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Флагелла бактерий – это сложнейшая супрамолекулярная структура, представляющая собой одновременно
и уникальную систему белкового транспорта, и молекулярную машину, осуществляющую передвижение
бактериальной клетки. Каскад регуляции генов компонентов флагеллы и поэтапная сборка этой молеку"
лярной машины тесно скоординированы и представляют собой поражающую воображение регуляторную
систему. В обзоре суммированы сведения о строении, сборке и регуляции экспрессии генов флагеллы. Опи"
саны известные в литературе регуляторные механизмы и взаимосвязи процессов регуляции экспрессии ге"
нов и сборки флагеллы.

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: флагелла, подвижность, бактерия, молекулярная машина, регуляция транскрипции.

Подвижность бактерий обеспечивается вра"
щением бактериального жгутика, флагеллы [1].
У многих бактерий, например, у наиболее изу"
ченной грамотрицательной бактерии Escherichia
coli и родственной ей Salmonella typhimurium,
служащей популярным объектом для исследова"
ния подвижности, наличие флагеллы необяза"
тельно и возможен переход между подвижными
и неподвижными формами. Безжгутиковые бак"
терии довольно быстро (в течение десяти дней)
вытесняют подвижные штаммы в перемешивае"
мой среде за счет экономии ресурсов, уходящих
на создание и функционирование флагелл. Ско"
рость роста флагеллярных форм бактерий на
~2% ниже таковой для неподвижных форм [2]. В
то же время в условиях, когда бактерия вынуж"
дена искать источники питательных веществ или
избегать токсичных веществ, подвижность обес"
печивает значительное преимущество. Вполне
естественно, что экспрессия генов подвижности
сложным образом регулируется практически на
всех уровнях: транскрипции, трансляции и
транспорта. Важно не только регулировать на"
личие или отсутствие флагеллы, но и строго ко"

ординировать время и уровень экспрессии ге"
нов, кодирующих компоненты этого сложного
молекулярного мотора.

СТРОЕНИЕ ФЛАГЕЛЛЫ

На клетку такой бактерии, как E. coli или
S. typhimurium, в среднем приходится 5–10 фла"
гелл, расположенных в случайных местах на
клеточной поверхности. Каждая из них (рис. 1)
состоит из базального тела, длинной наружной
нити, состоящей из белка флагеллина, и соеди"
няющего эти две части «крюка» [3]. Флагелла
приводится во вращение, а энергия для этого
обеспечивается трансмембранным потенциа"
лом [4]. Флагелла – это не только мотор, но и
специализированная система транспорта, кото"
рая используется при ее самосборке [5]. Транс"
порт белков, составляющих внеклеточную часть
флагеллы, осуществляется через центральную
полость этой структуры [6]. На осуществление
транспорта также расходуется энергия, запасен"
ная в виде трансмембранного потенциала. Надо
заметить, что некоторые патогенные бактерии
имеют сходную с флагеллой супрамолекуляр"

РЕГУЛЯЦИЯ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ 
БАКТЕРИАЛЬНОЙ ФЛАГЕЛЛЫ

Обзор

© 2015    И.А. Остерман1, Ю.Ю. Дихтяр1, 
А.А. Богданов1,2, О.А. Донцова1,2, П.В. Сергиев1*

* Адресат для корреспонденции.



РЕГУЛЯЦИЯ ГЕНОВ ФЛАГЕЛЛЫ

БИОХИМИЯ  том  80  вып.  11  2015

1663

ную структуру, используемую не для движения,
а для инъекции токсинов в клетки эпителия ор"
ганизма"хозяина.

Сборку и функционирование жгутика обес"
печивают более чем 60 различных белков [7].
Базальная область флагеллы наиболее сложная
(рис. 1). Часть ее состоит из колец, каждое из
которых закреплено в определенном слое кле"
точной стенки, внутренней и внешней мембра"
нах бактериальной клетки [7]. Кольца образуют
своего рода подшипники, внутри которых вра"
щается полая трубка. С"кольцо образует «чашу»
с цитоплазматической стороны, MS"кольцо
пронизывает внутреннюю мембрану, P"кольцо
пронизывает клеточную стенку, а L"кольцо на"
ходится в наружной мембране [8]. Моторный
комплекс, расположенный в периплазме и за"
крепленный на внутренней мембране, вращает
«вал», приводя в движение наружную полужест"
кую спиральную белковую нить [4, 9]. Благода"
ря этому бактериальная клетка способна разви"
вать очень большую скорость – 100 мкм/с, т.е.
более 50 длин клетки в секунду.

