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ФотоасимІляція С 02 відбувається у циклі Кальвіна за участю рибу- 
лозобісфосфаткарбоксилази, яка знаходиться у карбоксисомах вегета­
тивних клітин і акінетах.

У процесі асиміляції С02 в клітинах можуть синтезуватися запасні 
продукти, такі як глюкани, ціанофіцини, а також полі-р-гідроксибутират.

Порад із  фотосинтезом деякі ціанобактерії можуть споживати орга­
нічні речовини, такі як вуглеводи (О-глюкоза, й-фруктоза, й-рибоза, 
мальтоза, гліцероп), органічні кислоти, амінокислоти, пурини, піримідини.

Основною формою нітрогенази, що відповідає за азотфіксацію, є 
фермент, що містить МоРе-кофактор, у деяких видів визначені альтер­
нативні нітрогенази, що містять тільки Рв або Рв і ІУ. Відомо, що актив­
ність нітрогеназ репресується за присутності кисню. Проте виявлені ви­
ди ціанобактерій, які здатні фіксувати азот в аеробних умовах. Для цьо­
го вони мають певні способи захисту від репресуючої д ії кисню. Напри­
клад, багато видів утворюють слизові капсули, в які кисню важко прони­
кнути. Крім того, за великої швидкості дихання і певної локалізації нітро­
генази кисень витрачається на окисні процеси І не встигає надходити до 
нітрогенази. В гетероцисгах, які мають більш товсту оболонку у порів­
нянні з вегетативними клітинами, відбувається активне дихання; при 
цьому процес ф іксації азоту не пригнічується навіть при високому вмісті 
кисню в середовищі. Функціонування нітрогенази забезпечується синте­
зом у гетероцистах АТФ і утворенням відновленого фередоксину, ЯКИЙ 

слугує донором електронів при азотфіксації. Відновлення фередоксину 
відбувається при окисленні органічних сполук (вуглеводів), які синтезу­
ються з диоксиду вуглецю в процесі фотосинтезу. В той же час у вегета­
тивні клітини надходить фіксований з повітря азот. Нгтрогеназа каталі­
зує не тільки фіксацію азоту, а й утворення молекулярного водню. Про­
те водень, що утворюється, швидко окислюється за участю гідрогенези, 
тобто відбувається його рециклізація.

Ціанобактерії широко поширені у ґрунтах, прісних і солоних водо­
ймах, зрошувальних каналах. Вони зумовлюють цвітіння води. Ціаноба­
ктерії заселяють верхній шар ґрунту -  0,2-1,0 см, за умов достатнього 
зволоження вони можуть утворювати суцільну плівку. У великій кількості 
ціанобактерії розмножуться під культурою рису, який вирощується за 
технологіями, що включають затоплення ґрунту.

А с о ц іа т и в н і азот ф іксат ори . До асоціативних фіксаторів 
азоту відносять мікроорганізми, які розвиваються у тісній взаємодії з 
коренями рослин і заселяють зону коренів (ризосферу), розміщуються 
безпосередньо на коренях (у ризоплані) і навіть проникають у тканини 
кореня (у гістосферу). Асоціативні азотфіксатори Інтенсифікують процес
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чих асоціацій не варто специфічність пояснювати лише типом вуглеце­
вого обміну, потрібно вивчати інші аспекти обміну біохімічними сигна­
лами між рослинами і бактеріями.

Азосліркпи також синтезують біологічно активні рістстимулюючі ре­
човини. Рослина, в свою чергу, контролює формування асоціативного 
азотфіксуючого комплексу. Ця здатність отримала назву лю-ознаки. Ви­
явлено, що сорти і гібридні л ін ії злакових культур істотно різняться за 
цією ознакою. Тобто при виведенні нових сортів слід проводити відбір і 
за здатністю рослин утворювати асоціації з бактеріями, які характери­
зуються високою нітрогеназною активністю. Найбільш активні культури 
азослірил стали основою бактеріальних добрив під набобові рослини 
(див. розділ 10.1).

із  ризоплани сільськогосподарських культур часто виділяються 
представники родини �!	������������E�	G  серед яких виявлені культу­
ри, що мають нітрогеназну активність, наприклад �*� �L�����������(  Це 
невеликі грамнегативні палички, поодинокі, рухомі завдяки полярним 
джгутикам, аероби або факультативні анаероби, хемоорганогетеротро- 
фи. У асоціативних псевдомонад активність ф іксації молекулярного 
азоту нижча порівняно з азоспірилами. Багато видів псевдомонад мо­
жуть продукувати р-індолілоцтову кислоту, яка має фітогормональні 
властивості. Азотфіксуючі псевдомонади виділені із кореневої зони ози­
мого жита, ячменю, рису. Інтродукція чистих культур цих бактерій у ко­
реневу зону рослин показала, що вони здатні утворювати на коренях 
активні азотфіксуючі асоціації.

У кореневій зоні тонконога лучного, рису, озимої пшениці виявлені 
азотфіксуючі види бактерій роду К/ебз/е/їа "5(���������	.(  Встановлені 
тісні асоціативні взаємовідносини між цими бактеріями і рослинами. Інт- 
родукія їх у кореневу зону збільшувала надходження азоту до рослин на 
30% І більше. Деякі представники клебсіал можуть існувати ендофітно, 
наприклад 5(� �������(

У тісні взаємовідносини з рослинами можуть вступати також інші 
азотфіксуючі мікроорганізми, які населяють ризосферу рослин: 3���::�!  
(В.$иЬ(і№в, 3(��$�����.G  С Ь в Ш й /т, 3�̂ ��������(  Крім того, виявлені азо- 
тфіксатори-екдофіти: АсеГобасГег �:����:������!G�@	�K�!�P��  ае/одегї- 
асеа, @(���K��!�K�:K����	(

Зону коренів рослин населяють представники різних таксономічних 
груп асоціативних азотфіксуючих бактерій. Так із ризосфери озимої 
пшениці виділяють представників родів 3���::�!G� /�@	��K��"	�G� 9�����*  
������G� 4:�!��������G� 9���K��������G  белаіїа, 9�K����K�����G� 9��L�K��9	�G  
3��&��������G�5&�K!��¤�G�@��K�!��������(  Це дає підставу говорити про бага­
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Таблиця 7.4
Представники родини ЯМюЬіасвав

Родана ІВДхоЬіасеав

і0.

АгогіїігоЬіит 
(ОгеуАіз еГ аі, 
1988)

ВгаОугШо-
Ыит
^огйап, 1982)

МезогЫгоЫит
(Лагм/з еі а!., 
1982)

НіїіязЬіит 
(Ргапк, 1889)

Зіпогіи'го-
Ьіит
(Ов іа)исґів 
еіаі.,
1994)

1
т

А.саиіігкхіапв В.]аропісит М.ІоИ ЯІвдитіпоаагит 
Ьіоуаг уісвав

5.теііІо8

В.еікапі М.Ьиакия /?. Іедитіпоаагит 
ЬшагрІїааеоІ�

Й./пеС/сав

В.ііаопіпдепае М.сісегі Н.даїввав в-ЛвсІИ
М.тесМеггапеит ЯдаШсит З.заАе//
ШіапзЬапвПБв И.топдоівпзв ЗЛвгапдав

Бульбочкові бактерії поділяють на дві групи: ті, що ростуть повільно 
(ВгайугіїігоЬіит) і ті, що ростуть швидко (АгогЬігоЬіит, МезогіїігоЬіит, 
ИМгоЬіит, ЗіпогіїігоЬіит).

За морфологічними ознаками -  це грамнегативні невеликих розмі­
рів (0,5-1,9x1,2-3 мкм), рухомі палички, з віком втрачають рухомість, 
накопичують жирові включення, внаслідок чого спостерігається їх  нерів­
номірне фарбування. При старінні як на поживних середовищах, так і в 
бульбочках бактерії утворюють потовщені, гіллясті або грушоподібні 
утворення, які за розмірами значно перевищують молоді палички. Буль­
бочкові бактерії мають складний цикл розвитку: у молодому віці палички 
поодинокі, рухомі, в коренях бобових рослин утворюють бульбочки, при 
цьому змінюють морфологію і перетворюються у бактероїди. Оптимум 
температури для розвитку бульбочкових бактерій становить 24-26"С, 
оптимум рН 6,5-7,5. Бульбочкові бактерії є аеробами, хемоорганогете- 
ротрофами, як джерела вуглецю використовують органічні кислоти, вуг­
леводи, полісахариди, багатоатомні спирти. За умов сапротрофного 
Існування джерелами азоту для них слугують солі амонію, нітрати, амі­
нокислоти, пуринові І піримідинові основи.

