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Mācību grāmata sarakstīta studentiem, kas mācās augst-
skolu bioloģijas fakultātēs, bet negatavojas kļūt par mikrobiolo-

giem. Viens no grāmatas autoriem vairākus gadus lasījis lekciju
kursu mikrobioloģijā M. Lomonosova Maskavas Valsts universi-

tātes bioloģijas fakultātes studentiem — biofizikiem un dzīvnieku

fiziologiem. Sīs lekcijas ir grāmataspamatā.
Autori ir pārliecināti, ka mikrobioloģijai ir ievērojama nozīme

biologu sagatavošanā. Bez izziņas materiāla, ko dod mūsdienu zi-

nātne par mikroorganismu pasauli kā zinātne par fizioloģisko
daudzveidību un bioķīmisko vienību, kas radusies ilgstošā evolū-

cijas procesā, nevar veidoties evolucionāri uzskati par dzīvību, tās

daudzveidību un vienību. Pašreiz dzīvojošos prokariotos mikroor-

ganismus zināmā mērā var uzskatīt par «dzīviem izrakteņiem»,
par evolūcijas soļu «pēdām». Tāda pieeja mums liekas auglīga, jo
atļauj daudzus jautājumus apspriest no evolucionārām pozīcijām,
hipotētisku shēmu ietvaros, kas sakārto dažādos prokarioto orga-
nismu dzīvības tipus.

Autori pateicas profesoriem I. Atabekovam un T. Tihoņenko —

viņi izlasīja un apsprieda nodaļu par vīrusiem, MVU ģenētikas un

selekcijas katedras vecākajai zinātniskajai līdzstrādniecei S. Ķa-

meņevai — viņa izlasīja un iztirzāja nodaļu par prokarioto orga-

nismu ģenētiku, MVU augu fizioloģijas katedras vecākajai zināt-

niskajai līdzstrādniecei T. Ķoržeņevskai, kas palīdzēja sagatavot
tekstu par prokariotu attiecībām ar skābekli, un augu fizioloģijas
katedras asistentei J. Makarovai par ilustrāciju noformēšanu grā-
matai.

It īpaši pateicīgi esam mikrobioloģijas katedraš\vadītājam pro-

fesoram N. Jegorovam par labvēlīgo uzmanību, koīnēs pastāvīgi
jutām, gan lasot lekcijas, gan sagatavojot šo grāmatu.

M. Gusevs, L. Miņejeva
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I. Ievads

1. NODAĻA

VĒSTURISKAIS APSKATS

Ilgu laiku cilvēki dzīvoja līdzās neredzamām būtnēm, izman-

toja tās, precīzāk, to darbības produktus (piemēram, maizes cep-

šanā no raudzētas mīklas, vīna un etiķa gatavošanā), cieta no

tām, ja šīs būtnes bija slimību ierosinātājas vai bojāja pārtikas

krājumus, nenojaušot to klātbūtni. Nenojauta tāpēc, ka tās ne-

redzēja, jo mikrobūtņu izmēri ir zem cilvēka redzei iespējamās sa-

skatāmības robežas. Ir zināms, ka cilvēks ar normālu redzi opti-
mālā attālumā (25—30 cm) var saskatīt 0,07—0,08 mm lielus

punktveida priekšmetus. Sīkākus objektus cilvēks neredz. To no-

saka cilvēka redzes orgānu īpatnības.
Jau sen notikuši mēģinājumi pārvarēt šo dabas radīto barjeru

un paplašināt cilvēka redzes iespējas. Arheoloģiskajos izrakumos

senajā Babilonā atrastas abpusēji izliektas lēcas
— visvienkāršā-

kās optiskās ierīces. Lēcas izgatavotas no slīpēta kalnu kristāla.

Var uzskatīt, ka lēcu izgudrošana bija cilvēka pirmais solis mik-

ropasaules izpētē.
Tālākais optiskās tehnikas progress vērojams XVI—XVII gs.

un saistīts ar astronomijas attīstību. XVII gs. sākumā Holandes

stikla slīpētāji konstruēja pirmos tālskatus. Izrādījās, ka, novie-

tojot lēcas citādāk nekā teleskopā, var iegūt ļoti sīku priekšmetu
palielinājumu. Šāda tipa mikroskopu 1610. g. izveidoja G. Galilejs
(G. Galilei, 1564—1642). Mikroskopa atklāšana pavēra jaunas
iespējas dzīvās dabas pētīšanā.

Vienu no pirmajiem mikroskopiem, kas sastāvēja no divām ab-

pusēji izliektām lēcām un palielināja apmēram 30 reizes, kon-

struēja un izmantoja augu uzbūves pētīšanai angļu fiziķis un iz-

gudrotājs R. Huks (R. Hooke, 1635—1703). Apskatot korķa šķērs-
griezumu, viņš korķa audiem atklāja pareizu šūnveida uzbūvi.

Vēlāk ieviesās nosaukums šūnas un tās tika attēlotas grāmatā
«Mikrogrāfija» (1665). Tieši R. Huks ieviesa jēdzienu šūna sarež-

ģītu dzīvu organismu struktūras vienību apzīmēšanai. Tālākā mik-

ropasaules noslēpumu apgūšana ir cieši saistīta ar optisko ierīču

pilnveidošanu.

Mikrobioloģijas rašanās

Ja par mikrobioloģijas zinātnes pirmsākumu uzskatām bridi,
kad cilvēks pirmo reizi ieraudzīja mikroorganismus, tad var pre-
cīzi noradīt mikrobioloģijas «dzimšanas dienu» un mikroorganismu
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1. att. A. van Lēvenhuka zīmētās

baktērijas (39. vēstule, 1683. g.

17. septembris)

pirmatklājēja vārdu. Sis cilvēks ir

holandietis Antonijs van Lēven-

huks (Antony van Leeuvaenhoek,

1632—1723), manufaktūras tir-

gotājs no Delftas. Interesēda-

mies par linu šķiedras struktūru,

viņš izslīpēja vairākas vienkāršas

lēcas. Aizrāvies ar šo smalko un

rūpīgo darbu, A. van Lēvenhuks

sasniedza lielu pilnību lēcu izga-
tavošanā, kuras viņš nosauca par

mikroskopijām. Pēc ārējās for-

mas tie bija vienkārši abpusēji
izliekti stikli sudraba vai misiņa
ietvarā (tās mēs tagad saucam

par lupām), tomēr pēc optiskajām
īpašībām A. van Lēvenhuka lēcām

nebija līdzīgu. Tās palielināja
200—270 reizes. Lai novērtētu šīs lēcas, jāatgādina, ka abpusēji
izliektu lēcu palielinājuma teorētiskā robeža ir 250—300 reizes.

A. van Lēvenhukam nebija dabaszinātņu izglītības, bet, dabis-

kas zinātkāres vadīts, viņš ar interesi apskatīja visu, kas gadījās

pie rokas: dīķa ūdeni, zobu apsūbējumu, piparu uzlējumu, sieka-

las, asinis un daudz ko citu. Sākot ar 1673. gadu, A. van Lēven-

huks sāka sūtīt savu novērojumu rezultātus uz Londonas Kara-

lisko biedrību, par kuras locekli viņu vēlāk ievēlēja. A. van Lēven-

huks Londonas Karaliskajai biedrībai nosūtīja vairāk nekā

170 vēstuļu, bet vēlāk novēlēja tai 26 savas ievērojamās mikrosko-

pijas. Lūk, citāts no vienas vēstules: «1676. g. 24. aprīlī apskatīju
.. .mikroskopā ūdeni un par lielu pārsteigumu ieraudzīju tajā mil-

zīgu daudzumu ļoti sīku dzīvu būtņu. Dažām, kaut arī tās nebija
resnākas par matiņiem uz uts ķermeņa, garums 3—4 reizes pār-
sniedza platumu... Citām bija pareiza ovāla forma. Pārsvarā

bija trešais organismu tips — sīkas būtnes ar astītēm.» Salīdzinot

šo aprakstu un optiskās iespējas, kādas bija A. van Lēvenhuka

rīcībā, var secināt, ka A. van Lēvenhukam 1676. g. pirmo reizi iz-

devās ieraudzīt baktērijas (1. att.)*.
A. van Lēvenhuks mikroorganismus atrada visur un secināja,

ka apkārtējā vidē to ir daudz. Visus redzētos mikroorganismus, to

* Pirmajā vēstulē, ko A. van Lēvenhuks 1673. g. nosūtīja uz Londonas

Karalisko biedrību, viņš aprakstīja pelējumu. 17. vēstulē 1676. g. 9. oktobrī, no

kuras sniegts citāts, A. van Lēvenhuks aprakstījis piparu ūdens uzlējuma novē-

rojumus, kurus viņš izdarījis 1676. g. 24. aprīlī. Uzskata, ka šajā dienā A. van

Lēvenhuks pirmo reizi ieraudzīja baktērijas.

Populārajā zīmējumā, ko A. van Lēvenhuks sniedzis 39. vēstulē 1683. g.
17. septembrī, attēlotas baktērijas, kuras viņš novērojis, pētot cilvēka mutes

dobumu.
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skaitā ari baktērijas, A. van Lēvenhuks uzskatīja par maziem dzīv-

nieciņiem un nosauca tos par «animalkuliem». Viņš bija pārlieci-
nāts, ka tiem ir tāda pati uzbūve kā lieliem organismiem — ar gre-

mošanas orgāniem, kājiņām, astīti utt.

A. van Lēvenhuka atklājumi bija tik negaidīti un pat fantas-

tiski, ka vēl kādus 50 gadus tie izraisīja vispārēju izbrīnu. 1698. g.

ieradies Holandē, A. van Lēvenhuku apmeklēja Pēteris I. No šī

brauciena Pēteris I aizveda uz Krieviju mikroskopu, bet vēlāk,
1716. g., galma darbnīcās izgatavoja pirmos mikroskopus Krie-

vijā.
Vēlākie apkārtējās vides sistemātiskie pētījumi ar uzlabotiem

mikroskopiem apstiprināja A. van Lēvenhuka secinājumus par

mikroorganismu vispārējo izplatību.

Ilgu laiku zinātnieku prātus satrauca trīs galvenās problēmas:

rūgšanas un pūšanas procesu daba, infekcijas slimību cēloņi un

organismu pašrašanās problēma*. Sīs problēmas ļoti stimulēja
tālāko pētījumu attīstību; tā rezultātā radās un intensīvi attīstījās
mikrobioloģijas zinātne.

Priekšstatu veidošanās par rūgšanas un pūšanas
procesu dabu

Daudzi mikrobioloģiskie procesi cilvēkiem bija pazīstami ļoti
senos laikos, bet visagrāk — pūšana un rūgšana. Pēc franču mik-

robiologa E. Diklo (E. Duclaux), «rūgšanas parādība ir tikpat
veca kā pasaule». Sengrieķu un romiešu autoru sacerējumos var

atrast vīna, skābpiena, maizes receptes, kas liecina par rūgšanas
plašu izmantošanu sadzīvē. Viduslaikos šie procesi saistīja alķī-
miķu uzmanību. Tos pētīja līdzās citām ķīmiskām pārvērtībām.
Tieši šajā laikā pirmo reizi mēģināja noskaidrot rūgšanas pro-

cesu dabu.

Jēdzienu rūgšana (fermentatio)** tādu procesu apzīmēšanai,
kuros izdalās gāze, pirmais lietoja holandiešu alķīmiķis J. B. van

Helmonts (/. B. van Helmont, 1577—1644).
J. van Helmonts atklāja līdzību starp gāzi, kas veidojas, rūgstot

vīnogu sulai (ogļskābo gāzi), gāzi, kas izdalās, sadegotoglēm, un

gāzi, kas rodas «lejot etiķi uz kaļķakmens», tātad, iedarbojoties
skābei uz sārmu. Pamatodamies uz šiem novērojumiem, J. van Hel-

monts secināja, ka visām minētajām ķīmiskajām pārvērtībām ir vie-
nāda daba.

* Par «pašrašanās» problēmu sk. 151. lpp.
** Domā, ka terminu fermentum (ferments) un fermentatio (fermentācija)

pamatā ir latīņu ferveo un fervor — vārīties, mutujot vai vārīšanās, viļņoša-
nās. Sākumā šos nosaukumus izmantoja visdažādāko jēdzienu apzīmēšanai, pie-
mēram, par fermentum sauca filozofijas akmeni, dažādas ķīmiski aktīvas vielas;

fermentatio — gremošanas procesus.
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Vēlāk rūgšanu izdalīja atsevišķi no pārējiem ķīmiskajiem pro-

cesiem, kuros izdalās gāzes. Rūgšanas «dzinējspēku», tās aktīvo

ierosinātāju sāka saukt par fermentu. 1697. g. vācu ārsts un ķī-
miķis G. Stāls (G. E. Stahl, 1660—1734) uzskatu par rūgšanu
un pūšanu formulēja kā tīri ķīmiskus procesus. Pēc G. Stāla uz-

skatiem, rūgšana un pūšana ir ķīmiskas pārvērtības, kuras notiek,

ja fermenta molekulas savu iekšējo aktīvo kustību atdod saraudzē-

jamā substrāta molekulām, tātad darbojas arī kā īpatnēji reak-

ciju katalizatori. G. Štāla uzskatiem par pūšanas un rūgšanas pro-

cesu dabu pilnībā piekrita un tos aizstāvēja viens no sava laika

ievērojamiem ķīmiķiem — J. Lībigs (/. von Liebig, 1803—1873).
Ne visi pētnieki pievienojās šim uzskatam.