Нить флагеллы полая на всем протяжении и
представляет из себя, по сути, три аксиально со"
единенные трубки [2, 10]. Наружная нить бакте"
риального жгутика состоит из флагеллина, FliC.

В поперечном сечении флагеллиновой трубки
находятся 11 тяжей"протофиламентов, в длину
же флагелла может состоять из ~2000 слоев фла"
геллина. Между нитью и базальным телом нахо"
дится соединяющая их изогнутая структура,
крюк (рис. 1), отчетливо видимая на электрон"
ных микрофотографиях и отличающаяся от ни"
ти жгутика по характеру расположения субъеди"
ниц [11]. Крюк представляет собой короткий
сегмент правовращающейся спирали, образо"
ванный 12 кольцевыми слоями единственного
белка, FlgE, организованного почти так же, как
и флагеллин в нити жгутика. Трехмерная рекон"
струкция структуры крюков обнаружила нали"
чие ложбинок, которые позволяют крюку сво"
бодно изгибаться, что обеспечивает функцио"
нирование крюка как гибкого сочленения для
образования пучка нитей жгутиков при плава"
нии клетки. Между крюком и флагеллой (рис. 1)
находятся два кольцевых соединительных моно"
молекулярных слоя, образованные белками
FlgK и FlgL [12]. Со стороны периплазмы к крю"
ку подсоединяется прямая трубка, образованная
двумя кольцевыми слоями белка FlgG [8, 10, 13].

Три соединенных трубчатых участка образу"
ются последовательно, начиная с ближайшего к
цитоплазме. При сборке каждый из них закан"
чивается своим кэпирующим белком так, чтобы
дистальный конец трубки всегда был закрыт
(рис. 2, а–е). Прямая трубка, состоящая из FlgG
и пронизывающая пептидогликановый слой,
кэпируется FlgJ, имеющим мурамидазную ак"
тивность [14]. Таким образом, этот кэп служит
своего рода «сверлом» клеточной стенки перед
растущим концом флагеллы (рис. 2, а). Крюк
имеет собственный кэп, состоящий из белка
FlgD [10] (рис. 2, в, г). В собранной флагелле эти
промежуточные кэпирующие белки отсутству"
ют (рис. 1). Дистальный конец зрелой флагеллы
закрыт кэпом из FliD, взаимодействующим с
флагеллином [15]. Его роль заключается в регу"
лировании присоединения синтезированного в
клетке флагеллина на конце жгутика и защите
жгутика от присоединения экзогенного флагел"
лина из среды. На всех этапах сборки флагеллы
растет тот ее конец, который более всего удален
от клетки, а не ближайший к клетке. Мутанты, у
которых инактивирован ген fliD, неподвижны
из"за потери флагеллиновой нити, а сами моле"
кулы флагеллина у такого мутанта уходят в куль"
туральную среду [16]. В отличие от белковых
компонентов флагеллы, транспортируемых че"
рез саму полую трубку, компоненты наружных
колец транспортируются через Sec"зависимую
систему транспорта [17].

С цитоплазматической стороны флагеллы
находится система отбора субстратов для транс"

Рис. 1. Строение флагеллы. Показаны слои внутренней и
внешней мембраны, пептидогликановая клеточная стенка,
C", MS", P" и L"кольца – «подшипники», моторные белки
(MotAB), ротор (FlgBCF), прямая трубка, крюк и дисталь"
ная часть флагеллы. Схематично представлены компонен"
ты аппарата транспорта через флагеллу, АТФазный комп"
лекс, шапероны флагеллярного транспорта и их субстраты
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порта, состоящая из белков FlhA и FlhB (рис. 1),
а также АТФазный комплекс из белков FliH, FliI
и FliJ [10]. Гидролиз АТФ нужен не для транс"
порта, а для селективной доставки субстратов
транспорта к основанию флагеллы и, возможно,
для их частичного разворачивания [10, 18].
Субстраты транспорта доставляются к флагелле
только в виде комплекса с одним из нескольких
специфичных транспортных шаперонов (рис. 1),
каждый их которых участвует не только в транс"
порте, но и в регуляции. Транспортируемый бе"
лок, связанный с шапероном, взаимодействует с
FliI"субъединицей АТФазного комплекса и так
доставляется к FliM/FliN"компонентам цито"
плазматического C"кольца. FliJ"компонент
АТФазы взаимодействует с шаперонами без
«груза» и таким образом предотвращает связы"
вание субстратов транспорта, которые уже были
доставлены к основанию полой трубки [18].

