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У роботі досліджували загальні закономірності розвитку спороутворюючих мікроорганізмів. Для 
цього застосовано періодичне культивування, визначення оптичної густини культури, мікрокуль-
тивування бактерій, мікрофотозйомку. Зафіксовано явище агрегації бактерій, якісно описано нові 
фази розвитку періодичної культури, експериментально доведено життєздатність спорових форм 
клітин протягом тривалого часу. 

Вступ. Відомо, що в умовах періодичного культи­
вування мікроорганізмів відбувається послідовна 
зміна певних фаз їхнього розвитку, яку графічно 
зображали у вигляді дзвіноподібної кривої [1 ]. 

Криві росту і розмноження бактерій засвід­
чували кількісні зміни клітин у популяції в залеж­
ності від тривалості їхнього культивування. Мож­
ливо, такі обставини сприяли своєрідній стандарти­
зації кривих росту і розмноження обмеженням 
кількісних і якісних показників характеристики 
фаз і не сприяли глибинному пізнанню суті склад­
ного мікробіологічного процесу розвитку бактері­
альної популяції. Тому в багатьох монографіях і 
учбових посібниках з мікробіології [2—4 ] і дотепер 
знаходимо зображення лише типових кривих росту 
бактерій (рис. 1). 

Вперше таку криву описав Лейн-Клейптон і 
розділив її на чотири фази: затримки розмноження, 
найбільшого розмноження, стаціонарну і фазу за­
гибелі популяції [8]. Згодом на підставі деталь­
нішого аналізу кривих росту мікроорганізмів Буха-
наном запропоновано розрізняти шість таких фаз: 
початкову, затримки розмноження, логарифміч­
ного розмноження, негативного прискорення, ста­
ціонарну, прискореної загибелі [5]. Аналогічні ре­
зультати наведено в працях [6, 7, 15]. Фробішер 
розділив криву росту бактерій на вісім фаз, назву 
яких наведено на рис 2 [2 ]. Практично такий тип 
кривої росту бактерій з деякими деталями існує і в 
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наші дні, незважаючи на численні спроби дослідити 
навіть гіпотетичні її варіанти. 

Мета даної роботи полягала в дослідженні ди­
намічних змін у межах розвитку періодичної куль­
тури аеробних спороутворюючих бактерій як з 
погляду кількісних співвідношень, так і з позиції 
«взаємин» між клітинами. 

Матеріали і методи. Об'єктом дослідження бу­
ли кілька видів спороутворюючих мікроорганізмів, 
які різнилися швидкістю і синхронністю проростан­
ня спор, темпом і інтенсивністю розмноження клі­
тин, а також тривалістю спорогенезу [12]. Викори­
стовували чисті культури Bacillus cereus 504, В. 
cereus 43, В. subtilis 83, В. megaterium H та В, 
mesentericus АБ-56. Кожну з них досліджували в 
межах одного життєвого циклу (від спори до спори, 
через стадію розмноження первинних вегетативних 
клітин), тобто в рамках так званого макроцикліч-
ного розвитку популяції бактерій. 

Для відтворення макроциклу застосовували 
метод періодичного культивування в рідкому по­
живному середовищі, лімітованому за вмістом 
амінного азоту [9], що сприяло ефективному спо­
рогенезу. 

Кількісні співвідношення живих і мертвих клі­
тин в популяції періодичної макрокультури з'ясо­
вували загальновідомими методами прямих підра­
хунків (у лічильних камерах, у мазках пофарбова­
них клітин, на мембранних фільтрах) і непрямих 
методичних прийомів: метод серійних розведень, 
підрахунок колоній в різних технічних варіантах, 
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Рис. 2. Крива росту мікроорганізмів за даними роботи [2]: А — 
латентна фаза; Б — фаза прискорення росту; В — логариф­
мічна; Г — уповільненого росту; Д—стаціонарна, Е — фаза 
прискорення загибелі; Ж — логарифмічна фаза загибелі; З — 
кінцева фаза, яка завершується повною стерилізацією культури 

нефелометричний спосіб визначення густини куль­
тури [11]. 

Враховуючи недостатню надійність і точність 
цих методик, а також неможливість «заглянути» в 
суть міжклітинних взаємин при їхньому застосу­
ванні, нами було розроблено і використано спе­
ціальний комплекс методичних прийомів, що до­
зволило реалізувати поставлену мету. 