Бульбочкові бактерії родини ЯЬІгоЬіасеае є факультативними сим­
біонтами і можуть існувати у ґрунті як сапрофітні хемоорганогетеротро- 
фні мікроорганізми. Ризобії складають незначну частину мікробного 
угруповання ґрунту: близько 0,1-8%  від Його загальної чисельності. Ри­
зобії потрапляють у ґрунт різними шляхами: у складі комерційних пре­
паратів, якими обробляють насіння, у складі епіфітної мікрофлори на­
сіння, повітряним шляхом, разом із ґрунтообробною технікою. Здатність

115



виживати у ґрунті у вільноіснуючому стані характеризує їх m�����0����  
��������������†(

Взаємовідносини між бобовою рослиною і бактеріями, які сформу­
вали бульбочки на її коренях, є взаємовигідними і можуть бути віднесені 
до симбіотичних по типу позитивного мутуалізму. Бактерії забезпечують 
рослину зв'язаними формами азоту, у рослинних тканинах бульбочкові 
бактерії уникають конкуренції Інших представників угруповання, вони 
захищені деякою мірою від несприятливих факторів навколишнього се­
редовища (нестача вологи, коливання рН тощо). Рослини забезпечують 
бактерії енергетичними сполуками у вигляді продуктів фотосинтезу, які 
необхідні ризобіям для ф іксації азоту, а також захищають нітрогенази 
бульбочкових бактерій від кисню. Раніше для рослин, які вступали у си­
мбіотичні відносини з бульбочковими бактеріями, використовували тер­
мін “рослина-хазяїн", останнім часом зважаючи на функції, які вони ви­
конують, більш прийнятним є термін “рослина-живитель".

Взаємодія рослин і ризобій специфічна, тобто симбіоз утворюється 
тільки з бобовими рослинами родини ��K�����  за винятком небобоеої 
рослини родини ��������  роду Рагаврол/а, з якою ризобії також утво­
рюють бульбочки. 4����0�������  проявляється у тому, що певні види 
бактерій вступають у симбіоз лише з вузьким колом рослин-живителів і 
не можуть взаємодіяти з Іншими рослинами (таблиця 7.5).

��#��IC�@�:
� �!�����  бульбочкових ���� �����!�  їх  !��� ���� I ��� 	��I 	�� �  

��� ���!�:!����� 	� � � ��������� �

Вид ризобій Рослини, з якими утворюється симбіоз
b‡T[€Q‡T}Q|‚�z |̂~QRT]̂ R_ dZ_}̂ RQ �̂[T_~[̂ ~^�"��������.

‹€Q‡T}Q|‚�{Z•|‚QRT_^[|‚�}QTS^[�~[QYT{QQ•[QYT{Q|‚�"���ID���.

‹({Z•|‚~RT_ ‚̂‚�}QTS^[�SQzZ^Z ‰Q_|‚�"�����.G� ›QzQ �̂"	���.G�•^~€„‚_�"��J
��D��.G�•ZR_�"����	���.

‹(� {Z•|‚QRT_^[|‚� }QTS^[� k€^_ZT{QG 
‹(Z~QQG�‹(~[TkQzQ ‰€^_ZT{|_�"�	�����.

‹(�•̂ {Z•^Z ¢ {̂Z• �̂"��!������.

dQRT[€Q‡T}Q|‚�Y[Z]QQ ¢{„]RZ�"���.G�›Q•R �̂"	����.

d(�‚Z{Q{T~Q ŽZ]Qz •̂T  (люцерна), ŽZ~Q{T~|_ (буркун). 
•[Q•TR {̂Q^ (гуньба)

ŽZ_T[€Q‡T}|‚�{T} •T~|_�"���	�����.G�•|kQR|_�"�I���.
y[̂ ]„[€Q‡T}Q|‚�©^kTRQz|‚ ¢{„]RZ�"���.G� ›Q•R �̂"	����.

y({|kQRQ •|kQR|_�"�I���.
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Прикріплення клітин ризобій до кореневого волоска відбувається у 
дві фази. Зовнішні шари клітинної оболонки бульбочкових бактерій 
сформовані екзополісахаридами (ЕПС). Саме ці біололімери контакту­
ють із компонентами клітин кореневих волосків. Первинне прикріплення 
ризобій до кореневих волосків відбувається завдяки взаємодії ЕПС ри­
зобій із рецепторами пектинів рослини. Таким чином забезпечується 
перша фаза спзбослецифічного зв’язування клітини з поверхнею коре­
ня. У подальшому розпізнавання партнерів відбувається завдяки взає­
модії детермінантних груп ліпополісахаридів (ГІПС) клітинної стінки ри­
зобій з активним центром пектину рослини. Ступінь спорідненості ліпо­
полісахаридів різних штамів бульбочкових бактерій до пектину рослини- 
живителя зумовлює специфічність взаємодії партнерів і визначається 
вмістом функціональних вуглеводів в О-ланцюжках ЛПС. За присутності 
пектину значно зростає питома швидкість росту і накопичення біомаси 
ризобій. Пектини, одержані з насіння високочутливих до Інокуляції сор­
тів, здатні стимулювати ріст ризобій. Крім того, під впливом ЛПС ризобій 
у коренях рослин активізується синтез факторів росту та ділення клітин, 
внаслідок чого у базальній частині кореня утворюються бульбочкоподі- 
бні розростання, навіть за відсутності ризобій. Рослинні пектини можуть 
бути рецепторами ІМо<1-факгора.

Конкурентоздатність бульбочкових бактерій зумовлена також їх ан­
тибіотичними властивостями по відношенню до інших штамів того само­
го виду. Виявлений ібс-ген, який кодує синтез бактеріоцину “трифоліоток- 
сину”, що дозволяє штаму конкурувати з  іншими штамами.

Після прикріплення у бактерій спостерігається реакція на рослинні 
флавоноїди, що містяться у насінні і коренях рослин. Флавоноїди взає­
модіють з бактеріальним білком ІЧосЮ, який зв’язаний із внутрішньою 
мембраною ризобіальної клітини. При взаємодії з флавоноїдами білок 
ИосЮ змінює свою конформацію, в результаті чого він може активувати 
транскрипцію генів нодуляції -  посі-генів, %�� контролюють синтез N0(1- 
факторів, які за хімічною будовою є ліпо-хіто-олігосахаридами, що скла­
даються із 3 -6  залишків ІМ-ацетилглюнозаміну і радикалу ненасиченої 
жирної кислоти (С1в-С �о)- Ліпо-хіто-олігосахариди ініціюють ранні стадії 
розвитку бульбочок. У  ризобій виявлено більш як 50 лосГ-генів, із яких 
частина є “загальними* для усіх ризобій, а інші -  специфічні для певного 
виду і навіть штаму.

2. Проникнення ризобій відбувається через кореневі волоски. ІЧой- 
фактори у концентраціях Ю ^-Ю '’ 2 М викликають деполяризацію клітин­
ної мембрани кореневого волоска і модуляцію іонних потоків у клітинах 
епідермісу, внаслідок чого кореневий волосок скручується.
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У місці прикріплення бактерії спостерігається пом’якшення клітинної 
стінки. У цьому процесі можлива участь пектинолітичних ферментів -  
полі гал акту ронази і протопективази. Ці ферменти можуть синтезуватися 
як самими рослинами, так і ризобіями. У бульбочкових бактерій виявле­
ні полігалактуронази і протопектинази широкої субстратної специфічно­
сті. Не виключена також можливість утворення ензим-лектинових ком­
плексів. Пекти політична активність бульбочкових бактерій значно зростає 
при контакті з насінням та проростками бобових, що свідчить про інду­
куючу роль рослин у синтезі пектинолітичних ферментів бульбочковими 
бактеріями. Встановлено позитивний кореляційний зв'язок між пекгина- 
зною активністю І нодулюючою здатністю ризобій.