СБОРКА ФЛАГЕЛЛЫ

Сборка флагеллы происходит последова"
тельно, начиная с цитоплазматических частей и
заканчивая дистальными. Правильная последо"
вательность сборки обеспечивается как регуля"

цией экспрессии генов компонентов флагеллы,
так и посттрансляционными изменениями бел"
ковой структуры этой органеллы (рис. 2). Ос"
новная задача заключается в обеспечении стро"
гой последовательности транспорта компонен"
тов через внутреннюю полость флагеллы. Сна"
чала должны транспортироваться компоненты
прямой трубки FlgG, потом крюка FlgE, затем
соединительных слоев FlgK и FlgL и, наконец,
флагеллин FliC (рис. 2). Перед транспортом
структурного компонента каждого трубчатого
участка должен транспортироваться его кэп, т.е.
FlgJ до FlgG, FlgD до FlgE, FliD до FliC. Регуля"
ция транспорта с помощью конформационных
и/или ковалентных изменений самой флагеллы
имеет то преимущество над регуляцией экспрес"
сии генов, что допускает одновременную коор"
динацию создания нескольких флагелл, каждая
из которых находится на своей собственной ста"
дии сборки.

Наиболее хорошо изучен механизм пере"
ключения транспорта с ранних субстратов на
поздние, происходящий по достижении крюком
длины ~55 нм [10]. Это переключение, среди
прочего, прекращает транспорт FlgE и разреша"
ет транспорт важного регулятора, белка FlgM, и
других поздних субстратов, таких как FliC [19],

Рис. 2. Этапы сборки флагеллы. а – Сборка прямой трубки, гидролиз пептидогликанового слоя кэпом прямой трубки му"
рамидазой FlgJ; б – переход к построению крюка, вытеснение кэпа прямой трубки белками L"кольца; в – построение
крюка, контроль длины крюка белком FliK; г – активация автопротеолиза FlhB белком FliK; д – переключение специ"
фичности флагеллярного экспорта на поздние субстраты, экспорт белков соединения крюка и дистальной части, а также
кэпа дистальной части; е – экспорт флагеллина и рост дистальной части флагеллы

а                                              б                                                в

г                                              д                                                е
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и является необратимым [20]. Молекулярная ос"
нова этого переключения заключается в авто"
протеолизе белка FlhB (рис. 2, г) [10, 17, 21]. Му"
танты, у которых нарушено это переключение
[22, 23], синтезируют более длинные крюки, в
некоторых случаях полностью лишенные внеш"
ней, флагеллиновой части флагеллы. Кроме му"
таций FlhB, затрудняющих автопротеолиз, к уд"
линению крюка приводят мутации, инактиви"
рующие ген fliK [24]. Белок FliK имеет продол"
говатую форму [25] и экспортируется через фла"
геллярную систему экспорта, как ее ранний
субстрат [26]. N"домен FliK взаимодействует с
белком FlgD, образующим кэп при сборке крю"
ка (рис. 2, в, г). С"домен FliK взаимодействует с
FlhB, стимулируя автопротеолиз последнего
(рис. 2, г). Одна из наиболее правдоподобных
моделей функционирования FliK заключается в
том, что он служит своеобразной линейкой, из"
меряющей расстояние от кэпа, окончания крю"
ка, до основания базального тела, FlhB (рис. 2,
в, г). Когда C"домен FliK оказывается точно
напротив FlhB, происходит автопротеолиз FlhB.
В результате ранние субстраты перестают транс"
портироваться, а поздние – начинают (рис. 2, д)
[10]. Этот механизм, будучи точно доказанным
для регуляции длины иглы Yersinia enterocolitica
[27], для E. coli и S. typhimurium пока только
предполагается.