Його основу складали прості і швидкі методи 
нефелометрії, які виключали суб'єктивність оці­
нок, метод спостереження за розвитком клітин у 
нативних препаратах у фазово-контрастному мік­
роскопі, а також метод мікрофотозйомки, яку здій­
снювали послідовно в динаміці розвитку культури. 
Це дозволило значно розширити можливості спо­
стережень за клітинами і одержати якісно нові 
результати досліджень [9, 10, 12]. 

Результати і обговорення. Користуючись ком­

плексним підходом до вивчення періодичної споро-
утворюючої аеробної макрокультури В. cereus 504, 
вперше вдалося з'ясувати, що її розвиток неможли­
во описати в рамках класичних термінологічних 
підходів, а окремі виявлені нами стадії не знайшли 
собі місця серед загальновизнаних фаз кривої рос­
ту. В той же час деякі процеси, описані раніше [2, 
4, 11, 15], не знайшли підтвердження або не 
змогли бути відтворені в умовах наших дослідів. 

У першу чергу це стосується процесів від­
мирання і руйнування клітин, на які посилаються 
різні дослідники, які чомусь не побачили в «неми­
нучій стерилізації культури» невідповідності до за­
гальної еволюції бактерій, до долі окремих їхніх 
видів, які за умов такої «неминучості» давно б 
втратили своє місце в світі мікроорганізмів. Пошук 
досконаліших уявлень про розвиток бактерій, об'є­
днаних у популяції, на прикладі розвитку культури 
В. cereus 504 в умовах безперервного спостережен­
ня протягом кількох діб і періодичного — впродовж 
25 років показав, що кінцевою фазою розвитку не 
є руйнування бактерій. Клітини лише обов'язково 
переходять у стадію спокою із довготривалим збе­
реженням їхньої 100 %-ї життєздатності, готових 
розпочати новий цикл, в якому морфологічно виз­
начаються не менше 12 фаз розвитку бактерій 
(таблиця). 

Зауважимо, що більшість із зазначених фаз 
розвитку культури (8 із 12, що становить близько 
67 %) є новими, самостійними стадіями, існування 
яких у будь-який період розвитку може бути чітко 
ідентифіковано об'єктивними морфологічними кри­
теріями. Навіть фаза «д» (гальмування темпу росту 
культури), яка має свій аналог на класичних «кри­
вих», у нашому випадку ідентифікується не стільки 
кількісними співвідношеннями клітин (хоча це має 
місце), скільки наявністю морфологічних ознак, 
яких не було ні до, ні після завершення цієї фази. 
Стосовно ж фаз «е», «ж», «з», «і», «к», «л», «м», то 
всі вони є новими фазами, чітко визначеними в 
часі, з оригінальною морфологічною картиною клі­
тинних зв'язків, послідовність зміни яких обумов­
лена попередніми змінами в культурі, що включи­
лася в процес розвитку за схемою макроциклу. 

Кожна з виявлених нових фаз розвитку куль­
тури спороутворюючих аеробних бактерій — це, 
що найвірогідніше, дуже складний в біохімічному, 
фізіологічному і генетичному сенсі процес, який 
потребує детального вивчення. З пізнанням нових 
фаз розвитку та їхніх регуляторних механізмів 
неодмінно пов'язано з'ясування можливостей прак­
тичного застосування одержаних результатів. 

Аналіз даних таблиці показує, що, розвиваю­
чись за такою схемою, пройшовши послідовно всі 
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Фази розвитку спороутворюючої культури В. cereus 504 

Назва фази і її тривалість Характеристика фаз 

виявлені нами фази, культура забезпечує собі до­
вготривале збереження в навколишньому середо­
вищі. Невідомим залишається механізм контролю 
за переходом культури з однієї стадії в іншу. Та 
маючи надійну модель розвитку культури, можна 
сподіватися, що це відкриватиме шлях до пошуку 
таких механізмів. Незаперечним залишається вис­

