирты, газы и др.), типом запасных 
веществ, химическим составом клеток и т. д. 

 
Серологические  критерии  систематики 

 
Серологические (от лат. serum – сыворотка) критерии систематики 

основаны на специфических реакциях взаимодействия антигенов 
(компоненты клеточных стенок, жгутиков, капсул, ДНК и токсинов) 
идентифицируемых микроорганизмов с антителами, содержащимися в 
сыворотках. Между антигенами и соответствующими им антителами 
происходит связывание, что положено в основу методов серологической 
диагностики. 

Такие серологические реакции, как агглютинация, преципитация, 
связывание комплемента, иммунофлуоресценция, иммуноферментный и 
радиоиммунный анализ, позволяют легко и быстро проводить 
предварительную идентификацию микроорганизмов. 

Для постановки серологических реакций необходима сыворотка, которую 
получают из крови лабораторного животного, иммунизированного 
коллекционным (известной видовой и штаммовой принадлежности) 
микроорганизмом. Она содержит антитела, специфичные к данному штамму. 
Полученную сыворотку используют в серологических реакциях для 
выявления родственных микроорганизмов, обладающих такими же 
антигенными детерминантами, как и коллекционный штамм. 

Серологические методы являются важным инструментом в диагностике и 
лечении инфекционных заболеваний человека и животных, поскольку с их 
помощью можно не только идентифицировать возбудителя заболевания, но и 
обнаружить в крови больных и переболевших специфические антитела к 
соответствующим возбудителям. Серологические методы, пожалуй, остаются 
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единственными методами диагностики при невозможности или трудностях 
выделения возбудителя, сравнительно редко дают ложноположительные или 
ложноотрицательные результаты. 

 
Современная  классификация  бактерий 

 

В современной систематике бактерий сложилась ситуация, характерная и 
для классификации других организмов: достигнуты успехи в создании 
филогенетической системы классификации, отражающей основные 
направления эволюционного развития и родство представителей 
определенных таксонов, но сохраняют свое значение искусственные 
фенотипические классификации, более удобные для идентификации 
микроорганизмов. 

В настоящее время отсутствует сколько-нибудь детализированная 
эволюционная система прокариот и, скорее всего, решение этой проблемы – 
дело неблизкого будущего. Особенности прокариот в области 
морфологической, физиолого-биохимической, генетической организации 
говорят о неприменимости к ним хорошо разработанных принципов, 
используемых при построении системы высших организмов. 

Не останавливаясь на исторических аспектах проблемы систематики 
бактерий, следует отметить, что наиболее приемлемой филогенетической 
системой классификации прокариот является система, основанная на 
сопоставлении последовательности нуклеотидов в 16S-рРНК. Эта система 
положена в основу 2-го издания многотомной энциклопедии прокариот – 
Bergey’s Manual of Systematic Bacteriology (Руководство по систематике 
бактерий Берджи), первый том которой вышел в свет в 2001 г. В этом труде 
все прокариоты разделены на 26 филогенетических «ветвей» (групп) на 
основании строения их 16S-рРНК; 23 «ветви» представлены эубактериями, а 
три – архебактериями. Следует подчеркнуть, что большое количество этих 
филогенетических групп содержат виды прокариот, которые не выделены в 
виде чистых культур и поэтому еще детально не изучены. Для представителей 
данных видов известны в настоящее время только последовательности 
нуклеотидов в 16S-рРНК. Из 23 групп эубактерий две филогенетические 
группы представлены грамположительными бактериями, остальные группы – 
грамотрицательными.  

Грамотрицательные бактерии состоят из крупной группы Протеобактерий 
(Proteobacteria) и 20 групп остальных бактерий, имеющих данный тип 
клеточной стенки. Краткая характеристика Протеобактерий, к которым по 
составу 16S-рРНК наиболее близки митохондрии и хлоропласты большинства 
эукариот, приведена в табл. 2.  
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Протеобактерии – очень  гетерогенная в морфологическом, 
физиологическом и биохимическом плане группа грамотрицательных 
бактерий. Для представителей этой группы характерны все типы 
энергетического метаболизма и питания. Клетки большинства видов 
Протеобактерий имеют палочковидную, сферическую или вибриоидную 
форму, размножаются в основном бинарным делением, но для некоторых 
видов характерно почкование и образование плодовых тел в сложном 
клеточном цикле. В этой группе имеются как подвижные за счет жгутиков, 
так и неподвижные бактерии. По отношению к молекулярному кислороду 
Протеобактерии бывают облигатными аэробами, облигатными и 
факультативными анаэробами. Группа Протеобактерий на основании 
различий в 16S-рРНК разделена на пять подгрупп: альфа, бета, гамма, дельта 
и эпсилон. 

Кроме Протеобактерий, к грамотрицательным относятся следующие 
основные группы эубактерий: водородные термофилы, зеленые нитчатые 
бактерии, зеленые серные бактерии, цианобактерии, спирохеты, цитофаги, 
бактероиды, хламидии, планктомицеты, дейнококки, хлорофлексусы, 
фузобактерии, фибробактерии, термодесульфобактерии и др. 

Филогенетические группы грамположительных бактерий – Actinobacteria 
и Firmicutes. Группа Actinobacteria («актиномицетная ветвь») представлена 
следующими родами бактерий, имеющими в ДНК высокое содержание ГЦ-
пар: Geodermatophilus, Frankia, Streptomyces, Arthrobacter, Micrococcus, 
Actinomyces, Bifidobacterium, Propionibacterium, Actinoplanes, Nocardia, 
Rhodococcus, Corynebacterium, Mycobacterium. Группа Firmicutes 
(«клостридиальная ветвь» – главным образом грамположительные бактерии с 
низким содержанием ГЦ-пар в ДНК) состоит из следующих родов: 
Clostridium, Lactococcus, Pediococcus, Streptococcus, Enterococcus, Leuconostoc, 
Listeria, Caryophanon, Staphylococcus, Sarcina, Sporosаrcina, Bacillus, 
Desulfotomaculum, Heliobacterium, Mycoplasma, Ureaplasma и др. 
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Таблица 2 
Грамотрицательные бактерии филогенетической группы  

Proteobacteria (Протеобактерии) 
 

Основные фенотипические 
группы 

Наиболее распространенные роды 

Ферментирующие палочки  
и вибрионы  

Энтеробактерии, Vibrio, Photobacterium, 
Aeromonas, Zymomonas  

Палочки и кокки, обладающие 
аэробным дыханием  

Pseudomonas, Zoogloea, Azotobacter, Beijerinckia, 
Azomonas, Rhizobium, Bradyrhizobium, 
Agrobacterium, Acetobacter, Gluconobacter, 
Legionella, Neisseria, Acinetobacter, Rickettsia  

Бактерии, образующие чехлы  Sphaerotilus, Leptothrix, Crenothrix  
Бактерии, образующие простеки  Caulobacter, Hyphomicrobium  
Паразиты бактерий  Bdellovibrio  
Спириллы  и магнитоспириллы Spirillum, Aquaspirillum, Magnetospirillum,  

Campylobacter, Helicobacter  
Миксобактерии  Polyangium, Myxococcus  
Бактерии, 
восстанавливающие 

Desulfovibrio, Desulfococcus, Desulfosarcina, 
Desulfuromonas  

Нитрификаторы  Nitrosomonas, Nitrosospira, Nitrosococcus, 
Nitrobacter, Nitrococcus  

Бактерии, окисляющие серу  
и железо  

Thiobacillus, Thiomicrospira, Thermothrix, Beggiatoa, 
Thiothrix, Gallionella  

Бактерии, окисляющие водород  Alcaligenes, Ancylobacter, Paracoccus, Rhizobium, 
Pseudomonas, Spirillum  

Метилотрофные бактерии  Methylomonas, Methylocystis, Methylobacter, 
Methylococcus  

Фотосинтезирующие  
пурпурные бактерии  
 

Серные: Chromatium, Thiospirillum, Thiocapsa;  
несерные: Rhodobacter, Rhodopseudomonas, 
Rhodospirillum, Rhodocyclus  

 
В составе архебактерий выделяют три филогенетические группы: 

Crenarchaeota, Euryarchaeota и Korarchaeota. Группа Crenarchaeota состоит 
из экстремально термофильных бактерий, большинство представителей 
которых осуществляют метаболизм серы, некоторые восстанавливают ионы 
железа и молибдена. В группу Euryarchaeota входят облигатно анаэробные 
метаногенные архебактерии, а также экстремальные термофилы и галофилы. 
Группа Korarchaeota образована архебактериями, обитающими в горячих 
серных источниках. До настоящего времени ни один из представителей этой 
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группы (обладающих сходной 16S-рРНК) не выделен в виде чистой культуры, 
поэтому их фенотипические признаки изучены недостаточно.  

Заканчивая рассмотрение филогенетических ветвей прокариот, следует 
отметить, что предложенная филогенетическая система, основанная на 
исследовании нуклеотидных последовательностей только одного гена 
рибосомной РНК – не более чем одна из технически удобных и 
разработанных систем упорядочения многочисленных организмов в целях их 
идентификации, поэтому построить логически верную таксономию бактерий 
только с учетом этого признака не представляется возможным. 

Наиболее признанной и используемой фенотипической классификацией 
бактерий является классификация, представленная в девятом издании 
Определителя бактерий Берджи. В этом издании бактерии на основании 
строения пограничного слоя клетки разделены на четыре основные категории 
(отдела): 1) Gracilicutes (от лат. cutes – кожа, gracilis – тонкий) – 
грамотрицательные эубактерии, имеющие клеточные стенки; 2) Firmicutes (от 
лат. firmus – прочный) – грамположительные эубактерии, имеющие клеточные 
стенки; 3) Tenericutes (от лат. tener – мягкий, нежный) – эубактерии, 
лишенные клеточных стенок; 4) Mendosicutes (от лат. mendosus – ошибочный) 
– архебактерии, клеточные стенки которых отличаются от аналогичных 
структур других прокариот. 

В отдел Gracilicutes входят бактерии различной морфологии с 
грамотрицательной клеточной стенкой. Размножение происходит в основном 
бинарным делением, некоторые бактерии размножаются почкованием. 
Эндоспор не образуют. Большинство подвижны: встречаются все типы 
передвижения бактерий – с помощью жгутиков, скольжением, изгибанием. 
Отдел включает аэробные, анаэробные и факультативные анаэробные 
бактерии; фототрофные и хемотрофные бактерии. Отдел подразделяют на три 
класса: Scotobacteria, Oxyphotobacteria, Anoxyphotobacteria. В класс 
Scotobacteria входят грамотрицательные бактерии, не использующие 
световую энергию для целей метаболизма, а получающие ее только в 
результате окислительно-восстановительных реакций. Название класса 
происходит от греч. sсotos – темнота. Это самый крупный класс бактерий. В 
класс Anoxyphotobacteria входят пурпурные бактерии, зеленые бактерии и 
гелиобактерии, осуществляющие аноксигенный фотосинтез (без выделения 
молекулярного кислорода). Класс Oxyphotobacteria представлен 
цианобактериями и прохлорофитами, осуществляющими оксигенный 
фотосинтез (с выделением молекулярного кислорода). Этот тип фотосинтеза 
аналогичен фотосинтезу, протекающему в растениях. 

 В отдел Firmicutes включены бактерии с грамположительной клеточной 
стенкой. Клетки могут иметь разную форму: палочки, кокки, нитевидные, 
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ветвящиеся. Некоторые представители образуют эндоспоры. Большинство из 
них неподвижны; подвижные формы имеют перитрихиальное жгутикование. 
В состав отдела входят аэробные, анаэробные и факультативно анаэробные 
бактерии. Отдел состоит из двух классов: Firmibacteria, Thallobacteria. Класс 
Firmibacteria включает большое количество «неветвящихся» 
грамположительных бактерий. Класс Thallobacteria включает бактерии, 
клетки которых способны «ветвиться». 

Отдел Tenericutes представлен бактериями, не имеющими клеточной 
стенки. В связи с отсутствием клеточной стенки форма клеток непостоянна: в 
чистой культуре одного вида одновременно присутствуют кокковидные, 
палочковидные, нитевидные, грушевидные, дисковидные и другие клетки. 
Размножение бактерий, входящих в этот отдел, происходит бинарным 
делением, почкованием. Окрашивание по Граму отрицательное. Характерно 
образование мелких, врастающих в агар колоний. Могут быть сапрофитными, 
паразитами или патогенами. Отдел состоит из одного класса Mollicutes 
(микоплазмы). 

Отдел Mendosicutes образован бактериями с ригидной клеточной стенкой, 
но не содержащей пептидогликана муреина. Большинство представителей – 
строгие анаэробы, многие из которых имеют жгутики. Виды характеризуются 
экологическим и метаболическим разнообразием, способностью жить в 
экстремальных условиях. Отдел состоит из одного класса – Archaebacteria. 

В составе четырех отделов (основных категорий) выделено 35 групп (или 
секций) бактерий, которые в большей или меньшей степени будут 
охарактеризованы в последующих главах. 

К отделу Gracilicutes принадлежат следующие группы. 
Группа 1. Спирохеты. 
Группа 2. Аэробные (или микроаэрофильные), подвижные, спиралевидные 

(или вибриоидные) грамотрицательные бактерии. 
Группа 3. Неподвижные или редко подвижные грамотрицательные 

изогнутые бактерии. 
Группа 4. Грамотрицательные аэробные (или микроаэрофильные) палочки 

и кокки. 
Группа 5. Факультативно аэробные грамотрицательные палочки. 
Группа 6. Грамотрицательные анаэробные прямые, изогнутые или 

спиралевидные палочки. 
Группа 7. Бактерии, осуществляющие диссимиляционное восстановление 

серы или сульфата. 
Группа 8. Анаэробные грамотрицательные кокки. 
Группа 9. Риккетсии и хламидии. 
Группа 10. Аноксигенные фототрофные бактерии. 
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Группа 11. Оксигенные фототрофные бактерии. 
Группа 12. Аэробные хемолитотрофные бактерии и близкие организмы. 
Группа 13. Почкующиеся и (или) образующие выросты бактерии. 
Группа 14. Бактерии, имеющие чехлы. 
Группа 15. Нефотосинтезирующие скользящие бактерии, не образующие 

плодовых тел. 
Группа 16. Скользящие бактерии, образующие плодовые тела. 
В отдел Firmicutes входят: 
Группа 17. Грамположительные кокки. 
Группа 18. Грамположительные палочки и кокки, образующие эндо-споры. 
Группа 19. Грамположительные палочки правильной формы, не 

образующие спор. 
Группа 20. Грамположительные палочки неправильной формы, не 

образующие спор. 
Группа 21. Микобактерии. 
Группы 22–29. Актиномицеты. 
К отделу Tenericutes принадлежит: 
Группа 30. Микоплазмы. 
Отдел Mendosicutes включает: 
Группа 31. Метаногены. 
Группа 32. Сульфатредуцирующие архебактерии. 
Группа 33. Экстремально галофильные архебактерии (галобактерии). 
Группа 34. Архебактерии, лишенные клеточной стенки. 
Группа 35. Экстремально термофильные и гипертермофильные 

архебактерии, метаболизирующие серу. 
В заключение следует подчеркнуть, что большинство микроорганизмов, 

существующих в природных сообществах, еще должно быть выделено в 
чистые культуры. Считается, что в настоящее время культивировать можно 
только 0,1 % всего микробного разнообразия, а остальных представителей 
бактерий вырастить и идентифицировать не удается, хотя уже в чистую 
культуру выделены и описаны около 5 тыс. видов прокариот. 
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ХАРАКТЕРИСТИКА  НЕКОТОРЫХ  
ГРУПП БАКТЕРИЙ 

 
Материал, изложенный в этой главе, сгруппирован и рассмотрен таким 

образом, что в одних случаях характеризует отдельные таксономические 
группы бактерий, а в других – определенные физиологические их группы. Это 
обусловлено тем, что среди бактерий нельзя выделить наиболее важные или 
наиболее полезные виды. Все известные, а тем более еще не изолированные 
штаммы представляют существенный научный и практический интерес, 
выполняют свои функции и занимают свою экологическую нишу. 

 
Фототрофные  бактерии 

 
Физиологическая группа фотосинтезирующих прокариотических 

организмов представлена  пурпурными и зелеными бактериями, большой 
группой цианобактерий и недавно обнаруженными организмами – 
гелиобактериями и прохлорофитами. На основании использования энергии 
света в эту группу могут быть включены и галобактерии. Преобразование 
световой энергии в энергию химических связей может осуществляться при 
фотосинтезе трех типов: 

• с помощью бактериохлорофиллов без выделения молекулярного 
кислорода (бескислородный, или аноксигенный, фотосинтез). Этот тип 
фотосинтеза осуществляют пурпурные и зеленые бактерии, гелиобактерии; 

• зависимого от наличия хлорофилла, сопровождающегося выделением 
молекулярного кислорода (кислородный, или оксигенный, фотосинтез). 
Кислородный фотосинтез, связанный со способностью использовать в 
качестве донора электронов молекулы воды, присущ большой группе 
цианобактерий и прохлорофитам; 

• с помощью белка бактериородопсина, ковалентно связанного с 
каротиноидом ретиналем (бесхлорофилльный фотосинтез). Этот процесс не 
сопровождается выделением молекулярного кислорода. Он характерен для 
галобактерий, которые относятся к архебактериям. 

Способность организмов существовать за счет энергии света в первую 
очередь связана с наличием у них специфических пигментов. 

Набор пигментов специфичен и постоянен для определенных групп 
фотосинтезирующих прокариот. Соотношения же между отдельными типами 
пигментов колеблются в зависимости от вида и условий культивирования. В 
целом фотосинтетические пигменты прокариот обеспечивают поглощение 
света с длиной волны 300–1100 нм. Все фотосинтетические пигменты 
относятся к двум химическим классам соединений: 1) пигменты, в основе 
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которых лежит тетрапиррольная структура (хлорофиллы, 
фикобилипротеины); 2) пигменты, основу которых составляют 
полиизопреноидные цепи (каротиноиды). 

У фотосинтезирующих прокариот известно более десяти видов 
хлорофиллов. Хлорофиллы прокариот, осуществляющих бескислородный 
фотосинтез (пурпурные и зеленые бактерии, гелиобактерии), получили общее 
название бактериохлорофиллов. В настоящее время идентифицировано 
шесть основных видов бактериохлорофиллов: а, b, с, d, е и g. Клетки 
пурпурных бактерий в зависимости от вида содержат только одну форму 
бактериохлорофилла – либо а, либо b. Клетки зеленых бактерий всегда 
содержат два типа бактериохлорофилла – основной и минорный. В 
зависимости от вида бактерий основным может быть бактериохлорофилл c, d 
или e. Роль основного бактериофилла заключается в поглощении света. 
Минорным пигментом у всех зеленых бактерий является бактериохлорофилл 
а; он и входит в состав фотохимических реакционных центров. Необычный 
бактериохлорофилл g с максимумом поглощения 790 нм обнаружен у 
облигатных анаэробных фотосинтезирующих бактерий Heliobacterium 
chlorum и Heliobacillus mobilis, выделенных в группу гелиобактерий. 

Прокариоты, фотосинтез которых сопровождается выделением 
молекулярного кислорода (цианобактерии и прохлорофиты), содержат 
хлорофиллы, характерные для фотосинтезирующих эукариотических 
организмов. У цианобактерий – это хлорофилл а; в клетках прохлорофит – 
хлорофиллы а и b. 

К фотосинтетическим пигментам относятся и фикобилипротеи- 
ны – красные и синие пигменты, содержащиеся только у одной группы 
прокариот – цианобактерий. Хромофорная группа пигмента называется 
фикобилином. Различают два типа хромофорных групп: фикоцианобилин и 
фикоэритробилин (рис. 83) 
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Фикобилипротеины поглощают свет в широком диапазоне длин волн 

(450–700 нм) и разделяются по спектрам поглощения на три класса. Два 
голубых пигмента аллофикоцианин и фикоцианин, максимумы поглощения 
которых находятся в области относительно больших длин волн, встречаются у 

Рис. 83. Фикобилины фикобилипротеинов у цианобактерий:  
               А – фикоцианобилин; Б – фикоэритробилин 

А 

Б 
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всех цианобактерий. У некоторых представителей этих групп имеется и 
красный пигмент, фикоэритрин, поглощающий в более коротковолновой 
области спектра. Фикобилипротеины находятся в особых гранулах, 
называемых фикобилисомами, которые расположены на внешней 
поверхности тилакоидов. Энергия поглощаемого этими пигментами света с 
очень высокой эффективностью переносится в содержащие хлорофилл 
фотохимические реакционные центры, расположенные в тилакоидах. Эти три 
класса фикобилипротеинов, различающихся по спектрам поглощения, 
составляют цепь переноса энергии в фикобилисомах (рис. 84). 

 

 
 
 
К вспомогательным фотосинтетическим пигментам, которые содержат все 

прокариоты, относятся каротиноиды. Большинство из них построено на 
основе конденсации восьми изопреноидных остатков. У некоторых 
каротиноидов полиизопреноидная цепь открыта и не содержит циклических 
группировок. Такие каротиноиды называются алифатическими. У 
большинства каротиноидов на одном или обоих концах цепи расположено по 
ароматическому (арильные) или β-ионовому (алициклические) кольцу. 
Выделяют также каротиноиды, не содержащие в молекуле кислорода и 
кислородсодержащие, которые называются ксантофиллами. 

Состав каротиноидов фотосинтезирующих прокариот весьма 
разнообразен. Наряду с пигментами, одинаковыми у разных групп, для 
каждой из них обнаружены уникальные каротиноиды или их наборы. 
Наиболее разнообразен состав каротиноидных пигментов у пурпурных 
бактерий, из клеток которых выделено свыше 50 типов каротиноидов. В 
клетках большинства пурпурных бактерий содержатся только алифатические 
каротиноиды, многие из которых принадлежат к группе ксантофиллов. 
Зеленые бактерии по составу каротиноидов отличаются от пурпурных. 

Рис. 84. Схематическое изображение части 
тилакоида с прикрепленной фикобилисомой 

Фикоэритрин

Тилакоидная мембрана 

Аллофикоцианин Фикоцианин
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Основные каротиноиды зеленых бактерий – арильные, содержащие одно или 
два ароматических кольца. 

Каротиноидные пигменты поглощают свет в синем и зеленом участках 
спектра, т. е. в области длин волн 400–550 нм. Как и хлорофиллы, эти 
пигменты локализованы в мембранах и связаны с мембранными белками без 
образования ковалентных связей. Функции каротиноидов 
фотосинтезирующих прокариот многообразны. В качестве вспомогательных 
фотосинтетических пигментов каротиноиды поглощают кванты света в 
коротковолновой области спектра, которые затем передаются на хлорофилл. 
Для некоторых галофильных бактерий показана ретиналя в комплексе с 
бактериородопсином осуществлять особый бесхлорофилльный тип 
фотосинтеза. Известно участие каротиноидов в осуществлении реакций 
фототаксиса, а также в защите клетки от токсических эффектов синглетного 
(атомарного) кислорода. 

Рассмотрим структурную организацию фотосинтетического аппарата 
прокариот. 

У каждой из основных групп прокариот фотосинтетический аппарат 
организован по-разному. Это определяется тем, какие пигменты входят в его 
состав, какие вещества являются переносчиками электронов и где 
локализованы фотохимические реакционные центры. 

Фотосинтетический аппарат состоит из трех основных компонентов: 
• светособирающих пигментов, поглощающих энергию света и 

передающих ее в реакционные центры; 
• фотохимических реакционных центров, где происходит трансформация 

электромагнитной формы энергии в химическую; 
• фотосинтетических электронтранспортных систем, обеспечиваю-щих 

перенос электронов, сопряженный с запасанием энергии в молекулах АТФ. 
Два первых компонента фотосинтетического аппарата состоят из 

пигментов (табл. 9). Фотосинтетические электронтраспортные системы у 
разных групп бактерий содержат свои специфические переносчики и будут 
рассмотрены ниже. 

Фотосинтезирующие бактерии отличаются друг от друга и по 
расположению в клетке компонентов фотосинтетического аппарата. Два 
компонента этого аппарата – фотохимические реакционные центры и 
фотосинтетические электронтранспортные системы – у всех фототрофных 
бактерий локализованы в цитоплазматической мембране  и ее производных 
(тилакоидах). Локализация же светособирающих пигментов в разных группах 
фотосинтезирующих прокариот различна. У пурпурных бактерий, 
гелиобактерий и прохлорофит светособирающие пигменты в виде комплексов 
с белками интегрированы в мембранах. В клетках зеленых бактерий основная 
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масса светособирающих пигментов находится в хлоросомах, у цианобактерий 
– в фикобилисомах. 

 

                                                                                                            Таблица 9 
Функции различных пигментов в фотосинтезе 

 (по М. В. Гусеву и Л. А. Минеевой, 2003) 
 

Пигменты Пурпурные 
бактерии 

Зеленые  
бактерии 

Гелиобак-
терии 

Циано- 
бактерии 

Прохлор
офиты 

С
ве
то
со
би
ра
ю
щ
ие

 п
иг
ме
нт
ы

 Хлорфиллы 
 

Бактерио-
хлорофилл 
а или b 

Бактерио- 
хлорофиллы 
а + с, a + d, 
a + e  

бактерио-
хлорофилл g 

Хлорофилл а Хлороф
иллы a 
+ b 

Фикобили-
протеины 
 

Нет Нет Нет Фикоцианин, 
аллофико- 
цианин, 
фикоэритрин 

Нет 

Основные 
каротиноиды 

Алифатичес-
кие и ариль-
ные 

Арильные и 
алицикли-
ческие 

Единствен-
ный алифа-
тический: 
нейроспорин

Алицикличес
кие 

Алицикл
ические 

Хлорофиллы, 
входящие в 
состав 
реакционного 
центра 

Бактериохл
орофилл 
a или b 

Бактериох-
лорофилл а 

Бактериох-
лорофилл g 

Хлорофилл а Хлороф
илл а 

 
Фотосинтез  у  прокариот 

 
Под фотосинтезом понимают происходящее в клетках фототрофных 

организмов преобразование световой энергии в биохимически доступную 
энергию (АТФ) и восстановительную силу (НАДФ·Н2), а также связанный с 
этими процессами синтез клеточных компонентов. 

Фотосинтез начинается с поглощения квантов света молекулами 
хлорофилла, бактериохлорофилла и другими пигментами. Молекула 
пигмента, воспринявшая квант света, переходит в возбужденное состояние, 
которое длится очень недолго (≤ 10–9 с) и заканчивается возвращением ее к 
исходному, стабильному уровню. Этот переход сопровождается либо 
передачей возбужденного состояния другой молекуле пигмента, либо потерей 
сообщенной энергии в виде тепла, флуоресценции или фосфоресценции. Если 
энергия электронных возбужденных состояний передается по комплексу 
пигментов, то некоторое ее количество может достигать фотохимических 
реакционных центров, где происходит превращение световой энергии в 
химическую (табл. 10).  
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Таблица 10 
Фотохимические реакционные центры фототрофных бактерий 

(по М. В. Гусеву и Л. А. Минеевой, 2003) 
 

Группы фотосинтезирующих  
эубактерий 

Состав фотохимических реакционных  
центров 

Первичный 
донор 

электронов 

Первичный 
акцептор 
электронов 

Вторичный 
акцептор 
электронов 

Пурпурные серные и несерные 
бактерии 

Б/хл а (П870)  
Б/хл b (П960) 

Б/феоф а 
Б/феоф b 

Убихинон, 
менахинон 

Зеленые бактерии нитчатые Б/хл a (П865) Б/феоф a Менахинон 
серные Б/хл a (П840) Б/хл с (П663) FeS 

Гелиобактерии Б/хл g (П798) Б/хл g (П670) 
Хинон в 
комплексе с 
FeS  

Цианобактерии ФС I Хл а (П700) Хл а FeS 
ФС II Хл a (П680) Феоф a Пластохинон 

Прохлорофиты 
ФС I Хл а (П700) 

Информация 
отсутствует 

Информация 
отсутствует 

ФС II Хл a (П680) 
Информация 
отсутствует 

Информация 
отсутствует 

 
П р и м е ч а н и е: ФС – фотосистема; б/хл – бактериохлорофилл; хл – хлорофилл; 

б/феоф – бактериофеофитин; феоф – феофитин; П – фотохимически активные формы 
хлорофилла с указанием длины волны, при которой происходит индуцированное светом 
изменение поглощения пигмента; FeS – железосеросодержащие белки. 

 

Молекулы хлорофилла или бактериохлорофилла (первичные доноры 
электронов) фотохимического реакционного центра тесно сопряжены с 
молекулами первичного акцептора электронов и поэтому возбужденная 
молекула хлорофилла или бактериохлорофилла может отдавать им электрон. 
Отдав электрон, молекула хлорофилла или бактериохлорофилла приобретает 
способность акцептировать электрон. Чтобы предотвратить возвращение 
электрона на молекулу донора, вторичный акцептор принимает электрон от 
первичного акцептора и стабилизирует таким способом разделение зарядов. 
Реакции обратимого окисления-восстановления хлорофилла под воздействием 
света происходят в фотосинтетическом реакционном центре и являются 
«первичными» химическими реакциями фотосинтеза. 

Электрон со вторичного акцептора поступает в фотосинтетическую 
электронтранспортную цепь и по ее переносчикам может возвращаться на 
хлорофилл или бактериохлорофилл фотохимического реакционного центра. 
Последними переносчиками фотосинтетической электронтранспортной цепи, 
т. е. непосредственными донорами, с которых электроны поступают на 
хлорофилл или бактериохлорофилл реакционного центра, у 
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фотосинтезирующих организмов в большинстве случаев служат цитохромы 
типа с. Возвращение электрона на хлорофилл фотохимического реакционного 
центра – темновой процесс. Электрон перемещается по цепи переносчиков в 
соответствии с электрохимическим градиентом. Такой транспорт электронов 
получил название циклического. 

Кроме циклического транспорта электронов, у фотосинтезирующих 
прокариот существует нециклический путь переноса электронов. При этом 
электрон, «оторванный» от молекулы хлорофилла реакционного центра 
(первичного донора), по электронтранспортной цепи, состоящей из 
переносчиков электронов, не возвращается к молекуле хлорофилла 
реакционного центра, а передается на такие центральные метаболиты клетки, 
как НАДФ+ или окисленный ферредоксин. Таким образом, электрон 
покинувший молекулу хлорофилла, выводится из «системы». Возникает 
однонаправленный незамкнутый электронный поток, получивший название 
нециклического пути переноса электронов.  

Показано, что у пурпурных и зеленых нитчатых бактерий функционирует 
только циклический светозависимый поток электронов. У остальных групп 
фотосинтезирующих прокариот фотоиндуцируется как циклический, так и 
нециклический перенос электронов. 

Поток электронов по цепи переносчиков при фотосинтезе на 
определенных этапах сопряжен с направленным перемещением протонов 
через мембрану, что приводит к созданию протонного градиента, который при 
участии фермента АТФ-синтазы используется для синтеза молекул АТФ. 

Фосфорилирование, сопряженное с циклическим потоком электронов, 
получило название циклического фотофосфорилирования. Соответственно 
нециклическим фотофосфорилированием называют синтез АТФ, 
сопряженный с нециклическим электронным транспортом. 

Рассмотрим, как происходит оксигенный и аноксигенный фотосинтез. 
Оксигенный фотосинтез характерен для цианобактерий и прохлорофит. 

При оксигенном фотосинтезе работают две пигментные системы, 
включающиеся последовательно. Пигментную систему цианобактерий, 
возбуждаемую более длинноволновым светом (λ < 730 нм), называют 
фотосистемой I. Она содержит хлорофилл (хл а1) (П700) – первичный донор 
электронов в первой фотореакции. Световая энергия, поглощаемая 
светособирающими пигментами фотосистемы I, передается в реакционный 
центр и переводит в возбужденное состояние хл а1. Далее хл а1 отдает один 
электрон, при этом он окисляется и превращается в хл а +

1 . Вторичным 
акцептором отданного электрона служит железосерный белок. Он обладает 
еще более отрицательным окислительно-восстанави-тельным потенциалом и в 
свою очередь способен отдавать электрон ферредоксину, а с 
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восстановленного ферредоксина восстановительная сила может передаваться 
на НАДФ+ или другие акцепторы. Наряду с этим возможен и циклический 
перенос электронов, при котором электрон от железосодержащего белка 
передается на пластохинон, цитохромы и пластоцианин обратно к 
хлорофиллу а +

1  реакционного центра. 
Реакционный центр фотосистемы II содержит хлорофилл а2 (хл а2)  

(П680*), который служит первичным донором электронов во второй 
фотосистеме. Получив энергию, поглощенную светособирающими 
пигментами фотосистемы II, хлорофилл а2 переходит в возбужденное 
состояние. Электрон принимает молекула первичного акцептора феофитина а, 
а затем он передается на молекулу пластохинона, который при этом 
восстанавливается до семихинона. Донором электронов для фотосистемы II 
служит вода. «Дырка», образовавшаяся в хл а +

2  в результате потери электрона, 
заполняется одним из электронов, освобождающихся в результате 
образования О2 при разложении Н2О: 

 
 

Разложение воды происходит при участии ионов марганца.  
Две описанные выше пигментные системы связаны между собой 

электронтранспортной цепью, важным звеном которой является пластохинон, 
который находится в большом избытке и выполняет функцию накопителя 
(депо) электронов. Этот накопитель может связывать не менее 10 электронов. 
Окисление пластохинона осуществляет фотосистема I,  
т. е. электроны «накопителя» расходуются на заполнение «дырок» в  
хл а +

1 . От пластохинона электроны передаются последовательно 
железосерному белку, комплексу b6/f, затем пластоцианину и, наконец, 
хлорофиллу а +

1 . Таким образом, пластохинон выполняет важную функцию 
накопления и дальнейшей передачи электронов, поступающих из нескольких 
электронтранспортных цепей. Схематически пространственную ориентацию 
электронтранспортной системы внутри тилакоидной мембраны можно 
изобразить следующим образом (рис. 85). 

Таким образом, две фотосистемы вместе со связывающей их 
электронтранспортной цепью обеспечивают направленный поток электронов 
от воды (с внутренней стороны тилакоидной мембраны) к НАДФ+ (с внешней 
стороны). В результате происходит восстановление НАДФ+ и образование 
заряда на мембране. Иными словами, световые реакции выступают в роли 
протонного насоса, который работает за счет энергии света и создает 
положительный заряд внутри тилакоида, мембрана аккумулирует энергию в 
форме протонного потенциала, и эта энергия используется для синтеза АТФ. 

 

2Н2О        О2 + 4Н+ + 4е–
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Рис. 85. Организация фотосинтетического аппарата у цианобактерий: 
феоф – феофитин; FeS – железосеросодержащий белок; Фд – ферредоксин; Фвд – флаводоксин; 

Фп – флавопротеин; ПХ – пластохинон; ПЦ – пластоцианин; с553, b6,  f – цитохромы; П700* – хл а1 
реакционного центра; П680* – хл а2 реакционного центра; А1 – первичный акцептор электрона 
 

Аноксигенный фотосинтез характерен для пурпурных и зеленых 
бактерий, гелиобактерий, в клетках которых содержатся пигменты для 
функционирования только одной фотосистемы, а в процессе фотосинтеза 
кислород не выделяется, хотя фотореакции у них различаются. 