Система переключения специфичности
флагеллярного экспорта с помощью FliK оказа"
лась не единственной. Дело в том, что кроме ус"
пешной сборки крюка клетке необходимо также
контролировать сборку внешних колец P и L,
компоненты которых экспортируются по Sec"
зависимому, а не по флагеллярному механизму
[17]. Если сборка этих колец нарушена, то сбор"
ка крюка начинается, но вскоре приостанавли"
вается до окончания сборки колец [28]. Генети"
ческий анализ позволил найти еще один белок"
переключатель, Flk [29–31]. Роль Flk в регуля"
ции и локализации трансляции субстратов экс"
порта через флагеллу была предложена [29], а
позднее поставлена под сомнение [32].

Менее изучена система переключения сбор"
ки периплазматической прямой трубки на сбор"
ку крюка [10, 17]. Прямая трубка, проходящая
через пептидогликановый слой клеточной стен"
ки, состоит всего из двух кольцевых слоев белка
FlgG и взаимодействует с P"кольцом [8]. Му"
тантные формы FlgG, способные к избыточной
полимеризации, не могут выйти из периплазмы
и образуют удлиненную прямую трубку с мно"
жеством P"колец [10, 33]. Длина этой трубки ог"
раничена регуляторным действием FliK, а если
нарушено и функционирование FliK, то прямая
трубка заполняет все пространство клетки, рас"

тягивая периплазму [10]. В норме длина прямой
трубки ограничивается взаимодействием с
внешним кольцом L (рис. 2, б), замещающим
кэп прямой трубки FlgJ на кэп крюка FlgD [10]. 

Кроме системы регуляции сборки флагеллы,
основанной на конформационных изменениях
и протеолизе, функционирует система регуля"
ции экспрессии генов, кодирующих компонен"
ты флагеллы.

ГЕНЫ КОМПОНЕНТОВ ФЛАГЕЛЛЫ

Гены, обеспечивающие сборку и функцио"
нирование флагеллы, организованы во множе"
ство оперонов (рис. 3) [34]. Опероны бактери"
ального жгутика образуют иерархическую сис"
тему по типу регулона, где экспрессия оперонов
данного уровня определяет экспрессию оперо"
нов нижних уровней [2]. Основной функцио"
нальный смысл этой системы регуляции заклю"
чается в том, чтобы, во"первых, «принять реше"
ние» о необходимости вообще строить флагел"
лы, а во"вторых, организовать экспрессию генов
в соответствии с последовательностью сборки
компонентов флагеллы. Входящие в регулон
опероны можно условно разделить на три вре"
менных транскрипционных класса: ранние (I),
средние (II) и поздние (III) (рис. 3) в зависимос"
ти от того, на каком этапе сборки бактериально"
го жгутика включается их экспрессия. Сам про"
цесс включает в себя позитивный и негативный
контроль на всех этапах построения жгутика,
начиная от транскрипции и заканчивая локали"
зацией белков флагеллярной системы.

РЕШЕНИЕ О СБОРКЕ ФЛАГЕЛЛЫ: 
РЕГУЛЯЦИЯ flhDC4ОПЕРОНА

Сборка и функционирование флагеллы тре"
бует значительных ресурсов [2]. Бактериальной
клетке необходимо, в зависимости от внешних
условий, активировать или инактивировать сис"
тему построения флагеллы. Молекулярный ме"
ханизм этого переключения заключается в
экспрессии генов flhD и flhC (рис. 4), запускаю"
щих в дальнейшем весь флагеллярный регулон
(рис. 5). Белковые продукты этих генов образу"
ют транскрипционный фактор FlhD4C2 [35, 36]
и только вместе могут запустить каскад экспрес"
сии генов флагеллы. Соответствующий оперон
flhDC относится к I классу (рис. 3). Транскрип"
ция flhDC зависит от многих внешних сигналов
(рис. 4) и осуществляется при помощи промото"
ра, узнающегося σ70 [37]. В свою очередь про"
моторы II класса транскрибируются при помо"
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Рис. 3. Строение оперонов флагеллярного регулона. Опероны сгруппированы по классам I, II и III, соответствующим
последовательности экспрессии. Стрелками показаны промоторы, узнавание которых зависит от σ70 и σ28 (подписаны).
Темно"серым овалом обозначены участки связывания FlhD4C2