Franču naturālists 2. Bifons (G. L. L. Buffon, 1707—1788)
viens no pirmajiem nojauta sakarību starp A. van Lēvenhuka ap-

rakstītajām «globulām» (raugiem) un rūgšanu un pūšanu. Visumā

pilnīgi raugu lomu novērtēja franču ķīmiķis A. Lavuazjē (A. L. La-

voisier, 1743—1794), pētot kvantitatīvās cukura pārvērtības spirta
rūgšanā. 1793. g. viņš rakstīja: «Pilnīgi pietiek ar nelielu dau-

dzumu alus rauga, lai
...

dotu pirmo pamudinājumu rūgšanai,

pēc tam tā turpinās pati no sevis. Par fermenta iedarbību kopumā

ziņošu citur.» A. Lavuazjē tomēr neizdevās to izdarīt, jo viņš kļuva
par franču buržuāziskās revolūcijas terora upuri.

Ar 19. gs. 30. gadiem sākās intensīvu mikroskopisku novēro-

jumu periods. 1827. g. franču ķīmiķis 2. Demazjē (/. B. Demazier,
1783—1862) aprakstīja organismu (raugu) Mucoderma cerevisiae,

kas uz alus virsmas veido plēvi. Viņš bija pārliecināts, ka tie ir

ļoti sīki dzīvnieciņi, un pieskaitīja tos pie infuzorijām. 2. Demazjē
darbā tomēr nav nekādu norādījumu par iespējamo sakarību starp
rūgšanas procesu un plēvi, kas attīstās virs rūgstoša šķidruma.
10 gadus vēlāk franču botāniķis Š. Kanjārs dc Latūrs (Ch. Cagni-
ard dc Latour, 1777 —1859) rūpīgi izpētīja mikroskopā nogulsnes,
kas rodas spirta rūgšanā, un secināja: tās sastāv no dzīvām būt-

nēm, kuru darbība ir rūgšanas cēlonis.

Gandrīz vienlaicīgi vācu dabas pētnieks F. Kitcings (F. Ķūth-
zing, 1807—1893), pētīdams etiķa veidošanos no spirta, pievērsa
uzmanību gļotainajai plēvei, kas veidojas spirtu saturoša šķid-
ruma virspusē. J. Kitcings konstatēja: gļotainā masa sastāv no

mikroskopiskiem dzīviem organismiem, kuriem ir tiešs sakars ar

etiķa uzkrāšanos vidē. Analogi secinājumi bija otram vācu dabas

pētniekam T. Svannam (Th. Schwann, 1810—1882).
Tā S. Kanjārs dc Latūrs, F. Kitcings un T. Svanns neatkarīgi

cits no cita gandrīz vienlaicīgi nonāca pie slēdziena, ka rūgšanas
process ir saistīts ar mikroskopisku dzīvu būtņu darbību. Galveno

secinājumu, kas izrietēja no šiem pētījumiem, skaidri formulējis
F. Kitcings: «Tātad mums jebkurš rūgšanas process jāaplūko citā-

dāk, nekā to līdz šim darīja ķīmija ... Viss spirta rūgšanas pro-

cess atkarīgs no rauga klātbūtnes, etiķskābās rūgšanas — no etiķa
ierauga.»

'
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Tomēr šis triju pētnieku viedoklis par rūgšanas fermenta biolo-

ģisko dabu neguva atsaucību. Rūgšanas fizikāli ķīmiskās teorijas

piekritēji to bargi kritizēja un pārmeta saviem pretiniekiem zinātnē

«vieglprātību secinājumos» un pierādījumu trūkumu šai «dīvaina-

jai hipotēzei». Valdošā palika fizikāli ķīmiskās rūgšanas teorija.

Priekšstatu attīstība par infekcijas slimību

mikrobioloģisko izcelsmi

Jau sengrieķu ārsts Hipokrāts (ap 460.—377. g. p. m. ē.) izteicis

domu, ka lipīgās slimības ceļas no neredzamām dzīvām būtnēm.

Avicenna (ap 980. —1037.) «Medicīnas kanonā» rakstīja par «ne-

redzamiem» mēra, baku un citu slimību ierosinātājiem. Līdzīgas
domas var atrast itāliešu ārsta, astronoma un dzejnieka Dž. Fra-

kastro (/. Fracastro, 1478—1553) darbos.

Krievu ārsts D. Samoilovičs (1744—1805) bija pārliecināts, ka

infekcijas slimības izraisa dzīvi mikroorganismi, un pūlējās saska-

tīt mēra izraisītāju mikroskopā. Ar toreizējiem mikroskopiem tas

nebija iespējams, tomēr D. Samoiloviča izstrādātie dezinfekcijas un

slimnieku izolācijas pasākumi izrādījās samērā efektīvi cīņā pret
epidēmijām un kļuva plaši pazīstami medicīnas pasaulē.

1827. g. itāliešu dabaspētnieks A. Basi (A. Bassi, 1773—1856),
pētot zīdtauriņu kāpuru saslimšanu, atklāja, ka slimību no slima-

jiem īpatņiem uz veselajiem var pārnest ar mikroskopisku sēni.
Tādā veidā A. Basi pirmo reizi eksperimentāli pierādīja šīs slimī-

bas mikrobioloģisko izcelsmi. Ilgu laiku ideja par infekcijas sli-

mību mikrobioloģisko dabu netika atzīta. Valdīja teorija, kurā par
slimību cēloni tika uzskatīti dažādi ķīmisko procesu norišu trau-

cējumi organismā. Tomēr, pateicoties lielajai interesei par infek»

cijas slimību cēloņiem un mikroskopijas tehnikas pilnveidošanai,
strauji uzkrājās dati, kas liecināja par mikroorganismu nozīmi in-

fekcijas slimību izcelsmē.

1846. g. vācu anatoms F. Henle {F. G. Henle, 1809—1885) «Ra-

cionālas patoloģijas rokasgrāmatā» skaidri formulēja infekcijas
slimību konstatēšanai nepieciešamos pamatatzinumus. Vēlāk
F. Henles vispārīgā formā izteiktās idejas (F. Henlem pašam neiz-

devās redzēt nevienu cilvēka infekcijas slimību ierosinātāju) eks-

perimentāli pamatoja R. Kohs (R. Koch, 1843—1910), un zinātnē

tās pazīstam kā «Henles—Koha triādi».

L. Pastēra zinātniskā darbība

Par mūsdienu mikrobioloģijas pamatlicēju uzskatām izcilo

franču zinātnieku Luī Pastēru (Louis Pasteur, 1822—1895). L. Pas-

tēra zinātniskā darbība bija daudzpusīgaun aptvēra visas tā laika

ar mikrobioloģiju saistītās pamatproblēmas.
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L. Pastērs, pēc izglītības ķīmiķis, zinātnisko darbu sāka kris-

talogrāfijā. Viņš atklāja, ka, pārkristalizējot optiski neaktīvu racē-

misku vīnskābi, veidojas divu tipu kristāli. Viena tipa kristālu

šķīdums polarizētas gaismas plakni griež pa labi, bet otra tipa kris-

tālu šķīdums — pa kreisi. Tālāko pētījumu gaitā L. Pastērs kon-

statēja, ka racēmiskās vīnskābes šķīdumā kultivēta pelējumsēne

patērē tikai vienu izomēro formu (labo). Šajos novērojumos L. Pas-

tērs atklāja mikroorganismu specifisko iedarbību

uz substrātu. Tas bija pamats mikroorganismu fizioloģijas
tālākajiem pētījumiem. Eksperimenti ar pelējumsēnēm ierosināja
L. Pastēru pētīt mikroorganismus.

1854. g. L. Pastērs sāka strādāt par štata profesoru Lilles uni-

versitātē, kur viņš veica mikrobioloģiskus pētījumus. So pētījumu
rezultātā mikrobioloģija kjuva par patstāvīgu zinātnes disciplīnu.

Tajā laikā bija uzkrājusies pietiekoši plaša informācija par mikro-

organismu universālo izplatību dabā, tomēr mikroskopisko būtņu
nozīme dabā, kā arī cilvēka dzīvē arvien vēl nebija atminēta.

Pievērsties rūgšanas procesu pētījumiem L. Pastēru pamudināja Lilles fab-

rikanta lūgums noskaidrot, kāpēc atkārtoti neizdodas saraudzēt cukurbiešu sulu

spirta rūgšanai: Pētījumu rezultāti, kas tika publicēti 1857. g. beigās, neap-

šaubāmi liecināja, ka spirta rūgšanas process ir īpašas mikroorganismu gru-

pas — raugu — darbības rezultāts vidē bez gaisa.

Gandrīz vienlaicīgi ar spirta rūgšanas pētījumiem L. Pastērs sāka nodar-

boties ar pienskābo rūgšanu un pierādīja, ka arī šo rūgšanas veidu izraisa

mikroorganismi. Tos viņš nosauca par «pienskābes raugiem». Pienskābās rūg-

šanas pētījumu rezultātus L. Pastērs apkopoja darbā «Memuārs par pienskābo
rūgšanu», kuru viņš publicēja dažus mēnešus agrāk nekā spirta rūgšanas
pētījumu rezultātus. Tā, kaut arī spirta rūgšana bija hronoloģiski pirmais
L. Pastēra pētījumu objekts, materiāli par to presē parādījās vēlāk nekā «me-

muārs par pienskābo rūgšanu». To uzskata par L. Pastēra «taktisku gājienu».

Tiešām, L. Pastēra pētījumu rezultāti nav tikai vienkārši jauni zinātnes

dati. Drosmīgi tika apgāzta valdošā fizikāli ķīmiskā rūgšanas teorija, kuru

atbalstīja un aizstāvēja tā laika zinātnes ievērojamas autoritātes: J. Berce-

liuss (/. Berzeliuss, 1799—1848), E. Mičerlihs (E. Mitscherlich, 1794—1863),
J. Lībigs (/. von Liebig, 1803—1873). L. Pastērs to labi saprata. Pienskābā

rūgšana ir vienkāršākais cukura molekulas sašķelšanās «ķīmiskais» process

divās triozēs (pienskābes molekulās). Pierādījumi par to, ka šī sašķelšanās
saistīta ar mikroorganismu darbību, bija spēcīgs arguments par labu rūgšanas

bioloģiskajai teorijai. (Pirms L. Pastēra neviens nebija izteicis domu par pien-

skābās rūgšanas bioloģisko dabu, tāpēc prioritāte šī rūgšanas veida noskaid-

rošanā pilnīgi pieder L. Pastēram.)

Otrs arguments par labu rūgšanas bioloģiskajai teorijai bija L. Pastēra

iegūtais eksperimentālais pierādījums, ka spirta rūgšana var notikt vidē, kurā

nav olbaltumvielu. (Saskaņā ar rūgšanas ķīmisko teoriju rūgšana ir olbaltum-

vielu dabas vielas — fermenta katalītiskās aktivitātes rezultāts.) legūtos datus

L. Pastērs pēc tam sīki aprakstīja «Memuārā par spirta rūgšanu» (1860).
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Pētot sviestskābo rūgšanu, L. Pastērs atklāja, ka daži mikroorganismi ne

tikai var eksistēt bez brīvā skābek|a, bet tas ir pat kaitīgs šiem organismiem.
So pētījumu rezultāti publicēti ziņojumā «Animalkuli — infuzorijas, kas dzīvo

bez brīvā skābekļa un izraisa rūgšanu» 1861. g. (Sviestskābes rūgšanas izraisī-

tājus to kustīguma dēļ L. Pastērs uzskatīja par sīkiem dzīvnieciņiem.) Brīvā

skābekļa nomācošā ietekme uz sviestskābās rūgšanas procesu bija pēdējais argu-

ments, kas pilnīgi apgāza ķīmiskās rūgšanas teoriju, pēc kuras skābeklis dod

pirmo ierosmi «fermenta» olbaltumvielu daļiņu kustībai. L. Pastērs sērijā rūg-

šanas eksperimentu pārliecinoši pierādīja rūgšanas ķīmiskās teorijas nepamato-
tību un piespieda savus galvenos pretiniekus atzīt viņu maldus. Par anaero-

biozes pētījumiem L. Pastērs 1861. g. saņēma Francijas Zinātņu akadēmijas
prēmiju un Londonas Karaliskās biedrības medaļu.

Divdesmit gadus ilgo rūgšanas pētījumu rezultātus L. Pastērs apkopoja
darbā «Pētījumi par alu, tā slimībām, slimību cēloņiem, paņēmieniem, kā pa-

darīt alu izturīgu, pamatojoties uz jauno rūgšanas teoriju» (1876). Sajā darbā

nobeigtā veidā skaidri formulēta rūgšanas fizioloģiskā teorija: rūgšana ir

«dzīve bez gaisa, dzīve bez brīva skābekļa».

1865. g. Francijas valdība griezās pie L. Pastēra ar lūgumu palīdzēt zīd-

kopjiem, kuriem lielus zaudējumus radīja zīdtauriņu kāpuru slimība. Apmēram

piecus gadus L. Pastērs pētīja šo jautājumu un rezultātā secināja, ka slimību

ierosina noteikti mikroorganismi. L. Pastērs sīki izpētīja slimības — zīdtauriņu

kāpuru pebrīnas — gaitu un sniedza praktiskas rekomendācijas cīņai pret šo

slimību. Viņš ieteica mikroskopiski apskatīt zīdtauriņu un kūniņu ķermeņus, lai

konstatētu slimības ierosinātāju, atdalīt un iznīcināt saslimušos īpatņus, bet

veselajiemradīt labvēlīgus eksistences apstākļus, jo slimības attīstību sekmē kā-

puru turēšana sliktos apstākļos.