3. <����	����� �������������� �������  -  ���������(  У закручено­
му кореневому волоску ризобії утворюють так звану інфекційну нитку -  
слизовий тяж, у якому містяться клітини бульбочкових бактерій, що ак­
тивно розмножуються. ‘’Загальні” nod-гени контролюють процес скручу­
вання волосків, а специфічні nod-гени -  більш пізню стадію формування 
інфекційної нитки. Специфічність Nod-факторів зумовлена особливос­
тями їх біохімічної будови. Так, сульфатування на редукуючому кінці 
глюкозаміну характерно для ризобій люцерни, а відсутність сульфатної 
групи -  для ризобій вики. Nod-факгори виділяються бактеріями у сере­
довище, і їхня дія може бути вивчена QR�SQ~[T(

Важливим етапом симбіозу є формування азотфіксуючого органу- 
бульбочок. Інфікування ризобіями відбувається через кореневі волоски, 
які при цьому скручуються. Відомо, що бульбочкові бактерії* синтезують 
рістстимулюючі речовини (наприклад, індол-3-оцтову кислоту), під дією 
яких кореневий волосок закручується.

У місці найбільшого згину волоска відбувається гідроліз клітинної 
стінки та інвагінація плазмалеми разом із мембранними структурами 
рослинної клітини -  апаратом Гольджі, ендоплазматичним ретикулю- 
мом. Як результат відбувається ^захоплення” ризобій, і навколо клітин 
утворюється своєрідний тунель -  інфекційна нитка, заповнена полісаха- 
ридним матриксом, у якому містяться бактеріальні клітини. Інфекційна 
нитка знаходиться у міжклітинному просторі і за 2 -3  доби досягає осно­
ви кореневого волоска.

Одночасно з цими подіями відбуваєтться закладення бульбочкової 
меристеми внаслідок мітотичної реактивації, диференціації і проліфе­
рації клітин кортекса. Ця стадія називається Ced (від англ. Cortical cell 
division). Далі починаються процеси гістогенезу, диференціації тканин 
бульбочки, стадія Ntd (від англ. Nodule tissue differentiation). У кінці цієї 
стадії вже сформовані покривна, провідна й азотфіксуюча тканини буль­
бочки. В цей час інфекційна нитка дістається до основи кореневого во­
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Розрізняють два типи бульбочок. До нвдвтврмінованого типу на­
лежать бульбочки, які містять постійну меристему, що визначає їхню 
циліндричну форму. Бульбочки детермінованого типу не мають постій­
ної меристеми і зберігають сферичну форму. Бульбочки обох видів мають 
шар, не інфікований бактеріями, який оточує інфіковані рослинні клітини.

Генетичний аналіз бобових рослин показав, що Існує більш як 100 
генів, які контролюють симбіоз. Шляхом отримання і аналізу мутантів із 
дефектами розвитку симбіозу було встановлено, що мутантні алелі, яга 
контролюють нездатність рослин до утворення бульбочок, у більшості 
випадків є рецесивними. Апелі, що контролюють нездатність до азотфі­
ксації можуть бути як рецесивними (горох, конюшина, люцерна), так і 
домінантними (соя).

Гени бобових контролюють синтез білків та РНК, які беруть участь у 
симбіозі. Існують дві групи генів:

а) Nst-гени відповідальні за синтез тих білків, які присутні у коренях 
рослин, але їх синтез істотно активується у бульбочках;

б) нодуліни -  гени (а часто і їх продукти), які з’являються de novo у 
бульбочках з розвитком симбіозу.

Розвиток ризобій у бульбочках контролюється рослиною, тому що 
неврегульоване розмноження бактерій може нанести шкоду для хазяї­
на. Після інфікування кореня й утворення бульбочок модуляція вже не 
відбувається на молодих коренях, які продовжують рости. При утворенні 
симбіозу у бобових виявлені процеси, схожі з захисними реакціями рос­
лин при їх пошкодженні фітопатогенними бактеріями: синтез етилену, 
фенолів, хітиназ, пероксидаз. На відміну від патогенезу, результатом 
якого є інактивація мікрооорганізму. при симбіозі відбувається регуляція 
розмноження ризобій. У той же час бульбочкові бактерії також проявля­
ють ряд захисних реакцій щодо рослин. Наприклад, захисною реакцію є 
синтез екзополісахаридів, який кодується ехо-генами.

4. Фіксаиія азоту -  це основна функція сформованої симбіотичної 
системи, за інтенивністю цього показника визначають ефективність 
(активність) бульбочкових бактерій. Фіксація азоту починається тоді, 
коли у бульбочках ризобії переходять у  стан бактероїдів, у яких у цей 
час інтенсивно синтезується нітрогеназа, її вміст може досягати до 30% 
від загального вмісту білків. Разом із рослиною також виконуються такі 
функції, як захист нітрогенази від кисню, забезпечення енергетичних 
потреб і асиміляція продуктів азотфіксації.

Функціонування нітрогеназного комплексу у бобових кодується пії- 
генами, які контролюють структуру білків, утворення кофакторів, регу­
ляцію синтезу. На відміну від інших азотфіксуючих мікроорганізмів у ри-
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зобій виявлена специфічна система fix-генів, які активуються тільки у 
мікроаерофільних умовах і виконують функцію сенсорів кисню; крім то­
го, гени цієї системи надують транспорт дикарбонових кислот, які є дже­
релом енергії для азотфіксації. На відміну від вільноіснуючих діазотро- 
фів у симбіотичних азотфіксаторів гени нітрогеназного комплексу не 
мають репресії зв’язаними формами азоту. Це пояснюється тим, що 
функцію регуляції азотфіксації за умов надлишку азоту бере на себе 
рослина.

Роспина-живитель виконує також функцію захисту нітрогенази від 
кисню. Здіснюється це двома шляхами:

1) створенням дифузного бар’єру у покривних тканинах, зокрема у 
внутрішній корі бульбочки;

2) синтезом білка легоглобіну (подібному до гемоглобіну), який має 
високу спорідненість до кисню і забезпечує його транспорт до симбіо- 
сом. Поліпептидна і гемова частини цього білку синтезуються рослина­
ми і кодуються ї.Ь-генами.

У бактероїдах також синтезується гем, який пов’язаний із біогене­
зом цитохроміе, що забезпечують транспорт електронів до нітрогенази. 
Присутність гемових сполук дає рожеве забарвлення бульбочкам і свід­
чить про активність азотфіксації.

Зі свого боку, ризобії також мають механізми “протикисневого захи­
сту”, які здійснюються завдяки розгалуженій системі елекгронтранпорт- 
них ланцюгів, у яких одні компоненти працюють в аеробних, а Інші -  мік­
роаерофільних та анаеробних умовах. Важливу роль у цьому відіграє 
цитахромоксцдаза ebb.

/����������� !���!�������� �!��0�������  здійснюється за рахунок 
продуктів фотосинтезу рослин у формі сахарози; для азотфіксації рос­
лина здійснює анаеробний етап -  гліколіз, у результаті якого у бактерої­
ди надходять С4-дикарбонові кислоти (сукцинат і малат). Таким чином, 
на долю мікросимбіонту припадає найбільш енергетично вигідна части­
на катаболізму -  цикл трикарбонових кислот (ЦТК), у який можуть без­
посередньо включатися сукцинат і малат. Бактероїди мають систему 
генів ]z~bG� ]z~yG� ]z~•G які забезпечують транспорт дикарбонових кислот. 
Продуктом ]z~y*����  є сенсорний білок dctB, який реагує на присутність 
дикарбонових кислот, а продуктом ]z~b*����� *  фермент сукцинат- 
пермеаза.

<����	������!��� ������I;����  у формі амонію, який включається 
у метаболізм рослинної клітини (первинна асиміляція), потім утворю­
ються транспорні форми фіксованого азоту (наприклад, глутамін, аспа­
рагін, апантоїн), які надходять із бульбочок до провідної системи коре­
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Найбільш вивченими є ецдосимбіози гетероцистних ціанобактерій 
АпаЬавпа (Ш віос) з водною папороттю АтІІа, а також Ыо&ос з Єиппега 
та АпМосвгоз. Серед них тільки симбіоз Нових-Єиппега є внутрішньо- 
клітинним, а інші -  позаклітинними.