Рассмотрим фотореакции у пурпурных и зеленых нитчатых бактерий. 
Энергия, поглощенная светособирающими пигментами 
(бактериохлорофиллом и каротиноидами) передается бактериохлорофиллу 
фотохимического реакционного центра. Первичным акцептором электронов 
служит бактериофеофитин а или b. Далее электроны возвращаются с 
участием ряда переносчиков электронтранспортной цепи на молекулы 
бактериохлорофилла фотореакционного центра. В результате такого 
циклического транспорта электронов синтезируется энергия, аккумулируемая 
в молекулах АТФ. Восстановительная сила (НАД · Н2 или НАДФ · Н2) 
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образуется в результате обратного транспорта электронов (переноса против 
электрохимического градиента) по электронтранспортной цепи за счет 
энергии, генерируемой в процессе циклического транспорта электронов. Это 
темновой процесс, донорами электронов которого являются экзогенные 
вещества (Н2S, тиосульфат, молекулярный водород, органические 
соединения) (рис. 86). 

 

 
 

Рис. 86. Организация фотосинтетического аппарата у пурпурных бактерий: 
б/хл – бактериохлорофилл; б/феоф – бактериофеофитин; Фп – флавопротеин;  

MX – менахинон; УХ – убихинон; b, с, с552, с555 – цитохромы 
  
Таким образом, у пурпурных и зеленых нитчатых бактерий имеется 

циклический транспорт электронов, в процессе которого образуется АТФ, и 
обратный транспорт электронов, при котором синтезируется восстановитель 
НАД · Н2 или НАДФ · Н2 . 

У зеленых серобактерий и гелиобактерий в результате фотохимической 
реакции одного типа индуцируется как циклический транспорт электронов, 
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приводящий к образованию АТФ, так и нециклический, при котором 
образуется восстановитель (рис. 87). 

 
 

 
 

Рис. 87. Организация фотосинтетического аппарата у зеленых серобактерий: 
б/хл – бактериохлорофилл; б/феоф – бактериофеофитин; FeS – железосеросодержащий белок; Фд – 

ферредоксин; Фп – флавопротеин; MX – менахинон; b, с, с553 – цитохромы 
 

Таким образом, в процессе фотохимических реакций у различных 
представителей фототрофных бактерий образуются молекулы АТФ и 
восстановителей НАД · Н2 или НАДФ · Н2. Эти первые стабильные продукты 
фотосинтеза используются в конструктивном метаболизме бактерий для 
ассимиляции углекислого газа (фотоавтотрофы) и других соединений 
(фотогетеротрофы). 
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Пурпурные  бактерии 
 

Пурпурные бактерии осуществляют аноксигенный фотосинтез и относятся 
к классу Anoxyphotobacteria. Общим для всех представителей пурпурных 
бактерий является то, что компоненты фотосинтетического аппарата 
находятся в тилакоидах. В большинстве случаев типичным для данной 
группы бактерий хлорофиллом является бактериохлорофилл а. Все эти 
бактерии способны фиксировать CO2 в цикле Кальвина. Многие пурпурные 
бактерии проявляют способность к азотфиксации.  

Группа пурпурных бактерий в настоящее время насчитывает более 50 
видов. Все пурпурные бактерии – одноклеточные микроорганизмы разной 
морфологии (рис. 88). Размеры их колеблются от 1 до 20 мкм в длину и от 0,3 
до 6 мкм в ширину. Среди пурпурных бактерий есть неподвижные и 
подвижные формы. Движение осуществляется с помощью одного или пучка 
жгутиков, расположенных обычно полярно. Большинство пурпурных 
бактерий размножается бинарным делением, некоторые ви-ды – почкованием. 
Все пурпурные бактерии окрашиваются отрицательно по Граму. 

 
Рис. 88. Основные морфологические типы пурпурных бактерий: 

А – несерные пурпурные бактерии: 1 – Rhodospirillum; 2 – Rhodomicrobium; 3 – Rhodobac-ter 
sphaeroides; 4 – Rhodocyclus; 5 – Rhodopseudomonas palustris; Б – пурпурные серобактерии: 6 – 
Ectothiorhodospira; 7 – Thiospirillum; 8 – Chromatium; 9 – Thiocystis; 10 – Thiodictyon; 11 – Thiocapsa 
(по В. М. Горленко, Г. А. Дубининой, С. И. Кузнецову, 1977)  

 

По способности использовать в качестве доноров электронов 
элементарную серу в группе пурпурных бактерий выделяют два семейства: 
пурпурные серные (Chromatiaceae) и пурпурные несерные (Rhodospirillaceae) 
бактерии. 
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Все представители пурпурных серных бактерий могут расти при 
освещении в анаэробных условиях на минимальной среде, содержащей в 
качестве единственного источника углерода СО2, используя H2S в качестве 
донора электронов. Таким образом, для серных бактерий основной способ 
существования – фотолитоавтотрофия. Многие виды используют для этой 
цели молекулярную серу (S0), сульфит (SO −2

3 ), тиосульфат (S2O −2
3 ), 

молекулярный водород. Сульфид окисляется последовательно до 
молекулярной серы, далее до сульфата (SO −2

4 ), при этом капли серы, 
окруженные белковой мембраной, временно откладываются в 
периплазматическом пространстве. Это происходит в результате того, что 
окисление H2S до S0 превосходит скорость последующего окисления S0 до 
SO −2

4 . 
Для большинства пурпурных несерных бактерий характерен 

фотоорганогетеротрофный образ жизни. Донорами электронов и источниками 
углерода в процессе фотосинтеза являются жирные кислоты, спирты, 
углеводы, аминокислоты.  

Некоторые пурпурные несерные бактерии растут при освещении на 
минеральной среде, используя в качестве донора электронов H2S, S2O −2

3 , или 
S0. В большинстве случаев сульфид окисляется только до молекулярной серы, 
никогда не откладывающейся в клетке, но в отдельных случаях возможно 
последующее окисление S0 до сульфата. 

В группе пурпурных несерных бактерий обнаружено большое 
разнообразие метаболических путей, связанных с получением энергии. 
Многие представители этой группы способны расти в темноте в 
микроаэрофильных или аэробных условиях, получая энергию в процессе 
дыхания. У них активно функционирует замкнутый цикл Кребса, 
гликолитический путь и другие пути катаболизма органических соединений. 
Представители рода Rhodobacter способны к хемоавтотрофии. Они растут на 
минеральной среде в темноте при пониженной концентрации О2, используя 
энергию, получаемую при окислении молекулярного водорода, для 
ассимиляции СО2. У представителей рода Rhodobacter обнаружена также 
способность к росту в анаэробных условиях за счет окисления органических 
соединений в процессе нитратного дыхания. Кроме того, для ряда пурпурных 
несерных бактерий показана способность расти анаэробно в темноте, 
осуществляя сбраживание органических субстратов (углеводы, пируват и др.). 

Таким образом, можно заключить, что для пурпурных несерных бактерий 
источниками энергии могут быть фотосинтез, аэробное дыхание, анаэробное 
дыхание и брожение. 
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Зеленые  бактерии 
 

Зеленые бактерии осуществляют аноксигенный фотосинтез и относятся к 
классу Anoxyphotobacteria. В группе зеленых бактерий выделяют зеленые 
серные (Chlorobiaceae) и зеленые нитчатые (Chloroflexaceae).  

Все зеленые серные бактерии – грамотрицательные одноклеточные 
неподвижные микроорганизмы (рис. 89). Клетки мелкие (0,3–1,2 х 0,5–2,7 
мкм), палочковидные, яйцеобразные или слегка изогнутые. Размножение 
осуществляется бинарным делением. В качестве запасного вещества зеленые 
серные бактерии накапливают гликогеноподобный полисахарид. Поли-β-
гидроксимасляная кислота не обнаружена. 

 
Рис. 89. Основные морфологические формы зеленых серобактерий:  

1 – Chlorobium limicola; 2 – Chlorobium vibrioforme; 3 – Prosthecochloris aestuarii;  
4 – Pelodictyon lutecium; 5 – Pelodictyon clathratiforme; 6 – Clathrochloris sulfurica;  

7 – Ancalochloris perfilievii  (по В. М. Горленко, Г. А. Дубининой, С. И. Кузнецову, 1977) 
 

Зеленые серные бактерии являются строго анаэробными 
фотолитоавтотрофами. В качестве доноров электронов они используют H2S 
или другие восстановленные неорганические соединения серы, а также 
молекулярный водород. Получающаяся при окислении H2S элементарная сера 
до окисления ее до сульфата откладывается вне клетки. 

Многие из них нуждаются в витамине В12. Как правило, зеленые серные 
бактерии способны фиксировать молекулярный азот.  

По всем вышеперечисленным свойствам они похожи на пурпурные серные 
бактерии. Действительно, пурпурные и зеленые серные бактерии обычно 
сосуществуют в освещенной, богатой сульфидами анаэробной водной среде и 
области их распространения в значительной степени перекрываются. Однако 
эти две группы заметно различаются по используемым ими источникам 
углерода. Ни один из видов зеленых серных бактерий не может расти 
фотогетеротрофно, имея в качестве единственного и основного источника 
углерода органические соединения, если в среде отсутствуют неорганические 
восстановители (пурпурные серные могут использовать и органические 
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источники углерода). Зеленые серные бактерии не имеют рибулозо-1,5-
дифосфаткарбоксилазы, поэтому они не могут фиксировать СО2 в цикле 
Кальвина. Они фиксируют СО2 в цикле Арнона, в котором СО2 фиксируется 
на органических кислотах с образованием конечного продукта – 
щавелевоуксусной кислоты (для сравнения, конечный продукт цикла 
Кальвина – глюкоза, гликоген и другие углеводы). 

Зеленые нитчатые бактерии представляют собой передвигающиеся путем 
скольжения организмы, состоящие из множества палочковидных клеток, 
которые называются трихомами и достигают в длину 100– 
300 мкм (рис. 90). У некоторых видов трихомы окружены слизистым чехлом. 
Все описанные представители  семейства Chloroflexaceae имеют типичную 
грамотрицательную клеточную стенку, но не ригидную, а гибкую, 
обеспечивающую скользящее движение со скоростью 0,1–0,4 мкм/с. Клетки 
размножаются поперечным бинарным делением. Кроме того, как и все 
нитчатые формы, зеленые скользящие бактерии размножаются путем 
отделения небольшой части трихома. 

 
Рис. 90. Основные морфологические формы зеленых скользящих бактерий:  

1 – Chloroflexus aurantiacus; 2 – Chloronema giganteum; 3 – Oscillochloris chrysea  
(по В. М. Горленко, Г. А. Дубининой, С. И. Кузнецову, 1977) 

 

Физиолого-биохимическая характеристика зеленых нитчатых бактерий 
основана на данных, полученных для одного из представителей этой группы – 
Chloroflexus aurantiacus, поскольку остальные не получены к настоящему 
времени в чистой культуре. Нитчатые зеленые бактерии  
C. aurantiacus являются факультативными анаэробами и фототрофами. На 
свету они растут в аэробных и анаэробных условиях в присутствии 
разнообразных органических соединений: углеводов, спиртов, органических 
кислот и аминокислот. В темноте рост возможен только в аэробных условиях. 
Таким образом, органические соединения используются этим организмом 
несколькими путями: в качестве источников углерода, источников энергии и 
доноров электронов. 
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Зеленые нитчатые бактерии практически не способны к фототрофному 
росту на СО2 и Н2 и, следовательно, эти бактерии являются, скорее, 
фотогетеротрофами. Фотоассимиляция СО2 у Chloroflexus aurantiacus 
происходит в цикле Кальвина, на что указывает обнаруженный у них 
активный фермент рибулозо-1,5-дифосфаткарбоксилаза. Метаболизм 
органических углеродных соединений осуществляется в результате 
функционирования полного цикла трикарбоновых кислот и глиоксилатного 
цикла. Попытки обнаружить у данных бактерий способность к фиксации 
молекулярного азота пока не дали положительных результатов. 

 
Гелиобактерии 

 
Гелиобактерии осуществляют аноксигенный фотосинтез благодаря 

наличию в клетках единственного бактериохлорофилла g, который не 
обнаружен у других бактерий с бескислородным типом фотосинтеза.  

В клетках гелиобактерий, кроме бактериохлорофилла g, имеется 
небольшое количество каротиноидов. 

Гелиобактерии являются единственными грамположительными 
фототрофами, способными к образованию настоящих эндоспор. Описаны два 
вида, различающиеся морфологически: Heliobacterium chlorum – одиночные 
длинные палочки (1,0 х 7,0–10 мкм), способные передвигаться скольжением, 
и Heliobacillus mobilis – короткие палочковидные формы с перитрихиально 
расположенными жгутиками. 

Гелиобактерии – облигатные фототрофы. Рост возможен только на свету в 
анаэробных условиях. Источниками углерода могут служить некоторые 
органические кислоты (уксусная, молочная, масляная, пировиноградная). 
Фиксация СО2 осуществляется в цикле Кальвина. Дыхательный метаболизм 
отсутствует. Гелиобактерии – активные азотфиксаторы. Они обитают в 
почвах и содовых озерах. 

 
Цианобактерии 

 
Цианобактерии еще недавно рассматривали как синезеленые водо-росли – 

особый тип низших растений. Сходство синезеленых водорослей с 
бактериями было отмечено давно. В 1875 г. Ф. Кон объединил их с 
бактериями в отдел Schyzophyta – растения-дробянки, т. е. растения, разм-
ножающиеся бинарным делением. 

В 1978 г. Н. Гиббонс и Р. Меррей, основываясь на ряде свойств, отнесли 
синезеленые водоросли к прокариотам, а Р. Стейниер пред-ложил отказаться 
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от названия «синезеленые водоросли» и ввести термин «цианобактерии», что 
обусловлено рядом специфических свойств:  

• наличием клеточной стенки, состоящей из пептидогликана муреи-на; 
• отсутствием мембраны, отделяющей наследственный материал от 

цитоплазмы; 
• наличием рибосом 70S-типа; 
• способностью развиваться при температуре выше 55 ºС; 
• способностью фиксировать молекулярный азот; 
• наличием  в ряде случаев аэросом и карбоксисом – цитоплазматических 

включений, встречающихся только у прокариот; 
• сходством с другими  эубактериями по спектрам чувствительности к 

антибиотикам. 
Цианобактерии – морфологически разнообразная группа грамотица-

тельных прокариот, включающая одноклеточные, колониальные и мно-
гоклеточные формы. Клетки могут быть сферическими, палочковидными или 
изогнутыми, одиночными или образующими скопления, удерживаемые 
совместно после ряда делений с помощью окружающего их общего чехла. 
Многоклеточные формы имеют нитевидное строение. Нити (трихомы или 
филаменты) бывают простые или ветвящиеся. Простые нити состоят из 
одного ряда клеток, имеющих одинаковые размеры, форму и строение, или 
клеток, различающихся по этим параметрам. Ветвящиеся трихомы 
возникают в результате нескольких механизмов, в связи с чем различают 
ложное и истинное ветвление. К истинному ветвлению приводит 
способность клеток трихома делиться в разных плоскостях, в результате 
возникают многорядные трихомы или однорядные нити с однорядными 
боковыми ветвями. Ложное ветвление трихомов не связано с особенностями 
деления клеток внутри нити, а есть результат прикрепления или соединения 
нитей под углом друг к другу. 

Для разных представителей этой группы прокариот характерна спо-
собность к скользящему движению, осуществляющемуся по твердому 
субстрату без помощи жгутиков. 

Основной способ размножения цианобактерий – последовательное 
бинарное деление. Однако при определенных условиях вегетативная клетка 
генетически предрасположена к дифференциации в специализи-рованную 
репродуктивную структуру. Это нанноциты, баеоциты и экзо-споры у 
одноклеточных представителей и гормогонии и гормоцисты у нитчатых 
цианобактерий. 

Нанноциты образуются в результате ряда последовательных делений 
материнской клетки, не сопровождающихся ростом дочерних клеток. 
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Баеоциты образуются в результате многократного деления клеток внутри 
общей дополнительной оболочки-чехла, в результате которого образуется 
спорангий с мелкими баеоцитами. Последние освобождаются после разрыва 
оболочки спорангия. Освобождающиеся баеоциты окружены либо только 
обычной для цианобактерий клеточной стенкой грамотрицательного типа, 
либо имеют дополнительный внешний чехол. Баеоциты могут быть 
подвижными и неподвижными. 

Образование экзоспор происходит также путем деления клетки внутри 
чехла. При этом наблюдается непрерывное последовательное отчленение спор 
от апикальной части материнской клетки. Базальная часть продолжает расти 
и, достигнув исходных размеров, делится с образованием экзоспоры. 

Гормогонии представляют собой фрагменты трихома, отделившиеся от 
материнской нити и обладающие подвижностью. 

Гормоцисты, или гормоспоры, – короткие ряды гранурованных клеток, 
окруженные самостоятельным плотным толстым слизистым чехлом. 

В настоящее время цианобактерии разделены на пять порядков, 
различающихся морфологическими признаками: Chroococcales, 
Pleurocapsales (одиночные клетки или колонии), Oscillatoriales, Nostocales и 
Stigonematales (многоклеточные нитчатые формы). 

Одноклеточные формы цианобактерий отличаются друг от друга способом 
размножения. Размножение бинарным делением в одной или более 
плоскостях или почкованием характерно для представителей порядка 
Chroococcales. Цианобактерии, входящие в порядок Pleurocapsales, 
размножаются множественным делением или чередованием бинарного и 
множественного деления (рис. 91). 

 
 
 
 

 
 

 
 
 
 

Рис. 91. Микрофотографии одноклеточных цианобактерий:  
А –  Chroococcales; Б – Pleurocapsales (из «The Japanese Fresh-water Algae, 1977»;   

          http://protist.i.hosei.ac.jp/PDB/Images/Prokaryotes/Chroococcaceae/) 

БА 



 36

В основе деления на порядки многоклеточных форм цианобактерий лежит 
способность нитей к ветвлению, а также морфология и строение клеток, из 
которых они образованы. Цианобактерии, входящие в порядок Oscillatoriales, 
имеют неветвящиеся трихомы, состоящие из одного ряда только 
вегетативных клеток. Рост трихома осуществляется делением клеток в одной 
плоскости. Неветвящиеся трихомы характерны также для цианобактерий 
порядка Nostocales. Однако их трихомы, помимо вегетативных клеток, 
содержат гетероцисты и иногда акинеты. Отличительным признаком 
цианобактерий порядка Stigonematales является способность вегетативных 
клеток трихома к делению более чем в одной плоскости, приводящему к 
появлению многорядных трихомов или трихомов с истинным ветвлением 
(рис. 92). 

 

 
 

 
 
 
 
 
 

 
 

Рис. 92. Микрофотографии нитчатых цианобактерий: 
А – Oscillatoriales; Б – Nostocales; В – Stigonematales (из «The Japanese Fresh-water Algae, 1977»; 

http://protist.i.hosei.ac.jp/PDB/Images/Prokaryotes/Chroococcaceae/) 
 

Подавляющее большинство цианобактерий является облигатными 
фототрофами, т. е. могут расти только за счет энергии солнечного света. При 
этом для них характерен фотосинтез, основанный на функцио-нировании двух 
фотосистем с использованием Н2О в качестве донора электронов и 
сопровождающийся выделением молекулярного кислорода. Образующиеся в 
процессе фотосинтеза АТФ и НАДФ · Н2 используются далее в темновых 
реакциях для фиксации СО2 в цикле Кальвина. В качестве первого 
стабильного продукта этого цикла идентифицирован гликоген. Помимо этого 
пути, у цианобактерий обнаружена активность 
фосфоенолпируваткарбоксилазы, что позволяет им ассимилировать СО2 
путем карбоксилирования фосфоенолпировиноградной кислотой. 

В настоящее время у многих представителей цианобактерий обнаружена 
способность к бескислородному фотосинтезу, когда функционирует только 
фотосистема I. Активность ассимиляции CO2 за счет этого процесса низка и 
составляет несколько процентов от скорости ассимиляции СО2 в условиях 
функционирования обеих фотосистем. 

А Б В 
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Обнаружение у цианобактерий бескислородного фотосинтеза позволяет 
ликвидировать «разрыв», существующий между фотосинтезом пурпурных и 
зеленых бактерий, гелиобактерий и кислородным фотосинте-зом 
цианобактерий, прохлорофит и эукариотических организмов. Способность 
цианобактерий переключаться при изменении условий с одного типа 
фотосинтеза на другой служит иллюстрацией гибкости их светового 
метаболизма. Это имеет важное экологическое значение для цианобактерий. 

Хотя подавляющее большинство цианобактерий могут расти, используя 
только энергию света, т. е. являются облигатными фототрофами, в природе 
они часто находятся в условиях темноты. В темноте у цианобак-терий 
обнаружен активный эндогенный метаболизм, энергетическим субстратом 
которого служит запасенный на свету гликоген. В качестве основного пути 
катаболизирования последнего идентифицирован окислительный 
пентозофосфатный путь. Другой возможный путь получения 
цианобактериями в темноте энергии – гликолиз. 

Цианобактерии, осуществляющие бескислородный фотосинтез, могут 
получать энергию в темноте в процессе анаэробного дыхания при наличии в 
среде серы. При этом происходит перенос электронов на молекулярную серу, 
восстанавливая ее до сульфида. Установлено, что у таких цианобактерий цикл 
Кребса «не замкнут» из-за отсутствия α-кетоглута-ратдегидрогеназы. 

Среди цианобактерий широко распространена способность к азот-
фиксации. Это обеспечивается наличием нитрогеназной активности, которая в 
свою очередь зависит от содержания в среде связанного азота и 
молекулярного кислорода. Связанный азот репрессирует синтез и ингибирует 
активность нитрогеназы, молекулярный кислород быстро инактивирует 
фермент. 

Проблема фиксации молекулярного азота в аэробных условиях у циа-
нобактерий решена путем формирования дифференцированных клеток – 
гетероцист, в которых чувствительный к молекулярному кислороду ап-парат 
фиксации молекулярного азота отделен от кислородовыделяющего 
фотосинтетического аппарата с помощью определенных ультраструк-турных 
и биохимических перестроек. 

При отсутствии в среде связанного азота некоторые клетки нитчатых 
цианобактерий превращаются в гетероцисты. Образование гетероцист 
происходит за 24 ч и может быть разделено на два этапа: 

1. Формирующиеся на первом этапе прогетероцисты не способны 
защитить нитрогеназу от инактивирующего действия О2. Процесс 
дифференцировки на этой стадии обратим: при внесении в среду 
аммонийного азота прогетероцисты превращаются в вегетативные клетки, 
способные к делению. 
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2. На втором этапе процесс дифференцировки становится необратимым. 
Сформированные гетероцисты не способны к делению и не могут 
превращаться в вегетативные клетки. 

Формирование гетероцист из вегетативных клеток сопровождается 
глубокими ультраструктурными и функциональными перестройками. Зрелые 
гетероцисты окружены тремя дополнительными слоями, внешними по 
отношению к клеточной стенке (рис. 93). 

 
 
 
 

 

 
Рис. 93. Схема строения гетероцисты: 

1 – клеточная стенка; 2 – цитоплазматическая мембрана; 3 – полярная цианофициновая гранула; 
4 –  тилакоиды; 5 – фибриллярный слой; 6 – пластинчатый слой оболочки гетероцисты; 7 –  

гомогенный слой; 8 – фикобилисомы;  9 – микроплазмодесмы  
(по М. В. Гусеву и Л. А. Минеевой, 2003) 

 

Гомогенный слой состоит из полисахаридов, пластинчатый – из 
пептидогликана муреина, для фибриллярного слоя точная химическая 
природа не установлена. 

Предполагается, что пластинчатый слой непроницаем для Н2О,  
ионов, нейтральных веществ гидрофильной природы и, возможно, для 
растворенных газов. Дополнительные слои, окружающие гетероцисту, в 
местах ее контакта с вегетативной клеткой прерываются. Перегородка, 
отделяющая гетероцисту от вегетативной клетки, пронизана множеством 
мелких каналов (микроплазмодесм), соединяющих цитоплазмы обеих клеток 
и обеспечивающих обмен клеточными метаболитами. 

В цитоплазме гетероцист в зонах контакта с вегетативными клетками 
располагаются светопреломляющие полярные гранулы. Терминальные 
гетероцисты содержат одну, а интеркалярные – две полярные гранулы. Они 
имеют гомогенное строение и содержат запасной полипептид цианофицин. 

Одновременно с ультраструктурной дифференциацией клетки происходят 
и биохимические изменения. В гетероцистах синтезируется фермент 
нитрогеназа, исчезают основные светособирающие пигменты фото-системы II 
– фикобилипротеины и содержащие их структуры – фикобилисомы; резко 

                        Фрагмент 
гетероцисты                       вегетативной клетки 
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снижается содержание ионов марганца – необходимого компонента системы 
разложения воды; утрачивается способность фиксировать СО2, так как в 
гетероцистах отсутствует рибулозо-1,5-дифос-фаткарбоксилаза в растворимой 
форме или внутри карбоксисом. Таким образом, в зрелых гетероцистах не 
функционирует фотосистема II, но сохраняется активность фотосистемы I, так 
как в них поддерживается значительный уровень хлорофилла и увеличивается 
количество фотореакционных центров этой системы. 

Известно, что для фиксации N2 необходимы восстановитель в виде 
молекул восстановленного ферредоксина или НАДФ · Н2 и химическая 
энергия в форме АТФ. Так как в гетероцистах отсутствует нециклический 
транспорт электронов, то они не могут обеспечивать процесс азотфиксации 
фотохимически образованным восстановителем и зависят в этом отношении 
от межклеточного переноса метаболитов. Восстановитель может или 
непосредственно транспортироваться из соседних вегетативных клеток в 
готовом виде, или же генерироваться в гетероцистах в темновых 
ферментативных процессах из исходного транспортируемого субстрата. Чаще 
всего в качестве такого субстрата служит мальтоза, которая является 
продуктом восстановительного пентозофосфатного цикла (цикла Кальвина). В 
гетероцистах мальтоза катаболизируется в окислительном пентозофосфатном 
пути. При этом образуется НАДФ · Н2. Далее водород с НАДФ · Н2 
передается на ферредоксин в реакции, катализируемой НАДФ-
оксидоредуктазой. Источником АТФ служит зависимое от фотосистемы I 
циклическое фотофосфорилирование, в темноте – окислительное 
фосфорилирование. 

Нитрогеназная система катализирует восстановление N2 до аммония 
(NH +

4 ). Последний включается в молекулу глутаминовой кислоты в реакции, 
катализируемой глутаминсинтетазой: 

 

 
В таком виде фиксированный азот транспортируется из гетероцист в 

вегетативные клетки, где с помощью глутаминсинтетазы осуществляется 
перенос аминогруппы на молекулу α-кетоглутарата: 

 

  глутамин + α-кетоглутаровая кислота      2 мол. глутаминовой кислоты. 
Одна из молекул глутаминовой кислоты возвращается в гетероцисту для 

очередного акцептирования NH +
4 , другая используется в метаболических 

реакциях вегетативной клетки (рис. 94). 

глутаминовая кислота + NH +
4  + АТФ         глутамин + АДФ + Фн 
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Рис. 94. Схема обмена углеродными и азотными соединениями между гетероци- 

                    стой и вегетативной клеткой (по М. В. Гусеву и Л. А. Минеевой, 2003) 
 

Таким образом, в гетероцистах создаются специфические условия, при 
которых снижается парциальное давление молекулярного кислорода, и 
которые необходимы для функционирования нитрогеназы. Соединения 
углерода поступают из вегетативных клеток, а связанный азот преиму-
щественно в форме глутамина возвращается к ним. 

 
Прохлорофиты 

 
Это одноклеточные или нитчатые, разветвленные или неразветвлен-ные 

бактерии, осуществляющие оксигенный фотосинтез. От цианобакте-рий 
отличаются составом пигментов и организацией фотосинтетического 
аппарата. Прохлорофиты относятся к порядку Prochlorales, который включает 
два рода: Prochloron – одноклеточные организмы и Prochlo-rothrix – нитчатые 
организмы. 

Бактерии рода Prochloron представлены клетками сферической формы без 
выраженного слизистого чехла. Это внеклеточные симбионты 
(экзосимбионты), обитающие на поверхности тела морских животных – 
колониальных асцидий (главным образом, дидемнид). Длительное время не 
удавалось культивировать данные бактерии в лабораторных условиях. 
Недавно было обнаружено, что зависимость от хозяина определяется 
потребностью бактерий рода Prochloron в аминокислотах, в частности в 
триптофане.  

Типовой (и единственный) вид – Prochloron didemni. 

 
Цикл 
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Мальтоза
Мальтоза 

Глюкозо-6-фосфат 
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4
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Н2О О2

СО2 О2 N2
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Гетероциста 

АТФ 
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К роду Prochlorothrix относятся свободноживущие прохлорофиты. Они 
являются обитателями пресных озер и легко культивируются на минеральных 
средах. Это нитчатые бактерии, у которых отсутствует клеточная 
дифференцировка. 

Типовой (и единственный) вид – Prochlorothrix hollandica. 
Прохлорофиты осуществляют фиксацию СО2 в цикле Кальвина. Ко-

нечным продуктом углеродного обмена на свету является полисахарид, 
сходный с гликогеном цианобактерий. Помимо фотоавтотрофии, обнаружена 
способность прохлорофит к фотогетеротрофии и росту в темноте с 
получением энергии в процессе дыхания. Для прохлорофит показана 
способность фиксировать N2. 

 
Распространение  фототрофных  бактерий 

 
Фототрофные, или фотосинтезирующие, бактерии – типично водные 

микроорганизмы, распространенные в пресных и соленых водоемах. 
Особенно часто они встречаются в местах, где есть H2S, как в мелководье, так 
и на значительной глубине. В почве фототрофных бактерий мало, но при 
затоплении ее водой они могут расти весьма интенсивно. 

Распространение фототрофных прокариот в природе определяют на-
личием трех основных факторов: света, молекулярного кислорода и 
питательных веществ. Потребности в световой энергии и диапазоне длин 
поглощаемого света для фотосинтеза определяются набором 
светособирающих пигментов. Прокариоты с кислородным типом фотосинтеза 
поглощают свет в том же диапазоне длин волн, что водоросли и высшие 
растения. Пурпурные и зеленые бактерии, гелиобактерии часто развиваются в 
водоемах под более или менее плотным поверхностным слоем, состоящим из 
цианобактерий и водорослей, эффективно поглощающих свет с длиной волны 
до 750 нм. Фотосинтез пурпурных и зеленых бактерий, гелиобактерий в этих 
условиях связан со способностью бактериохлорофиллов поглощать свет в 
красной и инфракрасной областях спектра за пределами поглощения 
хлорофиллов. Крайняя граница этой части спектра определяется 
способностью бактериохлорофиллов некоторых пурпурных бактерий 
поглощать свет с длиной волны до 1100 нм. Некоторые фотосинтезирующие 
прокариоты могут расти в водоемах на глубине до 20–30 м за счет активности 
другой группы пигментов – каротиноидов. 

По отношению к молекулярному кислороду среди фототрофных про-
кариот встречаются строгие и факультативные анаэробы, микроаэрофи-лы и 
организмы, у которых О2 образуется внутриклеточно. 
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Значительны также различия в питательных веществах, необходимых для 
конструктивного и энергетического метаболизма. Они могут варьировать от 
сложных пищевых потребностей до практически минималь-ного уровня. 

Фототрофные прокариоты, особенно цианобактерии, играют значи-
тельную роль в круговороте углерода и азота, а серобактерии – и серы. В 
настоящее время фототрофные бактерии широко используют для иссле-
дования фотосинтеза в различных аспектах, особенно начальных стадий. 
Кроме того, пурпурные и зеленые бактерии интересны для выяснения 
организации фотосинтетического аппарата, путей биосинтеза пигментов, 
метаболизма углерода, эволюции фотосинтеза и фотосинтезирующих форм. 

 
Хемолитотрофные  бактерии 

 
Хемолитотрофия – способ существования, обнаруженный только у 

прокариот, при котором источником энергии служат реакции окисления 
неорганических соединений. Впервые данная группа бактерий была открыта 
русским микробиологом С. Н. Виноградским. 

Хемолитотрофы могут существовать как в аэробных, так и анаэробных 
условиях и использовать довольно широкий круг неорганических соединений 
в качестве источников энергии. На основании специфичности 
хемолитотрофов в отношении субстратов их можно разделить на пять 
основных групп (табл. 11): 

• нитрифицирующие бактерии окисляют восстановленные неорга-
нические соединения азота; 

• бактерии, окисляющие серу, используют в качестве источника энергии 
H2S, молекулярную серу (S0) или ее частично восстановленные окислы; 

• железобактерии окисляют восстановленное железо или марганец; 
• водородные бактерии используют в качестве источника энергии 

молекулярный водород; 
• у карбоксидобактерий единственный источник углерода и энергии – 

СО2. 
К хемолитотрофным можно отнести сульфатвосстаналивающие и 

метанобразующие бактерии. Сульфатвосстанавливающие бактерии 
получают энергию окислением в анаэробных условиях молекулярного 
водорода, используя в качестве конечного акцептора электронов сульфат 
(SO −2

4 ). Метаногенные бактерии используют CO2 в качестве конечного 
акцептора электронов при окислении молекулярного водорода. Эти группы 
бактерий рассмотрены в гл. 6. 
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Таблица 11 
Группы хемолитотрофных прокариот 

 

Группа прокариот 

Характеристика 
энергетического процесса Способность  

к автотрофии донор  
электронов 

акцептор 
электронов 

конечные 
 продукты 

Нитрифицирующи
е бактерии 

NH +
4  

NO −
2  

O2 
NO −

2  
NO −

3  
+ 

Железобактерии Fe2+ O2 Fe3+ + 
Бактерии, 
окисляющие серу 

H2S, S0,  
SO −2

3 , S2O −2
3 , 

S3O −2
6 , S4O −2

6

O2 
NO −

3  
SO −2

4  
SO −2

4 , NO −
2 ,N2 + 

Водородные 
бактерии H2 

O2 
NO −

3 , NO −
2

H2O 
H2O, NO −

2 , N2 + 

Карбоксидобактер
ии CO O2 CO2 + 

Сульфатвосстанав
ливающие  
бактерии 

H2 SO −2
4  H2S m  (у отдельных 

       видов) 

Метаногенные 
бактерии H2 CO2 CH4 

±  (у большинства   
    видов)   

 
Нитрифицирующие  бактерии 

 
Нитрифицирующие бактерии получают энергию в результате окисления 

восстановленных соединений азота (аммиак, азотистая кислота). Они входят в 
семейство Nitrobacteriaceae, которое состоит из восьми родов. 

В природе процесс нитрификации проходит в две фазы, за каждую из них 
ответственны свои возбудители. Первую фазу – окисление солей аммония до 
солей азотистой кислоты – осуществляют представители родов Nitrosomonas, 
Nitrosococcus, Nitrosolobus, Nitrosospira и Nitrosovibrio: 

NH +
4  + 1,5 O2     NO −

2  + H2O + 2H+ 
Вторую фазу – окисление нитритов в нитраты – осуществляют бактерии 

из родов Nitrobacter, Nitrospina, Nitrococcus: 
NO −

2  + 1/2 O2          NO −
3  

Нитрифицирующие бактерии – грамотрицательные микроорганизмы, 
различающиеся формой и размером клеток. В эту группу входят бактерии с 
палочковидной, сферической, спиралевидной, грушевидной формой клеток. 
Все нитрифицирующие бактерии, кроме представителей рода Nitrobacter, 
размножаются бинарным делением. Бактерии, принадлежащие к роду 
Nitrobacter, размножаются почкованием. Среди нитрифицирующих бактерий 
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есть подвижные (с полярным или перитрихиальным жгутикованием) и 
неподвижные формы. 