Atklājis zīdtauriņu kāpuru infekcijas slimību mikrobioloģisko izcelsmi,

L. Pastērs secināja, ka arī dzīvnieku un cilvēka infekcijas slimības izraisa

mikroorganismi. Kā jau iepriekš minēts, daži tā laika pētnieki uzskatīja mikro-

organismus par infekcijas slimību cēloni. Tomēr vairums zinātnieku šo hipotēzi

neatzina un piekrita vecajiem uzskatiem par infekcijas slimībām. L. Pastērs

droši aizstāvēja infekcijas slimību mikrobioloģiskās izcelsmes teoriju, jo bija
ieguvis pieredzi, pētot alus un vīna «slimības», kā arī zīdtauriņu kāpuru slimī-

bas. Savā pirmajā darbā par šo tēmu L. Pastērs pierādīja, ka nedēļnieču drudzi,

kas tajā laikā bija plaši izplatīts, ierosina noteikts mikroorganisms. L. Pastērs

atklāja drudža ierosinātāju un norādīja, ka slimība izplatās tāpēc, ka medi-

cīniskais personāls neievēro antiseptikas nosacījumus. L. Pastērs izstrādāja me-

todes, kas palīdz izsargāties no slimības ierosinātāja iekļūšanas organismā.

Turpinot infekcijas slimību pētīšanu, L. Pastērs atklāja vistu holeras, osteo-

mielīta, strutojošo abscesu ierosinātājus, kā arī vienu no gāzu gangrēnas ierosi-

nātājiem. Tādā veidā L. Pastērs pierādīja, ka katrai slimībai ir savs specifisks

ierosinātājs.

1879. g., pētot vistu holeru, L. Pastērs izstrādāja metodi tādu mikroorga-
nismu kultūru ieguvei, kuras zaudējušas slimības ierosinātāja spējas, t. i., viru-

lenci, un šo atklājumu izmantoja, lai organismu pasargātu no inficēšanās. Tika

likti pamati imunitātes (organisma neuzņēmības pret infekcijas slimībām) teo-

rijas izveidošanai.
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Šī atklājuma vēsture ir interesanta. L. Pastērs vasaras brīvdienu laikā ter-

mostatā nejauši bija atstājis vistu holeras kultūru. Pēc atgriešanās no atva-

ļinājuma L. Pastērs ar veco kultūru inficēja vistu grupu, bet sev par pārstei-

gumu konstatēja, ka visas vistas palikušas dzīvas. L. Pastērs iedomājās, ka

tik ilgā laikā visi mikroorganismi termostatā ir nobeigušies. Lai varētu turpi-

nāt eksperimentus, L. Pastērs ieguva svaigu mikroorganismu kultūru un infi-

cēja ar to divas vistu grupas. Pirmajā grupā bija vistas, kuras iepriekš tika

inficētas ar veco kultūru, otrajā — eksperimentos neizmantotas vistas. Rezul-

tāti bija ļoti skaidri: visas pirmās grupas vistas palika dzīvas, bet otrās gru-

pas vistas nobeidzās. Rezultātus vispārinot, L. Pastērs secināja, ka novājinātas
mikroorganismu kultūras — infekcijas slimību ierosinātājas — var izmantot

cilvēku aizsardzībai pret mikroorganismiem.
Laimīgs gadījums? Uz to varētu atbildēt paša L. Pastēra vārdiem: «.. . no-

vērojumos laimīgi gadījumi ir tikai tiem, kas uz to ir sagatavoti.»

Tā L. Pastērs infekcijas slimību pētīšanu saistīja ar aktīvas cīņas metožu

izstrādāšanu pret tām. Pamatojoties uz virulento mikroorganismu novājinātu

kultūru — vakcīnu — ieguves metodiku, L. Pastērs atklāja, kā cīnīties ar Sibī-

rijas mēri un trakumsērgu. legūt Sibīrijas mēra ierosinātāju ar novājinātu viru-

lenci bija grūti, jo izrādījās, ka tas veido sporas, un sporām ilgstoši saglabājas
virulence. Sibīrijas mēra ierosinātāju kultivējot paaugstinātā temperatūrā,

L. Pastērs ieguva kultūru bez sporām un ar novājinātu virulenci.

levērojamas grūtības radīja arī efektīvas metodes meklējumi cīņai pret tra-

kumsērgu. Kultivēt «trakumsērgas mikrobu» ārpus organisma neizdevās. (Tikai
vēlāk konstatēja, ka trakumsērgas ierosinātājs ir vīruss.) L. Pastērs kopā ar

savu skolnieku E. Rū (E. Roux, 1853—1933) ilgstošu pētījumu rezultātā, iz-

mantojot slimu dzīvnieku izžāvētas smadzenes, ieguva trakumsērgas ierosinā-

tāja kultūru ar pazeminātu virulenci. Trakumsērgas inkubācijas periods ir sa-

mērā garš — no trim nedēļām līdz gadam, tāpēc L. Pastērs ieteica vakcīnu

izmantot to cilvēku ārstēšanai, kurus sakoduši traki dzīvnieki. Sī doma izrādī-

jās pareiza. L. Pastēra vakcīnas izplatījās pa visu pasauli. Par godu L. Pastē-

ram, iestādes, kurās vakcinēja pret trakumsērgu, nosauca par Pastēra stacijām.

Krievijā pirmo Pastēra staciju (otro pasaulē) 1886. g. Odesā nodibināja pa-

zīstamais mikrobiologs N. Gamaleja (1859 —1949).

L. Pastēra zinātnisko atklājumu lomu grūti pārvērtēt. Ar katru

no tiem pietiktu, lai zinātnieka vārds mūžos saglabātos zinātnes

vēsturē. Pētot pienskābo, spirta un sviestskābo rūgšanu, L. Pas-

tērs pierādīja, ka šos procesus izraisa noteiktas mikroorganismu

sugas un rūgšana ir tieši saistīta ar šo organismu dzīvības proce-

siem. Vēlākos eksperimentos viņš noskaidroja, ka vīna «slimības»,
tāpat dzīvnieku un cilvēku slimību «vaininieki» arī ir mikroorga-
nismi. L. Pastērs pirmais atzīmēja, ka mikroorganismi ir

aktīvas būtnes, derīgas vai kaitīgas, kas ener-

ģiski iedarbojas uz apkārtējo dabu, tai skaitā

arī uz cilvēku.

L. Pastēra atklājumam, ka eksistē tādi dzīvības tipi, kādu nav

augu un dzīvnieku valstī, bija liela nozīme ne tikai mikrobioloģijā,
bet arī dzīvības daudzveidības dziļākā izpratnē. Pētot spirta rūg-
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šanu, L. Pastērs 1857. g. noskaidroja, ka tā ir raugu darbība vidē

bez skābekļa. Vēlāk, pētot sviestskābo rūgšanu, L. Pastērs kon-

statēja: rūgšanas izraisītājiem skābeklis nav labvēlīgs, un tie vai-

rojas tur, kur skābeklis nevar brīvi ieplūst. Tā L. Pastērs atklāja,
ka var eksistēt «dzīvība bez skābekļa», resp., anaerobo eksistences
veidu.

Pie teorētiskajiem atklājumiem pieder L. Pastēra darbi par

pašrašanās neiespējamību. Strīds par to, no kurienes

rodas dzīvās būtnes, to skaitā arī mikroorganismi, — vai no sev

līdzīgām, vai citiem dzīvās dabas komponentiem —, ir sens strīds,

kas 19. gs. vidū kļuva īpaši aktuāls un pārsniedza zinātnisku dis-

kusiju ietvarus. Pamatojoties uz veiktajiem eksperimentiem, L. Pas-

tērs secināja: «Nē, šodien nav neviena zināma fakta, kas ļautu ap-

galvot, ka mikroskopiskās būtnes nāk pasaulē ne no dīgļiem, ne

no vecākiem, kas tiem līdzīgi. Tie, kas apgalvo pretējo, ir maldu

vai slikti veiktu eksperimentu upuri, eksperimentu, kuros viņi kļū-
das nav ievērojuši vai nav pratuši no tām izvairīties.»*

Un, beidzot, L. Pastēra veiktie dzīvnieku un cilvēka infekcijas
slimību pētījumi (zīdtauriņu slimība, Sibīrijas mēris, vistu holera,

trakumsērga) ļāva viņam ne tikai noskaidrot šo slimību dabu, bet

arī atrast pret tām cīņas līdzekli. Tāpēc ar pilnām tiesībām var uz-

skatīt, ka L. Pastērs ar saviem klasiskajiem darbiem infekcijas sli-

mību un to apkarošanas pētīšanā ir licis pamatus medicīnis-

kajai mikrobioloģijai.
Laikabiedri novērtēja L. Pastēra darbus, un tie guva starptau-

tisku atzinību. Parīzē 1888. g. par starptautiskiem ziedojumiem
uzcēla zinātniskās pētniecības institūtu, kuru nosauca L. Pastēra

vārdā. L. Pastērs bija pirmais šī institūta direktors.

L. Pastēra atklājumi parādīja, cik daudzveidīga, neparasta un

aktīva ir ar neapbruņotu aci neredzamā mikropasaule un kādu

milzīgu darba lauku paver šīs pasaules izpēte.

Mikrobioloģijas attīstība 19. gs. otrajā pusē

Novērtējot mikrobioloģijas panākumus 19. gs. otrajā pusē
franču pētnieks P. Tannerī (Р. Таппегу, 1843—1904) darbā «Vēs-

turisks apskats par dabaszinātņu attīstību Eiropā (1300—1900)»
rakstīja: «Salīdzinot ar atklājumiem bakterioloģijā, citu dabas-

zinātņu nozaru vēsture 19. gs. pēdējos gadu desmitos izskatās pa-
bāla.»

Mikrobioloģijas panākumi šajā periodā ir tieši saistīti ar jau-
nam idejām un metodisko pieeju, ko mikrobioloģijā ieviesa L. Pas-

tērs. Viens no pirmajiem L. Pastēra atklājumu nozīmi novērtēja
angļu ķirurgs Dž. Listers (/. Lister, 1827—1912). Viņš saprata,
ka baktēriju iekļūšana brūcēs nezināšanas vai aseptikas elemen-

* Par pašrašanās problēmu sk. 151. Ipp.
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tāro noteikumu neievērošanas dēļ ir iemesls augstajam mirstības

procentam pēc operācijām. Dž. Listers pirmo reizi medicīnas

praksē ieviesa metodes, kas pasargā brūces no inficēšanās: visu

ķirurģisko instrumentu apstrādi ar karbolskābi un tās izsmidzinā-

šanu operāciju zālē operācijas laikā. Tādā veidā viņam izdevās

ievērojami samazināt letalitātipēc operācijām.
Līdzās L. Pastēram viens no medicīnas mikrobioloģijas pamat-

licējiem ir vācu mikrobiologs R. Kohs (R. Koch, 1843—1910), kas

nodarbojās ar infekcijas slimību ierosinātāju pētīšanu. Strādā-

dams par lauku ārstu, R. Kohs sāka pētīt Sibīrijas mēri un 1877. g.

publicēja darbu par tā ierosinātāju Вас. anthracis. Pēc tam viņa
uzmanību piesaistīja cita smaga un tajā laikā plaši izplatīta sli-

mība
—

tuberkuloze. 1882. g. R. Kohs ziņoja par tuberkulozes iero-

sinātāja atklāšanu, un viņam par godu šo ierosinātāju nosauca

par Koha nūjiņu. R. Koham 1905. g. par tuberkulozes pētījumiem
tika piešķirta Nobela prēmija. 1883. g. R. Kohs atklāja holeras

ierosinātāju.

R. Kohs lielu uzmanību pievērsa mikrobioloģisko metožu izstrādāšanai.

Viņš konstruēja apgaismotāju, ieteica baktēriju mikrofotografēšanu, izstrādāja
metodes baktēriju krāsošanai ar anilīnkrāsvielārh un ieteica mikroorganismu kul-

tivēšanu uz blīvām barotnēm, kurām pievienots želatīns. Baktēriju tīrkultūru

ieguve atklāja jaunas iespējas to īpašību dziļākai izpētei. Tas bija stimuls mikro-

bioloģijas straujai tālākai attīstībai. Tika iegūtas holeras, tuberkulozes, difte-

rijas, mēra, ļauno ienāšu, krupozās pneimonijas ierosinātāju tīrkultūras.

R. Kohs eksperimentāli pamatoja F. Henles tēzes par infekcijas slimībām,

kas zinātnē pazīstamas kā Henles—Koha triāde: 1) mikroorganismus, iespēja-

mos slimības izraisītājus, regulāri jākonstatē saslimušajā organismā; 2) jāie-
gūst to tīrkultūra; 3) tīrkultūras ievadīšanai veselā organismā jāizraisa tā pati

saslimšana. Henles—Koha triāde guva plašu atsaucību medicīnas pasaulē un

stimulēja infekcijas slimību pētījumus. (Vēlāk noskaidrojās, ka ne visi infekcijas
slimību ierosinātāji atbilst šīm tēzēm.)