Симбіоз не є облігатним, і ціанобактерії можуть фіксувати азот са­
мостійно як при світлі, так І в темряві. Стосовно рослин спід зазначити, 
що тільки для Азова симбіоз є облігатним, для інших — факультативним.

При рості АпаЬавпа на безазоговому середовищі до 10% клітин, що 
розміщуються випадково по довжині нитки, перетворюються на гетеро- 
цисти. Ці клітини збільшуються у розмірах, набувають щільної оболонки, 
яка блокує надходження у цитоплазму вільного кисню. Виявлені їїді- 
гени, які кодують накопичення гліколіпідів у клітинній оболонці гетеро- 
цист, внаслідок чого оболонка перешкоджає дифузії кисню.

Перехід до азотфіксації супроводжується репресією генів, що конт­
ролюють фіксацію СОг, завдяки чому в гетероцистах припиняється 
утворення 0 2. Відбувається також перебудова л/ї-генів, що контролюють 
синтез нітрогенази. У вегетативних клітинах синтез нітрогенази немож­
ливий через те, що цілісність гену піЮ порушена присутністю фрагменту 
ДНК, що містить ген $ІхА, який кодує специфічну нуклеазу. При утворен­
ні гетероцист ця ендонуклеаза вирізає той фрагмент ДНК, який пере­
шкоджає синтезу нітрогенази, цілісність гену піЮ відновлюється І синтез 
нітрогенази стає можливим. Крім того, активуються гени азотного мета­
болізму, необхідні для асиміляції фіксованого амонію і переводу його у 
глугамін.

Розвиток симбіозу найбільш вивчений на прикладі партнерів 
Л/озїос-виплега. Він є внутрішньоклітинним, факультативним І неспе­
цифічним. У пазухах черешків листя Оиппвга містяться спеціальні зало­
зи з папілами, між якими є канали, що ведуть у глибину рослинних тка­
нин. При потраплянні у  залозу ціанобактерії утворюють рухомі форми -  
гормогонії, що являють собою короткі нитки з дрібних паличок із повіт­
ряними вакуолями. Ці клітини проникають усередину симбіотичної зало­
зи, активно розмножуються та інфікують рослинні клітини. У місцях тіс­
ного контакту партнерів стінки рослинних клітин лізуються, що дає мож­
ливість ціанобактеріям проникнути всередину клітин, після чого ціліс­
ність стінки відновлюється. Всередині рослинних клітин ціанобактерії 
утворюють гетероцисти, в яких активується нітрогеназа і починається 
азотфіксація. Процес асиміляції амонію здійснює рослина.

С им б іоз  із  а кт ин о м іц ет ам и . Серед актиноміцетів здатність 
фіксувати азот у симбіозі з рослинами виявлена у представника роду 
Ргапкіа. Ця грамлозитивна бактерія утворює симбіотичні багаторічні бу-
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NitPospina (Мдгасіїіз) -  палички 0,3-0,4x1.7-2,6 мкм, нерухомі, ма­
ють слабо розвинені везікулярні мембрани або інвагінації цитоплазма­
тичної мембрани.

Шгозріга (Ктвгіпа) -  вигнуті або спіральні клітини 0,3-0,4х1,5- 
1,6 мкм, джгутики і внутрішньоклітинні мембрани не визначені.

Шгососсиз (М.тоШз) -  коки діаметром 1,5-1,8 мкм, мають полярні 
джгутики, внутрішньоклітинні мембрани трубчасті.

Гетеротрофна нітрифікація полягає в окисненні амонійного та 
амінного азоту різних неорганічних і органічних сполук з утворенням 
проміжних продуктів -  гідроксиламіну, оксимів, гідроксамових кислот, 
нітрозосполук, нітритів; кінцевим продуктом є нітрати. Біологічний сенс 
гетеротрофної нітриф ікації полягає у  тому, щоб “скидати” електрони 
при окисненні органічних сполук, при цьому функції оксигенування мо­
жуть виконувати оксидо-редукгазні ферментні системи типу фенолокси- 
даз (наприклад, тирозинази). Популярною є теорія перекислого механі­
зму, згідно з якою активний кисень, що виділяється при розкладі катала- 
зою персжсиду водню, окислює різні сполуки азоту. У зв'язку з тим, що у 
гетеротрофів нітрифікація не пов’язана з енергетичним метаболізмом, 
їхня нітрифікаційна здатність є набагато нижчою порівняно з автотроф­
ними нітрифікаторами. Гетеротрофна нітрифікація здійснюється багатьма 
хемоорганогетеротрофними мікроорганізмами, представниками родів 
/АжалАа, АІсаІідепез, СогугюЬасІегіит, АсінхутоЬасіег, РзеисІотопаз.

За даними О. В. Куракова, значну роль у гетеротрофній нітрифікації 
відіграють гриби, представники родів АзрегдШиз, Метала, СЬгузозро- 
гит, СІасІозролит, Ризаліт, вііосіасііит, МугоОюсіит, РепісШіит, Тгі- 
Ш хіелпа. Незважаючи на те, що у грибів активність гетеротрофної ні­
трифікації нижча порівняно з автотрофною у бактерій, вона компенсу­
ється високими запасами активної біомаси грибів у ґрунті і таким чином 
може також впливати на динаміку нітратів.

Співвідношення автотрофної і гетеротрофної нітрифікації залежить 
від типу біогеоценозу. У  ґрунтах природних екосистем (наприклад, лісо­
вих ценозах) переважає гетеротрофна нітрифікація, яку здійснюють гриби. 
В окультурених фунтах агроценозів, навпаки на долю автотрофних нітри- 
фікаторів припадає майже 84-99% окислення амонійного азоту.

Слід звернути увагу на те, що при гетеротрофній нітриф ікації мік­
роорганізми можуть окиснювати також нітросполуки, що входять до 
складу пестицидів, при цьому утворюються гідроксиламін, гідроксамові 
кислоти, які можна розглядати як фізіологічно активні речовини. Так, 
гідроксамові кислоти мають фітотоксичні властивості, тому при засто­
суванні азотних добрив, пестицидів та інгібіторів нітрифікації токсич­
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рат відновлюється до молекулярного азоту. Цей процес описується рів­
няннями:

5 S+6KNO3+ 2 НгО -*  3 Ыгt+  K2S04+4 KH S04 
5 K2S20 3+ 8  KN03 + НгО ->· 4 Nrf+9 K2S04+ H2SO*

Останнім часом почали накопичуватися дані про те, що дисиміля- 
торне відновлення нітратів, утворення N20  можуть здійснювати не тіль­
ки прокаріоти, але також гриби. Так, японські вчені виявили у грибів 
Fusarium oxysporum, Cilyndrocarpon tonkiense цитохром P450 nor, який 
виконує функції NO-редуктаз і безпосередньо пов’язаний із відновленим 
піридиннукпеотидом без залучення до елекгронтранспортного ланцюга. 
Був виявлений Со-вмісний білок, що відповідає за відновлення NOa до NO.

0 .5 . Кураковим було показано, що гриби також здійснюють пода­
льше відновлення NO до N20 . На користь цього свідчить взаємозв’язок 
між виділеним N20  � підвищенням активності нітратредуктаз у мікромі- 
цетів в анаеробних умовах. Підвищення нітратредуктазноТ активності у 
грибів, які утворюють N20 , на середовищі з нітратами при низькому пар­
ціальному тиску кисню пов'язане з функціонуванням дисиміляторної 
нітратредукгази.

Здатність до утворення ИгО виявляють факультативно анаеробні 
мікроміцети Chetomium globosum, Fusarium oxysporum, F. solani. Проте 
ріст гриба Fusarium oxysporum в анаеробних умовах супроводжувався 
утворенням етанолу, диоксиду вуглецю, ацетату. Імовірно, що в анае­
робних умовах можливим шляхом отримання енергії є не нітратне ди­
хання з використанням елекгронтранспортного ланцюга, а субстратне 
фосфорилювання, спряжене з нітратредукцією. В умовах лімітування 
киснем багато видів грибів, що відносяться до класів Deuteromycetes і 
Ascomycetes, утворюють N20  на середовищах із нітритами, а представ­
ники Fusarium І Drechslera -  з нітратами. Найбільш активними денітри- 
фікаторами виявились представники родів: Fusarium, Cyiindrocarpon, 
Trichoderma, Talaromyces, Gliodadium, Neosartorya.