Рис. 4. Схема регуляции экспрессии оперона flhDC. Подписаны ДНК (регуляторная область и гены flhD и flhC), РНК
(мРНК flhDC) и белки (белковый комплекс FlhD4C2). Черным показаны белки и РНК, негативно влияющие либо на
экспрессию генов flhDC, либо на активность самих белков FlhD4C2. Белым или светло"серым показаны положительные
регуляторы FlhD4C2
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щи РНК"полимеразы, содержащей σ70"фактор,
и активируются комплексом FlhD4C2 [38]. Акти"
вация транскрипции происходит при взаимо"
действии между FlhD4C2 и α"субъединицей
РНК"полимеразы [39]. По"отдельности FlhD и
FlhC не способны активировать транскрипцию
генов регулона флагеллы [40]. Кроме генов,
имеющих отношение к флагелле, FlhD4C2 мо"
жет активировать и несколько генов, не имею"
щих отношения к флагелле, например, mglBAC
(перенос галактозы), гены малатдегидрогеназы
и ряда ферментов, вовлеченных в процессы ана"
эробного катаболизма [41].

Промоторная область оперона flhDC занима"
ет >200 п.н. со множеством сайтов связывания
белков, регулирующих транскрипцию [37] (рис. 4).
Клетки, растущие в присутствии глюкозы, не
имеют жгутиков [42]. В условиях голода, вызы"
вающего накопление цАМФ, белок"активатор
катаболизма CRP активирует транскрипцию
оперона flhDC наряду с несколькими десятками
других оперонов [43]. Комплекс CRP/цАМФ
взаимодействует с участком от –61 до –81 flhDC.
Белок H"NS, также стимулирующий транскрип"
цию, имеет несколько участков связывания [44].
Белки системы передачи сигналов от клетки к
клетке (quorum sensing), QseB и QseC, также ак"

тивируют транскрипцию оперона flhDC [45, 46].
Среди репрессоров транскрипции flhDC можно
найти активатор выростов – фимбрий MatA
[47]. По"видимому, флагелла и фимбрии – взаи"
моисключающие поверхностные структуры. Реп"
рессируют гены flhDC репрессоры LrhA [48],
OmpR [49], RcsCDB [50, 51], HdfR [52], DksA/
/ppGpp [53], а также Fur и IHF [37].

Кроме регуляторов транскрипции на экспрес"
сию flhDC влияет большой набор малых РНК.
Малые некодирующие РНК ArcZ, OmrA, OmrB,
OxyS ингибируют экспрессию генов оперона
flhDC [54], в то время как мнРНК McaS [55], на"
оборот, активирует экспрессию генов данного
оперона. РНК"связывающий белок CsrA, по"
давляющий трансляцию многих генов посред"
ством связывания с мРНК, экспрессию оперона
flhDC, наоборот, активирует, предотвращая дег"
радацию мРНК [56]. Активность FlhD4C2 регу"
лируется также и на уровне стабильности этих
белков [57]. Белки теплового шока положитель"
но влияют на активность FlhD4C2 [58].

Какой бы сложной не казалась система регу"
ляции экспрессии flhDC, результатом ее работы
является не плавное изменение, а переключение
по принципу «все или ничего». Если экспрессия
каскада флагеллярных генов запускается, это

Рис. 5. Схема регуляции флагеллярного регулона. Панели а–г соответствуют последовательным стадиям активации регу"
лона. а – Активация оперона flhDC; б – экспрессия оперонов II класса, кодирующих компоненты базального тела и крю"
ка, а также важные регуляторные белки, σ28 (FliA), его ингибитор FlgM, репрессор FliT и его ингибитор FliD; в – пере"
ключение транспортной специфичности флагеллы при завершении формирования крюка, экспорт FlgM и FliD; г –
экспрессия оперонов III класса, кодирующих флагеллин, компоненты мотора и хемотаксиса, ингибирование промоторов
II типа белком FliT

а                            б                                                

в                                  г                                            
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состояние становится необратимым из"за несколь"
ких систем положительной обратной связи.