Все нитрифицирующие бактерии – облигатные аэробы; большинство – 
облигатные автотрофы, рост которых ингибируется органическими 
соединениями в концентрациях, обычных для гетеротрофных прокариот. 
Ассимиляция СО2 осуществляется в цикле Кальвина.  

Оптимальные условия для роста нитрифицирующих бактерий – 
температура 25–30 °С при рН 7,5–8,0. 

Процесс нитрификации происходит в цитоплазматической мембране. Ему 
предшествует поглощение амиака и перенос его через цитоплазматическую 
мембрану с помощью медьсодержащей транслоказы. 

Окисление аммиака в нитрит осуществляется в несколько этапов. На 
первом этапе аммиак окисляется до гидроксиламина с помощью моноок-
сигеназы. Этот фермент катализирует присоединение к молекуле ам-миака 
одного атома кислорода; второй атом кислорода взаимодействует с НАД · Н2, 
что приводит к образованию Н2О: 

NH3 + O2 + НАД · H2      NH2OH + H2O + НАД+ 
Этот этап окисления является эндергоническим, так как здесь проис-

ходит потребление энергии. 
Далее гидроксиламин с помощью гидроксиламиноксидоредуктазы 

окисляется до нитрита: 
NH2OH + O2     NO −

2  + H2O + H+ 
В качестве промежуточного продукта предполагается образование 

нитроксила: 
NH2OH      HNO + 2е–+ 2H+ 

Электроны от NH2OH поступают в дыхательную цепь на уровне 
цитохрома с и далее на терминальную оксидазу и на конечный акцептор – 
молекулярный кислород. 

Транспорт электронов по электронтранспортной цепи, расположенной в 
цитоплазматической мембране, сопровождается переносом двух протонов 
через мембрану. Это приводит к созданию протонного градиента и в 
конечном итоге к синтезу молекул АТФ (в этом процессе участвует  фермент 
АТФ-синтаза). 

Вторая фаза нитрификации – окисление нитрита до нитрата – 
катализируется молибденсодержащей нитритоксидазой. Это происходит по 
следующему уравнению: 

NO −
2  + H2O     NO −

3  + 2H+ + 2е– 
Электроны поступают на цитохром а1 и через цитохром с на терми-

нальную оксидазу аа3, где акцептируются молекулярным кислородом. При 
этом происходит перенос через мембрану двух протонов, что приводит к 
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синтезу АТФ. Схематически вторую фазу нитрификации можно представить 
следующим образом: 

 
            Внешняя сторона                                                Внутренняя сторона 
                                           2е–                                                           NO −

2  + H2O 
                      2Н+        с                                а1 
                                                                                                           NO −

3  
                                  
                                                                                                           1/2 O2 + 2H+ 
                                                   2е–                                                     
                                                                                                         H2O                                                        
                                                               аа3                                          
                                       Цитоплазматическая мембрана 
 

Таким образом, суммарно процесс окисления аммиака можно предс-тавить 
в следующем виде: 

NH3      NH2OH       [HNO]        NO −
2       NO −

3  
Энергетически выгодными являются только стадии окисления 

гидроксиламина в нитрит и нитрита в нитрат, так как в результате происходит 
образование молекул АТФ. 

Каким же образом у нитрифицирующих бактерий происходит обра-
зование восстановителя НАД · Н2, который необходим для ассимиляции СО2 в 
цикле Кальвина? 

Поскольку субстраты (аммиак, нитриты), которые окисляют 
нитрифицирующие бактерии, обладают сильно положительным 
окислительно-восстановительным потенциалом, который для пары NH +

4  / 
NH2OH составляет +899 мВ, для пары NO −

2  / NO −
3  – +420 мВ, а окислительно-

восстановительный потенциал НАД / НАД · Н2 имеет отрицательную 
величину -320 мВ, то окисление NH +

4  или NO −
2  по термодинамическим 

причинам не может быть прямо связано с восстановлением НАД. 
Образование НАД · Н2 в таком случае происходит за счет функционирования 
обратного транспорта электронов, который имеется у нитрифицирующих 
бактерий наряду с прямым транспортом по дыхательной цепи. Обратный 
транспорт электронов сопровождается затратой энергии.  

Схематически перенос электронов у нитрифицирующих бактерий можно 
представить следующим образом: 
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                                                                                                   Неорганические доноры электронов 
                          NO −

2 , NH3 
 
 
H2                                                      е– 

 
                                   Цепь переноса электронов                                                 
НАД                                                                                                       О2 
                                  е–                                               е– 

 
                    Обратный транспорт,           Прямой транспорт,  
                    сопровождающийся              приводящий к получению энергии 
                    затратами энергии 
 
                                                       NO −

2 , NО −
3  

 
Нитрифицирующие бактерии обнаружены в водоемах разного типа (озера, 

моря, океаны) и в почвах, где они, как правило, развиваются совместно с 
бактериями, жизнедеятельность которых приводит к образованию исходного 
субстрата нитрификации – аммиака. 

Процесс нитрификации, являясь важным звеном в круговороте азота в 
природе, имеет как положительные, так и отрицательные стороны. 
Переведение азота из аммонийной формы в нитратную способствует обед-
нению почвы азотом, так как нитраты как весьма растворимые соединения 
легко вымываются из почвы. В то же время известно, что нитраты – это 
хорошо используемый растениями источник азота. Кроме того, связанное с 
нитрификацией подкисление почвы улучшает растворимость и, 
следовательно, доступность некоторых жизненно необходимых элементов, в 
первую очередь фосфора и железа. 

Нитрифицирующие бактерии косвенно участвуют в разрушении разного 
рода сооружений, для которых строительным материалом служат известь и 
цемент (т. е. различных зданий, автострад и т. д.). Это связано с тем, что 
нитрифицирующие бактерии окисляют аммиак, присутствующий в атмосфере 
или выделяющийся из фекалий животных, до азотной кислоты. 

 
Бактерии,  окисляющие  соединения  серы 

 
Способность окислять восстановленные соединения серы обнаружена у 

многих прокариот. Это фототрофы, осуществляющие бескислородный 
фотосинтез, некоторые типичные гетеротрофные бактерии родов Bacil-lus, 
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Pseudomonas и др. В эту группу входят и хемолитотрофные бактерии такие 
как тионовые бактерии и бесцветные серобактерии. 

Тионовые бактерии квалифицированы в четыре рода: Thiobacillus, 
Thiomicrospira, Thiodendron и Sulfolobus. Это одноклеточные организмы 
разной морфологии (палочковидные, близкие к сферическим, вибриоид-ные, 
спиралевидные) и размеров (от 0,2–0,3 до 3–4 мкм), неподвижные или 
подвижные (жгутикование полярное), бесспоровые. Размножаются бинарным 
делением или почкованием. Все известные тионовые бактерии, за 
исключением представителей рода Sulfolobus, имеют клеточную стенку 
грамотрицательного типа. Клеточная стенка бактерий рода Sulfolobus не 
содержит муреина, а построена из белково-липидного комплекса и поэтому их 
в настоящее время относят к архебактериям. 

Тионовые бактерии способны окислять с получением энергии, помимо 
молекулярной серы, многие ее восстановленные соединения: сероводород 
(H2S), тиосульфат (S2O −2

3 ), сульфит (SO −2
3 ), тритионат (S3O −2

6 ), тетратионат 
(S4O −2

6 ), тиоцианат (CNS–), диметилсульфид (СH3SCH3), диметилдисульфид 
(CH3SSCH3), а также сульфиды тяжелых металлов. Там, где в качестве 
промежуточного продукта образуется S0, она всегда откладывается вне 
клетки.  

Полное ферментативное окисление тионовыми бактериями молекулярной 
серы и различных ее восстановительных соединений приводит к образованию 
сульфата (SO −2

4 ).  
Рассмотрим как происходит окисление сероводорода и молекулярной 

серы. 
Окисление H2S до сульфата сопровождается потерей восьми электронов, 

поступающих в дыхательную цепь, при этом в качестве промежуточных 
продуктов образуется молекулярная сера и сульфит: 

H2S          S0          SO −2
3         SO −2

4  
Перенос электронов сопровождается переносом протонов. Возникает 

электрохимический градиент, разрядка которого с помощью АТФ-син-тазы 
приводит к синтезу АТФ. 

Согласно другой точке зрения, в качестве первого продукта 
ферментативного окисления H2S образуется связанный с мембраной  сульфид-
сульфгидрильный комплекс [RSS–], окисляющийся далее через сульфит до 
сульфата. Молекулярная сера в этом случае не является прямым продуктом 
окисления H2S. В этом случае окисление H2S до SO −2

4  может быть 
представлено следующим образом: 

H2S          [RSS–]          SO −2
3          SO −2

4  



 48

Если же происходит окисление молекулярной серы, то предполагают 
такие превращения: 

S0           [RSS–]          SO −2
3         SO −2

4  
На этапе окисления сульфита до сульфата образуется промежуточное 

соединение аденозинфосфосульфат (АФС): 
SO −2

3  + АМФ        АФС  + 2е–, 
которое в результате субстратного фосфорилирования превращается в 
сульфат. При этом также образуется молекула аденозиндифосфата (АДФ), в 
которой запасается высвобождающаяся энергия: 

АФС + Фн          SO −2
4  + АДФ 

Далее с помощью аденилаткиназы из АДФ синтезируется АТФ. 
Основное же количество энергии тионовые бактерии получают в ре-

зультате переноса образующихся при окислении восстановленной серы 
электронов, поступающих в дыхательную цепь, вероятнее всего, на уровне 
цитохрома с. 

В большинстве случаев конечным акцептором электронов служит мо-
лекулярный кислород, т. е. они являются аэробами и энергия у них образуется 
в процессе аэробного дыхания. Некоторые тионовые бактерии являются 
факультативными анаэробами; они могут использовать в качестве конечного 
акцептора электронов не только О2, но и нитраты, восстанавливая их до N2. 
Описаны тиобациллы, которые способны расти в анаэробных условиях на 
средах, содержащих органические соединения, но на минеральных средах их 
рост возможен только в аэробных условиях. 

Большинство тионовых бактерий относится к облигатным хемолито-
автотрофам. Все компоненты клетки они способны строить из CO2, 
ассимилируя его в цикле Кальвина. Для таких тионовых бактерий СО2 служит 
основным источником углерода, а окисление неорганических 
восстановленных соединений серы – единственным источником энергии.  

Некоторые тионовые бактерии могут расти как в хемолитоавтотрофных, 
так и в хемоорганогетеротрофных условиях, используя в последнем случае в 
качестве источника углерода и энергии ряд органических соединений 
(углеводы, кислоты, спирты, аминокислоты). Описаны тионовые бактерии, 
которые могут расти, используя в качестве источника углерода только 
органические вещества, а энергию получать за счет окисления 
восстановленных соединений серы, т. е. являются хемолитогетеротрофами. 

У тионовых бактерий функционирует система обратного переноса 
электронов для синтеза НАД · Н2 (так же, как и у нитрифицирующих 
бактерий). 

Тионовые бактерии широко распространены в природе благодаря своей 
приспособленности к условиям обитания. Среди них встречаются 
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выраженные, или облигатные, ацидофилы. Например, бактерии Thiobacillus 
thioоxidans способны расти в кислой среде с рН приблизительно 0,6; 
оптимальным рН для их развития является область 2–4, при рН 7,0 этот 
организм расти не может. Бактерии Thiobacillus denitrificans, наоборот, 
развиваются в нейтральной и щелочной среде. Большинство тиобацилл 
относится к мезофилам с оптимальной температурой роста около 30 °С. В 
последнее время описаны термофильные штаммы, растущие при 60–70 °С. 

Бесцветные серобактерии на основании морфологических призна-ков 
делятся на две группы, включающие одноклеточные или многоклеточные 
формы. 

Одноклеточные бесцветные серобактерии в свою очередь можно раз-
делить на две подгруппы: 

• бактерии с крупными клетками (роды Achromatium, Thiovulum и др.); 
• бактерии с мелкими клетками (роды Тhiospira, Thiobacterium и др.). 
Среди представителей этих бактерий можно обнаружить виды со сфе-

рическими, овальными, спиралевидными или слегка изогнутыми клет-ками, 
как подвижными, так и неподвижными. 

Нитчатые организмы представлены неподвижными (Thiothrix) или 
способными к скользящему движению (Beggiatoa) формами. 

Единственным общим признаком бесцветных серобактерий является 
способность откладывать серу внутри клеток. 

Вопрос о способности бесцветных серобактерий существовать автот-
рофно еще не решен. Показано, что чистые культуры Thiospira могут расти 
только в присутствии органических соединений. У Beggiatoa также не 
обнаружено типичных для прокариот механизмов автотрофной ассимиляции 
СО2. Все это заставляет склоняться в пользу того, что бесцветные 
серобактерии могут существовать только хемолитогетеротрофно. 

Бактерии, окисляющие серу, участвуют в круговороте серы в природе. В 
отличие от фототрофных прокариот, окисляющих серу в анаэробных 
условиях, у данной группы бактерий окисление происходит в аэробных 
условиях. Хемолитотрофы, окисляющие серу, обитают в морских и пресных 
водоемах, содержащих О2, в аэробных слоях почв разного типа. 
Представителей этой группы можно встретить в кислых горячих серных 
источниках, кислых шахтных водах, в водоемах со щелочной средой и 
высокой концентрацией хлорида натрия. 

Окисление восстановленных соединений серы до сульфатов, 
осуществляемое этими бактериями, приводит к подкислению окружающей 
среды, что может иметь положительные и отрицательные последствия. 
Положительные – переводит некоторые соединения в растворимую форму, 
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что делает их доступными для растений; а отрицательные – накопление 
серной кислоты приводит к порче и разрушению различных сооружений. 

 
Железобактерии 

 
Железобактерии – это одноклеточные микроорганизмы, размножающиеся 

поперечным делением. Клетки разной формы и размеров, одиночные или 
формирующие скопления, окруженные чехлами, в которых откладываются 
оксиды железа. Они являются аэробными ацидофильными бактериями с 
оптимальным значением рН для роста ниже 4,5, что связывают с большей 
устойчивостью железа к окислению воздухом именно при низкой 
кислотности. 

Наиболее изученным представителем данных бактерий является Thio-
bacillus ferrоoxidans. Большинство штаммов этого вида принадлежит к 
облигатным хемолитоавтотрофам, использующим энергию окисления железа 
для ассимиляции СО2, служащей основным или единственным источником 
углерода. 

Окисление железа, приводящее к получению энергии, происходит в 
соответствии с уравнением 

2Fe2+ +  1/2 O2 + 2H+        2Fe3+ + H2O 
Бактерии вида Thiobacillus ferroоxidans способны окислять не только Fe2+, 

но и восстановленные соединения серы. Дыхательная цепь этих бактерий 
содержит все типы переносчиков, но участок, связанный с получением 
энергии, очень короткий. Окисление Fe2+ происходит на внешней стороне 
цитоплазматической мембраны; в цитоплазму через мембрану железо не 
проникает. Электроны с Fe2+ акцептируются особым медьсодержащим 
растворимым белком – рустицианином (РЦ), локализованным в 
периплазматическом пространстве. Затем с рустицианина они передаются на 
цитохром с, локализованный на внешней стороне цитоплазматической 
мембраны, а с него на цитохром а1, расположенный на внутренней стороне 
мембраны. Перенос электронов с цитохрома а1 на 1/2 O2, сопровождающийся 
поглощением из цитоплазмы двух протонов, приводит к восстановлению 
молекулярного кислорода до Н2О:  

                         Внешняя                                       Внутренняя 
                              сторона                                         сторона   
                                                                                            
                                                                                                                                               

    2Fe2+                                      2е–                                      1/2 O2 + 2H+ 
                  РЦ           с                             а1 
2Fe3+                                                                               H2O                                                 
  Периплазма          Цитоплазматическая  мембрана 
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Особенностью дыхательной цепи бактерий Thiobacillus ferrоoxidans 
является отсутствие переноса через мембрану протонов, происходит перенос 
только электронов. Градиент Н+ по обе стороны цитоплазматической 
мембраны у Thiobacillus ferroxidans поддерживается как за счет поглощения 
протонов из цитоплазмы, так и в результате низкого рН внешней среды, в 
которой обитают эти бактерии. Синтез АТФ происходит за счет движения Н+ 
из внешней среды в цитоплазму с помощью АТФ-син-тазы. Движущей силой 
служит в основном разность рН снаружи и внутри клетки. Для синтеза одной 
молекулы АТФ необходимо окислить как минимум две молекулы Fe2+. 
Образование восстановителя происходит в результате энергозависимого 
обратного переноса электронов. В целом для фиксации одной молекулы СО2 в 
цикле Кальвина необходимо окислить более 22 молекул Fe2+. 

Грамотрицательные бактерии Gallionella ferruginea имеют бобовидную 
почковидную форму и относятся к собственно железобактериям. На вогнутой 
стороне клеток они образуют коллоидный гидроксид железа (ферригидрит), 
из которого формируют стебельки разной формы. На концах стебельков 
располагаются клетки. Донором электронов у этих бактерий служит только 
Fe2+. Это типичные хемолитоавтотрофы, источником углерода для которых 
является СО2. Обитают в бикарбонатной среде, чаще в холодных водах, 
предпочитают нейтральные значения рН и микроаэрофильные условия. В 
системах водоснабжения образуют отложения, служащие причиной 
загрязнения питьевой воды и засорения коммуникаций. 

Кроме охарактеризованных хемолитотрофов, окислять железо и (или) 
марганец способны и другие железобактерии, принадлежащие к разным 
таксономическим группам. Большинство железобактерий откладывают 
оксиды металлов во внеклеточных структурах (капсулах, стебельках, чехлах). 
Среди них встречаются как факультативные хемолитотрофы, так и 
хемоорганотрофы. 

Автотрофные железобактерии и некоторые гетеротрофные бактерии 
принимают активное участие в образовании железистых отложений, из 
которых формируются осадочные железные руды в водоемах. Большое 
значение имеет также способность хемолитотрофных железобактерий, в 
частности Thiobacillus ferrоoxidans, окислять разнообразные нерастворимые в 
воде сульфидные минералы: сурьмы, меди, цинка, ртути, свинца, никеля, 
молибдена, кобальта. При этом образуются растворимые сульфаты, что имеет 
значение для плодородия почв, а также используется на практике при 
выщелачивании металлов из бедных руд. Суть технологии выщелачивания 
состоит в том, что через измельченную руду пропускают воду, содержащую  
железобактерии, собирают содержащий сульфаты раствор, концентрируют 
его и осаждают металлы. 
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Железобактерии широко распространены в природе и могут существовать 
в различных условиях: в подземных водах сульфидных месторождений, 
кислых водах железистых источников, кислых озерах с высоким содержанием 
закисного железа и др. 

 
Водородные  бактерии 

 
К водородным бактериям относятся прокариоты, способные получать 

энергию путем окисления молекулярного водорода с участием О2, а все 
вещества клетки строить из углерода СО2. Это хемолитоавтотрофы, растущие 
при окислении Н2 в аэробных условиях: 

Н2 + 1/2 О2        Н2О 
Помимо окисления, для получения энергии молекулярный водород 

используется в конструктивном метаболизме. Соотношение между 
потреблением растущей культурой водородных бактерий Н2, О2 и СО2 и 
синтезом вещества клеток [СН2О] соответствует следующему уравнению: 

6Н2 + 2О2 + СО2         [СН2О]   +  5Н2О 
Из уравнения видно, что на пять молекул Н2, окисленного в процессе 

дыхания, приходится одна молекула Н2, затрачиваемого на синтез биомассы. 
Водородные бактерии, окисляющие Н2 в присутствии О2, весьма 

гетерогенная с таксономической точки зрения группа. Она включает 
преимущественно грамотрицательные бактерии, среди которых наиболее 
распространены представители рода Alcaligenes (A. eutrophus, A. parado-xus) и 
Pseudomonas (P. facilis, P. saccharophila, P. carboxidovorans, P. carboxidoflava 
и др.). Эти бактерии имеют сходную морфологию и являются 
неспорообразующими палочками размером 0,3–0,7 ×  0,8–2,9 мкм. Среди 
грамотрицательных бактерий окислять водород в аэробных условиях 
способны также представители родов Aquaspirillum, Xanthobacter, Paracoccus, 
Rhizobium, среди грамположительных – Nocardia, Mycobacterium, Bacillus. 

Водородные бактерии – факультативные хемолитоавтотрофы, 
использующие в качестве источника углерода и энергии также разнообразные 
органические соединения. Ассимиляция СО2 происходит в цикле Кальвина. 
Водородные бактерии, растущие на органических соединениях, имеют тот же 
метаболический аппарат, что и хемоорганогетеротрофные прокариоты. 
Метаболизм органических соединений у разных представителей этой группы 
осуществляется с помощью гликолитического, окислительного 
пентозофосфатного и Энтнера – Дудорова путей, а также цикла Кребса и 
глиоксилатного шунта. 
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Все водородные бактерии способны потреблять аммиак, многие пред-
ставители – мочевину, нитраты, нитриты, разные аминокислоты и азотистые 
основания. Некоторые штаммы способны к фиксации молекулярного азота. 

Большинство водородных бактерий относится к облигатным аэробам. 
Однако среди них преобладают виды, тяготеющие к низким концентрациям 
О2 в среде. Особенно чувствительны к О2 водородные бактерии, растущие 
хемолитоавтотрофно, а также в условиях фиксации молекулярного азота. Это 
объясняется инактивирующим действием молекулярного кислорода на 
гидрогеназу и нитрогеназу – ключевые ферменты метаболизма Н2 и фиксации 
N2. 

Водородные бактерии, как правило, мезофилы с температурным 
оптимумом для роста 30 – 35 °С. Некоторые виды – термофилы, растущие при 
температуре 50 °С и даже 70 °С. Нейтрофилы с оптимальным рН для роста 
6,5–7,5. 

Окисление водорода связано с наличием гидрогеназ, которые в клетке 
могут находиться в растворимом или связанном с мембранами состоянии. 
Большинство водородных бактерий содержит только одну форму фермента – 
связанную с мембранами. Однако есть виды, имеющие обе формы или только 
растворимую (цитоплазматическую) гидрогеназу. 

Гидрогеназы с различной локализацией выполняют в клетке разные 
функции. Связанный с мембранами фермент, катализирующий реакцию 
поглощения Н2, передает электроны в дыхательную цепь и, таким образом, 
имеет непосредственное отношение к энергетическим процессам. 
Растворимая гидрогеназа, катализирующая аналогичную реакцию, переносит 
электроны на молекулы НАД+, которые участвуют далее в различных 
биосинтетических реакциях. Если же водородные бактерии содержат только 
одну растворимую гидрогеназу, то она выполняет обе функции. 

Если у водородных бактерий нет растворимой или НАД-зависимой 
гидрогеназы, то восстановитель НАД · Н2 при хемолитотрофном способе 
существования этих микроорганизмов образуется с помощью механизма 
обратного переноса электронов. 

Таким образом, из всех хемолитоавтотрофных прокариот только 
водородные бактерии с помощью растворимой гидрогеназы могут осуще-
ствлять непосредственное восстановление НАД+ окислением неорганического 
субстрата. У всех остальных групп НАД · Н2 образуется с использованием 
механизма обратного транспорта электронов. 

Водородные бактерии играют незаменимую роль в природе, участвуя в 
круговороте водорода. Они также рассматриваются как перспективные 
объекты биотехнологии, поскольку способны на дешевых минеральных 
субстратах с высокой эффективностью образовывать биомассу. Белки  
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водородных бактерий полноценны по аминокислотному составу и легко 
усваиваются животными. Представители рода Alcaligenes, кроме того, 
способны синтезировать из СО2 и накапливать в клетках большие коли-чества 
поли-β-гидроксибутирата – пластичного природного полимера. 

 
Карбоксидобактерии 

 
Это аэробные прокариоты, способные расти, используя оксид углерода в 

качестве единственного источника углерода и энергии. Таким свойством 
обладают некоторые представители родов Pseudomonas, Achromobacter, 
Comamonas и др. Это грамотрицательные прямые или слегка изогнутые 
палочки, подвижные. 

Карбоксидобактерии могут расти автотрофно, ассимилируя СО2 в цикле 
Кальвина, а также использовать в качестве единственного источника углерода 
и энергии различные органические соединения и некоторые одноуглеродные 
субстраты, такие как метанол и формиат. При выращивании на среде с СО2 в 
качестве единственного источника углерода все карбоксидобактерии энергию 
могут получать за счет окисления молекулярного водорода. В большинстве 
случаев рост этих бактерий на среде с СО2 + Н2 происходит активнее, чем на 
среде с СО. Это дало основание рассматривать карбоксидобактерии как 
особую физиологическую подгруппу водородных бактерий. 

Использование СО карбоксидобактериями происходит путем его 
окисления в соответствии с уравнением 

2СО + О2        2СО2 
Далее продукт реакции используется по каналам автотрофного метаболизма. 
Таким образом, при выращивании карбоксидобактерий на среде с СО в 
качестве единственного источника углерода и энергии источником углерода 
служит не СО, а СО2. 

Общее уравнение обмена карбоксидобактерий может быть представлено в 
виде следующего уравнения: 

24СО + 11О2 + Н2О        23СО2 + [СН2О] 
Окисление СО карбоксидобактериями осуществляется с участием СО-

дегидрогеназы. Электроны, освобождающиеся при этом, поступают в 
электронтранспортную цепь, состав которой аналогичен таковому 
водородных бактерий. 

Карбоксидобактерии приносят существенную пользу, улучшая 
экологическую ситуацию благодаря своей способности очищать атмосферу от 
токсичного оксида углерода, который в больших количествах присутствует в 
выхлопных газах, выбросах многих промышленных предприятий. 
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Семейство  Pseudomonadaceae 
 

Семейство Pseudomonadaceae состоит из четырех основных родов: 
Pseudomonas, Xanthomonas, Zoogloea, Frateuria, в состав которых входят как 
сапрофитные, так и патогенные штаммы. Сапрофиты могут быть почвенными 
и обитающими в пресной или морской воде. Патогенные штаммы включают 
как фитопатогенных (вызывающих заболевания растений), так и патогенных 
для человека и животных представителей. 

Общие признаки представителей семейства Pseudomonadaceae – это 
грамотрицательные, аэробные, не образующие спор, в большинстве своем 
хемоорганотрофные бактерии. Метаболизм дыхательный, никогда не 
бродильный. Растут при температуре от 4 до 43 ºС. По морфологии это 
прямые или изогнутые палочки, передвигающиеся с помощью полярно 
расположенных жгутиков. 

Важным систематическим признаком является то, что представители 
семейства Pseudomonadaceae катаболизируют углеводы по пути Энтне-ра – 
Дудорова с образованием пировиноградной кислоты. Гликолиза и 
окислительного пентозофосфатного пути у них не обнаружено. Содержание 
ГЦ-пар в ДНК находится в пределах 58–71 %. 

Краткая характеристика родов, входящих в семейство Pseudomonadaceae, 
представлена в табл. 12. 

 
                                                                                                                   Таблица  12 

Дифференциальные характеристики родов сем. Pseudomonadaceae 
 

Характеристики 

Ps
eu

do
m

on
as

 

Xa
nt

ho
m
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Fr
at
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ri

a 

Zo
og
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ea

 

Зависимость в факторах роста – + – + 
Рост при рН 3,6 – – + – 
Продукция ксантомонадинов – + – – 
Патогенность для растений  ±  + – – 
Образование хлопьев с 
древовидными выростами 

– – – + 

 
Род Pseudomonas. Впервые псевдомонады были описаны К. Флюгге в 

1886 г. и названы им Bacillus fluorescens. В 1894 г. был создан род Pseu-
domonas. Размеры клеток бактерий 0,5–1 ×  1,5–4 мкм. Все представители 
подвижны. Жгутикование полярное (монополярное, амфитрихиальное, 
лофотрихиальное). 
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В большинстве случаев хемоорганотрофы, но встречаются и хемоли-
тоавтотрофы. Метаболизм строго дыхательный. Оксидазная реакция 
положительная. Отдельные представители способны к денитрификации. 

Типовой вид – Pseudomonas aeruginosa. 
Род Xanthomonas. Отличительными признаками от представителей рода 

Pseudomonas являются некоторые особенности метаболизма, к числу которых 
относится способность продуцировать экстрацеллюлярные полисахариды 
ксантаны, а также желтые внутриклеточные не растворимые в воде пигменты 
ксантомонадины, которые представляют собой бромированные или 
метилированные арилполиены. 

Оксидазная реакция отрицательная. Нитраты не восстанавливают. 
Пищевые потребности для роста сложны, бактерии зависят от наличия в среде 
метионина, глутаминовой  и никотиновой кислот. 

Все представители рода Xanthomonas патогенны для растений. 
Типовой вид – Xanthomonas campestris. 
Род Frateuria. Представители, относящиеся к этому роду, имеют вид 

палочек, встречающихся парами и поодиночке. Выделяют подвижные с 
полярным жгутикованием и неподвижные формы. 

Облигатные аэробы. Оптимальная температура роста 25–30 ºС. Растут при 
рН 3,6. На среде с глюкозой образуют типичный водорастворимый 
коричневый пигмент. На среде с дрожжевым экстрактом или пептоном 
формируют желтые, либо оранжевые колонии. 

Хемоорганотрофы. Образуют органические кислоты из этанола и 
большинства других источников углерода. Не нуждаются в факторах роста. 
Нитраты не восстанавливают. 

Представители рода Frateuria выделены из растений рода Lilium (лилия) и 
рода Rubus (малина, ежевика) в Японии. 

Типовой (и единственный) вид – Frateuria aurantia. 

Род Zoogloea. Бактерии, относящиеся к этому роду, являются массовыми 
обитателями активного ила очистных сооружений. Молодые клетки быстро 
передвигаются при помощи одиночных полярных жгутиков, со временем 
клетки агрегируют в хлопья, которые свободно плавают или прикрепляются к 
какой-нибудь поверхности, а также образуют пленки. Клетки погружены в 
гелеобразный матрикс и образуют зооглеи – структуры с характерной 
«древовидной» или «пальцевидной» морфологией.  

Хемоорганотрофы, окисляют многие углеводы, аминокислоты. 
Восстанавливают нитраты. Не пигментированы. Для роста нуждаются в 
витамине В12. Мезофилы с оптимальной для роста температурой 28–37 ºС.  

Встречаются как свободноживущие в загрязненных органическими 
веществами пресных водах и в сточных водах на всех стадиях очистки. 
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Типовой вид – Zoogloea ramigera. 
Типовым родом семейства Pseudomonadaceae является род Pseudomonas 

как самый многочисленный и уникальный. Интерес исследователей во всем 
мире к этим бактериям постоянно растет. Бактерии рода Pseudomonas – это и 
сапрофиты, и патогены. Способны утилизировать в качестве источника 
углерода и энергии разнообразные природные и неприродные соединения. 
Они являются продуцентами большого числа биологически активных 
соединений, таких как пигменты, антибиотики, аминокислоты, полисахариды, 
токсины, витамины, а также другие органические вещества, используемые в 
иммунологии, медицине и сельском хозяйстве. Наибольший интерес с 
практической точки зрения представляют пигменты и антибиотики, 
синтезируемые этими бактериями. 

Пигменты бактерий рода Pseudomonas относятся к различным химическим 
группам соединений. Способность к синтезу пигментов в значительной 
степени зависит от условий культивирования клеток-продуцен-тов: состав 
среды, степень аэрации, температура влияют на этот процесс. 

У бактерий рода Pseudomonas наиболее разнообразно представлена группа 
феназиновых пигментов. Эти пигменты синтезируются по метаболическому 
пути биосинтеза ароматических аминокислот. Производными феназина 
являются следующие пигменты: пиоцианин, йодинин, хлорорафин, 
оксихлорорафин, аэругинозин А, аэругинозин В, феназин-1-карбоновая 
кислота. Феназиновые пигменты синтезируются многими 
флуоресцирующими псевдомонадами. Например, разные штаммы бактерий P. 
aeruginosa продуцируют аэругинозин А, аэругинозин В, оксихлорорафин, 
хлорорафин и синий пигмент – пиоцианин; P. aureofaciens – феназин-1-
карбоновую кислоту; P. iodininum – пурпурный пигмент йодинин. 

В определенных условиях некоторые представители рода Pseudomonas (P. 
fluorescens, P. putida, P. aeruginosa, P. chlororaphis и др.) синтезируют 
водорастворимые флуоресцирующие желто-зеленые пигменты, названные 
пиовердинами. Молекула пиовердина состоит из хинолинового хромофора, 
связанного с циклическим пептидом, и короткой алифатической цепи. 
Пиовердины являются железохелатами (сидерофорами) и выполняют 
специфическую роль в транспорте Fe3+. Синтез пиовердинов происходит при 
недостатке железа в среде. Появились сообщения, что эти пигменты имеют 
полезные свойства, так как при обработке семян растений культуральной 
жидкостью, содержащей флуоресцирующие пигменты, или после поливки ею 
вегетирующих растений наблюдается существенная прибавка урожая. 
Стимулирующий и защитный эффект флуоресцирующих пигментов можно 
объяснить следующим: пигменты связывают железо почвы, в результате чего 
находящиеся в ризосфере растения фитопатогенные микроорганизмы не 
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размножаются, так как их рост ограничивается недостатком железа. В 
следствие этого растение развивается более здоровым и лучше плодоносит. 

Третья группа пигментов, продуцируемых бактериями рода Pseudomonas, 
– каротиноидные пигменты меланины. Эти пигменты не растворимы в воде и 
остаются связанными с клетками, придавая колониям желтый или оранжевый 
цвет. Каротиноидные пигменты продуцируют представители видов P. 
mendocina, P. flava, P. palleronii, P. radiora, P. aeruginosa, P. rodos и др. 

Большинство бактерий рода Pseudomonas синтезируют вещества 
антибиотической природы. Эти вещества составляют обширную группу 
различных соединений, объединяемых общей функцией. Количество 
антибиотиков, синтезируемых бактериями рода Pseudomonas, достигло более 
50. По этому свойству псевдомонады почти достигли уровня бацилл и 
уступают лишь актиномицетам. По химической природе антибиотики 
псевдомонад принадлежат к феназинам, пирролам, производным индола и 
являются промежуточными или конечными продуктами метаболизма 
ароматических соединений. 

Антибиотики, образуемые бактериями Pseudomonas, делятся на 
следующие группы. 

1.  Антибиотики ациклического строения, например: 
• псевдомоновая кислота (мупироцин) – действует на 

грамположительные и грамотрицательные бактерии, дрожжи. Обладает 
гемолитическими свойствами. Продуцент – P. fluorescens; 

• тиоформин – высокоактивен против грамположительных и 
грамотрицательных бактерий, клеток раковых опухолей, однако in vivo 
токсичен. Продуцент – P. fluorescens. 

2.  Антибиотики циклического строения, например: 
• салициловая кислота. Продуценты – P. fluorescens, P. aeruginosa, 

P. denitrificans; 
• флюороглюцины – высокоактивны против грамположительных 

бактерий. Продуцент – P. aurantiaca. 
3.  Антибиотики гетероциклического строения, например: 
• феназиновые антибиотики – действуют на грамположительные и 

грамотрицательные бактерии. Продуценты – P. сhlororaphis, P. aureofaciens, 
P. fluorescens. 