Кінцевим продуктом анаеробного метаболізму нітратів і нітритів у 
грибів є N20 , далі до N2 відновлення не відбувається.

Непряма (опосередкована) денітрифікація може відбуватися вна­
слідок взаємодії між азотистою кислотою і амінокислотами або солями 
амонію за такою реакцією:

R-NH2—» N^+R-OH + Нг0.
У кислих ґрунтах при pH нижче 5,5 може проходити така реакція: 

3HN02 ++2N0) + HNO3 + Н20.
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Сполуки сірки можуть виконувати у метаболізмі пурпурових бакте­
рій дві функції: 1 -  виступати як донори електронів (в окислювальних 
реакціях) при асиміляції СОг (хемолітоавтотрофія); 2 -  бути використа­
ними у біосинтетичних процесах шляхом відновлення;

1. Хемолітоавтотрофія -  використання сполук сірки при асиміля­
ц ії С О * Пурпурові сіркобактерії родини СЬготаІЇасеае окиснюють НзЗ 
до сірки і> , яка накопичується в мікробних клітинах, а потім окиснюють 
б0 до сульфату 3 0 42'. У представників родин /?/ххіоврігіїіасеае і 
ЕсМНюіЬобозрігасеае не відкладається в клітині, а виділяється на­
зовні і потім окислюється ними до $ 0 Д  Енергія окислення використову­
ється для асиміляції С02. Акцепторами електронів виступають цито- 
хроми с. Процес окислення Н25  описується рівняннями:

СОг + 2 Нг5-> (СНгО) + Н20  + 2 ^ ;
З СОг+ 2 & + 5  Н20  — 3(СН20)+ 2Н2304.

Подібним шляхом відбувається окислення тіосульфатів 320 /  згід­
но з рівнянням:

С 02 + 2 ^гЗ г0 3 +Н20  -»  (СН20) + 2Sf,+2Na2 вО *
з с о 2+2в?+5 н2о  - *  3(0430)+ г н ^ о *

Рівняння враховують кінцеві продукти окиснення, проте можливе 
утворення проміжних сполук -  попісульфатів, тетратіонатів. Шляхи оки­
снення сполук сірки пурпуровими бактеріями можуть бути різними не 
тільки у окремих видів, а й залежно від умов культивування.

Окиснення сульфіту 5 0 3г'  супроводжується субстратним фосфори- 
люванням, при якому утворюється аденозин-5-фосфосульфат (АФС), 
який далі взаємодіє з фосфатом (Фн), за реакціями:

503*" + АМФ -> АФС + 2е;
АФС + Фн -+АДФ + З О /'.

Можлива також взаємодія АФС із пірофосфатом (ФФН) за участю 
АТФ-сульфурилази з утворенням АТФ І сульфату. Реакція описується 
рівнянням:

А ТФ-сульфурипаза 

АФС + ФФ/ХАТФ + в о /'.

2 . Використання супьфатредукції у  біосинтетичних процесах по­
чинається з активації ЄО* 2'  при взаємодії з АТФ, внаслідок чого утворю­
ється аденозин-5-фосфосульфат (АФС) і пірофосфат (ФФН), який швидко 
розкладається. Наступними стадіями процесу є фосфорилювання АФС,
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внаслідок чого утворюється фосфоаденілсульфат (ФАФС). Через ряд 
реакцій з ФАФС утворюється зв'язаний сульфід (Х-в-ЗН), взаємодія яко­
го з О-ацетилсерином веде до утворення амінокислоти цистеїну. Шлях 
сульфатредукції можна відобразити такою схемою:

і А Т Ф /зА Т Ф

БО« -Ь А Ф С Ф А Ф С  

ФФн

Х-8-ЗОзН

6е' >

Х-З-ЄІ-Г

О-ацетилсерин

цистеїн

Фотолітоавтотрофія -  асиміляція С0 �  шляхом використання 
джерела енергій -  сонячного світла, донора електронів -  водню Н2, 
джерела вуглецевого живлення -  С 02.

Асиміляція диоксиду вуглецю описується рівнянням:
СОг + 2Нг -*(СН � 0) + НгО.

Основним шляхом асиміляції С0 �  в автотрофних умовах є рибуло- 
зодифосфатний цикл, який називають циклом Кальвіна. В клітинах пур­
пурових бактерій присутні карбоксисоми, що містять фермент рибуло- 
зодифосфаткарбоксилазу (РДФК), за участі якої відбувається фіксація 
С 02. Спочатку утворюється нестійка Се-сполука, яка розпадається на 2 
молекули трифосфогліцеринової кислоти. Поряд із РДФК пурпурові бак­
терії синтезують інші карбоксилази, які можуть брати участь у циклі 
Кальвіна.

Хемоорганотрофне живлення здійснюється тими пурпуровими ба­
ктеріями, які не є облігатними фототрофами і можуть рости в темряві в 
анаеробних умовах, при цьому вони використовують ендогенні запасні 
речовини або органічні сполуки середовища. Ріст у темряві відбуваєть­
ся за рахунок бродіння вуглеводів чи пірувату, а також використання 
ацетату або сукцинату, проте швидкість росту за таких умов нижча, ніж 
при світлі.

Деякі пурпурові бактерії ростуть у темряві в аеробних умовах, при 
цьому вони використовують органічні сполуки і як джерело енергії, і як 
джерело вуглецевого живлення. Метаболізм органічних сполук в аероб­
них умовах пов’язаний з циклом трикарбонових кислот. За таких умов 
вони ростуть як хемоорганотрофні бактерії з аеробним диханням. Деякі 
сіркобактерії в аеробних умовах у темряві окиснюють і Л/а2820 3 для 
забезпечення себе енергією і зберігають здатність фіксувати С 02 через 
цикл Кальвіна.

Дихальні елекгронтранспортні системи при рості у темряві в аероб­
них умовах локалізовані в цитоплазматичній мембрані, до їх складу 
входять НАД, флавін, хінони, цитахроми, негемовІ Ре-в-білки.
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Представники фототрофних зелених бактерій
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ній, проте є відкритий зворотній цикл, названий відновним циклом три- 
карбонових кислот (ВЦТК). У цьому циклі фіксуєтья 2 молекули СОг: 
перша на сукцинілі КоА за участю о-кетоглутаратдегідрогенази, друга 
молекула С 02 -  на ізоцитраті за участю ізоцитратдегідрогенази:

СОг

}Ґа-квтоглутаратдегідрогеназа 

Сукциніл КоА —*· а-кетоглутарат

СОг

ізоцитратдегідрогеназа

ізоцитрат.

За морфологією зелені бактерії родини СМогоЬіасеае -  палички, ві­
бріони, сферичні з простеками мікроорганізми, грамкегативні. Пігменти 
містяться у  хлоросомах або цитоплазматичній мембрані. Зелені бактерії 
цієї родини утворюють у невеликій кількості бактеріохлорофіл а. Основ­
ну частину порфіринових пігментів у них складають бактеріохлорофіли 
с, сі, є, часто пігменти етерифіковані фітолом, цитиловим або стеарило- 
вим спиртом. Бактеріохлорофіли с, с/, е локалізовані у хлоросомах І по­
глинають енергію світла, яку передають у реакційні центри для здійс­
нення фотохімічної реакції, в якій частково бере участь бактеріохлоро­
філ а. Зелені бактерії також синтезують каротиноїди хлоробактик, р- 
ізоренієратин, |3-каротин, у-каротин. Культури, що синтезують хлоробак- 
тин р-ізоренієратин, у-каротин. мають зелений колір колоній, а ізореніє- 
ратин -  коричневий. Усі зелені бактерії мають цитохром с, деякі синте­
зують фередоксини і рубредоксини.

Всі зелені бактерії є облігатними анаеробами і фототрофами. Одні 
види добре ростуть за умов освітлення 500-2000 лк, деякі -  20-100 лк.

Представники родини СЬІогоЯехасеае окиснюють як донори елект­
ронів НгБ і Н2 для асиміляції С 02. Окиснення НгЗ відбувається до 6°, 
яка накопичується в середовищі і далі ними не окислюється.

Автотрофна фіксація С 02 у СЬкзтЯехиа аигапіїасиа відбувається 
циклічним шляхом із фіксацією двох молекул СО^

с
Ацетил Коа

СОг ^  С0 2

малоніл КоА —> 3-гІдроксипропІонат -> пропіоніл КоА.