новок про те, що розвиток популяції здійснюється 
завжди в одному напрямку. Ніколи, наприклад, 
при спороутворенні фаза «з» не спостерігалася 
раніше фази «є», коли клітини об'єднувалися в 
агрегати з наступною їх еволюцією. Така однонап-
равленість розвитку, послідовність певних за зміс­
том фаз є наслідком закономірностей, від яких 
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Рис. 3. Графічне зображення 
макроциклу розвитку споро-
утворюючих бактерій з визна­
ченням меж восьми нових 
фаз, обумовлених явищем аг­
регації клітин (зона А) і зда­
тності культури прикінцевої 
фази «м» відтворювати тото­
жні цикли упродовж насту­
пних 25 років (зона Б). Назва 
фаз, їхня послідовність — це 
наслідок комплексного вив­
чення морфологічних, фізич­
них і фізіологічних характе­
ристик культури (див. табли­
цю), на підставі яких побудо­
вано криву 

залежить розвиток культури, спрямований лише в 
одному напрямку. Подібні закономірності встано­
вили Малек і Стрешинский при дослідженні одно­
полюсного розвитку мікробної клітини, який не 
вдавалося пояснити впливом тільки зовнішніх фак­
торів на мікроорганізми [13, 14]. 

Таким чином, з аналізу наведених нових фаз 
розвитку культури аеробних спороутворюючих ба­
ктерій випливає ряд особливостей. Найперша з 
них, хоча й не найважливіша, полягає в тому, що 
зазначений майже у всіх опублікованих «кривих» 
розвитку обов'язковий лізис клітин на початкових 
стадіях розвитку популяції насправді (фактично) 
не спостерігається. Отже, ймовірна неточність чи 
помилка попередніх дослідників обумовлена невір­
ним поясненням і оцінкою факту тимчасового зни­
ження густини мікробної популяції в латентній 
фазі розвитку культури. Нами теж зареєстровано 
малопомітне падіння оптичної густини культури 
бактеріальної суспензії під час проростання спор. 
Але за допомогою об'єктивних методів досліджен­
нями стану клітин у пробах макрокультури в 
фазово-контрастному мікроскопі не виявлено ні 
руйнування, ні загибелі клітин. 

У подальшому при застосуванні методу мікро-
культур, коли досліджували всі клітини, а не 
випадкову їхню вибірку, нами показано, що жодна 
з них не загинула, а розвиток культури був обу­
мовлений не розмноженням «найсильніших» клі­
тин, а неоднорідним, асинхронним проростанням у 
цій фазі їхніх спорових форм. Можливо, якраз в 
асинхронності пробудження спор і полягає суть так 

званої взаємної підтримки і стимуляції клітин, 
описаної в літературі під терміном «алельокаталіз». 
Хоча цей процес пробудження ще недостатньо 
вивчений, проте одержані експериментальні дані 
показують, що лізис клітин на початковому від­
різку кривої не є обов'язковим, а зниження оптич­
ної густини культури як доказу руйнування чи 
смерті клітин можна уникнути стандартизацією 
посівного матеріалу. 

Друга і найважливіша особливість — це впер­
ше виявлене нами своєрідне явище агрегації клітин 
на певному етапі розвитку культури. Суть його 
полягає в тому, що дочірні клітини первинних 
вегетативних клітин без зовнішнього штучного 
впливу здатні об'єднуватися в міцні агрегати (ску­
пчення), в яких згодом культура розпочинала і 
завершувала спороутворення. Особливістю даного 
етапу розвитку є те, що відбувається гальмування 
розмноження клітин, а «крива росту» втрачає свій 
стрімкий ріст (рис 3) без відмирання окремих 
складових популяцій, руйнування клітин або про­
гресивної смерті. В період між формуванням мак­
симальних агрегатів і початком перетворення агре-
гованих вегетативних клітин в спори ми дійсно 
спостерігали за припиненням розмноження бак­
терій. Однак закінчення розвитку культури набу­
ває нового змісту — в популяції відбувається дифе­
ренціація клітин. За таких умов втрачаються по­
казники кількісної динаміки процесу розвитку 
культури. Тому зовні «крива росту» бактерій набу­
ває ознак стаціонарності, хоча в основі її лежить 
складний якісно-динамічний процес: споруляція ве-
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гетативних клітин в агрегатах з наступною дезаг-
регацією і завершенням розвитку стадією спокою у 
вигляді стійких спорових форм, що повністю замі­
нили вегетативні клітини в популяції. 