КАСКАД ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ 
ФЛАГЕЛЛЫ: ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЬ

СИНТЕЗА КОМПОНЕНТОВ ФЛАГЕЛЛЫ 
И ВЗАИМОСВЯЗЬ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ 

И СБОРКИ ФЛАГЕЛЛЫ

Появление главного транскрипционного ре"
гулятора флагеллы FlhD4C2, продукта экспрес"
сии единственного оперона I группы (рис. 5, а),
запускает экспрессию нескольких оперонов II
группы: flgAMN, flgBCDEFGHIJ, flhBAE, fliAZY,
fliDST, fliE, fliFGHIJK и fliLMNOPQR (рис. 3). На
данном этапе FlhD4C2 активирует σ70"зависи"
мые промоторы этих оперонов. Перечисленные
гены кодируют, в основном, структурные ком"
поненты колец, базального тела и крюка, ран"
ние субстраты флагеллярного транспорта и их
шапероны.

Кроме структурных генов опероны II группы
кодируют несколько регуляторных белков. Важ"
нейшие среди них – это σ28"фактор [59], коди"
руемый геном fliA, и его ингибитор FlgM [60].
Транскрипция поздних генов флагеллярного ре"
гулона, транскрибируемых с промоторов III ти"
па, происходит с участием σ28, а не σ70. Экспрес"
сия поздних генов запускается только после то"
го, как сформируются базальное тело и крюк.
На ранних стадиях сборки флагеллы σ28 неакти"
вен, поскольку находится в комплексе FliA/FlgM
(рис. 5, б) [61], не способном взаимодействовать
с РНК"полимеразой.

FlgM – это важнейший сенсор переключе"
ния специфичности флагеллярного транспорта.
Он может экспортироваться из клетки через
флагеллу, но относится к поздним субстратам
[62], поэтому подобная транспортировка стано"
вится возможной только после завершения фор"
мирования крюка (рис. 5, в) [63]. Этот красивый
регуляторный механизм предотвращает синтез
флагеллина в клетке до тех пор, пока не будет
создана возможность для его экспорта и встраи"
вания во флагеллу. После того, как в результате
экспорта внутриклеточная концентрация FlgM
падает, свободный σ28 может связать РНК"поли"
меразу и активировать зависимые от него про"
моторы флагеллярной системы III класса (рис. 3
и 5, г) flgKL, fliDST, flgMN, fliC, tar(tap(cheRBYZ,
motAB(cheAW, fliAZY [64] и гены, отвечающие за
направленность движения бактерии, систему
хемотаксиса trg [65], tsr [66], aer [67]. Заметим,
что довольно много оперонов флагеллярной
системы имеют два промотора (рис. 3 и 5): один
II класса, а другой III класса. Сам ген fliA имеет

два промотора, один из которых (III класса) ак"
тивен только в присутствии самого σ28. Эта сис"
тема положительной обратной связи делает не"
обратимым переключение регуляторной систе"
мы на синтез флагеллы и, возможно, влияет так"
же на ускоренный синтез компонентов других
флагелл, когда первая уже появилась.

Несколько генов имеют только промоторы
III класса. Это гены моторной системы флагел"
лы, системы регуляции вращения мотора (хемо"
таксиса) и сам флагеллин (рис. 3 и 5, г). По"ви"
димому, вращение мотора до завершения сбор"
ки флагеллы и полимеризация флагеллина
внутри клетки до появления возможности его
экспорта были бы крайне неблагоприятными
для бактерии. Задержка в синтезе флагеллина
при предварительном накоплении других позд"
них субстратов флагеллярного транспорта, гены
которых имеют промоторы II типа, обеспечива"
ет последним преимущество при экспорте сразу
после переключения специфичности FlhB. Это
весьма логично, т.к. обеспечивает экспорт бел"
ков, образующих сочленение между крюком и
дистальной, флагеллиновой частью флагеллы,
FlgK и FlgL, после завершения сборки крюка,
но до появления флагеллина FliC [68].

Кроме FlgM, ингибитора σ28, в регуляции
флагеллярного регулона важную роль играет еще
один белок – ингибитор FliT (рис. 4). Штаммы с
делецией fliT делают примерно в 2 раза больше
жгутиков, чем бактерии дикого типа [69]. FliT
репрессирует транскрипцию с FlhD4C2"зависи"
мых промоторов II класса [70]. До сборки крюка
FliT связан с белком FliD и неактивен как реп"
рессор транскрипции [71]. FliD – поздний
субстрат флагеллярного экспорта, и поэтому
после формирования крюка и автопротеолиза
FlhB он покидает клетку и образует кэп флагел"
лы. Таким образом, в клетке накапливается сво"
бодный FliT и ингибирует транскрипцию про"
моторов II класса, активность которых теперь,
после полного завершения сборки крюка и ба"
зального тела, уже не нужна [10].