У  СМогоЯехив аигапіїасие виявлений фермент рибулозобісфосфат- 
карбоксилаза (РДФК), що свідчить про існування циклу Кальвіна для 
асиміляції С 02.
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C �� � � � 	�� � � � � 	��� �� � � � � � ! � сірки та ї ї  сполук�

хвиолітотрофними бактеріями

Б*' +2Н*�y�)80�C�4J��C�y��^ †††††††††††††††

� J�¨� гО г^вО /'††††††††††††††††††††††††

��C'�y� Н20 +2 Ог~>2 *  2 іҐ†††††††††††

� C Q�+ 0,5�7�4w�Ž)Qˆ ††††††††††††††††††††

7Q��J� 2Н�C�y�C�jw� С0�  * Ш 4†††††††

5�0�C'� + НЮ + тОз ->10 в О /*  2Н*+ 4Ыг�
00��y� 2НгО +�*F��4y0�0 ) q h �-�Jy�� �

�̂ y+807�� ЗНгО�4w�4 5 0 /'��  Н*†††††††††

0�5±0в�Jy� 14ЫОз + � НгО ->203О/'+16��Jy� 7Ыг
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АДФ-сульфурилаза

АФС + АДФ  + Б О /
гг;

2АДФ—>АМФ +АТФ. (3)

Таким чином, у результаті цих послідовних реакцій сульфіт окисню- 
еться до кінцевого продукту -  сульфату, при цьому утворюється АТФ на 
рівні субстратного фосфорилювання.

Шлях окисненкя іншої сполуки сірки -  тіосульфату (Б20 3г‘) описа­
ний Сузукі і Уеркманом. Тіосульфат (Б-БОзг ) під дією тіосульфатокис- 
люючого ферменту може перетворюватися на тетратіонат СОзБ-Б-Б- 
Б 03") або розпадатися на арку (Б0 ) І сульфіт (Б032*). Тетратіонат гідролізу­
ється з відновленням у тіосульфат та окислюється до сірки і сульфіту.

Як видно зі схеми, наведеної на рис. 7.6, у реакції окислення сірки 
(4) до сульфіту можлива участь оксигенази, оскільки вона відбувається 
тільки за присутності кисню. Окиснення сульфіту до сульфату (5) каталі­
зується сульфітоксидазою. АМФ залежне окиснення сульфіту шляхом 
субстратного фосфорилювання (б) іде за участю АФС-редуктази І АДФ- 
сульфурилази, акцепторами електронів можуть бути цитохроми с.

Рис. 7.6. Можливі шляхи перетворення сполук сірки
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Архебактврії, які окиснюють сірку, відносяться до порядку Sulfo- 
lobales родини Sulfolobaceae, включають представників родів Sulfolobus, 
Addianus, Metallosphaera, Desulfurolobus. Молярне співвідношення ГЦ 
коливається від 31 до 45%. Здатні рости автотрофно, використовують 
енергію окиснення молекулярної сірки та її відновлених сполук. Існують 
також види, які не е облігатними автотрофами, а одночасно використо­
вують органічні речовини і неорганічні донори електронів, тобто ростуть 
міксотрофно.

За морфологією -  коки або неправильної форми, нерухомі. Як у ін­
ших ерхебактерій, клітинна стінка складається з білкових субодиниць. 
Не утворює ліпідів із жирних кислот, до складу мембран входять прості 
ефіри гліцерину та ізопренового спирту фітолу. Синтезують особливий 
сірковмісний хінон, що називається кальдеріелахіноном, або інший хінон -  
сульфолобус-хінон.

Оптимальною для росту є температура 70-90°С, але представники 
цієї родини можуть рости у температурних межах від 45 до 95°С.

Представники зазначених вище родів окиснюють сірку в аеробних 
умовах, можуть використовувати як донор електронів сірководень, тіо­
сульфат, тетратіонат, двовалентне залізо, деякі сульфідні мінерали.

Представники роду Acidianus в анаеробних умовах можуть віднов­
лювати сірку з утворенням сірководню за наявності водню як донора 
електронів і використовувати цю енергію на автотрофне засвоєння С 02.

Екологічне значення мікробного окиснення сірки і сірководню по­
лягає у важливій ролі у кругообігу сірки у природі, а саме -  в окисленні 
сірководню, який є токсичним для багатьох мікроорганізмів, рослин і 
тварин. Сульфат- і сіркоокиснюючі бактерії можуть бути причиною окис­
нення і руйнування сірковмісних покладів. Унаслідок розвитку сіркобак­
терій у фунтах може відбуватися підкислення останніх. У той же час для 
зменшення лужності фунтів і переводу фосфатів у  розчинну форму 
вносять сірку, яка при окисненні до сірчаної кислоти зменшує рН фун­
тового розчину. Тіобацили сприяють вивітрюванню гірських порід, у той 
же час вони викликають біокорозію підземних споруд із бетону і металу.

Мікробне відновлення окиснених сполук сірки. Відомо більш як 
ЗО родів бактерій, які використовують сульфати замість кисню як акцеп­
тор електронів в анаеробних умовах при окисненні водню або органіч­
них сполук (сульфатне дихання). Відновлення окиснених сполук сірки 
можна описати реакціями:

2 С + S O / -►S2'  + 2 CO*
4Н �  + S O /· + 2Н*-*  Н�  S +4 НгО.
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росте при рН 8-10. Термофільні сірковідновлюеальні бактерії представ­
лені такими видами: Desulfurella acetovorans, D.pmpionica, НІрреа 
maritima. Вони розвиваються за температури 40-1 Ю^С. Здатність до 
відновлення сірки при окисненні водню виявлена у ацидофільних гіпертер- 
мофілів, які живуть при рН 1-3 і температурі 8-110eC {Pyrodictium), 57- 
89"С (Stigiolobus), 65-96° С (Addianus).

Екологічне значення сульфат- і сірковідновлювапьних бактерій 
полягає у  тому, що еони є джерелом утворення сірководню, який ініціює 
цикл сірки на Землі. Сірководень може отруювати повітря, водойми; у 
ґрунті він взаємодіє з іонами металів, утворюючи важкорозчинні сульфі­
ди. Таким чином, здійснюється мікробна детоксикація важких металів 
при антропогенному забрудненні ґрунтів. Сірководень може окислюва­
тись тіоновими бактеріями і викликати кислотну корозію металів та ін­
ших підземних споруд. Важливе значення має діяльність сульфатвідно- 
влювальних бактерій у нафтових пластах, де вони окиснюють органічну 
речовину нафти, утворюють сірководень і змінюють іонний склад плас­
тових вод.

Більшість покладів сірки утворилась завдяки тому, що продукт жит­
тєдіяльності сульфатвідновлювальних бактерій -  сірководень окислю­
ється до сірки і таким чином формуються її відкладення.

Сульфат- і сірковідновлюеальні бактерії відіграють важливу роль 
завдяки Тх геохімічній діяльності, пов'язаної з утворенням сульфідних 
мінералів, таких як пірит (FeS2), пірротин (FeS), куприт {CuS ), халькозин 
{Cu2S ), сфалерит (ZnS).

@�K�� � � ���� �, "�*! !* '�	"+, "�  
� ��* �	 �) !* , �I"$�� ! � � ��) !�) !*�

Фосфор є важливим біогенним макроелементом, який необхідний 
для синтезу і функціонування життєво важливих сполук клітини, зокрема 
є складовою нуклеїнових кислот, фосфоліпідів, фосфорних ефірів вуг­
леводів, вітамінів, ферментів. Потрібна клітині енергія запасається у  
макроергічних сполуках аденозинди- І аденозинтрифосфорних кислот 
(АДФ і АТФ). До складу нікотинамідаденіндинукпеотидфосфату (НАДФ) і 
флавінаденіндинуклеотиду (ФАД), які є активними переносниками елек­
тронів, також входить фосфор.

Мікроорганізми ґрунту відіграють активну роль у трансформації 
сполук фосфору. Важливим етапом у  ланцюгу цих перетворень є роз­
чинення його неорганічних сполук і включення у біологічний кругообіг 
шляхом засвоєння мікроорганізмами і рослинами. Таким чином, фосфор
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гідроліз АТФ, АДФ, НАДФ і ФАД. При розщепленні органічних сполук 
фосфору фосфатаза може переносити ортофосфат до спиртів, глюко­
зи, фруктози, тим самим виконуючи і функцію трансферази.