4.  Антибиотики-производные пиррола, например: 
• пирролнитрин – активен против большинства плесневых грибов и 

дрожжей. На его основе приготовлен медицинский препарат, используемый в 
медицине для лечения различных дерматомикозов. Продуценты – P. 
aureofaciens, P. fluorescens, P. azotoformans и др.    

5.  Антибиотики-аминогликозиды, например: 
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• сорбистины – угнетают рост грамположительных и грамотрицательных 
бактерий. Продуценты – P. fluorescens, P. sorbistini. 

6. Антибиотики-пептиды, например: 
• сирингомицин. Продуцент – P. syringae; 
• микроцины. Продуцент – P. aeruginosa. 
7. β-Лактамные антибиотики, например: 
• табтоксины – высокотоксичны для бактерий, водорослей, высших 

растений и млекопитающих. Продуцент – P. tabaci; 
• сульфазецин – высокоактивен в отношении грамотрицательных 

бактерий, на грамположительные бактерии действует слабо. Продуцент –  
P. acidophila. 

Бактерии рода Pseudomonas обладают редкой способностью использовать 
широкий круг источников питания – до 150 наименований природных и 
синтетических соединений. Уникальной особенностью псевдомонад является 
способность использовать в качестве источника углерода и энергии 
ароматические соединения, такие, как фенол, камфора, салицилат, нафталин, 
толуол и другие, не утилизируемые большинством микроорганизмов. Первым 
этапом катаболизма ароматических соединений является образование 
катехола: 

 

 
HOOC OH

OH  
 

Затем происходит разрыв ароматического кольца в орто- или мета-
положении: 
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Показано, что бактерии P. putida расщепляют ароматические соединения 
по орто-пути. Некоторые другие бактерии рода Pseudomonas, такие, как P. 
testosteroni, P. fluorescens и P. acidovorans, расщепляют ароматические 
соединения по мета-пути. 

Бактерии рода Pseudomonas могут деградировать большую группу 
токсических соединений (гербициды, инсектициды, пестициды), содержащих 
в своем составе атомы хлора, фтора, ртути, брома. Некоторые представители 
псевдомонад способны расщеплять поверхностно-актив-ные вещества 
(сульфанол, алкилсульфонат, додецилсульфат натрия и др.), синтетические 
полимеры (капролактам, тринитротолуол, n-нитро-анилин и др.). 
Установлено, что генетические детерминанты утилизации неприродных 
углеродсодержащих соединений находятся в плазмидах, которые относятся к 
плазмидам биодеградации, или D-плазмидам. 

Таким образом, можно сделать вывод, что большинство бактерий рода 
Pseudomonas – типичные хемогетеротрофы. Вместе с тем в составе рода 
Pseudomonas имеюся виды, способные к хемолитотрофному росту за счет 
окисления молекулярного водорода. Это бактерии видов P. faci-lis, P. 
saccharophila, P. flava, P. palleronii и др. 

Некоторые виды бактерий рода Pseudomonas способны к 
денитрификации, к их числу относятся P. aeruginosa, P. denitrificans, P. 
fluorescens,  
P. mendocina и др. В процессе денитрификации нитраты и нитриты 
восстанавливаются до N2O, NO или N2. 

В последние годы получены данные о том, что некоторые бактерии рода 
Pseudomonas, обитающие в ризосфере различных растений, способны 
фиксировать молекулярный азот. Азотфиксирующие свойства выявлены у 
штаммов P. saccharophila, P. dеlafieldii, P. aurantiaca и др. Имеются также 
данные, свидетельствующие в пользу того, что бактерии одних и тех же видов 
микроорганизмов могут осуществлять два диаметрально противоположных 
процесса – азотфиксацию и денитрификацию. 

Бактерии рода Pseudomonas широко распространены в природе: почве; 
морских и пресноводных водоемах; илах; сточных водах; пластовых водах 
нефтяных месторождений; почвах, загрязненных нефтью; почве около 
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горячих источников; филосфере и ризосфере растений; в рудных 
месторождениях и т. д. Широкая распространенность псевдомонад 
обеспечивается их способностью развиваться в самых разных условиях в 
природе, используя различные соединения углерода и азота в энергетическом 
и конструктивном обмене. 

Среди псевдомонад много сапрофитов (P. fluorescens, P. putida и др.), но 
есть виды, патогенные для человека и животных (P. aeruginosa) и для 
растений (P. syringae, P. cichorii, P. glуcinea и др.). 

Метаболическое разнообразие бактерий рода Pseudomonas позволяет  
широко использовать их в народном хозяйстве: 

• для борьбы с загрязнением окружающей среды, утилизацией 
ксенобиотиков (выступают как детоксиканты); 

• производства микробного белка при выращивании бактерий на 
дешевых субстратах (спирты, ароматические соединения, углеводороды и 
др.); 

• производства уникальных антибиотиков и изыскания новых 
антимикробных, противоопухолевых и противовирусных соединений; 

• извлечения остаточной нефти из скважин и месторождений; 
• производства аминокислот и витаминов на дешевых субстратах; 
• защиты сельскохозяйственных растений от фитопатогенов. Бактерии-

антагонисты из рода Pseudomonas используются в качестве средства 
биологической борьбы с заболеваниями растений бактериальной и грибной 
этиологии. 

 
Семейство  Enterobacteriaceae 

 
Семейство Enterobacteriaceae объединяет бактерии, которым присущи 

следующие признаки: 
• отрицательная окраска по Граму; 
• прямые палочки (0,3–1,8 мкм), подвижные за счет перитрихи-альных 

жгутиков или неподвижные, не образующие спор; 
• оксидазоотрицательные и каталазоположительные (за исключением 

Shigella dysentheriae); 
• катаболизм углеводов с образованием кислоты и газа или только 

кислоты; 
• факультативные анаэробы, обладающие метаболизмом дыхательного и 

бродильного типа; 
• восстанавливают нитраты в нитриты (кроме ряда видов родов Erwinia, 

Yersinia и Pantoea); 
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• хемоорганогетеротрофы, хорошо растущие на обычных питательных 
средах; 

• не содержат цитохромоксидазу; 
• некислотоустойчивые; 
• большинство видов хорошо растет при температуре 37 ºС, однако 

представители некоторых видов лучше осуществляют жизнедеятельность при 
25–30 ºС. 

Семейство получило свое название Enterobacteriaceae, так как некоторые 
типичные его представители являются постоянными обитателями толстого 
кишечника млекопитающих и человека (от греч. entero – кишечник). 

Семейство Enterobacteriaceae насчитывает более 30 родов и более 100 
видов. Наибольший интерес для человека представляют роды Escherichia, 
Shigella, Salmonella, Citrobacter, Klebsiella, Enterobacter, Erwinia, Pantoea, 
Serratia, Hafnia, Proteus, Yersinia, Edwardsiella, Providencia, Morganella. 

Энтеробактерии распространены повсеместно: их можно обнаружить в 
почве, воде, на фруктах, овощах, зерне, цветковых растениях и деревьях, в 
организмах животных (от червей и насекомых до млекопитающих) и 
человека. Входящие в это семейство микроорганизмы весьма разнообразны 
по особенностям экологии, кругу хозяев, а также патогенности для человека, 
животных, насекомых и растений. 

Энтеробактерии с их типичным представителем E. coli, часто 
рассматривающимся как прототип бактерий вообще, являются объектами 
интенсивного исследования по следующим причинам. 

1. Имеют медицинское и экономическое значение. 
Ряд видов энтеробактерий вызывают желудочно-кишечные заболевания, 

включая брюшной тиф и бактериальную дизентерию. Кроме того, 
большинство видов энтеробактерий могут быть возбудителями 
разнообразных внекишечных инфекций, таких как бактериемия, менингит, 
инфекции мочевыводящих и дыхательных путей, а также раневые инфекции. 
Бактерии семейства Enterobacteriaceae являются причиной 50 % случаев 
внутрибольничных инфекций; наиболее часто их вызывает E.coli, 
представители родов Klebsiella, Enterobacter, Proteus, Providencia и вида 
Serratia marcescens. 

Фитопатогенные виды бактерий рода Erwinia наносят значительный 
ущерб продукции сельского хозяйства, вызывая заболевания картофеля, 
капусты, огурцов, арбузов и др. Установлено, что в отдельных случаях при 
хранении картофеля 20–50 % урожая гибнет от поражения «мягкими» 
гнилями, возбудителями которых являются данные микроорганизмы. Они 
также вызывают заболевания вегетирующих растений, снижая урожайность 
сельскохозяйственных культур. Однако помимо вреда, который наносят 
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бактерии рода Erwinia, они могут выступать в качестве продуцентов 
пектолитических ферментов, которые могут найти широкое применение в 
пищевой промышленности для осветления фруктовых и овощных соков, в 
промышленной мочке льна и др. 

2. Быстро растут и размножаются. Например, время генерации бактерий 
E. coli в оптимальных условиях составляет 20 мин. 

3. Не требуют для роста сложных сред. 
4. Удобны для проведения генетических манипуляций, для них 

разработаны и осуществлены все способы генетического обмена. 
Род Escherichia получил свое название в честь немецкого ученого  

Т. Эшериха, который в 1885 г. выделил из кишечника детей бактерии  
E. coli. Это типовой род семейства Enterobacteriaceae. Основные признаки 
рода: прямые палочки (1,1–1,5 ×  2,0–6,0 мкм), перитрихи (или неподвижные), 
для многих представителей характерно образование капсул или микрокапсул, 
оптимальная температура для роста 37 ºС, ферментируют лактозу с 
образованием кислоты и газа (или не сбраживают лактозу), 
цитратотрицательные, реакция Фогеса – Проскауэра (определяется продукция 
ацетоина – промежуточного соединения при синтезе 2,3-бу-тан-диола) 
отрицательная, проба с метиловым красным (определяется количество 
кислоты, образуемой из углевода) положительная, не образуют H2S, не 
гидролизуют мочевину, не обладают липазной активностью. 

Бактерии рода Escherichia входят в состав нормальной микрофлоры 
толстого кишечника теплокровных животных, рыб и пресмыкающихся, а 
представители вида E. blattae обитают в кишечнике тараканов. Вместе с 
содержимым кишечника они могут попадать во внешнюю среду. 

Род Escherichia представлен семью видами. Типовой вид – Escherichia coli 
(кишечная палочка). 

Бактерии E. coli – факультативные анаэробы, хорошо растут на обычных 
питательных средах. Температурный оптимум для роста 37 ºС, но способны к 
росту в диапазоне температур от 10 до 45 ºС, с оптимальным значением рН 
7,2–7,5. Используют ацетат в качестве единственного источника углерода. 
Образуют индол из триптофана. Ферментируют лактозу с образованием 
кислоты и газа. На дифференциально-диагностических средах, содержащих 
лактозу, формируют окрашенные колонии (на среде Эндо – темно-малиновые 
с металлическим блеском; на среде Левина – темно-синие с металлическим 
блеском; на среде ЕМВ – фиолетовые с металлическим блеском) (рис. 95). Не 
нуждаются в дополнительных факторах роста. 

 



 64

 
 

Рис. 95 . Рост бактерий E. coli на среде ЕМВ 
 

Бактерии E. coli используются в международных стандартах как 
санитарный показатель фекального загрязнения питьевой воды и пищевых 
продуктов. Основанием для этого послужил тот факт, что в фекалиях вместе с 
кишечной палочкой могут присутствовать и патогенные микроорганизмы, 
поэтому чтобы не применять специальных трудоемких методов для их 
выявления, пользуются показателем общего загрязнения. Таким индикатором 
и являются бактерии E. coli – постоянные обитатели толстого кишечника, 
обнаружение которых указывает на то, что среда загрязнена содержимым 
кишечника и кишечными бактериями, среди которых могут быть и 
патогенные формы. Санитарными показателями питьевой воды и пищевых 
продуктов служат коли-титр и коли-индекс. Коли-титром называется 
наименьший объем воды в миллилитрах, содержащий одну клетку кишечной 
палочки. Для водопроводной воды коли-титр должен быть не менее 333 мл. 
Коли-индекс – количество клеток бактерий E. coli в 1 л. Для водопроводной 
воды коли-индекс состовляет не более 2–3 кл/л. 

Бактерии E. coli, являясь условно-патогенными микроорганизмами, в 
определенных условиях могут вызывать различные заболевания: кишечные 
инфекции (диареи), поражения мочевыводящих путей, бактериемии, 
менингиты, гнойные воспаления и др. Факторами вирулентности патогенных 
бактерий E. coli являются ворсинки, или фимбриальные факторы, которые 
облегчают адгезию к эпителию и способствуют колонизации нижних отделов 
тонкого кишечника, термолабильный и термостабильный энтеротоксины 
(стимулируют гиперсекрецию клетками кишечника жидкости, содержащей 
ионы Na+, K+, Cl–, бикарбонаты, что приводит к нарушению водно-солевого 
обмена и развитию диареи), эндотоксины (являются причиной 
эндотоксикоза). 

Род Shigella назван в честь К. Шига, впервые описавшего его типовой вид 
Shigella dysenteriae, который является возбудителем дизентерии. Позже были 
обнаружены и другие возбудители дизентерии: Shigella flexneri (выделены С. 
Флекснером), Shigella sonnei (выделены К. Зонне), Shigella boydii (выделены 
Дж. Бойдом). 
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Бактерии рода Shigella представляют собой короткие неподвижные 
палочки, не образующие спор и капсул. Шигеллы не образуют H2S; глюкозу и 
другие углеводы ферментируют с образованием кислоты без газа; как 
правило, не ферментируют лактозу (за исключением шигелл Зонне), реакция 
Фогеса – Проскауэра отрицательная. Температурный оптимум для роста 
шигелл 37 ºС, выше 45 ºС они не растут. Оптимальное значение рН для роста 
6,7–7,2. 

Международная классификация шигелл построена с учетом 
биохимических признаков и особенностей антигенной структуры. Чтобы 
отличить от других шигелл бактерии вида S. sonnei, часто достаточно 
провести следующие биохимические тесты (табл. 13). 

Однако различить виды S. dysentheriae, S. flexneri и S. boydii только по 
биохимическим признакам невозможно. Для надежной идентификации видов 
шигелл необходимо типирование по соматическим антигенам. У шигелл 
обнаружены различные по специфичности соматические анти-гены (О-
антигены): общие для семейства Enterobacteriaceae, родовые, видовые, 
групповые и типоспецифические. В классификации шигелл учитываются в 
основном групповые и типоспецифические О-антигены. В соответствии с 
этими признаками род Shigella включает 44 серотипа. 

 
                                                                                                                   Таблица 13 

Биохимические отличия Shigella sonnei от других шигелл 
 

Тест S. sonnei Другие 
шигеллы 

Образование индола 
Орнитиндекарбоксилаза 
Образование кислоты из раффинозы 
Образование кислоты из L-рамнозы 
о-Нитрофенил-β-D-галактопиранозид

– 
+ 
– 
+ 
+ 

d 
– 
d 
– 
– 

 
П р и м е ч а н и е: d – 25–75 % штаммов положительные. 
 
Большинство штаммов рода Shigella продуцирует специфические 

бактериоцины, что наряду с чувствительностью к известным бактериоцинам 
учитывается при идентификации до вида. Для этого имеются наборы типовых 
и индикаторных штаммов шигелл, а также набор эталонных 
бактериоциногенных штаммов.  

Бактериальная дизентерия распространена повсеместно. Единственным 
природным резервуаром шигелл является человек. Источник инфекции – 
больные люди и бактерионосители. Никакие животные в природе дизентерией 
не болеют. Основные способы передачи шигелл – фекально-оральный и 
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контактно-бытовой (через воду, пищевые продукты). Определенную роль 
играют насекомые (мухи, тараканы и др.), переносящие возбудителей на 
пищевые продукты. 

Факторами вирулентности бактерий рода Shigella можно считать наличие 
ворсинок; специфические свойства белков и липополисахаридов наружной 
мембраны; образование ферментов, разрушающих слизь, – нейраминидазы, 
гиалуронидазы; синтез муциназы (обеспечивает адгезию и колонизацию на 
клетках слизистой оболочки толстого кишечника – фактор инвазивности); 
продукцию экзотоксинов (цитотоксинов Шига), вызывающих гибель клеток и 
приток жидкости в очаг поражения; образование эндотоксинов, 
обеспечивающих интоксикацию организма. 

Род Salmonella назван в честь ученого Д. Сальмона, который выделил 
одного из возбудителей пищевой токсикоинфекции, известного в настоящее 
время как Salmonella choleraesuis. 

Ключевые признаки рода Salmonella следующие: короткие прямые 
палочки с закругленными концами (0,7–1,5 ×  2–5мкм), в большинстве случаев 
подвижны (перитрихи), спор и капсул не имеют, образуют при ферментации 
глюкозы (и ряда других углеводов) кислоту и газ (за исключением S. typhi и 
некоторых других серотипов), в основном образуют H2S, дают отрицательную 
реакцию Фогеса – Проскауэра, не ферментируют лактозу (кроме S. arizonae и 
S. diarizonae). 

Род Salmonella состоит из двух видов – S. bongori и S. choleraesuis. 
Типовой вид S. choleraesuis объединяет бактерии подвидов: choleraesuis, 
salamae, arizonae, diarizonae, houtenae и indica. 

Сальмонеллы различаются по антигенной структуре. Они имеют 
различные соматические и жгутиковые антигены. В настоящее сремя 
количество серотипов сальмонелл достигло более 2500. Большая часть 
известных серотипов включает в себя подвид choleraesuis. Для удобства 
дальнейшего изложения материала будем пользоваться исторически 
сложившейся таксономией бактерий, которая рассматривает серотипы 
(серовары) как виды (например, S. typhi вместо S. choleraesuis подвид 
choleraesuis серовар typhi). 

Сальмонеллы обладают достаточно высокой устойчивостью к факторам 
внешней среды и поэтому могут длительно сохраняться в природе. В воде 
открытых водоемов и питьевой воде они могут выживать 11–120 суток, в 
морской воде – 15–30, на овощах и фруктах – 5–10 суток, в масле, сыре – до 3 
месяцев, в яйцах и замароженном мясе – до 13, в почве – до 9 месяцев, в 
комнатной пыли – 80–540 суток. Нагревание при температуре 70 ºС 
сальмонеллы выдерживают в течение 30 мин. 
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Основные заболевания, вызываемые сальмонеллами (сальмонеллезы), 
можно условно разделить на три группы: брюшной тиф и паратифы, 
гастроэнтериты (пищевые токсикоинфекции) и септицемии. Брюшной тиф 
(возбудитель – S. typhi) и паратиф А (возбудитель – S. paratyphi A) – типичные 
антропонозные инфекции (заболевания, характерные только для человека). 
Остальные заболевания, вызываемые сальмонеллами, характерны как для 
человека, так и для животных. Возбудителями паратифа В являются бактерии 
S. schotmuleri; паратифа С – S. hirschfeldii; гастроэнтеритов – S. enteritidis, S. 
typhimurium, S. gallinarum, S. pullorum и др. 

Источником брюшного тифа и паратифа А является только человек, 
больной или бактерионоситель. Источником паратифа В и С, кроме человека, 
могут быть и животные, в том числе птицы. Механизм заражения – фекально-
оральный. Наиболее опасными источниками пищевых токсикоинфекций 
являются животные, страдающие сальмонеллезами. Вспышки 
токсикоинфекций чаще всего связаны с употреблением мяса, 
инфицированного сальмонеллами (до 70–75 %). У ослабленных животных 
сальмонеллы легко проникают из кишечника в кровь, а через нее – в мышцы, 
обусловливая прижизненное инфицирование мяса. Большую роль в 
эпидемиологии сальмонеллезов играют водоплавающие птицы и их яйца, а 
также куры, их яйца и другие птицепродукты. Сальмонеллы могут попасть в 
яйцо непосредственно во время его развития, но могут легко проникать и 
через неповрежденную скорлупу. На долю яиц и птицепродуктов приходится 
более 10 %, молока и молочных продуктов – около 10 % и на долю 
рыбопродуктов – около 3–5 % вспышек сальмонеллезов. 

В настоящее время наблюдается рост заболеваемости людей и животных 
сальмонеллезами. Одной из основных причин этого – инфицирование 
пищевых продуктов при производстве в результате широкого 
распространения сальмонелл на объектах внешней среды и на 
обрабатывающих предприятиях, куда поступают животные, у которых 
сальмонеллез протекает в скрытой форме. Одной из главных причин широкой 
циркуляции сальмонелл среди животных является корм, содержащий 
переработанные побочные продукты животного происхождения и очень часто 
зараженный сальмонеллами. 

Как факторы вирулентности возбудителей брюшного тифа и паратифов 
рассматриваются их способность противостоять фагоцитозу и размножаться в 
клетках лимфоидной системы, наличие антигена вирулентности (Vi-антиген, 
состоящий из трех фракций, основная из которых – N-
ацетилгалактозаминоуроновая кислота с молекулярной массой 10 МД ), 
образование эндотоксина. 
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Факторами вирулентности сальмонелл – возбудителей пищевых 
токсикоинфекций являются факторы адгезии и колонизации на клетках 
слизистой оболочки кишечника, эндотоксин, термолабильные и 
термостабильные энтеротоксины, шигаподобные цитотоксины. 

Название рода Klebsiella дано в честь немецкого бактериолога  
Э. Клебса, впервые обнаружившего эти бактерии в тканях больных, погибших 
от пневмонии. Бактерии рода Klebsiella, в отличие от представителей 
подавляющего большинства родов энтеробактерий, обладают способностью 
образовывать макрокапсулу. Клетки клебсиелл имеют форму толстых 
коротких палочек с закругленными концами, размером 0,3–1,0 ×  0,6–6,0 мкм 
и расположены одиночно, в парах или коротких цепочках. Жгутики 
отсутствуют, спор не образуют. 

Клебсиеллы ферментируют углеводы с образованием кислоты или 
кислоты и газа, восстанавливают нитраты до нитритов. По образованию 
индола, пробе с метиловым красным, реакции Фогеса – Проскауэра, а также 
по способности расти на среде Симмонса с цитратом виды клебсиелл 
варьируют. Некоторые штаммы бактерий вида K. pneumoniae способны 
фиксировать молекулярный азот. 

Бактерии рода Klebsiella широко распространены в природе: почве, воде, 
на овощах, фруктах, в фекалиях человека и клиническом материале. Их 
постоянно обнаруживают на коже и слизистых оболочках человека и 
животных. Клебсиеллы находят в почвах пустынь, воде антарктических озер, 
древесине деревьев, стоках текстильной промышленности, сахарном 
тростнике и др. Такое широкое распространение бактерий рода Klebsiella 
связывают с наличием полисахаридной капсулы. 

В настоящее время род Klebsiella включает четыре вида – K. planticola, K. 
terrigena, K. oxytoca и типовой вид K. pneumoniae, который подразделяется на 
три подвида: K. pneumoniae subsp. pneumoniae, K. pneumoniae subsp. ozaenae и 
K. pneumoniae subsp. rhinoscleromatis. Основную роль в паталогии человека 
играет вид Klebsiella pneumoniae, остальные виды мало изучены и роль их в 
патологии человека уточняется. Штаммы вида K. pneumoniae известны как 
возбудители заболеваний дыхательных путей: пневмонии, озены (поражение 
и атрофия слизистой оболочки носа и его придаточных пазух, 
сопровождающиеся выделением вязкого зловонного секрета), риносклеромы 
(поражение не только слизистой оболочки носа, но и трахеи, бронхов, глотки, 
гортани, при этом в пораженной ткани развиваются специфические 
гранулемы с последующим склерозированием и развитием хрящевых 
инфильтратов). Кроме того, клебсиеллы вызывают заболевания суставов, 
мозговых оболочек, позвоночника, глаз, мочеполовых органов, а также 
желудочно-кишечные заболевания, сепсис и гнойные послеоперационные 
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осложнения. Клебсиеллы – возбудители внутрибольничных инфекций, 
заболеваний наворожденных. Они также вызывают маститы, сестицемии и 
пневмонии у крупного рогатого скота, свиней, лошадей и обезьян. 

Заражение клебсиеллами возможно как экзогенным, так и эндогенным 
путем. Наиболее частые пути передачи – пищевой, воздушно-капельный и 
контактно-бытовой. Факторами передачи чаще всего являются пищевые 
продукты (особенно мясные и молочные), вода, воздух. В последние годы 
частота клебсиеллезов возросла, одна из причин этого – повышение 
патогенности возбудителя в связи со снижением резистентности организма 
человека. Этому способствует также широкое использование антибиотиков, 
изменяющих нормальное соотношение микроорганизмов в естественном 
биоценозе, иммунодепрессантов и т. д. 

Основными факторами вирулентности клебсиелл являются К-анти-ген 
(капсульный антиген), подавляющий фагоцитоз, и эндотоксин. Помимо них, 
бактерии K. pneumoniae могут продуцировать термолабильный энтеротоксин 
– белок, по механизму действия подобный токсину энтеротоксигенной 
кишечной палочки. Определенный вклад в патогенность клебсиелл вносит их 
сидерофорная активность, в результате чего связываются ионы Fe2+ и 
снижается их содержание в тканях. У клебсиелл выявлены хелаторы железа 
энтеробактин (энтерохелин) и аэробактин. Факторами адгезии клебсиелл к 
эпителиальным клеткам являются фимбрии и поверхностные белки, синтез 
которых детерминируется плазмидными генами. 

 Род Yersinia назван в честь французского ученого А. Иерсена, который 
открыл возбудителя чумы в 1894 г. Бактерии рода Yersinia – прямые палочки, 
иногда приобретающие сферическую форму, диаметром 0,5–0,8 и длиной 1–3 
мкм. Неподвижные при 37 ºС, но при температуре ниже 
30 ºС подвижные за счет перитрихиальных жгутиков; исключение составляют 
некоторые штаммы бактерий вида Y. ruckeri и вид Y. pestis, представители 
которого всегда неподвижны. У бактерий рода Yersinia проба с метиловым 
красным обычно положительная, реакция Фогеса – Проскауэра 
отрицательная; H2S не образуют. Восстанавливают нитраты. 

Иерсинии широко распространены в природе; некоторые из них – 
паразиты различных животных (особенно грызунов и птиц) и человека; их 
также выделяют из почвы, воды, молочных и других пищевых продуктов. 

Род Yersinia включает 11 видов, три из них патогенны для человека: Y. 
pestis (типовой вид), Y. pseudotuberculosis и Y. enterocolitica; патогенность 
остальных видов бактерий пока еще не ясна. 

Бактерии Y. pestis – возбудители чумы, болезни, главным образом, диких 
грызунов. Переносчиками бактерий Y. pestis, распространяющими 
возбудителей среди диких грызунов, служат блохи, в которых бактерии 
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размножаются, закупоривая пищевод и глотку. При очередном кровососании 
блохи отрыгивают бактерии и при этом могут передавать возбудителей, если 
не находят других хозяев, человеку. В результате укуса инфекционных блох у 
человека развивается типичная бубонная форма чумы и может возникнуть 
вторичная пневмония. При воздушно-капельной передаче инфекции 
возможно появление первичной легочной чумы. 

Бактерии Y. pestis обладают высокой инвазивностью, агрессивностью и 
токсигенностью, поэтому вызывают тяжелое заболевание. Факторами 
вирулентности являются ворсинки адгезии, капсула (угнетает активность 
макрофагов), «мышиный» токсин (блокирует процесс переноса электронов в 
митохондриях сердца и печени, поражает тромбоциты и сосуды и нарушает 
их функции), эндотоксин и другие компоненты  клеточной стенки (обладают 
токсическим и аллергенным действием), фибринолизин, плазмокоагулаза, 
нейраминидаза, аденилатциклаза, аминопептидазы, термоиндуцибельные 
белки наружной мембраны (Yор-белки – подавляют активность фагоцитов) и 
др. Значительная часть факторов вирулентности бактерий Y. pestis 
контролируется генами локализованными в рYР-плазмидах. 

Бактерии Y. pseudotuberculosis патогенны для многих видов животных 
(грызуны, олени, домашние животные и птицы). Заболевания человека 
наблюдаются сравнительно редко. Большая часть случаев зарегистрирована в 
Европе у подростков; пик заболеваемости – зимние месяцы. Бактерии  Y. 
pseudotuberculosis вызывают лимфаденит, хроническое желудочно-кишечное 
расстройство и тяжелую септицемию. 

Основное поражение, вызываемое бактериями Y. enterocoliticа – 
иерсиниоз, – инфекция, сопровождающаяся диареей, энтеритом, 
псевдоаппендицитом и (иногда) септицемией или острым артритом. 
Возбудитель широко распространен в природе, его выделяют от насекомых, 
моллюсков, ракообразных, птиц, грызунов, собак, кошек, домашних 
сельскохозяйственных животных (основные хозяева). Бактерии Y. 
enterocoliticа можно также обнаружить в воде многих рек и озер. 
Инфицирование человека происходит фекально-оральным путем. Подъем 
заболеваемости отмечают в осенне-зимний сезон. В Европе основной 
резервуар – свиньи, большинство достоверных случаев заражения связаны с 
употреблением недостаточно термически обработанной свинины. 
Большинство случаев, зарегистрированных в Японии, связано с 
употреблением в пищу рыбы и ракообразных. 

Бактерии Y. ruckeri вызывают «болезнь красного рта» у рыб (основной 
хозяин – радужная форель). 

Род Enterobacter объединяет прямые подвижные (за счет 
перитрихиальных жгутиков) палочки размерами 1,2–3,0 ×  0,6–1,0 мкм. 
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Бактерии вида E. asburiae неподвижны. Клетки бактерий рода Enterobacter 
имеют полисахаридную капсулу. 

Бактерии рода Enterobacter ферментируют глюкозу и некоторые другие 
углеводы с образованием кислоты и газа. Индол, H2S не образуют. У 
большинства штаммов реакция Фогеса – Проскауэра положительная. Проба с 
метиловым красным варьирует. Утилизируют цитрат. 

Род насчитывает 13 видов. Типовой вид – E. cloacae. Бактерии рода 
Enterobacter широко распространены в природе: встречаются в пресной воде, 
почве, сточных водах, на растениях, овощах, а также в фекалиях человека и 
животных. Доказана патогенность энтеробактеров для некоторых насекомых 
(например, саранчи). Вопрос о патогенности энтеробактеров для человека 
длительное время оставался открытым. Однако в 1970–1980-е годы, 
установлено, что они редко вызывают самостоятельные инфекции, но часто 
поражают пациентов, особенно получающих антибиотики широкого спектра, 
в стационарах. Показано, что энтеробактеры вызывают до 10–15 % 
госпитальных бактериемий. Несколько реже они инфицируют ожоговые и 
хирургические раны, а также вызывают поражения мочеполовой и 
дыхательной систем. Установлено, что из шести видов энтеробактеров, 
выделяемых из организма человека (E. cloacae, E. aerogenes, E. sakazakii, E. 
gergoviae, E. amnigenus, E. taylorae), поражения наиболее часто вызывают 
первые два вида. Основные факторы патогенности – наличие микроворсинок, 
облегчающих колонизацию, и эндотоксина. 

Бактерии рода Citrobacter прямые подвижные (перитрихи) палочки 
размером 2–6 ×  1,0 мкм. Род объединяет группу родственных бактерий, 
названных так благодаря их способности утилизировать цитрат натрия в 
качестве единственного источника углерода и образовывать 
триметиленгликоль из глицерина. Цитробактеры катаболизируют глюкозу и 
другие углеводы с образованием кислоты и газа. Дают положительную 
реакцию с метиловым красным и отрицательную реакцию Фогеса – 
Проскауэра. Восстанавливают нитраты. Утилизируют соли органических 
кислот – мукаты и тартраты. 

Род Citrobacter включает три вида: C. amolonaticus, C. diversus и  
C. freundii (типовой вид). 

Цитробактеры выделяют из воды, почвы, фекалий животных и человека. 
Некоторые виды входят в состав нормальной кишечной микрофлоры. 
Большинство представителей цитробактеров не патогенны для человека, но 
некоторые способны вызывать вспышки гастроэнтеритов и пищевых 
токсикоинфекций. У людей чаще обнаруживают бактерии вида  
C. freundii. Механизмы передачи возбудителя – фекально-оральный и 
контактный. Тем не менее, наибольшую значимость приобрели госпитальные 
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поражения желче- и мочевыводящих путей, отиты и остеомиелиты, особенно 
у ослабленных пациентов и новорожденных, обусловленные горизонтальной  
передачей через руки медперсонала. Часто наблюдают бактериемии, 
эндокардиты и поражения дыхательных путей. Кроме того, бактерии вида C. 
diversus являются частыми возбудителями менингитов и абсцессов 
центральной нервной системы. Основные факторы патогенности 
цитробактеров – микроворсинки, поверхностный белок адгезии (факторы 
инвазивности) и эндотоксин. 

Бактерии рода Proteus впервые выделены в 1885 г. из гниющего мяса. В 
основу названия рода легла способность его представителей менять внешнее 
проявление роста на плотных средах (в честь сына Посейдона – водяного 
божества Протея, способного менять свой облик). 

Бактерии рода Proteus – прямые подвижные (перитрихи) палочки 
размерами 1–3 ×  0,4–08 мкм, капсул не имеют (рис. 96). 

 

 
Рис. 96. Микрофотография бактерий Proteus vulgaris 

(http://biology.clc.uc.edu/fankhauser/Labs/Microbiology/Prepared_Slides/) 
  

Протеям в наибольшей степени (по сравнению с другими 
энтеробактериями) свойственен полиморфизм с образованием нитевидных и 
кокковидных форм. Подвижность более выражена при температуре 20– 
22 °С. Для большинства штаммов рода Proteus характерен «феномен роения» 
на плотных питательных средах (образование концентрических колец роста 
по периферии центральной колонии или однородной пленки на влажной 
поверхности питательной среды) (рис. 97). «Феномен роения» можно 
подавить добавлением в питательную среду NaCl, мочевины, карболовой 
кислоты, солей желчных кислот и др. 

 



 73

 
Рис. 97. Рост бактерий Proteus mirabilis на питательной среде 

 

Протеи катаболизируют глюкозу и немногие другие углеводы с 
образованием кислоты и обычно газа. Восстанавливают нитраты, 
гидролизуют мочевину, расщепляют тирозин, растут на средах с KCN, 
дезаминируют фенилаланин и триптофан. По образованию индола, реакции 
Фогеса – Проскауэра виды различаются. Обычно образуют H2S. Малонат не 
используют. 

Род Proteus включает четыре вида: P. mirabilis, P. myxofaciens, P. penneri, 
P. vulgaris  (типовой вид). 

Бактерии рода Proteus обитают в кишечнике многих видов позвоночных и 
беспозвоночных животных (например, P. myxofaciens в кишечнике гусениц 
шелкопряда непарного), в почве, сточных водах и разлагающихся 
органических остатках. Патогенны для человека и вызывают инфекции 
мочевыводящих путей, а также вторичные септические поражения у 
пациентов с ожогами и после хирургических вмешательств. Факторы 
патогенности многочисленны, важнейшие из них – способность к «роению», 
ворсинки, гемолизины, гемагглютинины, ферменты протеазы и уреаза. 