Krievu mikrobioloģijas aizsācējs ir L. Cenkovskis (1822—

1887). Viņa pētījumu objekti bija mikroskopiskie vienšūņi, aļģes
un sēnes. L. Cenkovskis atklāja daudzus vienšūņus, pētīja to mor-

foloģiju un attīstības ciklus. Novērojumi ļāva viņam secināt, ka

starp augu un dzīvnieku valsti nav krasas robežas. L. Cenkovskis

interesējās par medicīnas mikrobioloģijas problēmām. Viņš nodi-

bināja vienu no pirmajām Pastēra stacijām Krievijā un izstrādāja
vakcīnu pret Sibīrijas mēri (tā sauktā Cenkovska dzīvā vakcīna).

Par medicīnas mikrobioloģijas pamatlicēju pelnīti uzskata arī

I. Mečņikovu (1845—1916). I. Mečņikovs bija ļoti daudzpusīgs
zinātnieks, bet galvenokārt viņa zinātniskās intereses saistīja
saimnieka organisma un mikroorganisma—parazīta attiecību pro-
blēma. 1883. g. I. Mečņikovs radīja imunitātes fagocitāro teoriju.
Jau sen bija zināms, ka cilvēks pēc infekcijas slimības pārslimo-
šanas kļūst neuzņēmīgs pret atkārtotu inficēšanos. Sīs parādības
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būtība tomēr palika neizprotama arī pēc tam, kad bija izstrādātas

un tika plaši pielietotas aizsargpotes pret vairākām infekcijas sli-

mībām (bakām, vistu holeru, Sibīrijas mēri, trakumsērgu). I. Meč-

ņikovs pierādīja, ka organisma aizsardzība pret patogēnajiem mik-

roorganismiem ir sarežģīta bioloģiska reakcija, kuras pamatā ir

balto asinsķermenīšu (fagocītu) spējas aprīt un sagremot orga-
nismā nokļuvušos svešķermeņus. I. Mečņikova ieguldījumu zinātnē

novērtēja viņa laikabiedri
—

1909. g. par fagocitozes pētījumiem
I. Mečņikovam piešķīra Nobela prēmiju.

Vispārīgās mikrobioloģijas attīstībā lielu ieguldījumu devuši

krievu mikrobiologs S. Vinogradskis (1856—1953) un holandiešu

mikrobiologs M. Beijerinks (M. Beijerinck, 1851—1931). Viņi
daudz un auglīgi strādāja dažādās mikrobioloģijas nozarēs.

Apguvis L. Pastēra idejas par dzīves formu daudzveidību mik-

ropasaulē, S. Vinogradskis mikroorganismu pētīšanā ieviesa m i k-

roekoloģisko principu.
Lai laboratorijas apstākļos izolētu baktēriju grupas ar noteik-

tām īpašībām, S. Vinogradskis ieteica radīt specifiskus (elektīvus)
apstākļus, kuros attiecīgās grupas organismu attīstībai ir priekš-
rocības. Paskaidrosim to ar piemēru. S. Vinogradskis paredzēja
tādu mikroorganismu sugu esamību, kuras spēj izmantot moleku-

lāro slāpekli, kas kā slāpekļa avots inerts visiem augiem un dzīv-

niekiem. Lai tādus mikroorganismus izolētu, barotnei tika pievie-
noti oglekļa, fosfora savienojumi un citi minerālsāļi, bet netika pie-
vienoti slāpekļa savienojumi. Šādos apstākļos nevarēja attīstīties

mikroorganismi, kam slāpeklis nepieciešams organisku vai neor-

ganisku savienojumu veidā, bet varēja augt tādas mikroorganis-
mu sugas, kas spēj fiksēt atmosfēras slāpekli. Sādā veidā S. Vino-

gradskis 1893. g. izolēja no augsnes anaerobu slāpekļa fiksētāju,
ko par godu L. Pastēram nosauca par Clostridium pasteurianum.

Izmantojot smalkus metodiskus paņēmienus, kuru pamatā bija
mikroekoloģiskais princips, S. Vinogradskis izolēja no augsnes mik-

roorganismus, kas pārstāvēja pilnīgi jaunu dzīvības tipu, un šo

jauno dzīvības tipu nosauca par hemolitoautotrofo. Visu šūnas

vielu sintēzei hemolitoautotrofikā vienīgo oglekļa avotu izmanto

ogļskābi, bet enerģiju iegūst, oksidējot neorganiskos sēra, slā-

pekļa, dzelzs, antimona savienojumus un molekulāro ūdeņradi.

Mikroekoloģisko principu dažādu mikroorganismu grupu izo-

lēšanai sekmīgi pielietoja M. Beijerinks. Astoņus gadus pēc tam,
kad S. Vinogradskis bija atklājis anaerobo slāpekļa fiksētāju,
M. Beijerinks augsnē konstatēja vēl vienu baktēriju sugu, kas aug
un fiksē slāpekli aerobos apstākļos —

Azotobacter chroococcum.

M. Beijerinkam bija neparasti plašs interešu loks. Viņš ir sa-

rakstījis darbus par gumiņbaktēriju fizioloģiju, denitrifikācijas un

sulfatredukcijas procesiem, kā arī par dažādu mikroorganismu
grupu fermentiem.

S. Vinogradskis un M. Beijerinks lika pamatus mikrobioloģijas
ekoloģiskajam virzienam, kas saistīts ar jautājumu par mikroor-
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ganismu lomu dabiskos apstākļos un piedalīšanos vielu aprite
dabā.

19. gs. 70.—80. gados strauji sāka uzkrāties ziņojumi par mik-

roorganismu aktīvu darbību vielu pārvērtību procesos dabā.

1877. g. franču ķīmiķi T. Slēzings (T. Schloesing, 1824—1919) un

A. Mincs {A. Mūntz, 1848—1917) pierādīja nitrifikacijas procesa

mikrobioloģisko dabu. 1882. g. P. Dēereins (P. Deherein, 1830 —

1902) atklāja denitrifikācijas procesa izcelsmi, bet divus gadus
vēlāk —

augu atlieku anaerobās noārdīšanās mikrobioloģisko dabu.

M. Voroņins (1838—1903) 1867. g. aprakstīja gumiņbaktērijas,
bet apmēram divdesmit gadus vēlāk H. Helrīgels (#. Hellriegel,

1831—1895) un H. Vilfarts (#. Willfarth, 1853—1904) pierādīja
šo gumiņbaktēriju spējas fiksēt slāpekli. A. Kostičevs (1845—1895)
radīja augsnes veidošanās procesu mikrobioloģisko teoriju.

19. gs. beigas iezīmējās vēl ar vienu svarīgu atklājumu mikro-

bioloģijas laukā. 1892. g. D. Ivanovskis (1864—1920) atklāja taba-

kas mozaīkas vīrusu — jaunas mikroskopiskas būtņu grupas pār-

stāvi. 1898. g. neatkarīgi no D. Ivanovska tabakas mozaīkas vīrusu

aprakstīja M. Beijerinks (285. Ipp.).
Kā jau iepriekš minēts, 19. gs. otrajai pusei raksturīgi ievēro-

jami atklājumi mikrobioloģijā. Aprakstošo morfoloģiski sistemā-

tisko pieeju mikroorganismu pētīšanai, kas valdīja 19. gs. pirmajā
pusē, nomainīja mikroorganismu fizioloģijas pētīšana, kura pama-

tojās uz precīziem eksperimentiem. Jaunā mikrobioloģijas posma
attīstība saistīta ar L. Pastēra darbiem. 19. gs. beigās iezīmējās
mikrobioloģijas diferenciācija vairākos virzienos: vispārīgā mik-

robioloģija, medicīniskā mikrobioloģija un augsnes mikrobiolo-

ģija.

Mikrobioloģijas attīstība 20. gs.

XIX gs. otrajā pusē tika atklāta mikropasaules dzīvības tipu
ārkārtīgā daudzveidība. Galvenie nopelni te L. Pastēram, S. Vino-

gradskim un M. Beijerinkam. Vēlākais pētnieku uzdevums bija
šāds: izskaidrot šo daudzveidību, noteikt tās robežas, izpētīt, uz

ko tā pamatojas. Par šādas problēmas izvirzīšanu jāpateicas di-

viem mūsu laiku ievērojamiem mikrobiologiem — A. Kluiveram
(A. Kluyver, 1888—1956) un К van Nīlam (C. van Niel).

A. Kluivers ir holandiešu zinātnieks, M. Beijerinka skolnieks.
Pec izglītības bioķīmiķis, viņš, kā tas bieži gadās, interesējās un

nodarbojās ar mikrobioloģiju. Aizsākot darbu, A. Kluivera uzma-

nību vispirms piesaistīja mikropasaules dzīvības tipu daudzvei-
dība un kopīgais, kas vērojams šajā daudzveidībā. Tā kā A. Klui-
vers bija bioķīmiķis, viņš un viņa skolnieki (viens no tiem bija
K. van Nils) veica salīdzinošus bioķīmiskus pētījumus samērā tālu

stāvošās mikroorganismu grupās. Tika izpētītas daudzas dažādu

mikroorganismu formas un ap mūsu gs. 50. gadu vidu formulēta



teorija, ko mēs tagad saucam par dzīvības bioķīmiskās
vienotības teoriju.

1954. g. A. Kluivers un K. van Nīls nolasīja lekciju ciklu, bet

vēlāk, izmantojot šīs lekcijas, sarakstīja grāmatu «Mikrobu iegul-
dījums bioloģijā». Analizējot tajā laikā uzkrāto eksperimentālo
materiālu, A. Kluivers un K. van Nīls pierādīja, ka mikroorga-
nismu metabolismā procesu pārsteidzošās daudzveidības pamatā
ir ne mazāk pārsteidzoša bioķīmisko procesu vienvei-

dība, t. i., «pilnīgi neatkarīgi no pētāmo organismu veida visus

bioķīmiskos procesus var reducēt nedaudzās elementāru reakciju
ķēdēs».

Mikroorganismu pasaulē ir liela fizioloģiskā daudzveidība un

dažādi dzīvības tipi. Kur tieši meklējama dzīvības bioķīmiskā vie-

notība? Kopīgais balstās uz triju procesu grupu vienotību: infor-

mācijas nodošanas mehānismu vienotību, enerģētisko un konstruk-
tīvo procesu vienotību. A. Kluivers pierādīja divas pēdējās tēzes.

Kas attiecas uz pirmo, tad A. Kluivers ar šīs problēmas pētīšanu

nenodarbojās. Informācijas nodošanas sistēmas vienotība tika pie-
rādīta vēlāk. Patlaban nav zināmi izņēmumi, kas liktu šaubīties par

dzīvības bioķīmiskās vienotības teoriju.
20. gs. sākumā turpinās tālākā mikrobioloģijas diferenciācija.

No tās atdalās jaunas zinātniskās disciplīnas (virusoloģija un mik-

oloģija) ar saviem pētījumu objektiem, izdalās virzieni ar dažā-

diem pētniecības uzdevumiem (vispārīgā, tehniskā, lauksaimniecī-

bas, medicīnas mikrobioloģija, mikroorganismu ģenētika). Sniegt
īsu apskatu par mikrobioloģijas sasniegumiem 20. gs. mums likās

pārāk sarežģīti, tādēļ nolēmām to nedarīt. Patiesībā viss turpmā-
kais materiāla izklāsts (arī pietiekami īss un neaptver visus mūs-

dienu mikrobioloģijas virzienus) ir mēģinājums raksturot mūsdienu

sasniegumus mikrobioloģijas dažādās nozarēs. Atsevišķu pētnieku
ieguldījumu konkrētu mikrobioloģijas problēmu risinājumā centā-

mies sniegt reizē ar materiāla izklāstu.

Līdz ar to mēs īsumā esam pastāstījuši par mikrobioloģijas vēs-

turi, īpaši izceļot to zinātnieku lomu, kuriem bija nozīme ne tikai

atsevišķos mikrobioloģijas, bet arī bioloģijas attīstības posmos:
A. van Lēvenhuks atklāja mikropasauli, L. Pastērs noskaidroja

mikroorganismu nozīmi dabā, S. Vinogradskis ūn M. Beijerinks
parādīja dzīvības formu daudzveidību mikropasaulē, A. Kluivers
un K. van Nīls pierādīja dzīvības bioķīmisko vienotību.
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2. NODAĻA

MIKROORGANISMU VIETA DZĪVO ORGANISMU SISTĒMĀ

Jau sākot ar Aristoteli (384.—322. g. p. m. ē.), kas pirmais
mēģināja sistematizēt par dzīvajiem organismiem uzkrātās ziņas,
biologi dzīvo pasauli ir iedalījuši augu valstī un dzīvnieku valstī.

Mikroskopisko dzīvo būtņu atklājējs A. van Lēvenhuks bija pār-
liecināts, ka tās ir mazi dzīvi zvēriņi (viva animalkula). No tā

laika līdz pat 19. gs. visi atklātie mikroorganismi tika uzskatīti

par dzīvnieku valsts sīkākajām būtnēm.

Tā kā vēl nebija aprakstītas pazīmes mikropasaules būtņu sistematizācijai,
18. gs. izcilākais augu un dzīvnieku sistemātiķis K. Linnejs (K. Linne, 1707—

1778) grāmatā «Dabas sistēma» (1758) visas mikropasaules būtnes apvienoja
haosa grupā. 1767. gadā Linnejs no haosa grupas izdalīja piecas dzimtas, vis-

mazākos mikroorganismus ietilpinot Infusorium dzimtā.