За спорідненістю до субстрату фосфатази поділяють на дві групи: 
до специфічних фосфатаз відносять ферменти з високою спорідненістю 
до якогось одного субстрату, до неспецифічних фосфатаз -  ферменти, 
що мають спорідненість до багатьох субстратів. До специфічних фос­
фатаз можна віднести рибонуклеази та дезоксирибонуклеази, які ката­
лізують гідроліз цих субстратів із розривом диефірних зв'язків між зали­
шками фосфорної кислоти і спиртовими групами рибози або дезоксири­
бози. Фосфатази з неспецифічною дією гідролізують широке коло орга- 
нофосфатів, серед них фосфомоноестерази, які діють на моноефіри 
фосфорної кислоти, фосфодиестерази -  на диефіри фосфорної кисло­
ти, ангідридфосфатази -  на органічні І неорганічні попіфосфати.

Мікроорганізми синтезують позаклітинні фосфатази для розщеп­
лення органічних сполук фосфору за умов низького вмісту розчинного 
фосфору у середовищі. Якщо мікроорганізми забезпечені фосфором у 
необхідних їм кількостях, синтез фосфатаз репресується.

Фосфатази продукуються також коренями рослин, деякими твари­
нами. Позаклітинні фосфатази, а також ті, що вивільняються після лізи­
су клітин, адсорбуються у Грунті вбирним комплексом і гумусовими спо­
луками. Адсорбовані фосфатази здатні довгий час зберігати свою актив­
ність і таким чином вони формують певний рівень фосфатазної активнос­
ті Грунту.

Внаслідок двфосфорилювання органічних сполук фунтовими фо- 
сфогідролазами відбувається їх  мінералізація і вивільнення фосфору, 
який засвоюється коренями рослин і мікроорганізмами. Прості фосфо­
рорганічні сполуки (фосфати цукрів, іноаитфосфати) гідролізуються 
швидко лід дією неспецифічних 4к)сфогідролаз і тому у ґрунті не нако­
пичуються.

Більш складним е шлях гідролізу полїнуклеотидів (рибонуклеїнових 
і дезоксирибонуклеїнових кислот), які піддаються д ії нукпеодеполімераз:

В результаті відбувається гідроліз полїнуклеотидів з розривом ди­
ефірних зв’язків, які поєднують залишки фосфорної кислоти з спирто­
вими групами рибози або дезоксирибози.

Нуклеїнові кислоти

неорганічний
фосфат
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7.5. Мікробна трансформація сполук заліза
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Встановлено, що Ге3+ може відігравати роль альтернативного акце­
птора водню в анаеробному диханні і цей процес відбувається за учас­
тю нггратредуктази. За присутності нітратів відновлення заліза припиня­
ється, оскільки мікроорганізм переходить на нітратне дихання, яке в 
енергетичному відношенні є більш вигідним, порівняно з відновленням 
заліза. Можливий також шлях відновлення заліза за участю ферменту, 
названого феріредуктазою.

Окиснення заліза широко поширене явище і може бути здійсненим 
багатьма мікроорганізмами. Найбільш поширеними бактеріями, що оки- 
снюють Раг*д.о Ре3*, е ОаІІіопвІІа, іеріовігіх, З/Оегосарва, ОсЬгоЬіит, Зісіего- 
соса/5, РаботісгоЬіит, НуріютісгоЬіит зеІІЬегіа, Мвіаііодепіит. Описана 
нова родина облігатних автотрофних ацидофільних архебактерій Рет> 
ріа&пасаае іат.поу. вид Репоріазта асібірЬШит, який здатний окислювати 
Рег* І ГеЗг-

Власне до залізобактерій відносять мікроорганізми, які утворюють 
оформлені поклади заліза. Залізобактеріям присвячена велика кількість 
робіт, проте одною з фундаментальних до нинішнього часу зостається 
монографія М.Г. Холодного “Залізобактерії” , видана у 1922 р. Залізобак­
терії інтенсивно вивчались у зв'язку з гіпотезою їх участі в утворенні за­
лізних осадкових руд, а також охристих осадів у водоймах та системах 
водопостачання. М.Г. Холодний вивчав бактерії роду ЄаШопеІІа в аква­
ріумах з залізистою водою, в них він на поплавцях вміщував покривні 
скельця. Через короткий час інкубації скельця обростали мікроорганіз­
мами, серед яких переважали спірально скручені нитки, на одному їх 
кінці були бобоподібні клітини. М.Г. Холодний довів, що ці бобоподібні 
клітини безперервно виділяють увігнутою стороною гідрат окису заліза; 
при обертанні клітин “шлейф” гідрату окису заліза закручується у спіра­
льну нитку. Пізніше дослідженнями з використанням електронної мікро­
скопії була виявлена волокниста будова ниток. Розвиток ваіііопвіїа 
Іепидіпеа у мінеральному середовищі, яке містить двовалентне залізо 
як єдине джерело енергії, а також здатність за таких умов фіксувати 
СО& дає підставу віднести цей мікроорганізм до хемосинтезуючих.

До залізобактерій відносять також представників роду Іерґо0ігіх. 
Бактерії цього роду двовалентне залізо окиснюють до тривалентного:

4 РаС03 + 6 НіО + Ог -> 4  Ре(ОН)3 + 4 СОг.
Вид іерШ Ьгіх осЬгасва утворює охрисгі скупчення окислів заліза 

на болотах, залізистих джерелах при низьких концентраціях заліза 
(0,1 мг/л); за морфологічними ознаками утворює залізисті трубки з внут­
рішнім діаметром близько 1 мкм і зовнішнім -  2 -3  мкм. Всередині цих 
трубок містяться живі клітини і., осЬгасва, проте часто клітини вислиза­
ють із трубок, оскільки вони рухомі і мають джгутики.
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$)($(+(� � ������ ����� � � � � �� � �� � �
У сучасному розумінні термін 0����	��������G  або регулятори 

���� ��������  (РРР), об’єднує синтетичні і природні органічні сполуки, 
які впливають на життєві процеси рослин, але при цьому не є джерела­
ми їх живлення.

Фгторегулятори -  ефективний засіб керування онтогенезом і проду- 
кційним процесом у рослин. Тх використання дозволяє оптимізувати ме­
таболізм рослинної клітини з метою підвищення урожаю сільськогоспо­
дарських культур та покращання його якості.

РістрегулюючІ речовини застосовують для стимуляції проростання 
насіння, активізації вегетативного росту рослин, прискорення їх цвітіння 
і достигання, підвищення урожайності, захисту від деяких захворювань, 
оскільки РРР сприяють підвіщенню імунітету рослин.

Регулятори росту за походженням поділяють на такі групи: 1 -  ендо­
генні сполуки, синтезовані самими рослинами (фітогормони); 2 -  проду­
кти життедяльності мікроорганізмів із властивостями РРР; 3 -  синтетич­
ні сполуки -  аналоги або антагоністи фітогормонів.

� ����������� ±������!��� � ��� 0 �� ����� ���	  базуються на таких 
складових: а) біосинтез попередників; б) зв'язування зі специфічним біл­
ковим рецептором; в) вплив гормон-рецепторного комплексу на геном 
рослини або на активність певних ферментних систем.

Фітогормони синтезуються з органічних кислот або амінокислот. Аук­
сини утворюються з амінокислот: індольні -  з триптофану, фенольні -  з 
фенілаланіну, цитокініни є похідними аденіну. Попередником різних го­
рмонів може бути одна сполука. Наприклад, мевалонова кислота є по­
передником гіберелінів, цитокінінів, б раси носте ро'ід і в, абсцизової кис­
лоти. Ключові ферменти, що діють на перехресті шляхів біосинтезу гор­
монів проявляють високу чутливість до факторів навколишнього сере­
довища, що веде до переважного синтезу того чи іншого ферменту. Та­
ким чином рослина регулює свої ростові реакції у відповідь на зміну 
умов вирощування.