Бактерии рода Providencia ранее относили к роду Proteus, но выявленные 
биохимические отличия (неспособность образовывать H2S, ферментировать 
глюкозу с образованием газа, инертность к различным углеводам – мальтозе, 
трегалозе, сахарозе, ксилозе и др.), а также исследования ДНК послужили 
основанием для выделения бактерий в отдельный род. 

Бактерии рода Providencia – прямые подвижные (перитрихи) палочки 
размерами 0,6–0,8 ×  1,5–2,5 мкм. 

Температурный оптимум для роста бактерий рода Providencia – 37 ºС. 
Глюкозу и другие углеводы катаболизируют с образованием кислоты. 
Образуют индол (за исключением P. heimbachae), обычно дают 
положительную реакцию с метиловым красным и отрицательную Фогеса – 
Проскауэра. Малонат не используют. Не образуют лизин- и 
орнитиндекарбоксилазу, а также аргининдегидролазу. Осуществляют 
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окислительное дезаминирование триптофана. Разлагают тирозин, вызывая 
просветление агаризованной среды, содержащей эту нерастворимую 
аминокислоту. 

Род Providencia состоит из пяти видов: P. alcalifaciens (типовой вид),  
P. heimbachae, P. rettgeri, P. rustigianii, P. stuartii. 

До 25 % изолятов бактерий вида P. stuartii и до 40 % штаммов вида  
P. rettgeri могут давать «феномен роения». Установлено, что значительно 
большее число штаммов способно к роению после инкубирования при  
температуре 30 ºС или при снижении плотности агара (1,3 %). Для роения 
провиденций характерно образование полиморфных структур (в виде 
деревьев, протуберанцев), но не классических концентрических кругов. 

Природный резервуар провиденций – человек (основной) и пингвины. Все 
виды выделяют из фекалий при диарее, из мочи при инфекциях 
мочевыводящих путей, из гнойного отделяемого ран, ожоговых поражений, а 
также из крови. Полагают, что практически все провиденции проявляют 
патогенность, хотя ее степень достаточно низка. 

Бактерии рода Morganella открыл Х. Морган, ранее они входили в род 
Proteus, однако некоторые биохимические свойства и особенности гомологии 
ДНК послужили основанием для выделения их в отдельный род. Признаки, 
отличающие бактерии рода Morganella от родов Proteus и Providencia, 
приведены в табл. 14. Род Morganella образуют прямые подвижные 
(перитрихи) палочки размерами 1,0–1,7 ×  0,6–0,7 мкм, «феномен роения» не 
дают. 

Таблица 14 
Отличительные признаки бактерий группы 

 Proteus – Providencia – Morganella 
 

Тест Proteus Providencia Morganella 

Образование H2S 
+ 

Кроме P. myxofaciens – – 

Образование индола – 
Кроме P. vulgaris + + 

 
Феномен истинного 
роения + – – 

Гидролиз желатины + – – 
Гидролиз мочевины + + 

Кроме P. stuartii + 

Липазная активность + – – 
Образование кислоты 
из: маннозы и ксилозы m  ±  ±  

 

Температурный оптимум для роста бактерий рода Morganella –  
37 ºС. Глюкозу и другие углеводы катаболизируют с образованием кислоты и 
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обычно газа. Реакция Фогеса – Проскауэра отрицательная. Образуют индол, 
не образуют лизиндекарбоксилазу и аргининдегидролазу, но синтезируют 
орнитидекарбоксилазу. Дезаминируют фенилаланин и триптофан (что 
сближает их с бактериями родов Proteus и Providencia), синтезируют уреазу, 
H2S не образуют, восстанавливают нитраты, растут на средах с KCN. 

Род Morganella состоит из одного вида – M. morganii с подвидами morganii 
и sibonii. 

Бактерии вида M. morganii выделяют из фекалий различных 
млекопитающих (включая человека) и рептилий, а также из воды. 
Ассоциированы с желудочно-кишечными заболеваниями у человека, но как 
возбудители не определены. 

Род Hafnia включает один вид – Hafnia alvei. Это прямые подвижные 
(перитрихи) палочки размерами 2–5 ×  0,5–1 мкм (также существуют и 
неподвижные штаммы). 

Температурный оптимум для роста бактерий рода Hafnia составляет 30–37 
ºС. Глюкозу и некоторые углеводы сбраживают с образованием кислоты и 
газа. Индол, H2S и уреазу не образуют. Большое число изолятов дают 
положительные реакции с метиловым красным и Фогеса – Проскауэра при 
температуре 22 ºС. Растут на средах c KCN, гидролизуют эскулин. По лизин- 
и орнитиндекарбоксилазе положительные; по аргининдегидролазе 
отрицательные. Восстанавливают нитраты. Некоторые изоляты (до 30 %) 
продуцируют бактериоцины. 

Бактерии рода Hafnia обнаруживают в сточных водах, почве, воде и 
пищевых продуктах, фекалиях человека, различных животных и птиц. У 
ослабленных пациентов могут вызывать спорадические оппортунистические 
инфекции, локализованные обычно в крови, мочевых путях или ранах. 

Название рода Serratia связывают с именем лоцмана Серафино Соррати. 
Род образуют прямые подвижные (перитрихи) палочки размерами 0,9–2,0 ×  
0,5–0,8 мкм, отдельные штаммы имеют капсулу. 

Температурный оптимум для роста серраций составляет 25–30 ºС. 
Глюкозу и другие углеводы ферментируют с образованием кислоты и часто 
газа. Образуют индол из триптофана (исключая некоторые штаммы вида S. 
adorifera), дают положительную реакцию Фогеса – Проскауэра (исключая 
представителей вида S. fonticola). Образуют лизин- и орнитиндекарбоксилазу, 
но не синтезируют аргининдегидролазу. Не выделяют H2S, не утилизируют 
малонат. Восстанавливают нитраты. 

Род Serratia состоит из 11 видов. Типовой вид – Serratia marcescens. 
Бактерии этого вида называют «чудесной палочкой» или «палочкой чудесной 
крови» из-за ярко-красного пигмента продигиозина, который они 
синтезируют (рис. 98). 
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Рис. 98. Рост бактерий Serratia marcescens на питательной среде 
Бактерии рода Serratia распространены повсеместно в окружающей среде, 

их выделяют из почвы, воды, воздуха, с растений, а также из испражнений 
насекомых и грызунов. Серрации, особенно S. marcescens, ранее считали 
непатогенными. Однако в 1960-е годы была установлена их способность 
вызывать бактериемии у пациентов стационаров и наркоманов. Позднее 
выяснилось, что у взрослых людей бактерии чаще колонизируют 
мочевыводящие и воздухоносные пути, а у детей – желудочно-кишечный 
тракт. Бактерии вида S. marcescens вызывают до 10 % случаев госпитальных 
бактериемий и пневмоний, 5 % инфекций мочевыводящих путей, 
хирургических ран и гнойничковых поражений кожи. Важный  момент – 
способность данных бактерий к горизонтальной передаче через руки 
медицинского персонала. Наиболее часто серрации проникают в организм 
через постоянные катетеры, а также через препараты и растворы для 
внутривенных вливаний. У наркоманов, вводящих препараты внутривенно, 
часто наблюдают септические артриты, эндокардиты и остеомиелиты. 
Серрации также вызывают мастит у коров и другие инфекции у животных. 

Факторы патогенности бактерий рода Serratia изучены плохо. Ими 
являются фимбрии, гемолизины (присутствуют у штаммов, колонизирующих 
почечную ткань), внеклеточные протеазы (вызывают появление 
кровоизлияний на коже и слизистых оболочках, поражения глаз), 
термолабильный цитотоксин. Определенный вклад в патогенез вносит 
сидерофорная система (представлена энтеробактином и реже – 
аэробактином), обусловливающая поглощение ионов Fe2+ из крови и тканей. 

Род Edwardsiella объединяет мелкие подвижные (перитрихи) палочки 
размерами 1 ×  2–3 мкм. Температурный оптимум – 37 ºС, исключая бактерии 
вида E. ictaluri, теряющие подвижность при 37 ºС (подвижны при 25 ºС). По 
сравнению с другими энтеробактериями, эдвардсиеллы проявляют большую 
инертность к углеводам, но ферментируют глюкозу, арабинозу, маннит, 
трегалозу, мальтозу и маннозу с образованием кислоты и газа. Реакция Фогеса 
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– Проскауэра отрицательная. Восстанавливают нитраты, проявляют лизин- и 
орнитиндекарбоксилирующую активность. 

Род Edwardsiella включает три вида: E. hoshinae, E. ictaluri, E. tarda. 
Типовой вид – E. tarda. 

Эдвардсиеллы имеют ограниченное распространение в природе и 
сравнительно небольшую группу хозяев. Чаще они встречаются в кишечнике 
у пойкилотермных животных и в их среде обитания, особенно в пресной воде, 
но обнаружены также и у гомойотермных животных и человека. Патогенны 
для угрей, зубаток и других животных. Большая часть поражений у человека 
обусловлена контактами с пресной и соленой водой, а также с животными, 
обитающими в этих водоемах либо использующими их в качестве водопоя. 
Патогенными для человека являются лишь бактерии вида E. tarda. Их 
естественным резервуаром могут быть различные моллюски, морские ежи, 
рыбы, рептилии, птицы и млекопитающие (включая коров, свиней, собак, 
обезьян, леопардов и т. д.). У человека бактерии E. tarda способны вызывать 
гастроэнтериты, бактериемии, раневые инфекции и реже – перитониты, 
поражения желче- и мочевыводящих путей. 

Основными факторами патогенности бактерий E. tarda являются 
инвазивные свойства, β-гемолизин и термостабильный энтеротоксин 
(продуцируется только некоторыми штаммами и обусловливает развитие 
диарейных синдромов). 

Род Erwinia назван в честь американского фитопатолога Эрвина Смита, 
сыгравшего выдающуюся роль в создании учения о бактериозах. 

Бактерии рода Erwinia – прямые палочки размерами 0,5–1,0 ×  1– 
3 мкм, одиночные, в парах и иногда в коротких цепочках. Подвижные за счет 
перитрихиальных жгутиков (за исключением E. stewartii). 

Оптимальная температура для роста бактерии рода Erwinia составляет 27–
30 ºС. Катаболизируют глюкозу и другие углеводы с образованием кислоты; 
газ большинство видов не образуют. Реакция Фогеса – Прос-кауэра 
положительная. По лизин- и орнитиндекарбоксилазе, а также 
аргининдегидролазе отрицательные. Нитраты большинство видов не 
восстанавливают. Как источники углорода и энергии используют ацетат, 
глюконат, малат, сукцинат и фумарат, но не бензоат, оксалат или пропионат. 

Род Erwinia состоит из 17 видов. Типовой вид – Erwinia amylovora 
(возбудитель бактериального ожога плодовых). Бактерии этого вида 
нуждаются для роста в никотиновой кислоте. 

Представители рода Erwinia являются паразитами, сапрофитами или 
составной частью эпифитной микрофлоры растений. Фитопатогенные 
бактерии этого рода могут вызывать некрозы, ожоги и увядания, а также 
типичные «мокрые» или «мягкие» гнили, которые относятся к 
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паренхиматозным, сосудистым и гиперплазическим заболеваниям. Например, 
бактерии вида E. ananas вызывают гниль плодов ананасов; E. carotovora – 
«мягкую» и «мокрую» гниль запасных тканей у большого числа растений, а 
также «черную ножку» у вегетирующих растений картофеля; E. chrysanthemi 
– сосудистый вильт и некрозы различных растений, в том числе хризантем; E. 
cypripedii – коричневую гниль орхидей; E. rhaponti-ci – гниль ревеня и 
гиацинтов, порчу зерна пшеницы; E. nigrifluens – некрозы грецкого ореха; E. 
salicis – сосудистый вилт ив; E. quercina – ожог листьев дубовых; E. 
maelotivora – опадание листьев малотуса японского (сем. Молочайные); E. 
tracheiphila – сосудистое увядание тыквенных; E. stewartii – сосудистый вилт 
кукурузы; E. rubrifaciens – некрозы флоэ-мы грецкого ореха; E. uredovora – 
уничтожает плодовые тела ржавчинных грибов. 

Факторами патогенности фитопатогенных бактерий рода Erwinia являются 
пектолитические, целюлолитические ферменты, экзотоксины и слизистые 
вещества полисахаридной природы. 

Род Pantoea – самый новый род семейства Enterobacteriaceae. Его 
образуют бактерии, ранее относящиеся к видам Enterobacter agglome-rans, 
Erwinia herbicola, Erwinia milletiae. 

Бактерии рода Pantoea – прямые палочки размерами 0,5–1,0 ×  1–3 мкм. 
Подвижные за счет перитрихиальных жгутиков. Большинство образуют 
желтый внутриклеточный нерастворимый в воде пигмент. 

Оптимальная температура для роста бактерий рода Pantoea – 30 ºС. 
Катаболизируют глюкозу и другие углеводы с образованием кислоты, но не 
газа. Реакция Фогеса – Проскауэра положительная. H2S не образуют. Не 
синтезируют лизиндекарбоксилазу. Восстанавливают нитраты. 

Род Pantoea состоит из двух видов: P. agglomerans (типовой вид; ранее – 
Enterobacter agglomerans, Erwinia herbicola, Erwinia milletiae) и P. dispersa. 

Бактерии рода Pantoea выделены с поверхности растений, семян, из почвы 
и воды, а также из отделяемого ран, конъюнктивы, абсцессов, крови и 
дыхательных путей человека и животных. Патогенные свойства изучены 
плохо. 

В заключение следует отметить, что энтеробактерии, наряду с 
псевдомонадами, рассматриваются как наиболее типичные представители 
протеобактерий. 

 
Спирохеты 

 
Спирохеты – это грамотрицательные спирально завитые одноклеточные 

бактерии с одним или бóльшим числом полных витков спирали (рис. 99).  



 79

Могут встречаться в цепочках, объединенных внешней оболочкой. 
Клеточная стенка спирохет не ригидная, а чрезвычайно гибкая. В сравнении с 
длиной толщина клетки мала и поэтому спирохеты проходят через 
мелкопористые фильтры (диаметр пор 0,2–0,45 мкм), задерживающие 
большинство бактерий. Используя фильтрование, можно получать 
накопительные культуры спирохет. 

 
 

Рис. 99. Микрофотография бактерий Borrelia burgdorferi 
(из http://dwb.unl.edu/.../Bact303/MajorGroupsOfProkaryotes) 

 
Клетки спирохет состоят из спирально извитого протоплазматического 

цилиндра, обвитого нитями, которые по отдельности называются 
аксиальными или осевыми фибриллами, а в совокупности – аксостилем. 
Протоплазматический цилиндр благодаря пептидогликану имеет постоянную 
спиралевидную форму, образуя первичные завитки. Их число, тип, шаг, 
высота, угол наклона варьируют у разных видов и играют важную 
систематическую роль. Вторичные завитки у спирохет образуются в 
результате изгиба всего тела. Каждая аксиальная фибрилла одним концом 
прикреплена к протоплазматическому цилиндру, другой ее конец свободен. 
Протоплазматический цилиндр и аксостиль снаружи окружены клеточной 
стенкой. Аксиальные фибриллы тянутся до полюса клетки, 
противоположного тому, к которому они прикреплены, и перекрывают друг 
друга. Неприкрепленные концы аксиальных фибрилл могут выходить за 
пределы клетки, создавая впечатление наружных полярных жгутиков. С 
помощью фибрилл спирохеты передвигаются.  

Размножаются спирохеты поперечным делением. Эндоспор не образуют; 
аэробы, факультативные анаэробы или анаэробы; хемоорганогетеротрофы. 

Среди спирохет встречаются свободноживущие аэробные водные виды, 
анаэробные виды, представители нормальной микрофлоры животных и 
паразитические виды. Их обнаруживают в кишечнике млекопитающих, на 
поверхности жгутиковых животных, в рубце жвачных животных, в 
кристаллическом стебельке моллюсков, в кишечнике термитов, 
переваривающих древесину, тараканов и др.  
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Порядок Spirochaetales включает два семейства: Spirohaetaceae и 
Leptospiraceae. Семейство Spirohaetaceae содержит семь родов: Spirochaeta, 
Cristispira, Treponema, Borrelia, Brachyspira, Leptonema, Serpulina. Для 
человека патогенны только боррелии и трепонемы.  

Представители рода Spirochaeta – непаразитические, свободноживущие 
бактерии. Встречаются в иле, содержащем сероводород, в сточных и 
загрязненных водах. 

 Бактерии рода Cristispira широко распространены у морских и 
пресноводных видов двустворчатых и других моллюсков, обычно находятся в 
кристаллическом стебельке или в жидкости пищеварительного тракта. 

Бактерии рода Treponema встречаются в полости рта, пищеварительном 
тракте и половых органах человека и животных. Некоторые виды патогенны, 
в частности  Treponema pallidum subsp. pallidum – возбудитель сифилиса, 
Treponema pallidum subsp. pertenue – возбудитель тропической болезни 
фрамбезии (тропическая гранулема, невенерический сифилис). 

К роду Borrelia относятся анаэробные спирохеты, паразиты различных 
членистоногих, а также возбудители болезней человека и других 
позвоночных. Например, Borrelia recurrentis – возбудитель возвратного тифа 
или возвратной лихорадки у человека. Переносчиками этих бактерий 
являются вши и клещи. 

В семейство Leptospiraceae включен один род Leptospira. К нему 
относятся самые мелкие аэробные спирохеты. Некоторые штаммы 
паразитируют у позвоночных животных и могут быть патогенными для них, 
другие – свободноживущие. К свободноживущим относится Leptospira biflexa 
– обитает в пресной воде, растет на обычных питательных средах. Из 
патогенных Leptospira canicola – возбудитель инфекционной желтухи. Эти 
бактерии попадают в организм с водой и пищей, проникают в кровь, почки и 
печень и нарушают функцию этих органов, что приводит к кровоизлияниям и 
желтухе. 

 
Риккетсии  и  хламидии  

 
Риккетсии получили свое название в честь американского исследователя 

Х. Риккетса, впервые описавшего возбудителя болезни Ricket-tsia rickettsii, 
известной как пятнистая лихорадка Скалистых гор, и погибшего при его 
исследовании. Риккетсии относится к семейству Rickettsia-ceae. По своим 
размерам риккетсии сравнимы с некоторыми вирусами, но от них отличаются 
тем, что содержат в клетке как ДНК, так и РНК. В клетке риккетсий имеются 
рибосомы и ферменты, принимающие участие в метаболизме. Кроме того, она 
окружена клеточной стенкой, в состав которой входит муреин. Глюкозу 



 81

риккетсии не используют, способны усваивать некоторые соединения, 
главным из которых является глутамат, который окисляется через 
образование дикарбоновых кислот. Способны синтезировать АТФ, их 
дыхательная цепь во многих отношениях сходна с дыхательной цепью других 
прокариот. Риккетсии не могут синтезировать НАД и в этом отношении 
зависимы от хозяина, обеспечивающего их им.  

Большинство видов риккетсий – палочковидные, кокковидные и часто 
плеоморфные микроорганизмы с типичными 
грамотрицательнымибактериальными клеточными стенками. Эндоспор не 
образуют. Размножаются бинарным делением только внутри живых клеток 
хозяина. Их можно культивировать в куриных эмбрионах или культурах 
клеток позвоночных животных. Некоторые представители могут быть 
выращены на умеренно сложных бактериологических средах, содержащих 
кровь. 

Все виды риккетсий – облигатные паразиты. Природными носителями 
риккетсий являются членистоногие (клещи, блохи, вши), в которых эти 
микроорганизмы обитают, по-видимому, как безвредные паразиты. Попав в 
организм других хозяев-животных или человека (при укусе насекомого, 
расчесывании кожи или с вдыхаемым воздухом), риккетсии могут вызывать 
тяжелые патологические явления. 

Заболевания, вызываемые риккетсиями, носят называются 
риккетсиозами. Важное значение в проявлении патогенных свойств 
риккетсий имеет способность образовывать токсин, который тесно связан с их 
клеткой, и в чистом виде его трудно получить. От экзотоксинов он отличается 
неотделимостью от микробных клеток и чрезвычайной неустойчивостью. В то 
же время он не похож на эндотоксины, так как термолабилен и 
инактивируется формалином. 

Самые известные возбудители риккетсикозов принадлежат к бактериям 
группы сыпного тифа. В нее входят представители двух основных видов 
риккетсий: Rickettsia prowazekii (риккетсии Провачека) – возбудитель 
эпидемического сыпного тифа, и Rickettsia typhi – возбудитель эндемического, 
или крысиного, тифа. 

Источником эпидемического сыпного тифа является больной человек, 
переносчиком возбудителя – платяная вошь. Насосавшись крови 
сыпнотифозного больного, платяная вошь на третьи–десятые, чаще 
четвертые–пятые сутки становится заразной. Риккетсии развиваются при 
температуре 30 ºС в кишечнике вшей. Вместе с испражнениями попадают на 
кожу, белье и т. д. Заражение сыпным тифом происходит не через укус вшей, 
а при втирании риккетсий, которые выделяются с испражнениями или 
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раздавливании вшей и проникают в ссадины, царапины кожи и повреждения 
слизистых оболочек. 

Сыпной тиф относится к кровяным инфекциям. Возбудитель болезни в 
период заболевания находится в крови, в лейкоцитах, в эндотелии сосудов 
кожи, мозга и других органов. 

Основным источником возбудителя крысиного сыпного тифа в природе 
являются крысы и мыши, которые инфицируются друг от друга посредством 
укусов блох и вшей, люди же заражаются крысиным тифом от грызунов, т. е. 
это зооносная инфекция. 

Заболеваемость крысиным тифом среди людей обычно носит 
эндемический и спорадический характер. Болезнь характеризуется 
сезонностью, наибольшее количество заболеваний приходится на август–
ноябрь. 

Вторая группа возбудителей риккетсиозов – возбудители клещевой 
пятнистой лихорадки. В эту группу входят следующие виды: Rickettsia 
rickettsii (возбудитель пятнистой лихорадки Скалистых гор), Rickettsia conorii 
(возбудитель марсельской, или средиземноморской, лихорадки), Rickettsia 
sibirica (возбудитель клещевого сыпного тифа Северной Азии), Rickettsia 
australis (североавстралийский клещевой сыпной тиф), Ricket-tsia aсari 
(возбудитель осповидного, или везикулезного, риккетсиоза), Rickettsia 
tsutsugamushi (возбудитель японской речной лихорадки цуцугамуши) и 
другие. Природными носителями этих возбудителей являются клещи.  

Хламидии относятся к семейству Chlamydiaceae, которое включает один 
род Chlamydia. Это неподвижные кокковидные грамотрицательные бактерии. 
Размножаются только внутри связанных с мембраной вакуолей в цитоплазме 
клеток человека, млекопитающих и птиц.  

Клеточные стенки хламидий сходны по строению со стенками 
грамотрицательных бактерий, но не содержат мурамовую кислоту или 
содержат ее в следовых количествах. Хламидии не имеют цитохромов, не 
способны окислять глюкозу и синтезировать свои собственные 
высокоэнергетические соединения, такие как АТФ. Поэтому они являются 
«энергетическими паразитами» и не способны размножаться вне живой 
клетки. 

Жизненный цикл хламидий внутри эукариотических клеток сложен, 
включает образование трех основных форм и обычно завершается в течение 
40–72 ч. Основные его стадии следующие: 

1) образование элементарных телец – мелких (0,2–0,5 мкм) электронно-
плотных шаровидных структур, имеющих компактный нуклеоид и ригидную 
клеточную стенку; 
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2) образование инициальных, или ретикулярные, телец – больших (в 
диаметре 0,8–1,5 мкм) сферических образований, имеющих сетчатую 
структуру с тонкой клеточной стенкой и фибриллярным нуклеоидом; 

3) формирование промежуточных телец – стадии между элементарными и 
ретикулярными тельцами. 

Элементарные тельца являются инфекционной формой хламидий, т. е. 
обеспечивают передачу заболевания от человека (животного) к человеку 
(животному). Ретикулярные тельца – вегетативная форма хламидий. 
Вегетативные формы размножаются путем бинарного деления 
внутриклеточно, но они не инфекционны, когда выделяются из клетки-
хозяина. Жизненный цикл хламидий начинается с того, что элементарные 
тельца адсорбируются на чувствительных  эпителиальных клетках и 
проникают  в них посредством эндоцитоза. В течение последующих 
нескольких часов элементарные тельца реорганизуются, увеличиваются в 
размерах и превращаются в ретикулярные формы, которые размножаются 
путем бинарного деления. Образующиеся дочерние формы также 
размножаются путем бинарного деления. Жизненный цикл заканчивается, 
когда возникающие промежуточные формы реорганизуются (уплотняются), 
уменьшаются в размерах и превращаются в элементарные тельца. 
Размножаясь внутри цитоплазматических везикул, хламидии формируют 
микроколонии, окруженные мембраной, образующейся из впячивания 
мембраны клетки при фагоцитозе элементарного тельца. В составе 
микроколоний обнаруживаются все три стадии развития хламидий. В одной 
клетке может быть несколько микроколоний, образующихся в случае 
фагоцитоза нескольких элементарных телец. После разрыва стенки везикулы 
и мембраны клетки-хозяина вновь появившиеся хламидии высвобождаются, и 
элементарные тельца, инфицируя другие клетки, повторяют цикл развития.  

В настоящее время род Chlamydia включает три патогенных вида:  
С. trachomatis (типовой вид рода), C. psittaci и C. pneumoniae. Установлено, 
что многие штаммы патогенных хламидий вызывают генерализованные 
инфекции у различных хозяев, некоторые – резко выраженные воспаления в 
одной или нескольких тканях или органах только определенных видов 
позвоночных. Штаммы хламидий обнаружены у птиц, млекопитающих 
(включая приматов) и людей. У людей они вызывают заболевания глаз, 
мочеполовой и дыхательной систем; у птиц – респираторные болезни и 
генерализованную инфекцию; у млекопитающих – заболевания дыхательных 
путей, суставов, плаценты и кишечные болезни. Некоторые штаммы 
хламидий патогенны и для человека, и для птиц (табл. 15). 
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Таблица 15 
Заболевания, вызываемые патогенными хламидиями 

 
Виды Вызываемые заболевания Способы передачи 

C. trachomatis Трахома 
(кератоконъюнктивит) – 
хроническое заболевание 
глаз 
 
 
 
Конъюнктивит 
новорожденных 
 
 
 
Урогенитальный 
хламидиоз, венерическая 
лимфогранулема 

Прямым контактом: с больных глаз 
на здоровые (занос грязными 
руками) или через загрязненные 
предметы 
 
Во время родов от матерей, у 
которых хламидии имеются в 
эпителиальных клетках слизистой 
оболочки мочеполовой системы 

 

 
Половой 

C. psittaci Орнитозы При уходе за птицами (больными и 
носителями), при употреблении в 
пищу без достаточной термической 
обработки мяса и яиц 
инфицированных птиц 

C. pneumoniae Пневмония, бронхиальная 
астма, катар верхних 
дыхательных путей 

Контактный (от больного человека). 
Механизм заражения – воздушно-
капельный 

 
Миксобактерии  и  цитофаги 

 
Миксобактерии и цитофаги – это грамотрицательные скользящие 

бактерии, относящиемя соответственно к порядкам Myxobacteriales и 
Cytophagales. 

Миксобактерии имеют относительно крупные клетки (0,6–1,2 ×  2–10 
мкм) двух морфологических типов: тонкие гибкие палочки с более или менее 
суженными концами и относительно толстые палочки цилиндрической 
формы с закругленными концами. Клетки миксобактерий обычно окрашены в 
желтый, оранжевый или красный цвет за счет каротиноидных пигментов.  

Миксобактерии передвигаются путем скольжения по твердой поверхности 
и способны также проникать в субстрат, продвигаясь внутри, например 1,2–
1,5 % агаровых гелей. Скользящие клетки всегда оставляют за собой 
слизистые треки. В результате скользящего движения клеток колонии 
миксобактерий распространяются по поверхности субстрата и поэтому 
называются швармами. Внутри шварма клетки обычно распределены 
неравномерно, концентрируясь в радиальных тяжах, а иногда в массивных 
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складках по периферии шварма. В условиях голодания клетки скапливаются и 
агрегируют в определенных участках шварма, образуя крупные глобулярные 
или гребневидные массы, которые затем дифференцируются в структуры, 
называемые плодовыми телами (рис. 100). 

 

 
 
 

Рис. 100. Микрофотография плодовых тел у бактерий Stigmatella aurantiaca 
(Photo by David White colorized by Yves Brun using NIH Image) 

 

Плодовые тела варьируют в размерах от 100 до 600 мкм и хорошо заметны 
благодаря яркой окраске и блестящей поверхности. Плодовые тела имеют 
разную форму: от микроскопического бугорка до сложных древоподобных 
структур, они могут располагаться концентрическими кругами или 
радиальными тяжами. Внутри созревающего плодового тела вегетативные 
клетки превращаются в покоящиеся миксоспоры. Они устойчивы к 
высыханию и довольно устойчивы к нагреванию: выживают при температуре 
58–60 ºС в течение 10–60 мин. Миксоспоры могут иметь сферическую или 
овальную (например, у представителей родов Myxococcus, Nannocystis и др.) и 
палочковидную (например, у представителей родов Cystobacter, Polyangium, 
Stigmatella и др.) форму. Миксобактерии – облигатные аэробы. Большинство 
из них мезофиллы; оптимальная температура для роста 30–35 ºС. Все 
представители – хемоорганотрофы, способные использовать самые 
разнообразные органические вещества в качестве источников энергии и 
углерода. В зависимости от источников питания различают 
бактериолитические и целлюлозолитические виды. К бактериолитическим 
относятся миксобактерии, входящие в род Myxococcus. Представители этого 
рода за счет синтеза различных экзоферментов могут разрушать клетки 
бактерий, дрожжей и других микроорганизмов и использовать полученные 
вещества в качестве источников энергии и углерода. Такой тип 
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взаимоотношений между микроорганизмами относится к хищничеству. 
Целлюлозолитические виды содержит род Polyangium, так как его 
представители способны гидролизовать целлюлозу. Следует отметить, что 
некоторые миксобактерии способны синтезировать в значительных 
количествах стеролы (например, рода Nannocystis). 

Миксобактерии присутствуют повсеместно. Особенно обильно 
встречаются, по-видимому, в теплых, полусухих и сухих местообитаниях, 
таких как степи и полупустыни субтропического и умеренного поясов. 
Типичные местообитания миксобактерий – почвы с нейтральным рН и 
нормальным содержанием солей, разлагающийся органический материал, 
включая помет травоядных животных и гниющую древесину, кора живых и 
отмерших деревьев, а также пресная вода. 

В отличие от миксобактерий, цитофаги не образуют плодовых тел и 
имеют другой нуклеотидный состав ДНК. Содержание ГЦ у цитофаг 30–50 %, 
у миксобактерий значительно выше – 67–71 %. Группа цитофаг включает 
восемь родов, представители которых могут обитать в почве, пресноводных и 
морских водоемах (например, роды Cytophaga, Flexibacter), полости рта 
(например, род Capnocytophaga), горячих источниках (например, род 
Thermonema). 

Цитофаги – облигатные аэробы или факультативные анаэробы; 
хемоорганотрофы; метаболизм дыхательного, или бродильного, типа. 
Глюкозу сбраживают с образованием ацетата, пропионата, сукцината и 
некоторых других органических кислот. Отдельные представители могут 
осуществлять нитратное дыхание, используя в качестве конечного акцептора 
электронов NO −

3 . Для бактерий рода Cytophaga характерна способность 
разлагать целлюлозу, агар, хитин, пектин и крахмал; рода Flexibacter – хитин 
и крахмал; рода Sporocytophaga – целлюлозу и целлобиозу; рода  Microscilla – 
карбоксиметилцеллюлозу. 

Веретенообразные вегетативные клетки бактерий родов Sporocy-tophaga и 
Chitinophaga могут превращаться в длительно сохраняющиеся круглые 
клетки, окруженные капсулой – микроцисты (стадия покоя). Бактерии рода 
Flexithrix могут образовывать чехлы, которые окружают длинные 
многоклеточные нити с однорядным расположением клеток. 

Среди цитофаг встречаются патогенные представители. Например, 
бактерии рода Capnocytophaga выделяют из полости рта, очагов поражения в 
легких, крови и абсцессов. Бактерии вида Flexibacter columnaris – возбудитель 
заболеваний у рыб и часто является причиной их массовой гибели в 
рыборазводных прудах. 
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Молочнокислые  бактерии  
 

Молочнокислые бактерии относятся к семействам Lactobacillaceae и 
Streptococcaceae. Это морфологически гетерогенная группа бактерий – 
включает палочковидные и сферические организмы. Все молочнокислые 
бактерии грамположительны, не образуют эндоспор (за исключением 
Sporolactobaсillus inulinus) и в подавляющем большинстве неподвижны. Это 
факультативные анаэробы, использующие в качестве источника энергии 
углеводы и образующие молочную кислоту. Однако они не способны 
синтезировать АТФ за счет дыхания, так как не содержат цитохромы и другие 
ферменты, имеющие гем. Таким образом, молочнокислые бактерии способны 
только к брожению, дыхание у них отсутствует. 

У всех молочнокислых бактерий обнаруживаются сложные потребности в 
факторах роста: витаминах группы В, аминокислотах, а также в пуринах и 
пиримидинах. Следовательно, молочнокислые бактерии – это своего рода 
«метаболические инвалиды», которые, вероятно, в результате специализации 
(рост в молоке и других средах, богатых питательными и ростовыми 
веществами) утратили способность к синтезу многих метаболитов. 

Отличительная физиологическая особенность молочнокислых бактерий – 
их высокая устойчивость к кислоте, что является следствием характерного 
для них энергетического метаболизма. Способность молочнокислых бактерий 
образовывать и переносить довольно высокие концентрации молочной 
кислоты имеет важное селективное значение, так как такое свойство дает им 
возможность успешно конкурировать с большинством других бактерий в 
средах, богатых питательными веществами. 

Молочнокислые бактерии можно разделить на две физиолого-биохи-
мические подгруппы, различающиеся по продуктам, которые образуются из 
глюкозы в результате брожения. 

Гомоферментативные молочнокислые бактерии образуют практически 
только одну молочную кислоту. К ним относятся бактерии видов 
Streptococcus lactis, Streptococcus cremoris, Lactobacillus bulgaricus, 
Lactobacillus lactis и др. 

Гетероферментативные молочнокислые бактерии образуют смесь 
молочной кислоты, этанола и СО2, а иногда и уксусной кислоты. К ним 
относятся Leиconostoc mesenteroides, Lactobacillus brevis, Bifidobacterium 
bifidum и др. 

Распространение в природе молочнокислых бактерий определяется  их 
сложными потребностями в питательных веществах и способом получения 
энергии. Они почти никогда не обнаруживаются в почве или водоемах. В 
естественных условиях они встречаются: 
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• в молоке, молочных продуктах, в местах переработки молока 
(Lactobacillus bulgaricus, Lactobacillus lactis и другие лактобациллы; 
Streptococcus lactis); 

• на поверхности растений как эпифитная микрофлора и на раз-
лагающихся растительных остатках (Lactobacillus plantarum, Lactobacillus 
brevis, Leиconostoc mesenteroides); 

• в кишечнике и на слизистых оболочках человека и животных как 
представители нормальной микрофлоры (Lactobacillus acidophilus, 
Bifidobacterium bifidum, Streptococcus pneumoniae, Streptococcus pyogenes, 
Streptococcus faecalis, Streptococcus bovis и др.). 