Nedaudz vēlāk mikroorganismus (infuzorijas) mēģināja sistematizēt dāņu

zoologs O. Millers (0. F. Mūller, 1730—1784). Viņš pirmais šim nolūkam iz-

mantoja K. Linneja binārās nomenklatūras principu. O. Millera sistēmā jau

bija ne mazāk par 15 baktēriju sugām, kas pieskaitītas divām ģintīm — Monas

un Vibrio.

Mikroorganismu klasifikāciju mēģināja uzlabot H. Erenbergs 1839. g.

(Ch. G. Ehrenberg, 1795—1876). Visas par infuzorijām nosauktās mikroskopis-
kās būtnes viņš iedalīja 22 dzimtās, no kurām trijās bija bakteriālās formas.

H. Erenbergs pirmais nosauca nūjiņveida formas par Bacterium, bet spirāl-
veida — par Spirillum un Spirochaeta. Visus mikroorganismus H. Erenbergs

uzskatīja par sīkiem dzīvnieciņiem un centās viņu uzbūvē saskatīt līdzību ar

augstākajiem dzīvniekiem.
t

1849. gadā vācu botāniķis K. Nēgeli {K. W. Nageli, 1817—1891) mikro-

organismus iedalīja divās grupās. Pirmajā grupā viņš ietvēra pigmentētos mik-

roorganismus, kurus pieskaitīja a]ģu klasei, t. i., augu valstij. Otro grupu —

nepigmentētos mikroorganismus — viņš pievienoja sēņu klasei. Visas bezkrāsai-

nās baktērijas (Bacterium, Vibrio, Spirillum un Sarcina) un raugus K. Negeli

apvienoja vienā grupā un ieteica nosaukt tās par Schyzcmycetae — skaldsēnī-

tēm, t. i., sēnēm, kas dalās.

Kaut arī pamazām uzkrājās ziņas par mikroorganismiem, to-

mēr jautājums par viņu vietu dzīvo būtņu sistēmā vēl arvien bija
neskaidrs.
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Itāļu botāniķis M. Pērti (Лl. Pērti, 1804—1884) 1851. gadā izteica domu,

ka baktērijas jāuzskata par pārejas formu starp augiem un dzīvniekiem un šai

grupai ieteica nosaukumu Phutozoida (augi—dzīvnieki). Vācu botāniķis F. Kons

(F. Cohn, 1828—1898) pēc rūpīgiem pētījumiem nonāca pie secinājuma, ka

mikroorganismiem ir augu daba. 1870.—1876. gados F. Kons pārskatīja esošo

baktēriju klasifikāciju un izstrādāja savu baktēriju sistēmu, kurā Bacteria

dzimta iedalīta 4 apakšdzimtās: Sphaerobacteria, Microbacteria, Desmobacte-

ria un Spirobacteria. Baktēriju klasifikācijā F. Kons izmantoja morfoloģiskās,
funkcionālās un ekoloģiskās pazīmes.

Beidzot, 19. gs. otrajā pusē, vācu biologs E. Hekels (E. Hae-

ckel, 1834—1919) nonāca pie slēdziena, ka mikroorganismi bū-

tiski atšķiras gan no augu valsts, gan no dzīvnieku valsts un tos

nevar pieskaitīt ne pie vienas no tām. E. Hekels ieteica visus mik-

roorganismus, kuriem nediferencējas orgāni un audi, apvienot at-

sevišķā — Protista* (pirmdzīvnieku) valstī, ietverot tajā organis-
mus, kas daudzējādā ziņā ieņem starpstāvokli starp augiem un

dzīvniekiem. Terminu Protista vēl tagad izmanto mikrobiologu pē-

tījumu objektu apzīmēšanai.
Mūsdienās nav vienota uzskata par kopīgu dzīvās pasaules

sistēmu. Nevajadzētu censties visus eksistējošos organismus stin-

gri shematizēt, jo jebkura mākslīga norobežošana nesader ar da-

biskajām saitēm, kuras saista organismus. Saskaņā ar šo tendenci

dzīvā pasaule tiek dalīta pēc iespējas mazāk, un par lietderīgu
uzskata tikai valstu — Plantae (augi) un Animalia (dzīvnieki)
atzīšanu. Sis uzskats akcentē līdzību starp dažādiem orga-

nismu tipiem un norāda, ka evolūcijas procesā iespējama pāreja
no vienas organismu grupas otrā organismu grupā.

Saskaņā ar pretējo uzskatu dzīvības tipu daudzveidību

vislabāk atspoguļo visu dzīvo būtņu iedalījums lielos taksonos

(valstīs).
Pēc pirmā uzskata visi mikroorganismi ir primitīvi augi vai

dzīvnieki un atbilstoši pieder Plantae vai Animalia valstij. Pēc

otrā uzskata mikroorganismiem ir unikāls stāvoklis dzīvo būtņu
hierarhijā; pirmais to atzīmēja E. Hekelis. Tālākā Heke|a «pirm-
dzīvnieku» izpēte noskaidroja šīs grupas neviendabību.

Sākot ar 19. gs. beigām, uzkrājās dati par Protista grupas

mikroorganismu šūnu uzbūves atšķirībām. Grupu iedalīja aug-

stākajos un zemākajos protistos. Pie augstākajiem protistiem pie-
skaitīja mikroskopiskos dzīvniekus (vienšūņus), mikroskopiskās
aļģes (atskaitot zilaļģes) un mikroskopiskās sēnes (pelējumi,
raugi); pie zemākajiem protistiem —

visas baktērijas un zilaļģes,
kuras pēdējā laikā biežāk sauc par ciānbaktērijām. ledalījuma
augstākajos un zemākajos protistos pamatā ir šūnu organizācijas
tipi — eikariotais un prokariotais.** Augstākajiem protistiem ir

* Gr. protos — pats vienkāršākais.
** Sos jēdzienus ieteica protozoologs E. Satons.
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2. att. Dzīvās pasaules piecu valstu

shēma: prokarioti (Monera valsts);
vienšūnas eikarioti (Protista

valsts); daudzšūnu eikarioti (Plan-
tae, Fungi, Animalia valstis) (pēc

Whittaker, 1969)

eikariota šūnu uzbūve (eikarioti),
bet zemākajiem — prokariota uz-

būve (prokarioti).
Attīstoties šūnu ultrastruktū-

ras pētījumu metodēm, it īpaši
elektronmikroskopijai, atklājās
liela atšķirība starp eikariotu un

prokariotu šūnu uzbūvi. R. Stani-

jera un K. van Nīla (R. Stanier,

C. van Niel) darbi 60. gados pie-
rādīja, ka šūnu organizācijas tips
ir būtiska pazīme, pēc kuras visas

dzīvās būtnes var iedalīt divās

grupās.
Paskaidrosim, kāda ir atšķirī-

ba starp prokariotiem un eikario-

tiem. Šūna ir citoplazma, ko ap-
tver šūnas membrāna. Katrai šūnai

obligāti ķīmiskie komponenti ir

divu veidu nukleīnskābes (DNS
un RNS), olbaltumvielas, lipīdi un ogļhidrāti. Obligāti šūnas struk-

tūrelementi ir citoplazma un citoplazmatiskā membrāna. Minētās

sastāvdaļas ir bez izņēmuma visās šūnās. Sūnu struktūru smal-

kās organizācijas pētījumi pierādīja, ka ir būtiska atšķirība starp
baktēriju un ciānbaktēriju šūnu uzbūvi, no vienas puses, un pā-
rējo makroorganismu un mikroorganismu uzbūvi, no otras puses.

Prokariotu šūnā ir viena iekšēja telpa, kuru aptver citoplazma-
tiskā membrāna. Šādas šūnas citoplazmā ir organellas, kuras nav

norobežotas no citoplazmas ar membrānu, un tādēļ neveidojas no-

slēgti sekundāri nodalījumi. Organellas var būt membrānu veido-

jumi, bet šīs membrānas nav noslēgtas. Prokariotu šūnā nav no-

formēta kodola un membrāna neatdala DNS no citoplazmas. Atšķi-
rībā no prokariotiem eikariotu šūnās ir sekundāri nodalījumi.
Kodolu aptver membrāna. Tā veido sekundāru nodalījumu, kurā

koncentrēta kodola DNS. Arī hloroplasti ir sekundāri nodalījumi,
kuros ir pigmenti utt. Tādējādi galvenā atšķirība starp abu tipu
šūnām ir sekundārie norobežojumi eikariotu šūnās. Dažas prokario-
tu un eikariotu šūnu organizācijas atšķirības sniegtas 1. tabulā.

Tā kā pastāv principiāla atšķirība starp prokariotu un eika-

riotu šūnu organizāciju, tika ieteikts visus prokariotus ietvert at-

sevišķā valstī. R. Merejs {R. Миггау, 1968) ieteica atkarībā no

šūnu organizācijas tipa visus šūnu organismus iedalīt divās val-

stīs: Procaryotae valstī visus organismus ar prokarioto uzbūvi

un Eucaryotae valstī visus augstākos protistus, augus un dzīv-

niekus.*

* Sis uzskats atspoguļots arī «Berdžija noteicēja» 8. izdevumā (Bergey's

Manual ..., 1974).
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/. tabula

Prokarioto un eikarioto šūnu organizācijas salīdzinājums
(Никитин, 1974)

R. Vitekers (R. Whittaker, 1969) ieteica shēmu, pēc kuras visi

dzīvie organismi, kam ir šūnu struktūra, iedalīti 5 valstīs_ (2. att.).
Sāda dzīvās pasaules klasifikācijas sistēma atspoguļo šunu 'orga-

nizācijas trīs pamatlīmeņus: Monera* aptver prokariotiskos orga-

nismus, kas atrodas pašā primitīvākajā šūnu organizācijas līmenī,

* Jēdzieniem zemākie protisti, Monera un Procaryotae būtībā ir viena un

tā pati nozīme — tie ir prokariotie mikroorganismi.

Pazīme Prokariotu šūna Eikariotu šūna

Kodols un kodola DNS

organizācija

Nukleoīds. DNS nav at-

dalīta no citoplazmas ar

membrānu un nav saistīta

ar bāziskām olbaltumvie-
lām (histoniem).
Mitozes nav

Kodols. DNS no citoplaz-
mas atdala membrāna, un

tā saistīta ar histoniem.
Mitoze

Hromosomu komplekts,
sastāvs, skaits

Viena cirkulāra hromo-

soma, kas sastāv no DNS.

Haploīds komplekts

Vairāk nekā viena hromo-

soma, sastāv no DNS un

olbaltumvielām. Haploīds
vai diploīds komplekts

Citoplazmas DNS Plazmīdas un episomas
(nav apkārt membrānas)

Mitohondriji, hloroplasti,
centriolas, kinetosomas

(bazālie ķermeņi), Goldži

aparāts

Citoplazmas organellas,
kuras aptver membrāna

(sekundāri norobežojumi)

Nav Ir

Membrānas sastāvs Sterolus nesatur Satur sterolus

Elpošanas sistēma Da]a membrānu vai me-

zosomas. Mitohondriju
nav

Membrānu organellas —

mitohondriji

Ribosomas 70—S tipa | 80—S tipa

I Nav I Novēro biežiCitoplazmas kustība

Šūnapvalks Sunapvalka (ja tas ir) Sunapvalka (ja tas ir) sa-

sastāvā ir peptīdglikāni stāvā nav peptīdglikānu

Viciņas Sastāv no vienas vai ne- Katra viciņa sastāv no

daudz fibrillām 20 fibrillām, kuras novie-

totas grupās. Katrā grupā

2x9+2 fibrillas



Protista — mikroskopiskas, pa lielākai daļai vienšūnas nediferen-

cētas dzīvas būtnes, kuras evolūcijas procesā kvalitatīva lēciena

rezultātā izveidojās par eikariotām šūnām; daudzšūnu eikarioti ir

trijās valstīs
— Plantae, Fungi, Animalia.

Pēdējām trim taksonomiskajām grupām ir dažādi barošanās

veidi. Augiem (Plantae) raksturīgs fototrofais barošanās

tips, kam pamatā ir fotosintēze, sēnēm (Fungi) galvenokārt rak-

sturīgs osmotrofais barošanās tips, t. i., barošanās ar izšķī-
dušām organiskām vielām, bet dzīvniekiem (Animalia) ir hоl o-

zoiskā barošanās, jo tie apēd un sagremo cietu barību. Augiem
un sēnēm raksturīgie barošanās tipi evolūcijas procesā izveidoju-
šies Monera līmenī un tālāk attīstījās Protista līmenī. Holozois-

kais barošanās tips izveidojās Protista līmenī.

Neņemoties spriest par to, vai ir lietderīgi dzīvo pasauli iedalīt

piecās vai sešās valstīs*, noteikti var apgalvot, ka prokarioto mik-

roorganismu apvienošana atsevišķā Procaryotae valstī ir pama-
tota, jo ir principiālas atšķirības starp prokarioto un eikarioto

šūnu struktūras organizāciju.

* Arī dzīvības bezšūnu formas (vīrusus) iesaka apvienot atsevišķā valstī

(Vira).
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3. NODAĻA

MIKROORGANISMU LIELUMS

Mikroorganismu pasaules pētīšana nav iespējama bez atbilsto-

šām optiskajām ierīcēm — mikroskopiem.