Синтезовані молекули гормонів транспортуються по рослині до клі- 
тин-мішеней, чутливих до цих сполук. Встановлено, що гормональні 
ефекти реалізуються шляхом конформаційних змін білкових молекул -  
рецепторів фітогормонів. При зв'язуванні гормону і рецептора останній 
активується. Гормон-рецапторний комплекс може діяти різними шляхами.

•  По-перше, він може впливати на генетичні події в клітині, напри­
клад, змінювати програму експресії генів, Ініціювати синтез нових фер­
ментів, які раніше в клітині не були присутні. Середня тривалість фіто­
гормональної регуляції роботи геному триває декілька годин.
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Таблиця 12.7
Найбільш поширені мікробні препарати 

для дест рукції вуглеводнів

Назва
препарату

Ф!рма-
розробник Країна Забуд-

нення

Трива­
лість 

очищен­
ня, діб

Ступінь 
ОЧИЩ., % 
Від в и х ід ­
ної КІЛЬ­

КОСТІ

"ЕКОНАДІН' “Ekonad” LTD Україна Нафта,
дизпаливо

40-60 80-85

“ДІНАЛ“ ПВО “Ензим* Україна Нафта,
дизпаливо

30-60 80-90

“ДЕСНА" УДЦ екологТг 
нафти i газу

Україна Нафта, 
гас, бензин, 
дизпаливо

20-80 75-90

"MICROBE
1NGRADIENT*

Noggies
Biodetox

США Біфенол 75-100 70-80

“PRIMESORB” Noggies
Biodetox

США Нафта 10-15 80-90

“PETROBAK* “Polybac Corpo­
ration”

США Нафта, 
гас, дизпа­
ливо

60-80 85

“GIDROBAK* ‘ Polybac Corpo­
ration*

США Нафта 70-80 80

“UNI-REM* "SurvOir США Нафта,
дизпаливо

30-120 80-90

“FYREZYME* “Sun-Oir США Нафта,
дизпаливо

30-120 70-80

“KONSAN* Konsan Німеччина Гас, бензин 80 73
OLEOFIL” Elf-Acvitene Франція Нафта 20-30 70-80
ΈΙΟ-REM* “Meramerket” Росія-

Чехія
Нафта, 30-120 80-90

“ПУТІДОЙЛ” Газпром Російська
федерація

Нафта,
дизпаливо

20-40 80-90

“ДЕВОРОЙЛ” “Биотехинвест* Російська
федерація

Нафта,
дизпаливо

50-80 80-90

■ОЛЕВОРИН* ВНИИ синтез 
белок

Російська
федерація

Гас, дизпа­
ливо. мазут

80-140 80-90

“НАФТОКС* ВНИИ геолого­
разведочный 
институт

Російська
федерація

Гас, дизпа­
ливо, мазут

80-140 80-90
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ксенобіотиків необхідне перенесення між його членами інтермедіатів, 
таких як молекулярний водень, ацетат, форміат та ін. За таких умов 
формуються синтрофні зв’язки. Часто спостерігається морфологічне 
оформлення синтрофних асоціацій у вигляді плівок, гранул, завдяки чо­
му мікроорганізми просторово наближуються один до одного, і це полег­
шує обмін Інтермедіатами. Шляхи мікробного розкладу ксенобіотиків 
залежать від специфіки їх  хімічної будови.

Деструкція синтетичних ароматичних сполук в аеробних умовах 
починається з гідроксилювання за участі моно- і диоксигеназ. Далі від­
бувається орто- і метарозщеллення ароматичного кільця з утворенням 
похідних муконової кислоти, які використовуються у реакціях метабо­
лічного окислення до диоксиду вуглецю і води. До розкладу ароматич­
них сполук здатні представники родів Pseudomonas, Alcaligenes, 
Bacillus, а також гриби роду Aspergillus. В анаеробних умовах після 
активування бензольного кільця відбувається його розрив з утворен­
ням С і і Су-сполук. Активування кільця здійснюється внаслідок реакцій 
карбоксилювання, анаеробного гідроксилювання з утворенням КоА- 
тіоефірів ароматичних кислот. Центральним інтермедіатом деструкції 
є бензоіл-КоА, який у результаті послідовних реакцій відновлення і гід­
ролітичного розщеплення перетворюється на ацетил-КоА. До анаеро­
бної біодеструкції ароматичних сполук здатні: Thauera aromatica, 
T.chorobenzoica, Desulfobacterium anilini, Azoarcus evansii. Magnetos- 
pirillum  sp., Deffia acidivorans, Rhodopseudomonas palustris, Syntrophus 
gentinae.

Деструкція миючих засобів на основі поверхнево-активних сполук 
типу алкілбензопсульфатів починається з сульфонатної групи, яка від­
щеплюється гідролітичним шляхом. Далі розрив бензольного кільця від­
бувається шляхом, описаним вище.

Розклад диефірів фталевих кислот в аеробних умовах відбувається 
шляхом їх гідролізу до моноефірів з наступним перетворенням до 
п-оксибензойної, лротокатехової кислот, а далі відбувається розрив 
ароматичного кільця з утворенням 3-кетоадипІнової кислоти. Активними 
деструкторами ефірів фталевих кислот є представники родів Rhodoco- 
ccus (R.erithropoli$, R.opacus, R.fascians), деякі представники родів 
Pseudomonas, Fiavobacterium, Nocardia, Arthrobacter, а також гриби ро­
дів Aspergillus, Penicillium, Mortierella.

Полімерні сполуки (пластики, синтетичні тканини, поліетилен, полі­
стирол, поліпропілен та ін.) повільно розкладаються у  ґрунті і погано 
піддаються біодеструкції. В основному їх розкладають гриби радів As­
pergillus, Peniciilium, Trichoderma. Визначальну роль у  розкладі цих спо­
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лук відіграють грибні гідролази і протеїнази. Спочатку гриби оселяються 
на поверхні полімерних матеріалів, потім Тх гіфи проникають у мікротрі- 
щини, і починається ферментативний розклад цих матеріалів. Є дані про 
те, що у деструкції беруть участь гриби РАалаегос/іаеїе с /їг у з с а р о ш т , 
Тгатеїеє уегеісо/о/·, які викликають "білу гниль" завдяки продукуванню 
лігнолітичного комплексу ферментів.

У ґрунтах швидкість деструкції ксенобіотиків залежить від багатьох 
екологічних факторів, які зумовлюють гетерогенність як у макро-, так і 
мікроосередках. Ксенобіотики можуть зв'язуватись з гумусовими сполу­
ками, а також сорбуватися на мінеральних часточках, що утруднює їх 
доступність для мікроорганізмів. Часточки ф унту мажуть утворювати 
фізичну перепону між клітинами мікроорганізмів і сполуками ксенобіоти- 
ків шляхом вибіркової фільтрації через мікропори. Активність розкладу 
ксенобіотиків мікробними угрупованнями фунту можна підвищити шля­
хом внесення азотних і фосфорних добрив.

12.3. Мутагенний вплив полютантів 
на ґрунтові мікроорганізми

Ґрунтові мікроорганізми здатні пристосовуватися до несприятли­
вих умов існування, серед яких у сучасних агроекосистемах найбільш 
агресивними факторами є антропогенне забруднення ф унтів. Механі­
зми пристосування мікроорганізмів реалізуються шляхами адаптацій і  
мутацій.

За сучасними уявленнями, при адаптації можуть відбуватися зміни 
у генотипі або у фенотипі в межах генотипу (фізіологічна адаптація), 
існує думка, що адаптація, яка пов’язана зі зміною генотипу, може сфо­
рмуватись у результаті випадкових незалежних від навколишнього се­
редовища мутацій, а фактор адаптації слугує лише фактором відбору.

Зовнішнє середовище може індукувати спрямовані мутації та ви­
кликати адаптацію і формування резистентності, що будуть адекватни­
ми до д ії факторів навколишнього середовища. За присутності несприя­
тливого фактора створюється певний стан розбалансованості системи 
"організм -  середовище", що ініціює зміни генотипу.

Стрибкоподібні зміни в молекулах ДНК, які передаються з покоління 
в покоління, називають мутаціями.

Мутаційні події тісно пов'язані з такими генетичними процесами, як 
реплікація -  відтворення спадкового матеріалу, рекомбінація -  обмін і 
переміщення генів і їх частин, репарація -  забезпечення стабільності 
нативної структури генетичного матеріалу, пошкодженого під впливом
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