В связи с тем что молочнокислые бактерии используются для 
приготовления пищевых продуктов и выступают как возбудители болезней 
человека и животных, они представляют собой группу большого 
экономического значения. 

Молочнокислые бактерии используются для приготовления: 
1) силоса; 
2) квашеной капусты, огурцов и др. (Leuconostos mesenteroides и 

Lactobacillus plantarum); 
3) молочнокислых продуктов. Стерилизованное или пастеризованное 

молоко либо сливки сбраживают, прибавляя в качестве закваски чистые 
культуры молочнокислых бактерий. Для приготовления различных 
молочнокислых продуктов берут соответствующие микробные закваски. 
Например, для приготовления йогурта используют пастеризованное молоко, 
сквашенное с помощью бактерий Streptococcus thermophilus и Lactobacillus 
bulgaricus. Для приготовления кефира – Lactococcus lactis, Lactobacillus kefir, 
Lactobacillus kefiranofaciens; сметаны – Lactococcus cremoris, Lactococcus 
lactis, Leuconostoc lactis и Leuconostoc mesenteroides subsp. cremoris (но 
сквашиваются пастеризованные сливки); 

4) сырокопченых колбас. Образующаяся при брожении молочная кислота 
придает определенный вкус, а также снижает рН, что предохраняет от порчи 
те виды колбас, которые не подвергаются варке; 

5) кислого теста в хлебопечении. Образующаяся молочная кислота 
используется для подъема теста, а также придает хлебу специфический 
кислый вкус; 

6) получения чистой молочной кислоты, которая применяется в 
кожевенной, текстильной, фармацевтической, пищевой промышленности и 
для получения биодеградируемых полилактидов, используемых для упаковки 
пищевых продуктов. 

Молочнокислые бактерии могут играть и отрицательную роль, вызывая 
порчу пива, фруктовых соков, мяса и других продуктов. В эту группу входят и 
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патогенные для человека и животных бактерии. Они растут на средах 
сложного состава с сывороткой или эритроцитами или на сывороточном либо 
кровяном агаре. 

В практике широко распространена классификация, основанная на 
отношении стрептококков к эритроцитам, согласно которой они делятся на 
три группы: 

• гемолитические стрептококки, образующие β-гемолизин и дающие на 
кровяном агаре зону гемолиза вокруг колоний; 

• зеленящие стрептококки, синтезирующие α-гемолизин и дающие на 
кровяном агаре вокруг колоний позеленение среды и частичный гемолиз 
(позеленение обусловлено превращением оксигемоглобина в метгемоглобин); 

• стрептококки, не изменяющие кровяного агара. 
Патогенные стрептококки образуют различные по своему действию 

экзотоксины: 
1) β-гемолизин (гемотоксин, О-стрептолизин и S-стрептолизин), 

инактивирующийся при температуре 55 ºС в течение 30 мин. Обусловливает 
разрушение эритроцитов, лейкоцитов, тромбоцитов, макрофагов; 

2) лейкоцидин, разрушающий лейкоциты;  
3) летальный (диализабельный) токсин, обладающий некротическим 

действием; 
4) эритрогенный термостабильный токсин, обладающий способностью 

вызывать воспалительную реакцию кожи у животных и у людей, в крови 
которых отсутствуют антитоксины; 

5) α-гемолизин, секретируемый в питательную среду. Действует как β-
гемолизин. 

Болезнетворные свойства стрептококков обусловлены, помимо продукции 
экзотоксинов, и образованием термостабильных эндотоксинов. 

Кроме того, патогенные стрептококки образуют ферменты вирулентности: 
гиалуронидазу, дезоксирибонуклеазу, рибонуклеазу, нейраминидазу, 
протеиназу, стрептокиназу, амилазу, липазу и др. 

Возможно экзогенное и эндогенное заражение стрептококками. 
Экзогенное заражение стрептококками (от больных людей, животных, 

инфицированных продуктов и предметов) происходит через наружные 
кожные покровы и слизистые оболочки, а также при проникновении вместе с 
пищей стрептококков в кишечник. Основной путь заражения стрептококками 
– воздушно-капельный. 

Эндогенная инфекция оппортунистическими (условно-патогенными) 
стрептококками – обитателями человеческого тела – возможна в результате 
ослабления естественной сопротивляемости организма (иммунитета). 
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Стрептококковые инфекции подразделяют на нагноительные и 
ненагноительные. К нагноительным заболеваниям, вызываемым 
стрептококками, относятся острые инфекции верхних дыхательных путей (в 
частности, пневмонии), рожистое воспаление, или рожа (воспаление 
слизистых путей), ангина (воспаление слизистых оболочек зева и миндалин). 
При проникновении в кровяное русло стрептококки обусловливают тяжело 
протекающий септический процесс. В группу ненагноительных болезней 
входят скарлатина, ревматизм и др. 

К патогенным относятся зеленящие стрептококки вида Streptococcus 
pneumoniae. Они чаще вызывают пневмонию, а также септицемию, ангину, 
гайморит, острые катары верхних дыхательных путей и другие заболевания. 

Бактерии вида Streptococcus pyogenes вызывают рожу, абсцессы при 
раневых инфекциях. Относятся к гемолитическим стрептококкам. 

Бактерии вида Streptococcus viridans – постоянные обитатели полости рта и 
глотки здоровых людей. Относятся к зеленящим стрептококкам. Обладают 
слабой вирулентностью для человека и животных. Они обнаруживаются при 
гнойных и воспалительных поражениях зубов и десен, вызывают подострый 
эндокардит. 

Бактерии вида Streptococcus faecalis (энтерококки) обитают в кишечнике 
человека и теплокровных животных. Обнаружение их служит также одним из 
критериев фекального загрязнения воды, сточных вод, пищевых продуктов. 

 
Спорообразующие бактерии 

 
В эту группу входят бактерии разной морфологии (клетки в форме 

палочек, кокков и иногда нитей), большинство из них окрашивается по Граму 
положительно. Клетки обычно подвижные за счет перитрихиальных 
жгутиков, образуют устойчивые к нагреванию, сильно преломляющие свет 
эндоспоры. В группу входят пять основных родов: Bacillus, Sporosarcina, 
Sporolactobacillus, Clostridium и Desulfotomaculum.  

Первичное таксономическое деление на роды основано на отношении 
бактерий к молекулярному кислороду. Роды Bacillus и Sporosarcina включают 
облигатные аэробны и факультативные анаэробы. Представители рода 
Bacillus – грамположительные палочковидные бактерии, рода Sporosarcina – 
грамположительные кокковидные бактерии. 

Представители родов Clostridium и Desulfotomaculum являются 
облигатными анаэробами. Однако они отличаются друг от друга по характеру 
энергетического метаболизма и грампринадлежности. Бактерии рода 
Clostridium окрашиваются по Граму положительно и синтезируют энергию в 
основном за счет брожения. Бактерии рода Desulfotomaculum по Граму 
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окрашиваются отрицательно, хотя имеют клеточную стенку 
грамположительного типа, энергию получают путем анаэробного сульфатного 
дыхания, используя в качестве конечных акцепторов электронов сульфаты. 

Бактерии рода Sporolactobacillus – микроаэрофилы. Клетки 
палочковидные, подвижные (жгутикование перитрихиальное), 
грамположительные. Метаболизм бродильный, осуществляют 
гомоферментативное молочнокислое сбраживание гексоз с образованием 
молочной кислоты. Клетки не содержат каталазы и цитохромов. Типовой (и 
единственный) вид Sporolactobacillus inulinus. 

К числу наиболее широко распространенных и имеющих значительный 
практический интерес относятся бактерии родов Bacillus и Clostri-dium. 

К роду Bacillus относятся аэробные или факультативно-анаэробные 
палочковидные бактерии, большинство из них подвижны. Хемоорганотрофы. 
Метаболизм строго дыхательный, строго бродильный или дыхательный и 
бродильный одновременно, с использованием различных субстратов. 
Некоторые представители способны получать энергию за счет нитратного 
дыхания. Для большинства представителей рода Bacillus характерно 
брожение с образованием 2,3-бутандиола, глицерина и СО2, а также 
небольших количеств молочной кислоты и этанола. Бутандиоловое брожение, 
осуществляемое бактериями рода Bacillus, можно представить следующим 
образом: 

                3Глюкоза           2 (2,3-бутандиол) + 2 глицерин + 4 СО2. 
Бактерии рода Bacillus можно разделить на три группы, различающиеся по 

структуре и внутриклеточной локализации эндоспор: 
1. Споры овальные, расположение их в материнской клетке центральное, 

растяжение клетки спорой не происходит. Таковы споры у большинства 
бацилл (B. subtilis, B. cereus, B. megaterium, B. anthracis, B. thu-ringiensis). 

2. Споры овальные, имеющие толстую оболочку с выростами, 
расположение их в материнской клетке центральное. Они «растягивают» 
клетки изнутри в ходе споруляции (B. polymyxa, B. stearothermophilus).  

3. Споры сферические, расположение их в материнской клетке полярное. 
Эндоспоры «растягивают» клетку в ходе споруляции (B. pasteurii). 

Большинство представителей рода Bacillus являются сапрофитами, широко 
распространены в природе, особенно в почвах, богатых органическими 
веществами (B. subtilis, B. megaterium, B. polymyxa, B. stearother-mophilus, B. 
licheniformis). B. megaterium считаются «гигантами» среди эубактерий, так как 
их клетки имеют размеры 2 ×  5 мкм. Вид B. subtilis является типовым для 
рода Bacillus, называется «сенной палочкой» (так как накопительные 
культуры данных бактерий получают из настоя сена). Бактерии B. polymyxa 
получили название из-за того, что они образуют большое количество слизи. B. 



 92

stearothermophilus – выраженный термофил (температурный оптимум для 
роста 50–65 ºС). 

Представителями патогенных бацилл являются B. anthracis и B. thu-
ringiensis. B. anthracis – возбудитель сибирской язвы. Это нуждающиеся в 
факторах роста неподвижные бактерии с пептидной капсулой, содержащей в 
большом количестве D- и L-формы глутаминовой кислоты.  

B. thuringiensis – возбудитель паралитического заболевания у гусениц 
многих чешуекрылых насекомых. Клетки этих бактерий подвижны, зависят от 
наличия факторов роста. Каждая спорулирующая клетка бактерий B. 
thuringiensis образует примыкающий к споре кристалл, состоящий из Cry-
белков (молекулярная масса 60–140 кД) или из Cyt-белков (молекулярная 
масса 28 кД). Кристаллы высвобождаются вместе со спорами при аутолизе 
материнских клеток и попадают в почву, на растения. Личинки насекомых, 
питающиеся растениями, заглатывают кристаллы вместе со спорами. 
Кристаллики растворяются в кишечнике только чувствительных личинок, и 
Cry-белки разрушают клетки их средней кишки, что приводит к выходу 
содержимого кишечника в гемолимфу и гибели насекомых. Споры при этом 
прорастают и дают начало новой популяции бактерий, развивающейся в 
организме погибшего насекомого. Специфичность действия Cry-белков очень 
высока. В настоящее время известно более 30 классов таких белков, они 
токсичны для большого числа чешуекрылых насекомых, но не для 
позвоночных животных. В связи с этим препараты спорообразующих клеток 
бактерий B. thuringiensis нашли широкое применение в сельском хозяйстве в 
качестве инсектицида. Включения токсичных для насекомых белков известны 
и у других бацилл, например у B. laterosporus, B. sphaericus, B. popilliae.  

Бактерии рода Bacillus являются активными продуцентами различных 
антибиотических веществ. В настоящее время известно около 200 
антибиотиков, синтезируемых этими бактериями. Наиболее продуктивными 
являются бактерии вида B. subtilis – для них описано более 70 различных 
антибиотиков. Около 30 антибиотиков продуцируют культуры B. brevis. 
Различные антибиотики синтезируют также бактерии видов B. polymyxa, B. 
cereus, B. circulans, B. megaterium, B. licheniformis и др. Большинство 
антибиотиков бактерий рода Bacillus – полипептиды, активные против 
грамположительных и грамотрицательных бактерий, а также дрожжей и 
микроскопических грибов. Однако антибиотики бактерий рода Bacillus могут 
относиться и к другим классам химических соединений. Так, антибиотик 
бутирозин, продуцируемый бактериями B. circulans, является 
аминогликозидом, а антибиотик протицин бактерий B. licheniformis – 
фосфосодержащим триеном. Некоторые антибиотики бактерий рода Bacillus 
широко используются в медицине, сельском хозяйстве и пищевой 
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промышленности. К ним относятся полимиксины, колистин, бацитрацин, 
грамицидин С, субтилин, эдеин, бутирозин и др. 

Анаэробные спорообразующие бактерии рода Clostridium – палочки с 
закругленными или иногда заостренными концами, часто расположенные в 
парах или коротких цепочках. Большинство из них подвижны за счет 
перитрихиальных жгутиков. Образуют овальные или сферические эндоспоры, 
располагающиеся субтерминально, центрально или терминально. Как 
правило, диаметр спор больше диаметра вегетативной клетки, поэтому 
палочка со спорой приобретает сходство с веретеном, отсюда и произошло 
название рода. Большинство штаммов рода Clostridium – облигатные 
анаэробы, хотя некоторые могут расти в присутствии воздуха. 
Хемоорганотрофы, энергию получают в основном за счет маслянокислого 
брожения. Возбудителями классического маслянокислого брожения являются 
C. butyricum, C. pasteurianum, C. rubrum и др. В качестве основных продуктов 
они образуют масляную и уксусную кислоты, углекислый газ и молекулярный 
водород. Другие представители (C. acetobutyricum, C. felsineum, C. sporogenes 
и др.) осуществляют ацетонобутиловое брожение, при котором кроме 
масляной кислоты образуются нейтральные продукты: ацетон, бутиловый, 
этиловый, изопропиловый спирты. 

Клостридии сбраживают большое число субстратов, включая 
полисахариды, белки, аминокислоты и пурины. В зависимости от вида 
сбраживаемого субстрата выделяют несколько физиологических групп 
клостридий: 

• сахаролитические, использующие в качестве субстратов моносахара, 
крахмал, пектин, целлюлозу и другие вещества углеводной природы             
(C. pasteurianum, C. butyricum, C. acetobutyricum, C. felsineum); 

• протеолитические, сбраживающие белки, пептиды, аминокислоты        
(C. botulinum, C. tetani, C. putribicum, C. sporogenes, C. histolyticum и др.); 

• пуринолитические, сбраживающие гетероциклические азотсодержащие 
соединения – пурины и пиримидины (C. acidiurici, C. cylindrospo-rum). 

Потребности клостридий в питательных веществах весьма разнообразны. 
Как правило, они могут расти только на сложных, богатых органическими 
соединениями средах. Для них выявлена потребность в определенных 
витаминах и наборе аминокислот. 

Для многих сахаролитических клостридий характерна способность 
фиксировать атмосферный азот. Первый анаэробный азотфиксатор был 
выделен из почвы русским микробиологом С. Н. Виноградским и назван им в 
честь Л. Пастера Clostridium pasteurianum. 

Клостридии широко распространены в природе. Естественной средой их 
обитания является почва, особенно ее глубокие слои, ил различных водоемов, 
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сточные воды, кишечный тракт травоядных животных и человека. Среди 
клостридий выделяют как сапрофитные, так и патогенные формы. К 
сапрофитным относятся C. pasteurianum, C. acetobutyricum, C. butyricum 
(типовой вид). Патогенные клостридии: C. tetani – возбудитель столбняка; C. 
botulinum – возбудитель ботулизма; C. histolyticum, C. septicum, C. perfringens, 
C. novyi, C. sordelli – возбудители газовой гангрены. Патогенные клостридии, 
как правило, относятся к протеолитическим. 

Бактерии рода Clostridium играют важную роль в круговороте веществ в 
природе, особенно азота и углерода, осуществляя процессы гниения, 
брожения и фиксации молекулярного азота. Некоторые представители 
клостридий используются для промышленного получения масляной кислоты, 
бутанола, ацетона (C. butyricum, C. acetobutyricum). Анаэробные клостридии 
применяются также при мочке льна, конопли и других прядильных культур. 

  
Стафилококки 

 
Стафилокки относятся к семейству Micrococcaceaе. Клетки стафилококков 

имеют форму правильных шаров диаметром 0,5–1,5 мкм. Они располагаются 
поодиночке, парами, но чаще в результате характерного деления более чем в 
одной плоскости образуют группы клеток, напоминающие гроздья винограда. 
Неподвижны, спор не образуют, грамположительны, хемоорганотрофы, 
факультативные анаэробы.  

При выращивании в аэробных условиях стафилококки нуждаются в 
аминокислотах и витаминах, а в анаэробных условиях, кроме того, им 
необходим урацил. Хорошо растут на мясопептонных средах, образуя 
круглые, с ровными краями, возвышающиеся над поверхностью 
агаризованной среды пигментированные (белые, золотистые, лимонно-
желтые) колонии. Цвет пигмента колоний может быть различен у разных 
штаммов одного и того же вида, в связи с чем не является 
дифференцирующим признаком. Пигменты стафилококков – каротиноидные 
пигменты, не растворяющиеся в воде, но растворяющиеся в эфире, бензине, 
ацетоне, этаноле. 

Характерное свойство стафилококков – способность большинства 
штаммов расти на питательных средах, содержащих 15 % NaCl или 40 % 
желчи. Если патогенные стафилококки выращивать на кровяном агаре, то 
вокруг колоний образуются зоны гемолиза. 

Энергетический метаболизм у стафилококков может быть двух типов: 
аэробное дыхание и брожение. Углеводы сбраживают с образованием 
органических кислот (главным образом, молочной), ацетоина и небольшого 
количества СО2. Диагностическое значение имеет способность сбраживать 
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глюкозу и маннит в анаэробных условиях. Этой способностью обладают 
патогенные стафилококки. 

Род Staphylococcus включает в себя более 20 видов, которые 
подразделяются на две группы – коагулазоположительные и 
коагулазоотрицательные стафилококки. К коагулазоположительным 
относятся S. aureus (золотистый стафилококк), S. intermedius, S. hyicus. 
Коагулазоотрицательными стафилококками являются S. saprophyticus, S. 
hominis, S. saccharolyticus (строгие анаэробы), S. capitis, S. chromogenes, S. 
simulans и др. Среди патогенных видов коагулазоположителен лишь S. aureus, 
остальные патогенные виды относятся к коагулазоотрицательным. Основные 
поражения человека вызывают S. aureus, S. epidermidis и S. saprophyticus 
(табл. 16). 

Таблица 16 
Основные инфекции человека, вызываемые  

патогенными стафилококками 
 

Вид Заболевания 
S. aureus Кожные гнойничковые инфекции, раневые инфекции, 

бактериемия, эндокардиты, пневмонии, артриты суставов, 
остеомиелиты, перитониты, инфекции мочевыводящей системы, 
синдром «ошпаренной кожи», синдром токсического шока, 
пищевые токсикоинфекции 

S. epidermidis Бактериемия, эндокардиты, глазные инфекции, инфекции  
мочевыводящей системы, артриты суставов 

S. saprophyticus Инфекции мочевыводящей системы 
 

Стафилококки – уникальные микроорганизмы. Они могут вызывать более 
100 различных заболеваний, относящихся к 11 классам по Международной 
классификации, и поражать любую ткань, любой орган. Это свойство 
стафилококков обусловлено наличием у них большого комплекса факторов 
вирулентности. 

1. Факторы адгезии – прикрепление стафилококков к клеткам тканей 
обусловлено их гидрофобностью (чем она выше, тем сильнее проявляются 
адгезивные свойства), а также адгезивными свойствами полисахаридов 
микрокапсулы и способностью связывать фибронектин (рецептор некоторых 
клеток). 

2. Разнообразные ферменты, способствующие проникновению и 
распространению стафилококков в организме: плазмокоагулаза (главный 
фактор вирулентности), гиалуронидаза, фибринолизин, ДНКаза, 
лизоцимоподобный фермент, лецитиназа, фосфатаза, протеиназа и т. д. 

3. Комплекс секретируемых эндотоксинов: 
• мембраноповреждающие токсины – α, β, δ и γ. Повреждая мембраны 

каждый из этих токсинов разрушает эритроциты, лейкоциты, макрофаги, 
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тромбоциты, клетки культур тканей, протопласты и сферопласты бактерий. 
Мембраноповреждающие токсины отличаются по антигенным свойствам, 
спектру лизируемых эритроцитов, скорости наступления летального исхода и 
некоторым другим признакам; 

• эксфолиативные токсины А и В различают по антигенным свойствам, 
отношению к температуре (А – термостабилен, В – термолабилен), 
локализации генов, контролирующих их синтез (А контролируется 
хромосомным геном, В – плазмидным). С этими токсинами связана 
способность стафилококков вызывать пузырчатку у новорожденных и 
скарлатиноподобную сыпь; 

• истинный лейкоцидин – избирательно действует на лейкоциты, 
разрушая их. 

4. Экзотоксин, вызывающий синдром токсического шока. Для синдрома 
характерны повышение температуры, снижение артериального давления, 
кожные высыпания с последующими шелушениями на кистях и стопах, 
иногда диарея, поражение почек и др. 

5. Сильные аллергизирующие свойства, которыми обладают как 
компоненты структуры клеток, так и экзотоксины и другие секретируемые 
бактериями продукты жизнедеятельности. Стафилококки являются главными 
виновниками кожных и респираторных аллергий (дерматиты, бронхиальная 
астма и др.). 

6. Факторы, угнетающие фагоцитоз. Фагоцитоз угнетают микрокапсула, 
белок А, пептидогликан, тейхоевые кислоты, токсины. Кроме того, 
стафилококки индуцируют синтез некоторыми клетками организма 
супрессоров фагоцитарной активности. 

7. Энтеротоксины А, В, С1, С2, С3, Д, Е. Они характеризуются антигенной 
специфичностью, термостабильностью, устойчивостью к действию 
формалина и пищеварительных ферментов (трипсина и пепсина), устойчивы в 
диапазоне рН 4,5 – 10,0. Энтеротоксины являются низкомолекулярными 
белками с молекулярной массой 26 – 34 кД. С синтезом энтеротоксинов 
связана способность стафилококков вызывать пищевые отравления типа 
интоксикации. Все типы стафилококковых энтеротоксинов вызывают 
сходную картину отравления: тошнота, рвота, диарея, головная боль, 
повышение температуры, мышечный спазм. Отравление чаще связано с 
употреблением инфицированных стафилококками продуктов (мороженого, 
пирожных, тортов, сыра, творога, сметаны и т. п.) и консервов с маслом. 

Стафилококки обладают повышенной устойчивостью к факторам внешней 
среды. Они хорошо переносят высыхание и остаются жизнеспособными и 
вирулентными неделями и месяцами в сухой мельчайшей пыли, являясь 
источником пылевой инфекции. Стафилококки устойчивы к высокой 
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температуре – нагревание до 80 ºС выдерживают до 30 мин, сухой жар (110 
ºС) убивает их в течение 2 ч; низкие температуры они переносят также 
хорошо. Прямой солнечный свет убивает их лишь в течение многих часов, а 
рассеянный действует очень слабо.  

Стафилококки являются постоянными обитателями кожи и слизистых 
оболочек человека и теплокровных животных, встречаются в воздухе и почве. 
Поэтому заболевания, вызываемые ими, могут иметь характер либо 
аутоинфекции (при различных повреждениях кожи и слизистых оболочек, в 
том числе и при микротравмах), либо экзогенной инфекции, обусловленной 
контактно-бытовым, воздушно-капельным, воздушно-пылевым, либо 
алиментарным (при пищевых отравлениях), способом заражения. 

Стафилококки играют большую роль при смешанных инфекциях: их 
обнаруживают вместе со стрептококками при раневых инфекциях, дифтерии, 
туберкулезе, ангинах, гриппе и других острых респираторных заболеваниях. 

В связи с широким использованием антибактериальных препаратов и 
особенно антибиотиков, обусловливающих селекцию резистентных штаммов, 
произошли значительные изменения тяжести и степени распространенности 
стафилококковых поражений. Во всех странах мира отмечается рост 
внутрибольничных заболеваний в акушерских, хирургических и детских 
стационарах, а также среди медицинского персонала и населения. 

Распространение стафилококковых инфекций связано с тем, что многие 
люди (в хирургических и родильных отделениях, в закрытых коллективах и т. 
п.) являются носителями патогенных стафилококков. Носительство может 
иметь временный характер, но особую опасность для окружающих 
представляют лица, у которых оно бывает постоянным (резидентные 
носители). У таких людей стафилококки длительное время и в большом 
количестве персистируют на слизистых оболочках носа и зева. 

 
Грамотрицательные  кокки 

 
Семейство Neisseriaceae названо в честь А. Нейссера, впервые 

обнаружившего в 1879 г. возбудителя гонореи. К семейству Neisseriaceae в 
настоящее время отнесены четыре рода: Neisseria, Moraxella, Acinetobacter и 
Kingella. 

Род Neisseria включает 14 видов, в том числе два патогенных: N. me-
ningitidis (менингококк) – возбудитель менингококковых инфекций и  
N. gonorrhoeae (гонококк) – возбудитель гонореи (табл. 17). Остальные 
представители этого рода (N. sicca, N. flavescens, N. mucosa, N. lactamatica и 
др.) являются сапрофитами и обитают на слизистой оболочке верхних 
дыхательных путей человека. Типовой вид рода – N. gonorrhoeae.  
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Таблица 17 
Патогенные бактерии рода Neisseria и их свойства 

 
Вид Источник 

заболевания 
Основные  
заболевания 

Основной способ  
заражения 

N. meningitidis Человек Менингококкцемия 
(менинкогокковый 
сепсис), менингококковый 
менингит (гнойное 
воспаление мозговых 
оболочек спинного и 
головного мозга) 

Воздушно-капельный 

N. gonorrhoeae Человек Гонорея (инфекционное 
венерическое заболевание 
с воспалительными прояв-
лениями в мочеполовых 
органах) 

Половой, возможно 
инфицирование плода 
при прохождении 
через родовые пути 
матери; отмечены 
случаи заражения 
через предметы 
обихода 

 

Представители рода Neisseria являются сферическими, формирующими 
пары или скопления бактериями, размером 0,6–1,0 мкм. Благодаря делению в 
двух плоскостях бактерии некоторых видов образуют тетрады. Неподвижны, 
некоторые виды имеют капсулу и фимбрии (ворсинки). Эндоспоры не 
образуются. Представители некоторых видов рода Neisseria синтезируют 
зеленовато-желтые каротиноидные пигменты. 

Нейссерии – хемоорганотрофы, каталазоположительные (за исключением 
N. elongata) и оксидазоположительные. Патогенные нейссерии не растут на 
обычных питательных средах, но хорошо культивируются на средах, 
содержащих цельную кровь, сыворотку, асцитическую жидкость. 
Непатогенные виды менее прихотливы. Каждый вид нейссерий избирательно 
ферментирует углеводы с образованием уксусной кислоты. Установлено, что 
представители видов N. gonorrhoeae и N. meningitidis способны расщеплять 
глюкозу по пентозофосфатному пути и пути Энтне- 
ра – Дудорова. Большинство представителей рода Neisseria (кроме видов N. 
gonorrhoeae и N. canis) восстанавливают нитраты. Оптимальная температура 
для роста 35–37 ºС. Величины оптимума рН у различных штаммов варьируют, 
но для большинства находятся в пределах 6,0–8,0. 

Основными факторами вирулентности патогенных бактерий N. go-
norrhoeae является продукция эндотоксинов, а также наличие ворсинок, с 
помощью которых осуществляются адгезия и колонизация эпителиальных 
клеток слизистой оболочки мочеполовых путей. Экзотоксины у гонококков не 
обнаружены. 
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Основным фактором вирулентности патогенных менингококков можно 
считать образование полисахаридной капсулы, защищающей их от различных 
воздействий, в первую очередь от поглощения фагоцитами. Факторами, 
способствующими адгезии и колонизации, являются ворсинки и белки 
наружной мембраны, факторами инвазивности – гиалуронидаза и другие 
ферменты, деполимеризующие субстраты ткани хозяина. Токсичность 
менингококков обусловлена наличием у них липополисахаридов, которые 
обладают пирогенным, некротическим и летальным действием. В качестве 
факторов вирулентности можно рассматривать и наличие у них таких 
ферментов, как нейраминидаза, плазмокоагулаза, некоторых протеаз, 
фибринолизина, а также проявление гемолитической и антилизоцимной 
активности. 

К роду Moraxella относятся грамотрицательные бактерии, обычно имеют 
форму очень коротких и толстых округлых палочек (1,0–1,5 ×  1,5–2,5 мкм), 
часто приобретают форму кокков, располагающихся преимущественно 
парами или короткими цепочками. В культурах может наблюдатся 
изменчивость по признакам размеров и форм клеток; плеоморфизм 
усиливается при отсутствии кислорода и при температуре выше оптимальной. 
Спор не образуют, жгутиков не имеют. Клетки могут быть окружены 
капсулой. Строгие аэробы. Моракселлы – хемоорганотрофы с окислительным 
метаболизмом. Для большинства видов характерны сложные потребности в 
питательных веществах, но конкретные ростовые потребности неизвестны. 
Моракселлы являются паразитами слизистых оболочек людей и 
теплокровных животных; возможно, существуют и сапрофиты. Некоторые 
моракселлы являются патогенными. Например, бактерии вида M. catarrhalis 
нередко обнаруживаются на слизистой оболочке шейки матки и уретры у 
здоровых людей и могут вызывать воспаление слизистых оболочек 
самостоятельно или в ассоциации с другими бактериями. Имеется сообщение 
о том, что они могут быть причиной менингита. Бактерии видов M. lacunata и 
M. bovis нередко вызывают у людей, живущих в плохих санитарно-
гигиенических условиях, конъюнктивит. Некоторые виды (например, M. 
osloensis и M. phenylpyruvica) являются потенциальными возбудителями 
септицемий, менингита или гноеродных заболеваний. 

Род Acinetobacter включает в себя грамотрицательные палочки, обычно 
очень короткие и округлые, размеры их в логарифмической фазе роста 
составляют 1,0–1,5 ×  1,5–2,5 мкм. В стационарной фазе роста они 
приобретают преимущественно форму кокков, располагающихся парами или 
в виде коротких цепочек. Спор не образуют, жгутиков не имеют.  
Аэробы; метаболизм чисто дыхательного типа с использованием 
молекулярного кислорода в качестве конечного акцептора электронов. 
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Оптимальная температура для роста 30–32 ºС, рН около 7,0. Акинетобактерии 
являются свободно живущими сапрофитами, распространены повсеместно, их 
часто выделяют из почвы, воды, сточных вод, загрязненных пищевых 
продуктов, со слизистых оболочек животных (включая рыб) и людей. Они 
могут быть причиной многих инфекционных процессов, включая менингиты 
и септицемии у людей и септицемии и аборты у животных. 

Род Acinetobacter включает шесть видов, типовой вид – A. calcoaceticus. 
Род Kingella включает три вида, типовой вид – K. kingae. Клетки 

кокковидные или короткие палочки с закругленными или квадратно 
очерченными концами, в парах и иногда коротких цепочках. Жгутиков не 
имеют. Аэробы или факультативные анаэробы. Оптимальная температура для 
роста 33–37 ºС. Хемоорганотрофы. Сбраживают глюкозу и ограниченное 
число углеводов с образованием кислоты, но не газа. Кингеллы наиболее 
часто выделяют из глоточной слизи, а также со слизистых оболочек 
мочеполовых путей, носа, из абсцессов при повреждении костей, заболевании 
суставов и т. п. Основным местом обитания кингелл являяется слизистая 
оболочка глотки. Патогенность для человека выясняется. 

 
Микобактерии 

 
Семейство Mycobacteriaceae содержит один род – Mycobacterium. 

Микобактерии – это кислото- и спиртоустойчивые, аэробные, 
хемоорганотрофные, неподвижные, неспорообразующие, грамположительные 
прямые или изогнутые палочковидные бактерии. Иногда они образуют 
(особенно в старых культурах) нитевидные или мицелиальные структуры, 
фрагментирующиеся при легком механическом воздействии на палочки или 
кокковидные элементы. Кислотоустойчивость микобактерий объясняется 
высоким содержанием в клеточных стенках особых липи-дов – миколовых 
кислот, связанных с пептидогликано-арабиногалакта-новым комплексом. 
Миколовые кислоты – это разветвленные 3-гид-роксикисло-ты, которые в 
положениях 2 и 3 замещены алифатическими цепями. В миколовых кислотах 
микобактерий 78–95 атомов углерода и установлено, что только кислоты с 
очень длинными цепями придают клеткам кислотоустойчивость. Содержание 
липидов и восков в микобактериях может составлять до 60 % сухого остатка 
клеток. Некоторые виды микобактерий синтезируют каротиноидные 
недиффундирующие в среду пигменты. Микобактерии растут на питательных 
средах медленно или очень медленно; видимые колонии появляются через 
14–40 суток при оптимальной температуре. Колонии часто розовые, 
оранжевые или желтые, особенно при росте на свету; поверхность колоний 
обычно матовая или шероховатая. Представители некоторых видов 
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микобактерий требовательны к составу среды, нуждаются в специальных 
добавках к среде (например, M. paratuberculosis) или не поддаются 
культивированию  
(M. leprae). Многие из них могут хорошо расти на средах с парафинами, 
ароматическими и гидроароматическими углеводородами. 
Каталазоположительные, арилсульфатазоположительные, устойчивые к 
лизоциму. 

Микобактерии широко распространены в природе: они встречаются в 
почве, воде, в организме теплокровных и холоднокровных животных. Род 
Mycobacterium включает более 40 видов. Среди микобактерий есть 
сапрофитные, условно-патогенные (потенциально патогенные) и патогенные 
виды. Патогенные микобактерии вызывают заболевания, получившие общее 
название микобактериозов. К патогенным или потенциально патогенным 
относятся 24 вида микобактерий, но основные патогены человека – M. 
tuberculosis, M. bovis и M. leprae (табл. 18). 

 
Таблица 18 

Основные патогенные для человека микобактерии и их свойства 
 

Вид Резервуар Основные 
заболевания 

Возможность 
передачи от 
человека  
человеку 

Основной способ  
заражения 

M. 
tuberculosi

s 

Человек Туберкулез Да Воздушно-капельный и 
воздушно-пылевой, реже через 
кожу и слизистые оболочки, 
иногда возможно 
трансплацентарное 
инфицирование плода 

M. bovis Животные Туберкулез Редко При контакте с больными 
животными, при употреблении 
сырого молока или плохо 
обработанного мяса 

M. leprae Человек Проказа Да При непосредственном контакте 
с больным человеком, а также 
воздушно-капельным путем 

 

Патогенность туберкулезных микобактерий определяется не синтезом 
экзотоксинов, а связана с высоким содержанием липидов в их клетках. 
Входящие в состав липидов фтиоидная, миколовая и другие жирные кислоты 
оказывают своеобразное токсическое действие на клетки ткани 
макроорганизма. Например, фосфатидная фракция, наиболее активная из всех 
липидов, обладает способностью вызывать в нормальном организме 
специфическую тканевую реакцию с образованием эпителиоидных клеток, 
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жировая фракция – туберкулоидной ткани. Эти свойства указанных липидных 
фракций связаны с наличием в их составе фтиоидной кислоты. Восковая 
фракция, содержащая миколовую кислоту, вызывает реакции с образованием 
многочисленных гигантских клеток. Таким образом, с липидами, состоящими 
из нейтральных жиров, восков, стеринов, фосфатидов, сульфатидов и 
содержащими такие жирные кислоты, как фтиоидная, миколовая, 
туберкулостеариновая, пальмитиновая и другие, связаны патогенные свойства 
туберкулезных палочек. Однако главным фактором вирулентности является 
токсический гликолипид (корд-фактор), который располагается на 
поверхности и в толще клеточной стенки. По химической природе он 
представляет собой полимер, состоящий из одной молекулы дисахарида 
трегалозы и связанных с ней в эквимолярных соотношениях 
высокомолекулярных жирных кислот (С186Н366О117). Корд-фактор не только 
оказывает токсическое действие на ткани, но и защищает туберкулезные 
палочки от фагоцитоза, блокируя окислительное фосфорилирование в 
митохондриях макрофагов и вызывая их гибель. 