Pirmie mikroskopi parādījās 17. gs., un tie sastāvēja no divām abpusēji
izliektām lēcām (objektīva un okulāra). Mikroskopi tolaik bija tik nepilnīgi, ka

neizturēja A. van Lēvenhuka lupu konkurenci. Bet, ja A. van Lēvenhuks bija
izsmēlis lupu optiskās iespējas, tad mikroskopu optiskās iespējas vēl nebija pat

apjaustas.

Jau pirmie mikroskopu konstruktori sadūrās ar divu veidu galvenajiem

traucējumiem: sfērisko un hromatisko aberāciju. Izrādījās, ka gaismas stari,

ejot caur lēcu, tās centrā lūst citādi nekā lēcas malās, un tāpēc punkta attēls

izskatās kā aplītis ar neskaidrām malām (sfēriskā aberācija). Bez tam lēca

nevienādi lauž gaismu, kurai ir dažāds viļņu garums, un attēls iegūst vara-

vīksnes oreolu (hromatiskā aberācija). Lai novērstu aberāciju, izcilais mate-

mātiķis un fiziķis L. Eilers 18. gs. 50.—70. gados izstrādāja vairākas teorētiskas

atziņas un metodes. Tomēr ilgu laiku viņa darbiem šajā nozarē nebija prak-
tiskas nozīmes. 1827. g. itāliešu zinātnieks Dž. Amiči (G. Amici, 1786—1863)

uzbūvēja mikroskopu, kurā bija ievērojami samazināta sfēriskā aberācija. Abe-

rācijas novēršanai viņš sāka lietot imersiju.

Mūsdienu mikroskopa teoriju 19. gs. beigās izstrādāja vācu fiziķis un ma-

temātiķis E. Abe (£. Abbe, 1840—1905). Pamatojoties uz šo teoriju, tika uz-

būvētas pirmās ierīces — apohromāti. Šajos mikroskopos sfēriskā un hroma-

tiskā aberācija parādījās tikai pašos lielākajos palielinājumos.
Mikroskopa optiskās iespējas raksturo tā izšķiršanas spējas, t, i., minimā-

lais saredzamais attālums starp diviem tuvākajiem objekta punktiem, kas vēl

nesaplūst kopā. Mikroskopa izšķiršanas spējas atkarīgas no krītošās gaismas
viļņu garuma un teorētiski ir puse no krītošās gaismas viļņu garuma, tādē|
gaismas mikroskopam teorētiskā robeža ir 0,2 цт*. Tūlīt jāatzīmē, ka moder-

* 1 milimetrs (mm) =1000 mikrometru (|im).
1 цгп= 1 mikrons (v.)=1000 nanometru (nm) =1000 milimikronu (mv.).
1 nm= 10 angstrēmu (A).
Tā kā visvairāk mūsu dienās lieto apzīmējumus mikrometri (цт) un nano-

metri (nm), tos lietosim arī mēs.
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najos gaismas mikroskopos šī robeža praktiski ir aizsniegta un gaismas mik-

roskopa iespējas būtībā ir izsmeltas.

Viens no gaismas mikroskopa variantiem ir ultravioletais mikroskops, kurā

gaismas avots ir ultravioletie stari. Ultravioletā gaisma ar viļņu garumu ap

o,2um ļauj paaugstināt mikroskopa izšķiršanas spējas līdz 1 цт.

Interesants gaismas mikroskopa pārveidojums ir kontrastfāžu mikroskops,
kuru 1938. g. izgudroja holandiešu fiziķis F. Cernike (F. Zernike, 1888—1966).
Kontrastfāžu mikroskops neizmainīja mikroskopa izšķiršanas spējas, toties pa-

augstināja apskatāmo objektu kontrastainību. Rezultātā šajā mikroskopā varēja

novērot dzīvus mikroorganismus. Ar speciālu ierīci var acij neredzamās staru

fāzu izmaiņas, kas rodas, ejot caur objektu, padarīt par acij redzamām gaismas
staru amplitūdas izmaiņām.

Tajā pašā laikā Berlīnes Augstākās tehniskās skolas līdzstrādnieki M. Knolls

un R. Ruska (N. Knoll, E. Ruska) konstruēja pirmo elektronmikroskopu, kurā

attēls veidojās pēc cita principa. Ja gaismas mikroskopā attēls rodas, dažādām

objekta daļām nevienādi absorbējot gaismu, tad elektronmikroskopā, — galveno-
kārt nevienādi izkliedējot uz objektu virzītas plūsmas elektronus. Objekta da-

žādu rajonu elektroncaurlaidība ir atšķirīga. Rezultātā tie objekta rajoni, kas

stipri izkliedē un absorbē elektronus, uz ekrāna izskatīsies tumši, bet tie, kas

elektronus izkliedē vāji, — gaiši.
Moderns elektronmikroskops ir tehniski sarežģīta iekārta. Mūsu uzdevums

nav sniegt apskatu par tā uzbūves detaļām un darba paņēmieniem ar to. Tā

kā elektronmikroskopā attēlu veido elektronu plūsma, kuras viļņu garums var

sasniegt 0,05 A, izšķiršanas spējas elektronmikroskopam teorētiski var

būt līdz 0,025 A. Tomēr praktiski izšķiršanas spējas labākajiem mūsdienu

elektronmikroskopiem ir 1,5—3 A robežās. So robežu pārsniegt pagaidām
traucē aberācija.

Tā ar jaunākajām optiskajām ierīcēm cilvēka acs izšķiršanas spējas izde-

vies palielināt 250—500 tūkstošus reižu! Optiskās tehnikas pilnveidošana pavē-

rusi iespēju dziļāk izpētīt mikropasauli. Elektronmikroskopā var saskatīt tikai

dažu desmitu angstrēmu lieluobjektu struktūru.

Kā jau norāda pats apzīmējums, mikroorganismi ir ļoti mazi

objekti. Neapbruņotas acs redzamības robeža ir 70—80 um, un pie
mikroorganismiem var pieskaitīt visus tos objektus, kas ir zem

šīs robežas. Mikroorganismu pasaule — tā galvenokārt ir vienšū-

nas formu pasaule. Mikroorganismu izmēru diapazons ir liels

(2. tab.). Paši lielākie mikropasaules pārstāvji ietilpst neapbruņo-
tas acs redzamības robežās

— ap 100 цт (piemēram, dažas kram-

ajģes, augstākie protisti). Nedaudz mazākas ir vienšūnas zilaļģes-
un rauga šūnas. Vairums baktēriju ir vēl mazākas.

Baktēriju vidējais lineārais lielums ir 0,5—3 цт, bet tām ir arī

savi «milži» un «pundurīši». Piemēram, pavediena sērbaktērijas
Beggiatoa gigantea garums sasniedz 55 цт; par vienu no lielāka-

jām baktērijām uzskata Bacillus megaterium, tās garums ir 5—

10 цт, bet diametrs — aptuveni 1 цт. Spirohetas šūnas garums

var sasniegt 500 цт.
Pašas sīkākās no zināmajām baktērijām pieder pie mikoplazmu

grupas. Aprakstītas mikoplazmas ar šūnu diametru 0,12—0,15 цт.
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2. tabula
Dažādu objektu izmēri

(no H. В. Кондратьева, 1975; Lehninger, 1974; Lechevalier, Prammer, 1971;
Villee, Dethier, 1975; Stanier et al., 1971)

* Sfēriskām vai tam tuvām formām dots viens lineārais lielums.

Та kā visu savienojumu molekulām ir noteikti fiziski izmēri, var

aprēķināt, ka šūnā ar 0,15 \im diametru var ietilpt 1200 olbal-

tumvielu molekulas un realizēties aptuveni 100 fermentatīvu reak-

ciju. Tas ir minimums,kas nepieciešams šūnas struktūras uzturēša-

nai un šūnas metabolisma daļējai nodrošināšanai. Mikoplazmu
grupas šūnu lielums sasniedzis teorētiskās robežas, kādas ir dzī-

vībai šūnu organizācijas līmenī. Sīkākās mikoplazmu šūnas pēc
lieluma vienādas vai pat mazākas par vīrusiem — citu mikrosko-

pisko organismu grupu.

Objekts Lineārais lielums piemērotas vienībās*

Dažas krama|ģes un augstākie protisti
Vienšūnas za|a|ģe Chlorella vulgaris
Rauga Saccharomyces cerevisiae šūna

Ciānbaktērijas
Anacystis nidulans .

Gloeocapsa alpicola
Anabaena cylindrica

Nostoc muscorum

Baktērijas
Beggiatoa gigantea
Bacillus tnegaterium
Escherichia coli

Staphylococcus aureus

Bdellovibrio bacteriovorus

Mycoplasma mycoides
Rickettsia prowazeki

Spirochaeta plicatilis
Vīrusi

tabakas mozaīkas

govju baku

gripas

fāgs T2

0,1 mm

2—10 u.m

6—10 щт

|tm
0,8—1,0x2,0—6,0

1—3

2,4—4,5x3,3—8,3

2,4—6,9x2,7—8,7

5—13Х30—55
5—10x1

0,6x3—2

0,6—1
1X0,3
0,12—0,25

0,3—0,6x0,8—2,0

0,5—0,7x100—500

0,02X0,3
0,26

0,1
0,06X0,2

nm

25

22

18

0 Х174
dzeltena drudža
satelīts

Baktēriju šūnas citoplazmas membrā-
nas biezums
E. coli ribosoma
Globulāras olbaltumvielas molekula

maza

liela

Aminoskābes molekula

Ūdeņraža atoma diametrs

Attālums starp atomiem olbaltumvielu
molekulā

10

18

3,6

13
0,6—1,1

0,1

0,1



Lielāko daļu baktēriju šūnu var redzēt gaismas mikroskopā, bet

vīrusi ir ārpus gaismas mikroskopa izšķiršanas spēju robežām,
jo vairums vīrusu ir tikai 16—200 nm lieli.Tikai pēc elektronmikro-

skopā izgudrošanas vīrusus pirmo reizi ieraudzīja un noskaidroja
to struktūru. Pēc lieluma vīrusi atrodas vidū starp pašām sīkāka-

jām baktēriju šūnām un pašām lielākajām organisko vielu mole-

kulām. Līdzīgi ir vīrusa — satelīta (18 nm) un lielas globulāras
olbaltumvielas molekulas (13 nm) izmēri. Ja agrāk nebija zināms,

kas atrodas uz robežas starp biologiem zināmajiem organismiem
un nedzīvajām vielām, tad tagad noskaidrots, ka tie ir vīrusi.

Visi vienās un tajās pašās vienībās, piemēram, angstrēmos, iz-

teiktie dzīvo organismu izmēri ietilpst no 102 (sīkākie vīrusi) līdz

10" (valzivs izmēri) diapazonā. Ja par mikropasaules un makro-

pasaules robežu var pieņemt neapbruņotas acs redzamības galējo
iespēju, t. i., ap 106 A, tad mikropasaulei ir milzīgs lielumu diapa-
zons.

Pārskatot mikropasaules pārstāvjus attiecīgos izmēru «stā-

vos», redzams, ka objektu lielums vienmēr saistīts ar to struktūras

sarežģītību. Mikroorganismu mazie izmēri nosaka dažas to meta-

bolismā īpatnības. Mikroorganismiem ir augsta virsmas attiecība

pret tilpumu, kas rada labvēlīgus apstākļus aktīvai vielu apmaiņai
starp mikroorganismiem un apkārtējo vidi. Un tiešām, pēc dažā-

diem rādītājiem mikroorganismu metaboliskā aktivitāte, rēķinot
uz vienu biomasas vienību, ir ievērojami augstāka nekā lielākām

šūnām. Un tāpēc šķiet likumsakarīgi, ka zemākās dzīvības formas

varējušas izcelties un eksistē mūsu laikā, pateicoties mazajiem iz-

mēriem. Mazie šūnu izmēri rada veselu virkni priekšrocību šo dzī-

vības formu dzīvotspējas paaugstināšanai.
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II. Prokariotu valsts

4. NODAĻA

PROKARIOTU 50NAS FORMA, UZBŪVE UN ĶĪMISKAIS SASTĀVS.

PROKARIOTU VALSTS MORFOLOĢISKĀ DIFERENCĒŠANĀS

Baktēriju forma

Lielākajai daļai prokarioto mikroorganismu šūnu ir sfēras, ci-

lindra vai spirāles forma. Sūnas var būt novietotas atsevišķi, bet

var būt apvienotas pavedienos vai kolonijās (3. att., 1.—8.).
Sfēriskās formas mikroorganismi jeb koki var palikt kopā pēc

dalīšanās. Ja dalīšanās notiek tikai vienā plaknē, veidojas šūnu

pāri (diplokoki) vai ķēdītes (streptokoki). Ja dalīšanās notiek

vienmērīgi trijos savstarpēji perpendikulāros virzienos un šūnas

pēc dalīšanās paliek savstarpēji savienotas, veidojas pareizas for-

mas «paciņas» (sarcīnas) vai sfēriskas kolonijas. Ja šūnas dažā-

dās plaknēs dalās vienmērīgi, veidojas nepareizas formas šūnu

sakopojumi.
Cilindra formas mikroorganismiem (nūjiņām) šūnas garuma

un platuma attiecības var būt ļoti dažādas. īsu nūjiņu garums
tikai nedaudz pārsniedz platumu, tāpēc tās dažreiz grūti atšķirt no

kokiem. Spirālos mikroorganismus var atšķirt pēc vītņu skaita:

spirillām ir viena vai vairākas vītnes, bet vibrioni izskatās kā iz-

liektas nūjiņas, un tos var uzskatīt par nepilnu spirāles vītni. Da-

žām baktērijām atkarībā no attīstības stadijas ir slēgta vai va-

ļēja gredzena forma (Microcyclus ģints baktērijas). Šādas šūnas

ieteikts nosaukt par toroīdiem (3. att., 9.). Baktērijām, kas vairo-

jas galvenokārt pumpurojoties, aprakstīta šūnu izaugumu (pro-
stēku) veidošanās, kuru skaits var svārstīties no viena līdz asto-

ņiem un vairāk (3. att., 10.). No dabas substrātiem ir izolētas

tārpveida baktērijas — garas šūnas ar ļoti tieviem saliektiem ga-

liem, kā arī tādas baktērijas, kas izskatās pēc pareizas formas seš-

stūrainas zvaigznes (3. att., 11., 12.). Dažu grupu prokariotiem
raksturīga vāja (propionskābes baktērijas, mikobaktērijas) vai sa-

mērā labi izteikta (aktinomicētes) zarošanās. Aprakstīti morfolo-
ģiski mainīgi (pleomorfi) mikroorganismi, piemēram, korinebak-

tērijas, kam atkarībā no apstākļiem ir nūjiņu, koku vai vāji zarota

forma.