На класичних кривих розвитку цей досить 
значний відрізок «кривої росту» включає фазу 
затримки росту клітин, коли знижується інтен­
сивність їхнього поділу і поступово збільшується 
частка загиблих клітин; стаціонарну фазу, під час 
якої число новоутворених клітин дорівнює кіль­
кості мертвих, і, накінець, фазу логарифмічного 
прискорення змертвіння клітин до повної стери­
лізації популяції. 

Виявлена нами розбіжність у самій суті проце­
су розвитку макрокультури, яка знайшла відо­

браження в нетотожності побудованої «кривої» 
(див. рис. 3) з відомими на сьогодні, не змогла 
знайти пояснення в роботах навіть провідних до­
слідників. Через характер методичної озброєності 
неможливо було помітити, як рухливі вегетативні 
клітини, оснащені перитрихіально розташованими 
джгутиками, раптом ставали менш рухливими, ні­
би склеювалися своїми тілами по подовженій осі, 
утворювали окремі субодиниці з подальшим фор­
муванням масивних агрегатів (рис. 4). 

У цей час кількість живих клітин в популяції 
значно зменшується (метод прямого висіву на тве­
рде поживне середовище і підрахунку числа ко­
лоній). Однак — це фальшиве уявлення, тому що 
окрема колонія тепер формується не з окремих 
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клітин (бо тоді кількість колоній означала б кіль­
кість клітин), а з десятків і навіть сотень клітин, 
невідомо з яких причин об'єднаних у стійкі агрега­
ти (рис. 4). 

Збільшення розмірів агрегатів супроводжувало­
ся зменшенням кількості колоній при висівах проб, 
що імітувало враження про зростання числа мерт­
вих клітин, хоч жодна з них в цей період не 
вмирала. Та коли б клітини в агрегатах все ж 
умирали, а не, спорулюючи, залишалися живими, 
то кінцеві відрізки експериментально відтвореної 
нами «кривої росту» мали б схожий характер. 
Цього, як добре видно зі співставлення різних 
кривих (див. рис. 1—3), не сталося. Навпаки, 
схожість виявлено лише на початкових відрізках 
кривих росту бактерій, які суттєво різняться в 
середній і заключній своїх частинах. Безумовною 
причиною знайдених особливостей розвитку спеку­
люючої культури є агрегація клітин у популяції 
бактерій. Для глибшого пізнання механізмів пере­
ключення вегетації клітин на споруляцію агрегова-
них клітин у періодичній культурі важливим ви­
дається дослідження динаміки утворення агрегатів 
від початку їхньої появи до інволюції як обов'язко­
вої стадії розвитку культури. 

Висновки. 1. Вперше виявлено і охарактеризо­
вано вісім нових фаз розвитку періодичної культу­
ри спороутворюючих бактерій в рамках одного 
життєвого макроциклу тривалістю близько 40 год. 

2. Клітини завершальної фази макроциклу збе­
рігають життєздатність і спроможність відтворення 
макроциклічного шляху розвитку впродовж 25 ро­
ків зберігання в умовах, що унеможливлюють їхню 
вегетацію. 

В. Г. Войцеховский 

Фазы развития периодической культури, обусловленные 
агрегацией бактерий 

Резюме 

В работе исследованы общие закономерности развития споро-
образующих микроорганизмов. Для этого применяли периоди­
ческое культивирование, определение оптической плотности 
культуры, микрокультивирование бактерий, микрофотосъем­
ку. Зафиксировано явление агрегации бактерий, качественно 
описаны новые фазы развития периодической культуры, экспе­
риментально доказана жизнеспособность споровых форм кле­
ток на протяжении длительного времени. 

V. G. Voitsechovski 

Тне pHases of periodical culture developMenT WHICH ве condirioned 
ву agrigation of вастегіа 

SuMMary 

The present investigations hold the light for the study of de­
velopment regularity of spore-formers. It was use the methods of 
periodical cultivate, take culture optical thick, microcultivation of 
bacteria, microphotography. In result was determine the phe­
nomenon of bacteria units, describe the new extension phases of 
periodical culture, take experimental proof of cell spore forms of 
great vitality in more time. 
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