Факторы патогенности бактерий, вызывающих проказу (M. leprae), 
определяются также химическим составом их клеток; продукции 
экзотоксинов не установлено. 

 
Пропионовокислые  бактерии 

 
Пропионовокислые бактерии объединены в род Propionibacterium, 

который входит в состав семейства Propionibacteriaceae. 
В целом пропионовокислые бактерии характеризуются как 

грамположительные, каталазоположительные, неспорообразующие, 
неподвижные, факультативные анаэробы или аэротолератные. Клетки часто 
булавовидной формы с одним концом закругленным и другим суженным; 
некоторые клетки могут быть кокковидными, раздвоенными или 
разветвленными, но нитчатые формы отсутствуют. Расположение клеток 
одиночное, в парах, коротких цепочках, V- или Y-конфигурациях, а также 
группами в виде «китайских иероглифов». 

Бактерии содержат менахиноны, С15-насыщенную жирную кислоту 
мембранных липидов и образуют пропионовую кислоту при брожении, 
откуда и получили свое название. В слабоаэрируемых условиях 
пропионовокислые бактерии могут осуществлять аэробное дыхание. 
Содержание ГЦ-пар в ДНК 53–67 %. Оптимум температуры для роста 30–37 
ºС. Формируют колонии кремового, желтого, оранжевого, красного, 
коричневого цвета. 
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На основании высокой степени гомологии нуклеотидных 
последовательностей 16S-рРНК в род Propionibacterium включены три 
подгруппы пропионовых бактерий: классические, кожные и Propionibacterium 
pro-pionicus. 

Классические бактерии обитают главным образом в молоке, сырах 
(отсюда и другое название – молочные пропионовые). Кожные бактерии 
обитают на коже людей, в рубце жвачных животных. Их рассматривают как 
биологическую защиту человека и полезную естественную микрофлору рубца 
животных. Они усиливают иммуностимулирующие реакции у людей, 
благотворно влияют на сельскохозяйственных животных и птиц, и поэтому 
нашли применение как компоненты лечебных и профилактических 
препаратов. Кожные пропионовые бактерии живут не только на поверхности 
нормальной кожи людей, их выделяют также из угрей, реже из содержимого 
желудка, ран, крови, гнойных и мягких тканевых абсцессов, хотя вопрос о 
причастности этих бактерий к возникновению заболеваний утвердительного 
ответа не имеет. Таким образом, классические и кожные пропионовые 
бактерии различаются, прежде всего, по характерным местам их обитания в 
природе. Кроме того, классические пропионовые бактерии, в отличие от 
кожных, не образуют индола и не способны к гидролизу желатины. 

Третья подгруппа пропионовокислых бактерий включает только один вид 
– Propionibacterium propionicus. Бактерии этого вида обитают в почве. 

К классическим пропионовокислым бактериям относятся четыре вида: 
P. freudenreichii, P. thoenii, P. jensenii, P. acidipropionici. 

К кожным пропионовокислым бактериям относятся три вида:  
P. acnes, P. avidum, P. granulosum. 

Типовой вид – Propionibacterium freudenreichii. 
Синтетические способности пропионовокислых бактерий хорошо 

развиты, хотя и различаются у разных видов и штаммов. Установлено, что 
некоторые пропионовокислые бактерии способны фиксировать молекулярный 
азот, использовать углеводороды, самостоятельно синтезировать витамины. 
Все пропионовокислые бактерии синтезируют витамин В12, принимающий 
участие в брожении, синтезе белка, ДНК, в регуляции синтеза ДНК и 
некоторых других реакциях.  

Продукты, выделяемые бактериями при брожении: пропионовую и 
уксусную кислоты, а также биомассу бактерий, широко применяют на 
практике. В зависимости от целей производства используют энзиматически 
неактивную или энзиматически активную биомассу. 

Энзиматически неактивная биомасса применяется в животноводстве 
как белок одноклеточных организмов, богатый у пропионовокислых бактерий 
серосодержащими аминокислотами, особенно метионином, а также 
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треонином и лизином, витаминами группы В. В корм животных рекомендуют 
добавлять биомассу бактерий P. freudenreichii, положительный эффект 
которой обусловлен обогащением корма микроэлементами, находящимися в 
биологически активной форме, витаминами и белком. Биомасса неживых 
(термически обработанных) бактерий служит источником витамина В12, 
поскольку он выдерживает нагревание. Убитые нагреванием кожные бактерии 
(P. acnes и P. granulosum) рекомендованы для производства 
иммуностимулирующего препарата. Показано, что эти бактерии стимулируют 
образование антител, обладают антивирусными и антибактериальными 
свойствами. Кроме того, в ряде лабораторий установлено, что бактерии P. 
acnes способны замедлять рост различных (включая злокачественные) 
опухолей, а также инвазию опухолей за счет усиления защитных реакций 
организма. Еще более поразительный факт заключается в том, что P. acnes 
ингибирует распространение метастазов в организме. Иммунотерапия рака 
наиболее эффективна после операций, поскольку при этом удаляются 
источники диссимиляции опухолевых клеток, а также при 
химиотерапевтической ремиссии лейкемии. Наблюдения проводились не 
только на животных, но и на людях: они подтвердили безопасность убитых P. 
acnes для клинического применения. 

Убитые бактерии P. granulosum являются источником порфиринов. 
Порфирины и металлокомплексы используют как красители и пигменты, 
включая красители для пищевых целей, как катализаторы  реакций окисления-
восстановления; катализаторы реакций окисления углеводородов, 
меркаптанов в нефти, нефтепродуктах и т. д. Они могут применяться как 
диагностические и лечебные препараты. 

Вторая категория производств основана на выращивании и получении 
энзиматически активной биомассы. Это производство: 

• заквасок для сыроделия. Твердые сычужные сыры, в изготовлении 
которых обязательно принимают участие пропионовокислые бактерии, 
производят повсеместно; 

• витамина В12. Витамин В12 с использованием ферментации 
пропионовокислых бактерий выпускают в России, Великобритании, Венгрии 
и других странах мира. Производство витамина В12 методом химического 
синтеза практически невозможно; 

• заквасок для хлебопечения. Пропионовокислые бактерии, наряду с 
дрожжами и молочнокислыми бактериями, вводят в некоторые закваски для 
теста с целью образования в процессе ферментации, помимо молочной и 
уксусной кислот, еще и пропионовой. Такой хлеб содержит до  
0,28 % пропионовой кислоты, срок его хранения увеличивается в связи с 
ингибирующим действием пропионовой кислоты на рост плесневых грибов. 
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Кроме того, такой хлеб обогащен витамином В12; это особенно важно для 
вегетарианцев и лиц, страдающих различными заболеваниями, причиной 
которых служит дефицит витамина В12 в организме; 

• заквасок для силосования кормов; 
• пропионовой кислоты как фунгицида. Известно, что вредители 

уничтожают 15 % мирового урожая во время хранения. При влажности более 
14 % зерно начинает нагреваться и плесневеть. Такие способы сохранения 
зерна, как его сушка, хранение при низкой температуре или в герметических 
условиях, в реальной жизни трудно достигаемы. Но существует еще один 
способ, который уже применяется в некоторых странах, предусматривающий 
обработку (опрыскивание) зерна слабым раствором (0,5–1,0 %) пропионовой 
кислоты. Пропионовая кислота останавливает рост семян, убивает 
микроорганизмы, и прежде всего плесневые грибы. Питательные качества 
такого корма повышаются, а вероятность заболевания животных микозом и 
микотоксикозом снижается. 

Кроме того, энзиматически активную биомассу пропионовокислых 
бактерий можно использовать для обессахаривания белка куриных яиц. Эта 
проблема возникла в связи с хранением сухого яичного белка. В свежем белке 
имеется активный лизоцим, обладающий бактерицидным действием, однако в 
процессе хранения активность его снижается и белок становится уязвимым 
для многих, прежде всего гнилостных бактерий, вызывающих порчу. 
Вследствие накопления продуктов разложения и окислительных процессов 
белок оказывается непригодным для употребления в пищу. Предложен способ 
консервации белка с использованием пропионовокислых бактерий. Он 
основан на их способности расти в жидком курином белке, сбраживая за 24 ч 
углеводы с образованием консервантов пропионовой и уксусной кислот. 

 
Коринеформные  бактерии 

 
Коринеформные бактерии – сводная группа грамположительных  

неспорообразующих палочковидных бактерий неправильной формы. В состав 
группы входят следующие роды: Corynebacterium, Arthrobacter, 
Brevibacterium, Cellulomas, Clavibacter, Microbacterium и др. 

К роду Corynebacterium относятся бактерии с булавовидной формой 
клеток (от греч. coryne – булава). В развивающейся культуре одновременно 
могут находиться клетки палочковидной, конусообразной и булавовидной 
формы. Размеры клеток 0,3–0,8 ×  1,5–8,0 мкм. Неподвижны. Помимо 
плеоморфизма, для представителей этого рода характерно «защелкивание» 
клеток при их делении. Оно происходит из-за того, что соединяющая 
дочерние клетки перегородка расслаивается на разных сторонах с разной 



 106

скоростью, так что клетки оказываются под углом друг к другу (V-сочетания 
клеток). Некислотоустойчивые. Внутри клеток, как правило, образуются 
метахроматиновые гранулы полиметафосфата. В клеточной стенке имеются 
арабиногалактановый полимер и мезо-диами-нопимелиновая кислота, а также 
специфические липиды – эфиры кориномиколовой и кориномиколеновой 
кислот, димиколат трегалозы, фосфаты маннозы и инозита. 

Коринебактерии – аэробы и факультативные анаэробы, хемоорганотрофы. 
Метаболизм смешанный – бродильный и дыхательный. Основным продуктом 
при сбраживании углеводов является пропионовая кислота. Большинство 
представителей коринебактерий имеют сложные пищевые потребности и 
нуждаются в витаминах группы В и биотине. На питательных средах 
формируют в основном пигментированные колонии (желтые, розовые, 
коричневые и др.). 

Среди коринебактерий имеются паразиты человека и животных и 
патогенные для них, а также сапрофитные виды. Типовым видом 
сапрофитных коринебактерий является C. glutamicum – продуцент 
глутаминовой кислоты. Бактерии сапрофитного вида C. mediolaneum 
способны осуществлять биологическую трансформацию стероидов. 
Сапрофитные коринебактерии широко распространены в почвах, пресных 
водоемах, на овощах и фруктах. Многие патогенные виды являются 
нормальными обитателями кожи, слизистых оболочек зева, носоглотки, глаз, 
дыхательных путей, уретры и половых органов. Основными патогенами 
человека из рода Corynebacterium являются бактерии вида C. diphtheriae 
(типовой вид), которые вызывают дифтерию. Большинство штаммов C. di-
phtheriae невирулентны, являются нормальными обитателями дыхательных 
путей. Способность вызывать дифтерию они приобретают после заражения их 
бактериофагом β. После того как клетки становятся лизогенными, они 
начинают синтезировать дифтерийный токсин (главный фактор 
вирулентности). Основной путь передачи инфекции – воздушно-капельный; 
возможно также заражение через предметы, используемые больным, и 
инфицированные пищевые продукты (особенно молоко). 

Род Arthrobacter представлен палочковидными бактериями неправильной 
формы варьирующих размеров (0,8–1,2 ×  1,0–8,0 мкм), образующими клетки 
различных сочетаний (V-, Y- и др.) и с булавовидными  концами, но нити 
отсутствуют. Для артробактерий характерен цикл развития: кокк – палочка – 
кокк. Старые культуры полностью или главным образом состоят из 
кокковидных клеток (диаметр 0,6–1,0 мкм), которые образуются при 
распадании палочковидных бактерий. При посеве культуры в свежую 
питательную среду происходит прорастание кокковидных клеток. 
Прорастание осуществляется путем образования ростков, которых может 
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быть от одного до четырех на клетку. У большинства артробактерий полный 
цикл развития (кокк – палочка – кокк) завершается в течение 1–2 суток. 

Артробактерии – грамположительные, но легко обесцвечиваются. 
Некислотоустойчивые, неспорообразующие. Представители некоторых видов 
подвижны благодаря наличию жгутиков. По составу клеточной стенки 
отличаются от коринебактерий. Они не имеют арабиногалактана и миколовых 
кислот. Характерными аминокислотами клеточной стенки являются лизин 
или L,L-диаминопимелиновая кислота.  

Аэробы. Хемоорганотрофы. Метаболизм дыхательный, никогда не бывает 
бродильным. Многие виды нуждаются в факторах роста: биотине, тиамине, 
пантотеновой кислоте. Целлюлозу не гидролизуют, каталазоположительные. 
Температурный оптимум для роста 25–30 ºС. Оптимум рН для роста 7,0–8,0. 

Бактерии рода Arthrobacter являются одной из основных групп 
микроорганизмов, обитающих в различных почвах земного шара, а также в 
ризосфере растений. Их находят в воде и горных породах, торфе, кишечном 
тракте животных, в производственных и пищевых субстратах. 

Обладая значительным набором ферментов, артробактерии активно 
участвуют в круговороте веществ в природе, осуществляя процессы 
аммонификации и нитрификации, фиксации атмосферного азота и 
превращения труднодоступных для других микроорганизмов веществ: 
пластмасс, углеводородов, пестицидов, алкалоидов, лигнина и т. д. 

Многообразна биосинтетическая деятельность артробактерий. Они 
активно продуцируют аминокислоты, витамины, ауксины, внеклеточные 
полисахариды и пигменты; широко используются в микробиологической 
промышленности как продуценты органических кислот (лимонной и 
пантоевой), производных и предшественников нуклеиновых кислот (5-
пуриннуклеотида, 6-азаурацилрибонуклеотида, НАД, гуанин-5-моно-фосфата, 
оротидиловой кислоты, ксантина), свободных аминокислот (гистидина, 
изолейцина, серина, триптофана, треонина, фенилаланина), протеолитических 
ферментов. 

Описано 30 видов бактерий рода Arthrobacter. Типовой вид – Arthrobacter 
globiformis. 

Бактерии рода Brevibacterium в молодых культурах представлены 
палочками неправильной формы (0,6–1,2 ×  1,5–6 мкм), одиночными или в 
парах и часто расположенными V-образно. Может встречаться ветвление, но 
мицелий не образуется. В старых культурах палочки распадаются на мелкие 
кокки. 

Бревибактерии – грамположительные, но легко обесцвечиваются, 
неподвижные, неспорообразующие, некислотоустойчивые. В их клеточной 
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стенке имеется DL-диаминопимелиновая кислота, но отсутствуют 
арабиногалактановый полимер и миколовые кислоты. 

Это облигатные аэробы, хемоорганотрофы, каталазоположительные. 
Метаболизм дыхательного типа. На агаризованных питательных средах 
формируют желто-оранжевые, серые или пурпурные колонии. Оптимальная 
температура для роста 20–35 ºС. Многие представители бревибактерий 
являются продуцентами биологически активных веществ (аминокислот, 
внеклеточных белков). 

Бревибактерии экологически связаны со специфическими орга-ническими 
субстратами – молочными продуктами, кожей рыб, пометом домашних птиц и 
т. д. Кроме того, они обнаруживаются на коже человека. 

Род Brevibacterium включает четыре вида: B. cаsei, B. epidermidis, 
B. iodinum, B. linens. Типовой вид – B. linens. Это соленоустойчивые 
микроорганизмы. Наиболее часто их можно обнаружить на поверхности 
мягких сыров, на коже морских рыб, на помете домашних птиц и в морской 
воде. Бактерии данного вида зависимы в витаминах группы В, колонии имеют 
желто-оранжевую пигментацию. 

Род Cellulomas – гетерогенная группа бактерий, утилизирующих 
целлюлозу. В молодых культурах бактерии этого рода представляют собой 
палочки неправильной формы (0,5–0,6 ×  2,0–0,5 мкм). Они могут быть 
прямыми, угловатыми, слегка изогнутыми, а иногда булавовидными или 
располагаться в форме буквы V. В экспоненциальной фазе роста могут быть 
нитеобразными и могут давать первичные ответвления, но мицелий не 
образуют. В более старых культурах часть клеток может быть кокковидной. 
Однако для бактерий рода Cellulomas не характерен цикл кокков. Клетки 
некоторых представителей передвигаются с помощью одного полярного или 
нескольких латеральных жгутиков. Обнаружены и неподвижные 
представители. Эндоспор не образуют. Грамположительные; клетки легко 
обесцвечиваются, и часто в культуре наблюдается смесь грамположительных 
и грамотрицательных палочек. Некислотоустойчивые. Клеточные стенки не 
содержат мезо-диаминопимелино-вой кислоты, арабиногалактанового 
полимера и миколовых кислот. 

Факультативные анаэробы. Хемоорганотрофы, обладающие и 
дыхательным, и бродильным типом метаболизма с образованием кислоты из 
глюкозы и различных других углеводов в аэробных и в анаэробных условиях. 
Каталазоположительные. Восстанавливают нитраты до нитритов. При росте 
на агаризованной среде с пептоном и дрожжевым экстрактом образуют 
выпуклые желтые колонии. Оптимальная температура для роста 30 ºС. 
Хорошо растут при нейтральных значениях рН. Для роста нуждаются в 
биотине и тиамине. 
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Бактерии рода Cellulomas широко распространены в почвах, отходах 
бумажной промышленности, гниющем растительном материале. 

Род Cellulomas представлен восемью видами. Типовой вид – Cellulomas 
fla-vigena. 

Бактерии рода Clavibacter выделены из рода Corynebacterium. Этот род 
объединяет виды аэробных фитопатогенных бактерий, клеточная стенка 
которых содержит 2,4-диаминомасляную кислоту, а не мезо-диа-
минопимелиновую, как у бактерий других видов рода Corynebacterium. Кроме 
того, в клеточной стенке бактерий Clavibacter не содержатся миколовые 
кислоты и арабиногалактановый полимер. 

Бактерии рода Clavibacter представлены прямыми или слегка изогнутыми 
тонкими палочками (0,4–0,75 ×  0,8–2,5 мкм) неправильной формы и часто 
клино- или булавовидной формы, преимущественно одиночными или в парах 
V-образной конфигурации. В старых культурах обнаруживаются кокковидные 
клетки, но цикл «палочки – кокки» не характерен. 

Грамположительные, неподвижные, неспорообразующие, 
некислотоустойчивые. 

Бактерии рода Clavibacter относятся к облигатным аэробам и 
хемоорганотрофам. Метаболизм дыхательного типа с образованием 
небольшого количества кислоты из глюкозы и некоторых других углеводов. 
Каталазоположительные, оксидазоотрицательные, индол не образуют, 
нитраты не восстанавливают. Оптимальная температура для роста 20–29 ºС; в 
редких случаях растут при температуре выше 35 ºС. Нуждаются в богатых 
питательных средах, растут медленно. Некоторые штаммы синтезируют 
желтый или голубой пигмент. 

Бактерии рода Clavibacter являются облигатными паразитами, 
вызывающими заболевания различных цветущих растений. 

Род Clavibacter представлен пятью видами: C. iranicus, C. michiganensis, C. 
rathayi, C. tritici, C. xyli. Типовой вид – C. michiganensis (возбудитель 
бактериального рака томатов). 

К роду Microbacterium относятся тонкие палочковидные бактерии 
неправильной формы (0,4–0,8 ×  1,0–4,0 мкм), одиночные или в парах V-
образной конфигурации. Первичное ветвление нетипично, и мицелий не 
образуется. В старых культурах палочки короче, но четкий цикл «палочка – 
кокки» отсутствует. Грамположительные, некислотоустойчивые, 
неспорообразующие. В клеточной стенке имеется лизин, но отсутствуют 
миколовые кислоты и арабиногалактановый полимер. Неподвижные или 
подвижные за счет одного-трех жгутиков. 

Бактерии рода Microbacterium – аэробы, хемоорганотрофы. Метаболизм в 
основном дыхательного типа, но может быть и слабо выраженный 
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бродильного типа. Каталазоположительные. Требуют для роста витамины 
группы В и некоторые аминокислоты. На агаризованной среде с дрожжевым 
экстрактом, пептоном и глюкозой формируют непросвечивающие, блестящие, 
часто с желтоватой пигментацией колонии. Оптимальная температура для 
роста около 30 ºС. Не растут при 18 и 40 ºС. Выдерживают нагревание при 72 
ºС в течение 15 мин в обезжиренном молоке. 

Обнаружены в молоке, молочных продуктах, на оборудовании молочных 
предприятий, в сточных водах и у насекомых. 

Род Microbacterium включает четыре вида: M. arborescens, M. imperiale, M. 
lacticum, M. laevaniformans. Типовой вид – M. lacticum. 

 
Актиномицеты 

 
Актиномицеты относятся к порядку Actinomycetales, в который входят 

бактерии, имеющие тенденцию к образованию ветвящихся гиф, способных 
развиваться в мицелий. Гифы могут быть очень короткими или хорошо 
развитыми и в связи с этим мицелий может быть плотным, субстратным, 
врастающим в питательную среду или же рыхлым, воздушным на 
поверхности колонии. Различают мицелий стабильный и распадающийся на 
палочковидные или кокковидные элементы, некоторые из них обладают 
подвижностью за счет жгутиков. Мицелий может нести интеркалярные 
везикулы, не содержащие спор либо содержащие многочисленные споры. 
Кроме того, для актиномицетов характерно образование конидий (бесполых 
спор), которые похожи на бактериальные эндо-споры и служат для 
перенесения  неблагоприятных условий внешней среды. Характер 
расположения конидий у разных групп актиномицетов отличается. Это могут 
быть одиночные конидии, пары конидий, короткие или длинные цепочки 
конидий, конидиенесущие гифы, соединенные в пучки гиф, из которых 
высвобождаются подвижные споры. 

Еще одним морфологическим критерием, который используется для 
идентификации актиномицетов, является образование спорангиев – мешков, 
содержащих споры. Они могут образовываться на хорошо развитых 
воздушных гифах или на поверхности конидий со слабо развитым воздушным 
мицелием либо без него, либо главным образом в толще агара (рис. 101). 
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Рис. 101. Схематическое изображение мицелиального роста и спорообразования  
у актиномицетов различных родов 

( из  «Todar's Online Textbook of Bacteriology»; www.textbookofbacteriology.net) 
 

Кроме морфологических критериев, для идентификации актиномицетов 
используются данные о химической структуре некоторых соединений: 

• типе двухосновной аминокислоты, присутствующей в составе 
клеточной стенки (мезо- или L-диаминопимелиновая кислота); 

• типе диагностических сахаров, содержащихся в гидролизате целых 
клеток. 

Культуры актиномицетов по окраске делятся на две группы: бесцветные и 
пигментированные. Первые при росте на питательных средах не образуют 
никаких пигментов, колонии их бесцветные, беловатые. Актиномицеты 
второй группы образуют пигменты, поэтому формируют окрашенные 
колонии: синие, фиолетовые, красные, розовые, желтые, оранжевые, зеленые, 
коричневые, черные (рис. 102, 103).  

 

 
 

Рис. 102. Пигментация у различных видов актиномицетов 
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Рис.103. Колонии бактерий Streptomyces coelicolor 
 (из «Hinger Education and Research Opportunitie, the John Innes Centre»; 

http://www.hero.ac.uk/sites/hero/uk/research/archives/2002/) 
 

Многие актиномицеты могут синтезировать одновременно несколько 
пигментов, причем на разных средах в различных количественных 
соотношениях. Пигменты актиномицетов разнообразны по своим химическим 
и физическим свойствам. Одни из них хорошо растворяются в воде и 
этиловом спирте, другие не растворяются в воде, но растворяются в спирте, 
эфире и других органических растворителях. Третьи не растворяются ни в 
воде, ни в органических растворителях. 

Актиномицеты – грамположительные организмы, хотя реакция по Граму 
может изменяться с возрастом культуры. Большинство аэробы, но некоторые 
роды представлены факультативными или облигатными анаэробами. 
Хемоорганогетеротрофы, использующие разнообразные источники энергии: 
углеводы, органические кислоты, спирты, крахмал, декстрин, клетчатку, 
различные углеводородные соединения (парафин и другие продукты 
переработки нефти), жиры, воски, лигнин, хитин и др. В большинстве случаев 
встречаются как свободноживущие в разнообразных местообитаниях. Однако 
есть актиномицеты, которые образуют симбиотические азотфиксирующие 
ассоциации с растениями (род Frankia). 

Встречаются чаще в почве и реже – в пресной воде. Есть патогенные для 
человека, животных и растений виды. Споры могут быть аллергенными для 
человека. 

По морфологическим и химических критериям актиномицеты в девятом 
издании «Определителя бактерий Берджи» разделены на восемь групп родов. 

1. Нокардиоформные актиномицеты. 
2. Роды с многогнездными спорангиями. 
3. Актинопланы. 
4. Стрептомицеты и близкие роды. 
5. Мадуромицеты. 
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6. Thermomonospora и близкие виды. 
7. Thermoactinomyces. 
8. Другие роды. 
Нокардиоформные актиномицеты. Это гетерогенная группа, многие 

представители которой образуют нити мицелия, распадающиеся на более 
короткие элементы. Для некоторых родов характерно образование 
воздушного мицелия с цепочками спор. Подразделение на роды основано в 
первую очередь на хемотипе клеточной стенки, присутствии или отсутствии 
миколовых кислот и других химических признаках. Эта группа 
актиномицетов разделена на четыре погруппы: 

• бактерии, содержащие миколовые кислоты; 
• Pseudonocardia и близкие роды; 
• Nocardioides и Terrabacter; 
• Promicromonospora и близкие роды. 
Бактерии, содержащие миколовые кислоты, широко распространены в 

природе, особенно в почве, однако некоторые виды ассоциированы с 
животными. В эту подгруппу входят четыре рода: Gordona (выделяются из 
почвы, мокроты больных легочным туберкулезом); Nocardia (широко 
распространены и обильно представлены в почве. Некоторые являются 
возбудителями актиномицетной мицетомы и нокардиоза); Rhodococcus 
(широко распространены; особенно обильно предсталены в почве и помете 
травоядных животных. Некоторые представители патогенны для человека и 
животных); Tsukamurella (выделены из почвы, мокроты человека, а также из 
мицетом и яичников постельных клонов. Некоторые представители известны 
как возбудители легочной инфекции, менингита с летальным исходом и 
некротирующего тендовагинита).  

Подгруппа Pseudonocardia и близкие роды  выделяются из разнообразных 
местообитаний, чаще всего из почвы и растительного материала; некоторые 
виды вызывают аллергические заболевания. Подгруппа включает 10 родов 
бактерий. 

Подгруппа Nocardioides и Terrabacter состоит из двух родов бактерий: 
Nocardioides и Terrabacter. Встречаются в почве. 

Подгруппа Promicromonospora и близкие роды выделяются из почвы и 
растительного материала. Включает три рода: Jonesia, Oerskovia и 
Promicromonospora.  

Роды с многогнездными спорангиями. Для актиномицетов этой группы 
типично образование нитей мицелия, делящихся в продольном и поперечном 
направлениях, и большого числа кокковидных элементов, которые могут быть 
подвижными или неподвижными. В эту группу входят три рода: 
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• Dermatophilus – паразиты млекопитающих, в частности 
сельскохозяйственных животных; обычно вызывают только экссудативный 
дерматит (например, Dermatophilus congolensis), который может быть очень 
тяжелым и угрожающим жизни; в редких случаях вызывают подкожные 
абсцессы и лимфогранулематоз; 

• Frankia – большинство штаммов – симбионты ряда покрытосемен-ных 
растений, индуцирующие образование клубеньков на корнях 
соответствующих хозяев. Встречаются и как свободноживущие в почве; 

• Geodermatophilus – местообитание почва. 
Актинопланы. Представлены бактериями, нити мицелия которых не 

распадаются на фрагменты; воздушный мицелий развит слабо или 
отсутствует. Они образуют подвижные или неподвижные споры в спорангиях, 
одиночные либо в цепочках. Клеточные стенки содержат мезо-диамино-
пимелиновую кислоту и глицин, в гидролизатах целых клеток присутствуют 
арабиноза и ксилоза. Местообитание – почва, разлагающийся растительный 
материал, пресная и морская вода, ил. Группа включает шесть родов: 
Actinoplanes, Ampullariella, Catellaspora, Dactylosporangium, Micromonospora, 
Pilimelia. 

Стрептомицеты и близкие роды. Это гетерогенная группа, для всех 
таксонов которой характерны клеточные стенки, содержащие L-диами-
нопиколиновую кислоту и глицин. Нити мицелия не распадаются на 
фрагменты и могут образовывать обильный воздушный мицелий с длинными 
цепочками спор (роды Streptomyces и Streptoverticilium) (рис. 104). Для других 
родов (Intrasporangium, Kineosporia, Sporichthya) характерно слабое развитие 
воздушного мицелия либо полное его отсутствие и разнообразные по форме 
споры.  

 
 

 
 

Рис. 104. Филаменты мицелия бактерий рода Streptomyces 
(из «Natural Resources Conservation Service»; http://soils.usda.gov/.../soil_biology/) 

 

В группу входит пять родов: Streptomyces, Streptoverticillium, 
Intrasporangium, Kineosporia, Sporichthya. Основное местообитание 
представителей этих родов – почва, но есть патогенные для человека и 
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животных или растений виды. Типовой род – Streptomyces. Все 
стрептомицеты – облигатные аэробы. Они нетребовательны к питательным 
субстратам, не нуждаются в факторах роста, преимущественно сапрофиты. 
Стрептомицеты широко распространены в почвах разных типов и играют 
большую роль в минерализационных процессах. Их наличие обусловливает 
специфический запах свежевспаханной почвы. Из стрептомицетов Str. griseus 
было выделено масло, названное  геосмином, обладающее таким запахом. 
Стрептомицеты хорошо развиваются при низкой влажности почвы, поэтому в 
почвах засушливых климатических зон они численно преобладают над всеми 
микроорганизмами. 

Повсеместное распространение актиномицетов рода Streptomyces связано с 
наличием у них активных ферментных систем, позволяющих разрушать и 
использовать самые разнообразные соединения. Так, у актиномицетов 
выявлена способность продуцировать такие гидролитические ферменты, как 
протеазы, амилазы, кератиназы, хитиназы, активные окислительно-
восстановительные ферменты группы полифенолоксидаз, обеспечивающие 
расщепление устойчивых фенольных соединений, входящих в состав гумуса. 
Некоторые актиномицеты осуществляют трансформацию полициклических 
соединений – стероидов – в биологически активные соединения – стероидные 
гормоны (преднизолон, кортизон). Среди актиномицетов особенно много 
продуцентов антибиотиков. Например, Str. aureofaciens– продуцент 
тетрациклина, Str. griseus – продуцент стрептомицина, Str. venezuelae – 
продуцент хлорамфеникола и др. Одновременно с образованием тетрациклина 
бактерии вида Str. aureofaciens синтезируют также витамин В12 и его аналоги. 
Витамины группы В способны продуцировать почти все стрептомицеты. 
Многие из них образуют каротиноидные пигменты, черно-коричневые 
меланины и сине-фиолетовые антоцианы. 

Среди фитопатогенных представителей рода Streptomyces следует 
отметить бактерии вида Str. scabies, которые являются возбудителями парши 
картофеля. Парша картофеля проявляется в образовании уплотненных слоев 
на поверхности клубней, ухудшении свойств, связанных с пищевой 
ценностью (рис. 105). Возбудитель поражает только клубни и неактивен в 
отношении зеленых частей растения. Вирулентность этих бактерий связана с 
наличием кутиназы, которая гидролизует полимер защитного кутикулярного 
слоя. Показано, что стрептомицеты, вызывающие паршу картофеля, могут 
подавлять образование фитоалексинов в клубнях. Фильтраты культуральной 
жидкости бактерий Str. scabies ингибируют дыхание клубней картофеля. 
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Рис. 105. Клубни картофеля, пораженные бактериями Streptomyces scabies 
(из «Vegetable MD Online»; http://vegetablemdonline.ppath.cornell.edu/PhotoPages/) 

 

Мадуромицеты. Это бактерии, нити мицелия которых не распадаются на 
фрагменты и образуют развитый в большей или меньшей степени воздушный 
мицелий, несущий споры. Клеточные стенки содержат мезо-
диаминопимелиновую кислоту, а гидролизаты целых клеток мадурозу. Эта 
группа разделена на две подгруппы: 

• Streptosporangium и родственные таксоны; 
• Actinomаdura. 
Мадуромицеты – в основном почвенные микроорганизмы, но среди них 

встречаются патогенные для человека и животных виды. 
Thermoтоnospora и близкие виды. Представлены бактериями, нити 

мицелия которых не распадаются на фрагменты и образуют воздушный 
мицелий со спорами, расположенными одиночно (род Thermотоnonospora), в 
цепочках (роды Actinosynnema, Nocardiopsis) или в спорангиеподобных 
структурах (род Streptoalloteichys). Клеточные стенки содержат мезо-
диаминопимелиновую кислоту; в гидролизатах целых клеток характерные 
аминокислоты и сахара отсутствуют. Миколовые кислоты также отсутствуют. 
Основное местообитание – почва. 

Thermoactinomyces. Это группа бактерий, нити мицелия которых не 
распадаются на фрагменты и образуют воздушный мицелий. Одиночные 
споры (представляющие собой эндоспоры) имеются как на воздушном, так и 
на субстратном мицелии. Все виды термофильные. Клеточные стенки 
содержат мезо-диаминопимелиновую кислоту; характерные аминокислоты и 
сахара отсутствуют. Аэробы; сапрофитные хемоорганотрофы. Группа 
представлена только одним родом – Thermoactinomyces.  

Другие роды. Эта группа включает три рода: Glycomyces, Kitasatosporia, 
Saccharothrix. Они не могут быть в настоящее время отнесены ни к одной из 
вышеперечисленных групп. Все представители этих родов образуют 
воздушный мицелий с цепочками спор. В составе клеточной стенки 
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отсутствуют миколовые кислоты. Аэробы, хемоорганотрофы. Выделены из 
почвы. 

 
Микоплазмы 

 
Микоплазмы – это очень мелкие прокариотические организмы, полностью 

лишенные клеточных стенок. Клетки ограничены только цитоплазматической 
мембраной и не способны к синтезу пептидогликана и его предшественников. 
В связи с этим для них характерен ярко выраженный плеоморфизм. В 
культуре одного вида можно одновременно обнаружить кокковидные, 
эллипсовидные, дискообразные, палочковидные, грушевидные клетки, а 
также нитевидные формы. Нити могут ветвиться, образуя структуры, 
подобные мицелиальным. Диаметр клеток составляет  0,1–10 мкм. 
Размножаются различными способами: бинарным делением;  фрагментацией 
крупных тел и нитей, сопровождающейся освобождением большого числа 
кокковидных форм; почкованием. Репликация генома предшествует, но не 
обязательно синхронизована с клеточным делением. 