Prokariotu šūnas formu veido stingrs (rigids) šūnapvalks. šū-

nas ārējā forma ir iedzimstoša pazīme. Par šīs pazīmes konserva-
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3. att. Baktēriju formas:

-1 — koks; 2 — diplokoks; 3
— sarcina; 4 — streptokoks; 5 —

sfēriskas formas kolonija; 6 —

nūjiņveida baktērijas; 7 — spirillas; 8 — vibrioni; 9 — toroidi; 10 — baktērijas ar iz-

augumiem (prostekām); 11 — tārpveida baktērijas; 12 — baktērijas ar pareizas sešstūrainas

zvaigznes formu (pēc Frobisher, 1965;Никитин, 1974)

tīvismu sākumā tikai nojauta, bet vēlāk to pierādīja un izmantoja
mikroorganismu pirmo klasifikāciju veidošanā. Tomēr ir arī izņē-
mumi. Vairākām baktērijām (spirohetām, mikobaktērijām, fleksi-

baktērijām) šūnapvalks ir pietiekami elastīgs, lai šūnu forma no-

teiktās robežās mainītos, piemēram, izliecoties. Un, beidzot, ir pa-

zīstami arī tādi prokarioti mikroorganismi, kuriem vispār nav šūn-

apvalka. Šādi mikroorganismi ir mikoplazmas un L formas. Miko-

plazmas eksistē dabā, un lielākā daļa mikoplazmu ir patogēnas
cilvēkam un dzīvniekiem. L formas iegūtas eksperimentāli tādu ķī-
misku savienojumu iedarbības rezultātā, kas noārda baktēriju šūn-
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apvalku vai kavē šūnapvalka obligāto komponentu sintēzi. Siem

organismiem raksturīgs spilgti izteikts pleomorfisms.
Tādējādi, salīdzinot ar augstāko organismu morfoloģisko dažā-

dību, prokariotu pasaulē morfoloģisko tipu nav daudz.

Prokariotu šūnas šūnapvalka uzbūve un ķīmiskais sastāvs

Prokariotu šūnai ir vairākas būtiskas īpatnības gan tās ultra-

struktūrā, gan ķīmiskajā organizācijā (4. att.).
Ārpus citoplazmatiskās membrānas novietoti šādi šūnas virsmas

komponenti: šūnapvalks, kapsula, gļotu apvalks, viciņas un bārk-

stiņas. Citoplazmatiskā membrāna kopā ar citoplazmu veido pro-

toplastu.

4. att. Prokariotiskas šūnas shematisks attēls

А
— baktērijas šūna; В

— ciānbaktērijas šūna: 1 — gļotu apvalks, kapsula; 2 — šūnap-
valks; 3 — citoplazmatiskā membrāna; 4 — nukleoīds; 5 — citoplazma; 6 — hromatofori;
7_ — tilakoīdi; 8 — mezosoma; 9 — ribosomas; 10 —fikobiiisomas; 11 — vakuola; 12 —

gāzu vakuolas; 13 — poli-P-oksisviestskābes granula; 14 — taukupilieni; 15 — polisaharīdu
granulas; 1S — polifosfāta granulas; 17 — sera ieslēgumi; 18 — ciānficīna granula; 19 —

poliedrālais ķermenis; 20 — viciņa; 21 — bazālais ķermenis (pēc Schlegel, 1972;
Громов, 1976)
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5. att. Viciņu novietojuma galvenie tipi baktērijām
1 — monopolārais monotrihs; 2 — monopolārais politrihs (lofotrihs); 3 — bipolārais mono-

trihs; 4 — bipolārais politrihs (amfitrihs); 5 — peritrihs (pēc Schlegel, 1972;
E. H. Кондратьева, 1972)

Vispirms tiks apskatīta šūnas virsmas komponentu uzbūve, ķī-
miskais sastāvs un funkcijas.

Daudzām baktērijām uz šūnas virsmas ir kustību organellas —

viciņas. To esamība, skaits, izmēri un novietojums ir sugai pastā-

vīgs. Siem rādītājiem ir ievērojama taksonomiska nozīme. Ja vici-

ņas atrodas šūnu galos, viciņu novietojumu sauc par polāru, ja uz

šūnas sāniem, —

par laterālu. Atkarībā no viciņu skaita un loka-

lizācijas vietas uz šūnas virsmas izšķir monopolārus monotrihus

(viena viciņa vienā šūnas galā), monopolārus politrihus jeb lofo-

trihus (viciņu pušķis vienā šūnas galā), bipolārus monotrihus

(katrā šūnas galā pa viciņai), bipolārus politrihus jeb amfitrihus

(katrā šūnas galā pa viciņu pušķim) un peritrihus (daudzas vi-

ciņas uz visas šūnas virsmas vai tikai uz sānu virsmas, 5. att.).
Viciņas sākas no citoplazmas membrānas. Viciņas pamatā ir

bazālais ķermenis, kas atrodas citoplazmas membrānā un šūnap-
valkā un sastāv no vairākiem diskiem. Viciņu diametrs svārstās no

100 līdz 300 A, garums — no 3—12 p,m. Tās sastāv no viena ol-

baltumvielu veida
— flagellīna. Dažreiz viciņām ir makstis, kas,

iespējams, ir no tāda paša materiāla kā šūnapvalks.

Baktēriju pārvietošanās notiek, pateicoties aktīvai viciņu rotā-

cijas kustībai, pie tam peritrihiem un amfitrihiem visas viciņas
darbojas saskaņoti. Viciņu kustības mehānisms līdz šim vēl nav

līdz galam izprasts. īpašu kustības veidu
— slīdēšanu, t. i., pār-

vietošanos pa cietu vai pusmīkstu substrātu bez saredzamām
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lokomotorām organellām — viciņām, — novēro dažādu mikroor-

ganismu grupu mikroorganismiem (mikobaktērijām, fleksibaktēri-

jām, spirohetām, ciānbaktērijām). Nav noskaidrots arī slīdēšanas

mehānisms. Pēc vienas no pirmajām hipotēzēm slīdēšanas pamatā
ir gļotu izdalīšanās no daudzām šūnapvalka porām, kā rezultātā

šūna atgrūžas no substrāta pretēji gļotu izdalīšanās virzienam.

Pēc citas pēdējā laikā izplatītas hipotēzes slīdošā kustība saistīta

ar kustīgo bezviciņu šūnu šūnapvalka uzbūves īpatnībām. Sīm šū-

nām atklāts olbaltumvielu slānis, kas sastāv no noteiktā veidā sa-

kārtotām mikrofibrillām. Pēc jaunākajiem uzskatiem mikrofibrillas
ir analogas viciņām, tikai atrodas šūnapvalka iekšpusē. Mikrofib-
rillu rotācijas kustības rezultātā šūnas virspusē rodas «skrejošais

vilnis», t. i., veidojas kustīgi mikroskopiski šūnapvalka izliekumi,

tāpēc šūna atgrūžas no cieta vai viskoza substrāta. Līdz šim nav

noskaidrots, kāpēc, pārvietojoties ar mikrofibrillām, vajadzīgas gļo-
tas. Dažos gadījumos piemērotas konsistences vidē slīdēšanu var

novērot bez gļotu izdalīšanās. Liela gļotu daudzuma izdalīšanās

vienmēr kavē šūnu kustību, un tām zūd kustības spējas. Pēc šīs

hipotēzes gļotu izdalīšanās slīdēšanai nav absolūti nepieciešama,
bet noteiktos apstākļos atvieglina šūnu atgrūšanos no substrāta.

Kustīgās baktērijas aktīvi pārvietojas noteiktā virzienā. Sādu

pārvietošanos noteiktā virzienā sauc par taksi. To nosaka šādi

faktori: vielu vai skābekļa koncentrācija vidē, apgaismojums v. c.

Atkarībā no faktora izšķir hemotaksi, aerotaksi un fototaksi. Kus-

tīgās šūnas tiecas pārvietoties uz rajonu,kur tām ir visoptimālākie
eksistences apstākļi. Baktērijām ir liels pārvietošanās ātrums, pie-
mēram,baktērija ar viciņām 1 s var veikt attālumu, kas 20—50 rei-

zes pārsniedz tās garumu.

Bārkstiņas. Pie baktēriju virsmas komponentiem pieder arī

bārkstiņas (fimbrijas, pili), un to skaits vienai šūnai var būt no

dažām līdz vairākiem tūkstošiem. Sīs organellas nav saistītas ar

baktēriju kustību, un tās var novērot gan kustīgām, gan nekus-

tīgām baktērijām. Bārkstiņas ir tievākas nekā viciņas, to dia-

metrs ir 50—100 A, garums — no 0,3 līdz 4 ļxm. Aprakstītas de-

viņu dažādu tipu bārkstiņas. lespējams, ka tā ir salikta un fun-

kcionāli nevienāda grupa.

Vislabāk izpētītas ir tā saucamās dzimumbārkstiņas jeb F pili,
kas sastāv no olbaltumvielām. To subvienības, kuru diametrs ir

30—35 A, veido vienkāršu spirāli ar kanālu iekšpusē. F piliem ir

nozīme baktēriju dzimumprocesā, jo pa to kanāliem DNS pāriet
no donora uz recipientu. lespējams, ka, konjugācijas procesā tie

stabilizē kontaktu starp šūnām. Skropstiņas nevar uzskatīt par
šūnu obligātu sastāvdaļu, jo baktērijas arī bez tām labi aug un

vairojas.

Kapsulas un gļotu apvalks. Baktēriju un ciānbaktēriju šūnap-
valku bieži no ārpuses sedz gļotainas vielas. Atkarībā no gļotu
biezuma un konsistences izšķir makrokapsulas un mikrokapsulas,
ka arī gļotu apvalkus. Par kapsulu sauc gļotainu veidojumu, kas
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6. att. Prokariotiskas šūnas virsmas

struktūru shematisks attēls:

1 — citoplazmatiskā membrāna; 2 —

šūnapvalks; 3 — mikrokapsula; 4 —

makrokapsulas ārējais slānis; 5 — mak-

rokapsulas vidējais slānis: 6 — makro-

kapsulas iekšējais slānis; 7 — gļotu ap-
valks (pēc Rose, 1971)

apņem šūnapvalku un kam ir

skaidras kontūras. Ja kapsulas bie-

zums ir mazāks par 0,2 v.m, tā ir

mikrokapsula, un to var

ieraudzīt tikai elektronmikroskopā,
bet, ja biezums lielāks par

0,2 fj,m,
— makrokapsula,

ko var redzēt parastajā gaismas
mikroskopā. Lai saskatītu makro-

kapsulu, preparātu apskata tušas

pilienā. Tuša kapsulās neiekļūst,
un uz tumša fona labi redzamas

šūnas, kam apkārt ir gaišas zonas.

Šo paņēmienu sauc par nega-

tīvo kontrastēšanu. Amorfās gļotas
ap šūnu, kas viegli atdalās no

šūnas virsmas, sauc par šūnas gļotu apvalku. Prokario-

tiem bez šiem trim veidojumiem novēro daudz pārejas formu.