Стоит отметить, что FliT служит шапероном
флагеллярного экспорта для FliD [72], так же
как FliA для FlgM [73]. Видно, как тесно взаи"
мосвязаны транспортные и регуляторные ак"
тивности этих пар факторов. Еще один шаперон
флагеллярного экспорта FlgN отвечает за транс"
порт белков FlgK и FlgL [72], соединяющих
крюк и дистальную часть флагеллы (рис. 1). Му"
тации гена flgN приводят к пониженной под"
вижности и наличию только одного или двух
жгутиков на клетку, в отличие от нормальных
клеток, обладающих 5–10 жгутиками [74]. Даль"
нейшее исследование позволило установить,
что штаммы с мутацией в flgN имеют нормаль"
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ное количество структур крюк–базальное тело,
но только некоторые из них несут прикреплен"
ную нить. Этот фенотип связан с тем, что FlgN
необходим для экспорта FlgK и FlgL. Помимо
обеспечения транспорта FlgN также выполняет
функцию регулятора, как и транспортные шапе"
роны FliA и FliT. Этот белок стимулирует транс"
ляцию мРНК flgM, полученную при помощи
промотора III класса [75].

Участие в регуляции трансляции постулиру"
ется для сенсора сборки P" и L"колец, регулято"
ра экспорта Flk [29]. Инактивация flk на фоне
дефекта сборки P" и L"колец снижает уровень
FlgM, не снижая его транскрипцию. На этом ос"
новано предположение о том, что Flk стимули"
рует трансляцию. Позже эта идея была постав"
лена под сомнение и предположено, что инакти"
вация Flk вызывает избыточный экспорт FlgM и
его деградацию в периплазме [32].

В научной литературе имеются сведения о
регуляции трансляции мРНК флагеллина. Му"
тации шпильки, находящейся на 5'"конце не"
транслируемой области мРНК fliC, достаточно
далеко от участка связывания рибосом, подав"
ляют трансляцию этой мРНК [76]. Поиск суп"
рессоров выявил несколько компенсаторных
мутаций как в 5'"нетранслируемой области
мРНК флагеллина, так и в начале его кодирую"
щей области [77]. Предположительно, начало
кодирующей области fliC может образовывать
РНК"дуплекс с 5'"нетранслируемой областью,
образуя сложную вторичную структуру. Среди
мутаций, способствующих трансляции мутант"

ных форм мРНК fliC, была найдена мутация,
приводящая к укорочению FlgM. Дополнитель"
ный мутационный анализ позволил предполо"
жить у FlgM активность, регулирующую транс"
ляцию fliC и не связанную с ингибированием
FliA [77].

Изучение сборки флагеллы и регуляции
экспрессии ее генов позволило выявить инте"
ресный молекулярный механизм. В этом меха"
низме самосборка сложнейшего молекулярного
мотора точно координируется конформацион"
ными переходами его структуры. Эти переклю"
чения, в свою очередь, управляют сложной ие"
рархической системой экспрессии генов. Уди"
вительно, что несколько белков флагеллы име"
ют множественные функции. Структурные ком"
поненты флагеллы регулируют активность бел"
ков – факторов транскрипции, а последние, в
свою очередь, необходимы для экспорта первых
через флагеллу.

Изучение флагеллы еще не закончено. Не"
достаточно изучена регуляция трансляции
мРНК компонентов флагеллярной системы. Да"
леко от совершенства наше понимание того, как
происходит регуляция числа флагелл, и как вли"
яют друг на друга флагеллы, находящиеся на
разных этапах сборки. Наконец, практически
неизвестны механизмы демонтажа флагеллы
при изменении внешних условий.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РНФ (грант 14"14"00072) и РФФИ (гранты 13"04"
40211"Н, 14"04"01061, 13"04"00836"a, 15"34"20139).
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The bacterial flagellum is a supramolecular machine of extreme complexity that combines a specific protein transport
system and function of bacterial locomotion. The cascade of gene expression coding for flagellar components deeply
interacts with the flagella assembly process, making this process an interesting example of molecular orchestration.
This review summarizes available data regarding flagella structure, assembly, and gene expression control. Regulatory
mechanisms and checkpoints linking gene expression and flagella assembly are described.
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