Микоплазмы, как правило, неподвижны, однако некоторые виды обладают 
способностью к скользящему движению по поверхностям, покрытым 
жидкостью. Клетки других видов, имеющие форму спиральных нитей, 
обнаруживают подвижность вращательного, изгибательного и 
поступательного типов. 

Покоящиеся стадии неизвестны. 
Отсутствие клеточной стенки обусловливает еще одну отличительную 

особенность микоплазм – их нечувствительность к антибиотикам, 
специфически действующим на бактериальную стенку (пенициллину, 
ампициллину, цефалоспорину и др.). 

Микоплазмы представляют собой группу, чрезвычайно разнообразную с 
точки зрения физиолого-биохимических особенностей. Они могут расти: 

• на искусственных бесклеточных средах разной степени сложности (от 
простых минеральных до сложных органических). Большинство видов 
нуждается для роста в стеринах и жирных кислотах; 

• только внутри организма-хозяина, откуда их можно выделить с 
использованием культуры клеток. 

Разнообразны также способы получения энергии у микоплазм. Среди них 
описаны виды, получающие энергию за счет окисления или сбраживания 
органических соединений, а также за счет окисления неорганических 
соединений (железа, марганца). Описаны микоплазмы, являющиеся строгими 
аэробами, хотя большинство из них – факультативные анаэробы. Некоторые 
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микоплазмы – облигатные анаэробы, погибающие в присутствии 
минимального количества минерального кислорода. 

Микоплазмы могут быть сапрофитными, паразитическими и патогенными. 
Патогенные вызывают заболевания человека, животных (в том числе 
насекомых) и растений. 

Факторы вирулентности микоплазм, патогенных для человека и 
животных, разнообразны. Они продуцируют как экзо-, так и эндотоксины; 
пероксид водорода, нейраминидазу, кислые фосфатазы, уреазу, 
аргининдегидролазу. Ферменты действуют на соответствующие субстраты и 
обусловливают в силу этого патогенный эффект. Например, 
аргининдегидролаза разрушает необходимую для нормальной 
жизнедеятельности клеток аминокислоту аргинин. Нейраминидаза вызывает 
изменения рецепторного аппарата клеточных мембран эритроцитов, 
респираторного эпителия и т. д. Пероксид водорода вызывает повреждения 
мерцательного эпителия трахеи и бронхов человека и животных. 

Первая фаза микоплазменной инфекции основана на способности 
микоплазм адсорбироваться на клетках хозяина. Это обусловлено общностью 
рецепторных участков на мембранах разных видов микоплазм и разных типов 
клеток макроорганизмов. Разные виды микоплазм адсорбируются на 
эритроцитах, макрофагах, мембранных структурах реснитчатого эпителия 
трахеи и бронхов человека, крупного рогатого скота, птиц и других 
организмов. Проникновение микоплазм в клетки происходит редко, т. е. они 
действуют с поверхности клетки. Конечный эффект взаимодействия 
микоплазм и клеток организма может выражаться в развитии либо острой 
инфекции, сопровождающейся видимым изменением, разрушением 
поражаемых клеток, либо скрытой ее форме – изменяются метаболизм и 
функции поражаемых клеток, нарушается нормальное клеточное деление, 
вызываются хромосомные изменения. 

Основными факторами патогенности фитопатогенных микоплазм 
являются токсины, пероксид водорода, аммиак, ферменты (нуклеазы, 
протеазы, уреаза и т. д.). Также одним из факторов патогенности принято 
считать их конкуренцию с клеткой-хозяином за отдельные субстраты 
энергетического и белкового обменов (углеводы, аминокислоты и т. д.). Так, 
для большинства аргининусваивающих микоплазм в качестве основного 
фактора патогенности является их способность усваивать аргинин. 

Микоплазмы вызывают такие заболевания, как столбуры (недоразвитость 
верхушки, усиление ветвления, курчавость листьев, разрастание 
чашелистиков, позеленение лепестков, увядание и т. п.); желтухи (удлинение 
междоузлий и пожелтение листьев); «ведьмины метлы» (чрезмерное 
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разрастание пазушных и дополнительных побегов, недоразвитость верхушек); 
вырождения и др. 

Основными заболеваниями, наносящими значительный экономический 
ущерб, являются микоплазмозы пшеницы, пасленовых, винограда и 
некоторых древесных культур (яблони, шелковицы и др.). К наиболее 
распространенным микоплазмозам относятся бледно-зеленая карликовость 
пшеницы, «ведьмины метлы» картофеля, столбур томатов и др. 

По вредоносности микоплазмозы, за небольшим исключением, относятся 
к катастрофическим заболеваниям. Урожай пшеницы может снизиться на 80–
90 %. Большой вред они наносят овощеводству, вызывая потери на 25–38 % 
урожая плодов томатов и других пасленовых, недобору 18–20 % урожая 
картофеля. 

Микоплазмы широко распространены в основных районах хлебопашества 
и овощеводства. 

Характер взаимодействия микоплазм с мембранами клеток специфических 
растений-хозяев очень сходен с таковым микоплазм, патогенных или 
потенциально патогенных для человека и животных. В основе взаимодействия 
лежит родство рецепторного аппарата микоплазм и клеток. 
Адсорбировавшиеся на мембранных элементах клеток-хозяев микоплазмы 
получают возможность извлекать из них необходимые питательные 
субстраты, а также непосредственно влиять на генетический аппарат клеток 
хозяина.  

Интересен также способ распространения микоплазмозов растений. Если 
микоплазмы, поражающие человека и животных, распространяются от особи 
к особи посредством прямых контактов, а у птиц, кроме того, и через яйца, то 
фитопатогенные микоплазмы являются типичными трансмиссивными 
патогенами. Для их распространения обязательно нужен переносчик. 
Основную роль в распространении микоплазмозов растений играют 
насекомые, главным образом цикадки. Насчитывается свыше 60 видов 
цикадок-переносчиков микоплазмозов растений. Кроме того, микоплазмы 
могут передаваться механически – при использовании больного прививочного 
материала. 

Порядок Mycoplasmatales по своим свойствам является гетерогенной 
группой бактерий, включающей три семейства: Mycoplasmataceae, 
Acholeplasmataceae и Spiroplasmataceae.  

Семейство Mycoplasmataceae представлено двумя родами: Mycoplasma и 
Ureaplasma. Различия между ними состоят в том, что бактерии рода 
Ureaplasma обладают уреазной активностью. Все представители данного 
семейства являются хемоорганогетеротрофами, характеризующимися 
высокими потребностями в питательных веществах (особенно в холестерине 
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или близких стеринах). Энергетический метаболизм ферментативного или 
окислительного типа. Использование глюкозы происходит по 
гликолитическому пути. Некоторые из представителей семейства способны 
передвигаться путем скольжения. 

Большинство представителей данного семейства является 
высокоспециализированными паразитами человека, животных, насекомых и 
растений. Многие паразитические формы бактерий этого семейства 
патогенны, например Mycoplasma pneumoniae – возбудитель острых 
респираторных заболеваний и пневмоний у человека. Бактерии видов 
Mycoplasma hominis и Ureaplasma urealyticum – возбудители воспалительных 
заболеваний мочеполовой системы, таких как уретриты, циститы, 
пиелонефриты, простатиты, вагиниты и др. Этими видами микоплазм 
инфицировано не менее 50 % здоровых мужчин и женщин в возрасте 30–50 
лет, причем до 30 % женщин – носители одновременно обоих видов 
микоплазм. 

В состав семейства Acholeplasmataceae входит один род – Acholeplasma. 
Ахолеплазмы менее требовательны к составу питательных сред и не 
нуждаются для роста в холестерине и сыворотке. Не гидролизуют аргинин и 
мочевину. К ахолеплазмам относятся свободноживущие сапрофитные 
бактерии и паразиты млекопитающих и птиц; некоторые из них, возможно, 
патогенны. Наиболее хорошо изучены бактерии вида Acholeplasma laidlawii, 
относящиеся к сапрофитным микоплазмам. 

В третье семейство Spiroplasmataceae включены бактерии рода 
Spiroplasma. Отличительным признаком спироплазм является их своеобразная 
морфология: в стадии роста среди разнообразных форм преобладают 
спиралевидные нити. На первых этапах развития спироплазмы нуждаются в 
холестерине. На более поздних этапах развития у них индуцируется синтез 
каротиноидов, которые в мембранах спироплазм выполняют те же функции, 
что и холестерин. Спироплазмы являются внутриклеточными паразитами. 
Выделены из клещей, гемолимфы и кишечника насекомых, из сосудистой 
жидкости растений, с поверхности цветковых растений и т. д. Типовой вид 
данного рода – Spiroplasma citri – патоген цитрусовых растений, хрена, 
редьки. 

 
Метилотрофные  бактерии 

 
Метилотрофы – микроорганизмы, способные использовать в качестве 

источника углерода и энергии одноуглеродные, или С1-соедине-ния. К таким 
веществам относятся метан (СН4), метанол (СН3ОН), формальдегид (НСОН), 
формиат (НСООН), метиламин (СН3NH2), хлорметан (СH3Cl), цианид калия 
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(KCN) и др. В большинстве этих соединений углерод представлен в виде 
метильной группы, поэтому микроорганизмы, использующие их, и получили 
название метилотрофов. 

Метилотрофные микроорганизмы распространены повсеместно, это 
связано с тем, что практически везде в природе имеются С1-соединения. 
Например, ежегодно в атмосферу поступает 1015 г метана (из болот, прудов, 
органического ила, промышленных отходов, недр земли, из желудков 
жвачных животных и др.). Однако в атмосфере он не накапливается, его 
используют метанокисляющие бактерии. Метан, кроме того, подвергается 
фотоокислению с образованием метанола. В природе обнаруживаются также 
формальдегид, формиат, формамид, цианиды и их соли, СО, метиламины, что 
также определяет места распространения метилотрофов (табл. 19). 

Таблица 19 
Источники образования и распространение  в природе  

одноуглеродных соединений 

С1-соединения Нахождение в природе Источник 
СН4  
(метан) 

Заливные луга, озера, 
болота, сточные воды, 
шахты, рубец жвачных 
животных 

Метаногенные бактерии, 
попутный газ 

СН3ОН  
(метанол) 

Атмосфера, гниющие 
растительные остатки, 
разложение лигнина и 
пектина 

Фотоокисление метана, 
химическое разложение 
лигнина  
и гемицеллюлозы 

НСОН  
(формальдегид) 

Промышленные сбросы Отходы лакокрасочной и 
химической промышленности 

НСООН  
(формиат) 

Промышленные сбросы Химическая промышленность, 
бродильное производство 

HCONH2  
(формамид) 

Промышленные сбросы Химическая промышленность 

KCN и другие 
цианиды 

Промышленные сбросы, раз-
ложение растительного 
материала 

Гальванопластика, продукты 
метаболизма микроорганизмов 

CO (оксид углерода) Города, свалки, пожарища Разложение порфиринов 
CH3NH2 (метиламин)  
(CH3)2NH 
(диметиламин) 
(CH3)3N  
(триметиламин) 

Промышленные сбросы, 
водоемы 

Разложение отходов рыбной 
промышленности, белков, 
аминокислот 

 

Метилотрофные микроорганизмы составляют таксономически 
неоднородную, не связанную родством группу и включают 
грамположительные, грамотрицательные бактерии и дрожжи.  
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По способности использовать С1 и другие углеродные соединения 
метилотрофные бактерии делятся на две основные группы: облигатные и 
факультативные. Облигатные метилотрофы способны расти только на 
одноуглеродных субстратах. Группа факультативных метилотрофов включает 
бактерии, которые наряду с одноуглеродными могут использовать и 
некоторые полиуглеродные соединения. 

Облигатные метилотрофные бактерии входят в состав родов: 
Methylococcus, Methylomonas, Methylosinus, Methylocystis, Methylobacillus, 
Methylophilus, Methylophaga, Мethylovorus и Methylobacterium. Это в основном 
грамотрицательные эубактерии с разной морфологией и размерами клеток, 
подвижные и неподвижные. Облигатные аэробы. Тип метаболизма – 
дыхательный. Каталазо- и оксидазоположительные. При росте на метаноле 
имеют сложную систему внутрицитоплазматических мембран двух типов: 
мембраны первого типа представлены стопками плотно упакованных 
везикулярных дисков, распределенных во всей цитоплазме; мембраны второго 
типа имеют вид ламелл, расположенных по периферии клетки. 
Отличительные признаки родов облигатных метилотрофных бактерий 
приведены в табл. 20. 

                                                                Таблица 20 
Отличительные признаки облигатных метилотрофных бактерий 

 

Признаки 

Роды 

Methylococcus 
Methylomonas 

Methylosinus 
Methylocystis 

Methylovorus 
Methylobacillus 
Methylophilus 
Methylophaga 
Methylobacterium 

Упаковка 
внутрицитоплазматических
мембран 

Первый тип Второй тип Первый тип 

Цикл трикарбоновых 
кислот 

Неполный (не соде-
ржат α-кетоглута-
ратдегидрогеназы) 

Полный Неполный (не 
содержат α-
кетоглутарат-
дегидрогеназы) 

Покоящиеся формы Цисты Экзоспоры Не имеют 
Основной путь 
ассимиляции С1-сое-
динений 

Рибулозомонофос-
фатный путь 

Сериновый путь Восстановительный 
пентозофосфатный 
путь (цикл Кальвина)

Длина углеродной цепи 
жирных кислот 

16 углеродных 
остатков 

18 углеродных 
остатков 

16 углеродных 
остатков 

 

К факультативным метилотрофам относятся некоторые представители 
родов Pseudomonas, Arthrobacter, Mycobacterium, Bacillus, Acetobacter, 
Achromobacter, Nocardia, Hyphomicrobium, Brevibacterium и др. Это различные 
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по морфологии, окраске по Граму, подвижные или неподвижные бактерии, 
единственным общим признаком которых является способность расти на С1-
соединениях. 

Использование метилотрофами С1-соединений в конструктивном и 
энергетическим метаболизме привело к формированию у них специфических 
путей их ассимиляции и окисления. 

Процесс полного окисления метана может быть представлен в виде 
следующей схемы (рис. 106). 

Формальдегид у метилотрофных бактерий является ключевым 
метаболитом, на уровне которого расходятся конструктивные и 
энергетические пути. Часть формальдегида превращается в вещества клетки 
по специфическим для метилотрофов ассимиляционным циклическим путям 
(рибулозомонофосфатному, сериновому и восстановительному 
пентозофосфатному), большая часть окисляется через формиат до СО2, что 
приводит к образованию АТФ. 

 

Рис. 106. Окисление метана и связь энергетического и конструктивного метаболизма у 
метилотрофов:  

Ф1 – метанмонооксигеназа; Ф2 – метанолдегидрогеназа; Ф3 – формальдегиддегидрогеназа; Ф4 – 
формиатдегидрогеназа. Ассимиляционные циклы: 1 – рибулозомонофосфатный, 2 – сериновый, 3 – 
восстановительный пентозофосфатный  

 

В окислительном метаболизме С1-соединений у метилотрофов участвуют 
следующие переносчики дыхательной цепи: флавопротеины, хиноны, 
цитохромы типа a, b, c, o. Количество энергии, выделяющейся при окислении 
С1-соединений соответствующими дегидрогеназами, определяется местом 
поступления электронов в дыхательную цепь. При окислении метанола в 
формальдегид метанолдегидрогеназой электроны поступают в дыхательную 
цепь на уровне цитохрома с. Это приводит к синтезу одной молекулы АТФ. 
На какие переносчики дыхательной цепи передаются электроны от 
формальдегида и формиата пока неизвестно. 

Метилотрофные бактерии находят широкое практическое применение и 
являются перспективными объектами биотехнологии. Биомасса 
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метилотрофов характеризуется достаточно высоким содержанием белка и 
незаменимых аминокислот, например содержание лизина достигает  
5,8 % сухой массы. Перевариваемость бактериальной биомассы составляет 
85–98 %, поэтому ее можно использовать в качестве кормовой добавки.  

Промышленное значение имеет также биотрансформация метилотрофами 
органических веществ. Иммобилизованные бактерии, клеточные экстракты 
или очищенные ферменты окисления С1-сое-динений катализируют 
неспецифическое окисление ряда соединений: ароматических, 
алициклических и гетероциклических углеводородов, фенолов, спиртов с 
длинной углеродной цепью. При биотрансформаци получают продукты, 
имеющие потенциальное промышленное значение, например из пропилена 
пропиленоксид, который является субстратом для синтетических полимеров.  

Метилотрофы являются продуцентами аминокислоты серина, витамина 
В12, убихинонов Q8, Q9, Q10, метаксина, поли-β-гидроксибутирата и 
внеклеточных полисахаридов. Например, выход полисахаридов составляет 
более 30 % по отношению к массе субстрата. При определенных условиях 
выращивания до 66 % биомассы метилотрофных бактерий составляет поли-β-
гидроксибутират – полимер, имеющий промышленное значение как 
заменитель пластмасс, но подверженный биодеградации.  

Перспективно также использование метилотрофных бактерий в качестве 
биокатализаторов для обнаружения выбросов метана в угольных шахтах, для 
очистки сточных вод от метилсодержащих соединений. Наконец, 
метилотрофы могут служить хорошей основой для создания генно-
инженерных штаммов – продуцентов эукариотических белков медицинского 
и ветеринарного назначения. Показано, что уровень экспрессии некоторых 
генов (например, интерферонов) в метилотрофных бактериях выше, чем в 
бактериях E. coli.  

 
Архебактерии 

 
Впервые архебактерии стали известны в 1977 г. благодаря работам 

американских ученых К. Везе и Г. Фокса по изучению молекулярно-
биохимических свойств биополимеров клеток разных видов бактерий. 
Ведущую роль в их открытии сыграл анализ состава и определение 
последовательности нуклеотидов в 16S-рРНК. Было показано, что 
метанобразующие бактерии резко отличаются по этому признаку от других 
обследованных организмов.  

Впоследствии было установлено, что архебактерии, кроме этого, обладают 
рядом уникальных общих свойств, благодаря которым их выделили в 
отдельный класс. 
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1. Их клеточная стенка не имеет пептидогликана муреина, вместо которого 
в состав клеточной стенки входят кислые полисахариды, белки или 
псевдомуреин, не содержащий в отличие от муреина мурамовой кислоты, а в 
пептидных мостиках – D-аминокислот. Вместо ацетилмурамовой кислоты в 
состав муреина входит ацетилталозаминуроновая кислота, что определило 
устойчивость архебактерий к антибиотикам, нарушающим синтез клеточных 
стенок у эубактерий, – пенициллину, ампициллину, D-циклосерину и т. п. 

2. Мембраны архебактерий не содержат в составе липидов сложных 
эфиров глицерина и жирных кислот, а представлены  особыми 
бифитанильными глицериновыми эфирами, образованными путем 
конденсации глицерина с терпеноидными спиртами. 

3. В тРНК архебактерий изменена общая для всех других организмов 
петля тимин–псевдоуридин–цитидин, в которой вместо тимина присутствуют 
другие основания. 

4. Наличие в генах, кодирующих тРНК, интронов, которые имеются 
только в эукариотических геномах, но отсутствуют у большинства эубак-
терий. 

5. Наличие в геноме архебактерий многократно повторяющихся 
последовательностей, что характерно для хромосомной ДНК эукариот. В 
области нуклеоида у архебактерий содержатся белки гистоны. 

6. Архебактерии имеют более сложную структуру аппаратов трансляции и 
транскрипции. ДНК-зависимая РНК-полимераза, осуществляющая процесс 
транскрипции у архебактерий, состоит из 9–12 субъединиц, у эубактерий – из 
4–8 субъединиц. РНК-полимераза архебактерий, подобно таковым у эукариот, 
не ингибируются рифампицином, их активность стимулируется силибином. 

7. Рибосомы архебактерий содержат относительно больше белков, чем 
рибосомы эубактерий, причем они представлены более кислыми формами по 
сравнению с белками рибосом эубактерий. Кроме того, процесс биосинтеза 
белков у архебактерий не ингибируется такими антибиотиками, как 
хлорамфеникол и стрептомицин. 

8. Особенностью конструктивного метаболизма архебактерий является 
отсутствие фиксации СО2 в цикле Кальвина. Основным путем автотрофной 
его фиксации является восстановительный путь карбоновых кислот в 
различных его модификациях, присущий и некоторым эубактериям. 

9. Архебактерии неспособны использовать сложные высокомолекулярные 
соединения. Среди них не обнаружено активных продуцентов  
гидролитических ферментов, что, возможно, является одной из причин 
отсутствия патогенных и паразитических форм. 

10. Некоторые архебактерии, в частности метаногенные, синтезируют 
уникальный набор коферментов, не встречающийся у других организмов, 
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например кофермент М, никельтетрапиррольный фактор F430, фактор F420 
(производное 5-деазафлавина), тетрагидрометаноптерин, метанофуран и др. 

11. Архебактерии занимают необычные, часто экстремальные по условиям 
окружающей среды высокоспециализированные экологические ниши. 

12. Морфология клеток архебактерий беднее, чем эубактерий. Среди них 
нет мицелиальных, стебельковых и трихомных форм, преобладают 
сферические и цилиндрические клетки, а также необычные плоские клетки, 
имеющие вид пластинок и коробочек разнообразной геометрической формы, 
сходные с кусочками битого стекла, что присуще только архебактериям. 

В настоящее время к архебактериям отнесены метаногенные, анаэробные 
серовосстанавливающие бактерии, экстремальные термофилы, 
метаболизирующие молекулярную серу, термоацидофильные микоплазмы и 
экстремально галофильные бактерии. 

Метаногенные бактерии – самая многочисленная группа архебактерий, 
являющаяся облигатными анаэробами. Большинство представителей 
неподвижны, подвижные имеют полярные жгутики. Метаногенные 
архебактерии – высокоспециализированная физиологическая группа, которая 
не использует углеводы, белки и другие сложные органические вещества. 
Источниками энергии служат процессы окисления молекулярного водорода, 
оксида углерода, метанола, муравьиной и уксусной кислот, акцептором 
электронов является углекислый газ, которая восстанавливается до метана. В 
природных средах метаногенные бактерии развиваются в ассоциации с 
другими микроорганизмами, выполняя функцию конечного звена в 
трофической цепи – превращают продукты брожения этих микроорганизмов в 
метан. Основные места обитания: торфяные болота, ил на дне водоемов, 
очистные сооружения сточных вод, пищеварительный тракт животных. 
Представители метаногенных бактерий входят в роды Methanobacterium, 
Methanosarcina, Methanospirillum и др. 

Анаэробные серовосстанавливающие бактерии представлены одним 
родом Archaeoglobus, который состоит из двух видов: A. fulgidus (типовой 
вид) и A. profundus. Это облигатные анаэробы и экстремальные термофилы. 
Диапазон температуры для роста 60–95 ºС с оптимумом около 83 ºС; диапазон 
рН 4,5–7,5 с оптимумом около 6. Диапазон солености (NaCl) 0,9–3,6 %. 

Бактерии рода Archaeoglobus – грамотрицательные кокковидные клетки 
неправильной формы, часто треугольные, одиночные или в парах, со 
жгутиками (монополярные политрихи) или без них. При освещении светом с 
длиной волны 420 нм обнаруживают голубовато-зеленую флуоресценцию. На 
агаризованной среде формируют зеленовато-черные гладкие колонии 
диаметром 1–2 мм. Способны к хемолитотрофному или хемоорганотрофному 
росту. Основная форма энергетического метаболизма – анаэробное дыхание 
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(диссимиляционная сульфатредукция). Донорами электронов являются 
формиат, лактат, глюкоза, крахмал, белки и молекулярный водород; 
конечными акцепторами электронов – сульфат, сульфит и тиосульфат (но не 
молекулярная сера), которые восстанавливаются до сероводорода. 
Особенностью бактерий рода Archaeoglobus является способность в 
небольшом количестве образовывать метан. Подобно типичным 
метаногенным бактериям, в клетках бактерий рода Archaeoglobus содержится 
фактор F420 и тетрагидрометаноптерин, но не обнаружены кофермент М и 
фактор F430. 

Основное местообитание серовосстанавливающих архебактерий – 
мелководные и глубоководные морские гидротермальные источники, в 
которых они вызывают активное восстановление соединений серы. 

Экстремальные термофилы, метаболизирующие молекулярную серу – 
грамотрицательные бактерии разной морфологии: кокки, палочки, диски, 
нити или клетки неправильной дольчатой формы. Клеточные стенки у этих 
бактерий состоят из гликопротеиновых или белковых субъединиц. 
Цитоплазматические мембраны многослойные, содержат липиды, 
построенные на основе тетраэфиров глицерина. Молекула тетраэфира состоит 
из двух остатков глицерина, соединенных двумя одинаковыми парами С40-
бифитанильных цепей, которые содержат от 1 до 4 пятичленных циклических 
группировок. 

Экстремальные термофилы, метаболизирующие молекулярную серу, 
подразделяются на три порядка, четыре семейства и включают девять родов. 
Все представители объединены в одну группу благодаря тому, что их 
энергетический метаболизм связан с метаболизмом молекулярной серы. 
Облигатно аэробные бактерии (например, бактерии рода Sulfolobus) 
осуществляют окисление S0; строгие анаэробы (например, бактерии родов 
Thermococcales и Thermoproteales) – только восстановление S0 до H2S; 
факультативные анаэробы (например, бактерии рода Acidianus) – в 
зависимости от условий могут окислять или восстанавливать S0. 

Второй признак, объединяющий всех представителей группы, – 
экстремальная термофилия: нижний температурный предел роста – 60– 
82 ºС, верхняя граница – 95–110 ºС. Оптимальная температура для роста 80–
105 ºС. Наиболее высокотемпературными представителями серозависимых 
архебактерий являются бактерии вида Pyrodictium occultum. Они способны 
расти при 110 ºС, с оптимумом при 105 ºС. 

Экстремально термофильные архебактерии, метаболизирующие 
молекулярную серу, являются аборигенами высокотермальных кислых 
источников и грунтов в зонах вулканического происхождения. Кроме того, 
бактерии рода Pyrodictium выделяют из подводных морских горячих 
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источников, богатых серой и сульфидами, где они проявляют активную 
геохимическую деятельность. 

В практическом плане привлекают внимание бактерии вида Sulfo-lobus 
brierley, способные выщелачивать металлы при высоких температурах из 
трудноокисляемых сульфидов, таких как пирит (FeS2), халькопирит (CuFeS2) 
и молибденит (MoS2). Эти бактерии можно использовать также для удаления 
серных компонентов из некондиционного каменного угля. Отрицательным 
моментом в деятельности этих архебактерий является их способность 
вызывать биокоррозию стали. 

Термоацидофильные микоплазмы представлены единственным видом 
Thermoplasma acidophilum. В отличие от других архебактерий, эти бактерии 
не имеют клеточной стенки. Клетки окружены трехслойной мембраной, 
толщиной около 7 нм, могут быть подвижными и обладать жгутиками. 

Термоплазмы – гетеротрофы со сложными пищевыми потребнос-тями. 
Хемоорганотрофы, факультативные анаэробы. Энергию получают как за счет 
аэробного дыхания, так и за счет брожения. Облигатные термофилы и 
облигатные ацидофилы. Температурный оптимум культивирования 
соответствует 60 ºС, а оптимум рН лежит в пределах 1,0–2,0. При 
нейтральном рН происходит лизис клеток. Естественным местообитанием их 
служат саморазогревающиеся отходы каменного угля и кислые термальные 
источники. 

В группу экстремально галофильных бактерий входят бактерии с 
разной морфологией клеток. Например, к роду Halococcus относятся 
грамвариабельные неподвижные кокки, к роду  Halobacterium – 
грамположительные подвижные палочки с полярно расположенными 
жгутиками. Грамположительные бактерии рода Haloarcula имеют форму 
плоских квадратных пластинок и коробочковидных клеток. 

Галобактерии распространены там, где есть подходящие для этого 
условия:  высокое содержание NaCl и других необходимых ионов, т. е. в 
природных соленых водоемах, в бассейнах для выпаривания соли, в белковых 
материалах, консервируемых с помощью соли (рыба, мясо, шкуры). Они 
могут расти в насыщенном растворе NaCl (около 30 %). Нижний предел 
концентрации соли для роста большинства видов составляет 12–15 %; 
оптимальное содержание – между 20 и 26 %. Высоки потребности 
галобактерий и в других ионах – ионах Mg2+ и K+. Установлено, что ионы Na+ 
необходимы для поддержания клеточной стабильности. Они взаимодействуют 
с отрицательно заряженными молекулами клеточной стенки галобактерий и 
придают ей необходимую жесткость. Ионы К+ (наряду с другими ионами) 
необходимы для поддержания ионного равновесия внутри и снаружи клетки, 
стабилизации ферментов, мембран и других клеточных структур. 
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Необычное строение имеют клеточные стенки галобактерий. У 
представителей рода Halobacterium клеточная стенка построена из регулярно 
расположенных гексагональных субъединиц, состоящих в основном из 
гликопротеинов. Клеточная стенка галобактерий рода Halococcus имеет 
гетерополисахаридную природу. 

Цитоплазматическая мембрана галобактерий содержит липиды, в 
молекулах которых глицерин связан не с остатками жирных кислот, а с С20-
терпеноидным спиртом – фитанолом. Помимо уникальных липидов, 
клеточные мембраны экстремальных галофилов включают много 
каротиноидных пигментов (основной – бактериоруберин), которые 
обусловливают окраску колоний от розового до красного цвета. Это имеет для 
галофилов немаловажное значение как средство защиты против избыточной 
радиации, поскольку для их мест обитания характерна интенсивная 
освещенность. 

При недостатке в среде молекулярного кислорода в цитоплазматической 
мембране галобактерий индуцируется синтез хромопротеина – 
бактериородопсина, белка, соединенного ковалентной связью с каротиноидом 
ретиналем: 

 

H3C CH3

CH3 CH3 CH3

 
 

Хромопротеин откладывается в виде отдельных пурпурных областей 
(бляшек) красного цвета на цитоплазматической мембране. Цвет бляшек 
обусловлен высоким содержанием каротиноидов. При выращивании клеток 
на свету в условиях недостатка О2 пурпурные участки могут составлять до 50 
% поверхности мембраны. В них содержатся 20 – 25 % липидов и только один 
белок – бактериородопсин. 

Экстремальные галофилы имеют сложные пищевые потребности. Для 
роста большинства видов в состав сред должны входить дрожжевой экстракт, 
пептон, гидролизат казеина, набор витаминов. Основным источником энергии 
и углерода служат аминокислоты и углеводы. Метаболизм глюкозы 
осуществляется по модифицированному пути Энтнера – Дудорова (рис. 107). 
Этот путь отличается у галобактерий тем, что глюкоза без фосфорилирования 
окисляется в глюконовую кислоту. Последняя превращается в 2-кето-3-
дезоксиглюконовую кислоту, которая расщепляется на два С3-фрагмента: 
пировиноградную кислоту и глицериновый альдегид. Из глицеринового 
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альдегида в результате нескольких ферментативных реакций также 
образуется пировиноградная кислота. Дальнейшее ее окисление происходит в 
замкнутом цикле Кребса. 

 
 
 

 
 
 
 
 

Рис. 104. Схема модифицированного пути Энтнера-Дудорова 
 

 
 
 
 

 
Рис. 107. Схема модифицированного пути Энтнера – Дудорова 

 

Основной способ получения энергии экстремальными галофилами – 
аэробное дыхание. В цитоплазматической мембране обнаружены цитохромы 
b и c, а также цитохромоксидаза о. В анаэробных условиях в темноте 
источником энергии может служить анаэробное дыхание с использованием 
NO −

3  в качестве  конечного акцептора электронов, а также процесс 
сбраживания аргинина и цитруллина. Свет служит дополнительным 
источником энергии, аппарат для использования которого подключается при 
недостатке О2. Использование световой энергии для создания 
трансмембранного градиента протонов происходит с участием 
бактериородопсина и не связано с переносом электронов по цепи 
переносчиков. Этот хромопротеин имеет молекулярную массу 26 кД и 
содержит полипептидную цепь, построенную из 248 аминокислотных 
остатков и на  
75 % состоящую из α-спиральных участков. Последние образуют семь тяжей, 
ориентированных перпендикулярно плоскости мембраны. Ретиналь 
расположен параллельно плоскости мембраны и, следовательно, 
перпендикулярно белковым тяжам (рис. 108).  

Связь между ретиналем и полипептидной цепью осуществляется через 
Шиффово основание, образованное в результате взаимодействия альдегидной 
группы ретиналя с ε-аминогруппой 216 остатка лизина: 

 
 
 

 

                          Глюконовая                                                                   Пировиноградная 
Глюкоза               кислота           2-Кето-3-дезоксиглюконовая          кислота 
                                                                           кислота                      
     НАДФ+   НАДФ · Н2                   Н2О                                                      Глицериновый 
                                                                                                                  альдегид 
 
                     Глицериновая         2-Фосфоглицериновая               Фосфоенолпировино- 
                     кислота                    кислота                                        градная кислота 
 
НАДФ+   НАДФ · Н2   АТФ    АДФ                                                                 АДФ 
 
                                                                                                                             АТФ 
                                                                                                           Пировиноградная 
                                                                                                           кислота 
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R′–NH2 + O = CH–R′′      R′ –N=CH–R′′ + H2O 
                        Лизин        Ретиналь          Шиффово 

                       основание 
 

 
Рис. 108. Организация бактериородопсина в пурпурной мембране 

(из http://courses.cm.utexas.edu/jrobertus/ch339k/overheads-2.htm) 
 

Шиффово основание в темноте находится в протонированной форме. 
Поглощение кванта света бактериородопсином вызывает изменение 
конформации ретиналя и приводит к отщеплению Н+ от Шиффова основания: 

 

 
 
Протон, 

отделившийся на свету от Шиффова основания, переходит во внеклеточное 
пространство, а Н+, протонирующий Шиффово основание, поглощается из 
цитоплазмы. Таким образом, под действием света бактериородопсин 
«перебрасывает» протоны с одной стороны мембраны на другую. 

В результате работы циклического механизма, получившего название 
бактериородопсиновой протонной помпы, при освещении по разные 
стороны мембраны возникает градиент концентрации Н+, достигающий 200 
мВ (рис. 109). Разрядка протонного градиента с помощью Н+-АТФ-синтазы 

       H+ 
R′ – N = CH – R′′         R′ – N = CH – R + H+ 
    В темноте                              На свету 

COO– 

NH +
3

Полипептидная цепь Ретиналь

Фосфолипид 
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приводит к синтезу АТФ. Таким образом, бактериородопсин – простейший из 
известных генераторов протонного градиента. 

 
 
 
 

 
 
 

Рис. 109. Схема работы бактериородопсиновой протонной помпы: 
(из http://www.steve.gb.com/science/membranes.html) 

 
Вопрос о происхождении бесхлорофилльного фотосинтеза, 

обнаруженного у экстремально галофильных архебактерий, неясен. 
Большинство исследователей считают, что этот тип фотосинтеза – 
сформированное в «кислородную эпоху» приспособление к существованию в 
условиях недостатка О2. В то же время нельзя полностью исключить 
возможность сохранения древней формы фотосинтеза, основанного на 
светозависимых превращениях каротиноидных пигментов. 
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