Kapsula ar šūnapvalku var būt saistīta dažādi. Dažas baktēri-

jas sintezē gļotvielas, kas viegli atdalās no šūnām. Un otrādi, kap-
sulas (it īpaši mikrokapsulas) var būt tik cieši piesaistītas šū-

nām, ka šādu kapsulu var uzskatīt par šūnas sastāvdaļu.
Kapsulu veidošanās ir atkarīga no mikroorganisma celma un

tā kultivēšanas apstākļiem. Dažas baktērijas mutācijas rezultātā

viegli pārvēršas no kapsulu veidotājām par bezkapsulu formām

(šis process nosaukts par S —>-R transformāciju). Par kapsulu
esamību var spriest pēc koloniju izskata uz cietas barotnes. Kolo-

nijām, kas sastāv no šūnām ar kapsulām, ir gluda virsma. Tās

sauc par S kolonijām (no angļu valodas vārda smooth
— līdzens,

gluds). Kolonijām, kuru šūnām nav kapsulu, virsma ir nelīdzena

un tās sauc par R kolonijām (no angļu valodas vārda rough —

nelīdzens).
Baktēriju un ciānbaktēriju kapsulu uzbūves pētījumi ar ekolo-

ģiskām, citoķīmiskām un imunoloģiskām metodēm pierādīja, ka

kapsulām ir noteikta daudzslāņaina ultrastruktūra. Kapsulām ir

fibrillāra uzbūve
— tās satur fibrillas, kas atsevišķos kapsulas slā-

ņos var būt paralēlas vai perpendikulāras šūnapvalkam. Atseviš-

ķiem kapsulas slāņiem var būt atšķirīga ķīmiskā uzbūve un anti-

gēnu īpašības (6. att.).
Kapsulas, iespējams, zināmā mērā var uzskatīt par šūnapvalka

atvasinājumu, jo tajās ir vairāki tādi paši komponenti kā šūnap-
valkam. Tomēr kapsulas un šūnapvalka ķīmiskie sastāvi nav

vienādi. Dažādu baktēriju un ciānbaktēriju sugu kapsulām nav

vienāds ķīmiskais sastāvs, un kapsulās ir tādas vielas, kādu nav

šūnapvalkā. Galvenie ķīmiskie komponenti vairumam prokariotu
kapsulu ir homopolimēri vai heteropolimēri polisaharīdi. Homopo-
lisaharīdu (glukānu, mannānu) sastāvā ir tikai viena veida cukuru

atlikumi. Heteropolisaharīdi sastāv no dažādu cukuru atlikumiem,
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piemēram, Pseudomonas aeruginosa kapsulu polisaharīdā ir D~

glikozes, D~ galaktozes, D~ mannozes, L
-

ramnozes un D~ gtiku-
ronskābes atlikumi. Izpētīto ciānbaktēriju gļotu kapsulas vai mak-

stis arī sastāv no polisaharīdiem, kuros visbiežāk ir glikozes, ga-

laktozes, ksilozes, ramnozes un glikuronskābes atlikumi. Kapsulu
sastāvā var būt arī polipeptīdi, olbaltumvielas, mukopolisaharīdi
un lipopolisaharīdi. Dažu Bacillus sugu kapsulas sastāv galveno-
kārt no polipeptīda — glutamīnskābes polimēra, kurā ir gan tās

D izomēri, gan L izomēri.

Kapsula nav obligāta prokariotu šūnas sastāvdaļa, un tās trū-

kums nerada šūnas aktivitātes traucējumus. Tomēr uzskata, ka

kapsula šūnai ir zināmā mērā noderīga. Acīmredzot šūnai ir lab-

vēlīga vides viskozitātes palielināšanās, ko rada makstu vai kap-
sulu gļotas. Gļotas aizsargā šūnu pret nelabvēlīgiem apstākļiem:
mehāniskiem bojājumiem, izžūšanu, rada papildu osmotisko bar-

jeru, kavē fāgu iekļūšanu. Daudzu prokariotu gļotu apvalkiem ir

antigēnu īpašības, kuras nosaka šo celmu virulenci. Kā tas no-

skaidrots azotobakteram, dažreiz gļotu veidojumi kalpo par rezer-

ves vielu avotu. Gļotu fibrillas saista kolonijā blakus esošās šūnas,
kā arī piestiprina šūnas pie dažādām virsmām. Pēdējā laikā dažu

baktēriju sintezētos gļotu polimērus izmanto par asinsplazmas aiz-

vietotājiem un sintētisko plēvju ieguvei.
Šūnapvalks — svarīgs un obligāts prokariotu šūnas struktūr-

elements (izņemot mikoplazmas un L formas), kas kapsulveidotā-
jām baktērijām atrodas zem gļotām, bet baktērijām, kam nav kap-
sulu, tiešā kontaktā ar vidi. Prokariotu šūnapvalkā ir 5—50% šū-

nas sausnes.Šūnapvalks ir mehāniska barjera starp protoplastu un

ārējo vidi, un no tā ir atkarīga šūnas forma. Šūnā vienmēr ir aug-
stāka sāļu koncentrācija nekā ārējā vidē, tāpēc starp šūnu un vidi

ir liela osmotiskā spiediena starpība. Šūnapvalks mehāniski aiz-

sargā šūnu pret pārmērīgu ūdens iekļūšanu tajā.
Pēc uzbūves un ķīmiskā sastāva prokariotu šūnapvalks stipri

atšķiras no eikariotu šūnapvalka. Šūnapvalkā ir specifiski poli-
mēru kompleksi, kādu nav citos šūnas komponentos. Šūnapvalka
uzbūve un ķīmiskais sastāvs ir sugai raksturīgi —

tā ir svarīga
diagnostiska pazīme. Pēc šūnapvalka uzbūves prokariotus iedala
divās lielās grupās. Atklājās, ka fiksētās mikroorganismu šūnās,

tas vispirms krāsojot ar kristālvioleto, bet pēc tam ar jodu, veido-

jas krāsains komplekss. Ja šādas šūnas apstrādā ar spirtu, rezul-

tāts atkarīgs no šūnapvalka uzbūves. Tā saucamajām grampozitī-
vajām sugām komplekss paliek šūnā, tāpēc tās paliek nokrāsotas,
bet gramnegatīvajām sugām komplekss no šūnām izskalojas un

tas atkrāsojas.* Noskaidrots, ka krāsainais komplekss veidojas uz

protoplasta un tā izskalošanās atkarīga no šūnapvalka caurlaidī-

bas.

* Šādu krāsošanas metodi audu krāsošanai pirmais ieteica dāņu zinātnieks

H. Grams (1853—1938) 1884. g. Vēlāk šo metodi izmantoja mikroorganismu
krāsošanai.
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3. tabula

Grampozitīvo un gramnegatīvo prokariotu šunapvalku ķīmiskais sastāvs

(Rose, 1971)

Apzīmējumi: (+ ) — ir; (+++) — ir liela daudzuma; (—) — nav; (±) — ir,

bet ne visām sugām.

Grampozitīvo un gramnegatīvo prokariotu šūnapvalki atšķi-
ras ne vien pēc ķīmiskā sastāva, bet arī pēc ultrastruktūras

(3. tab.).
No prokariotu šūnapvalka sastāva ietilpstošajam septiņām da-

žādu grupu ķīmiskajām vielām glikopeptīdi ir tikai šūnapvalkā.
Uzskata, ka glikopeptīdi veido šūnapvalka stingro karkasu. Gram-

pozitīvajās baktērijās glikopeptīdi ir līdz 90% no šūnapvalka ma-

sas, bet gramnegatīvajās baktērijās to ir ievērojami mazāk (5—

10%). Pētīto ciānbaktēriju šūnapvalki ir līdzīgi gramnegatīvo bak-

tēriju šūnapvalkiem un satur no 22 līdz 52% glikopeptīdu.

Glikopeptīdi (jeb mureīna komplekss, mukopeptīdi, peptīdgli-
kāni) ir heteropolimēri. To uzbūves pamatā pamīšus novietoti

N-acetilglikozamīna un N-acetilmurāmskābes atlikumi, kas savā

starpā saistīti ar B-1,4-glikozīdsaitēm (7. att.). N-acetilmurāmskābe

ir acetilglikozamīna un pienskābes esteris. Pie N-acetilmurāmskā-

bes pievienota īsa peptīda ķēdīte, kas sastāv no D un L alanīna,
L lizīna, D glutamīnskābes, mezo-diaminopimelīnskābes un dažām

citām aminoskābēm. Uzmanību saista divas peptīda ķēdītes īpat-
nības

—
D formas aminoskābju klātbūtne (dabai neraksturīga kon-

figurācija) un augsts diaminoskābju, t. i., aminoskābju ar divām

aminogrupām, saturs molekulā. Abas šo aminoskābju aminogru-
pas var piedalīties peptīdu saišu veidošanā, turklāt diamino-

skābes — papildu peptīdu saišu veidošanā starp heteropolimērajām
ķēdēm.

Mureīna kompleksa telpiskās organizācijas pamatu veido he-

teropolimēru stiegras, kas savā starpā saistītas ar peptīdu ķēdī-
tēm (horizontālās saites). Gramnegatīvo baktēriju mureīna kom-

plekss sastāv no viena slāņa (8. att.), bet grampozitīvajām bak-

tērijām tas ir daudzslāņains un atsevišķos slāņus savā starpā
saista peptīdu tiltiņi (vertikālās saites, 9. att.).

Prokariotu šūnapvalku sastāvā bez mureīna kompleksa ir vēl

viena unikāla ķīmisko savienojumu klase
— teihojskābes. Tās ir

Šūnapvalku komponenti
Gramnegatīvie

prokarioti
Grampozitivie

iprokarioti

ilikopeptīdi (mureīna komplekss)
•olisaharīdi

'eihojskābes
)lbaltumvielas

.ipīdi

.ipopolisaharldi

.ipoproteīdi

+

+

+

+.++

+

+

;■+++

+

+

+
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7. att. E. coli šunapvalka glikopeptīda fragmentastruktūra.

tikai grampozitīvajām baktērijām. So polimēru pamatā ir ribīts

(pieclocekļu spirts), un to atlikumi saistīti kopā ar fosfodiestera
saitēm (10. att.). Spirtu molekulu brīvās hidroksilgrupas var būt

aizvietotas ar D~alanīna, glikozes, N_

acetilglikozamīna un vēl

dažu citu cukuru atlikumiem.

Grampozitīvo baktēriju šūnapvalkos nelielos daudzumos atrasti

polisaharīdi, olbaltumvielas un lipīdi. Teihojskābes un grampozi-
tīvo baktēriju citu minoro komponentu molekulas ir cieši saistītas

ar mureīna kompleksu un, iespējams, ir novietotas tā telpiskās
struktūras izveidotajos dobumos, tāpēc elektronmikroskopā lielākā

daļa grampozitīvo baktēriju šūnapvalku izskatās homogēni. To
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8. att. Gramnegatīvo baktēriju šūnapvalka vienslaņainā mureīna kompleksa
iespējamā uzbūve.

Ar treknām līnijām attēlotas heteropolimēru ķēdītes, kas sastāv no pamīšus novietotiem

N-acetilglikozamīna (G) un N-acetilmurāmskābes (M) atlikumiem, kuri savā starpā
saistīti ar (J-1.4-glikozīdsaiti. А — parādīta peptīdu tiltiņa veidošanās starp divām hetero-

polimēru ķēdītēm. Ala — alanīns; Glu — glutamīnskābe; DAP — diaminopimelīnskābe.
В — vienslāņa mureīna kompleksa shematisks attēls. Ar smalkām līnijām attēloti peptīdu

šķērstiltiņi (pēc Schlegel, 1972)

biezums ir līdz 200—300 A. Par apvalka izturību liecina fakts, ka

tas var izturēt līdz 30 atm lielu spiedienu.
Daudz sarežģītāks ir gramnegatīvo baktēriju un ciānbaktēriju

šūnapvalku ķīmiskais sastāvs un ultrastruktūra. Mureīna kom-

plekss ir vienslāņains un pieguļ citoplazmatiskajai membrānai

(11. att.). Virs tā ir irdens olbaltumvielu slānis. Ar ķīmiskajām
analīzēm noskaidrots, ka šajās olbaltumvielās ir pilns amino-

skābju komplekts. Virs olbaltumvielām novietots lipopolisaharīdu
slānis. (Interesanti, ka lipopolisaharīdu ogļhidrātu komponents
bez parastajiem plaši izplatītajiem monosaharīdiem satur retus

3,6-dezoksicukuru grupas savienojumus.) Virs lipopolisaharīdiem
atrodas lipoproteīdu slānis. Uzskata, ka slāņos virs mureīna kom-

pleksa ir daudz poru. Katram gramnegatīvo baktēriju šūnapvalka
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ķīmiskajam slānim ir atšķirīga elektronu caurlaidība, tāpēc elek-

tronmikroskopā tādu baktēriju šūnapvalks izskatās trīsslāņains vai

četrslāņains. Šūnapvalka biezums ir 140—170 A, un tas iztur spie-
dienu līdz 6—7 atmosfērām.

Pēc ķīmiskā sastāva ciānbaktēriju šūnapvalks ir līdzīgs gram-
negatīvo baktēriju šūnapvalkam. Elektronmikroskopā redzami četri

tā slāņi (12. att.). Tieši virs citoplazmatiskās membrānas atrodas

elektroncaurlaidīgs Li slānis, kura ķīmiskais sastāvs vēl nav no-

skaidrots. Tam pieguļ blīvs homogēns L 2 slānis, kas sastāv no mu-

reīna kompleksa. Tā biezums dažādām ciānbaktēriju sugām svār-

stās lielā intervālā
— no 100—300 līdz 1200—2500 A. Nākošais —

L 3 slānis daudzām sugām ir fibrillara rakstura. Fibrillas sastāv

no olbaltumvielām. Dažu ciānbaktēriju īpatnējās slīdēšanas spējas
pa cietu substrātu saista ar L 3 slāņa fibrillāro uzbūvi. L 4 slānis

izskatās tāpat kā trīsslāņu membrāna. Ciānbaktēriju šūnapvalks
bez mureīna kompleksa satur vēl arī polisaharīdus, olbaltumvielas

un lipīdus.
Šūnapvalka vielas sintezējas uz citoplazmatiskās membrānas

ārējās virsmas. Priekšteči sintezējas citoplazmā un iziet cauri cito-

plazmatiskajai membrānai. Uz tās ārējās virsmas esošie fermenti

priekštečus apvieno makromolekulās.

Prokariotu šūnapvalkam ir dažādas funkcijas: tas mehāniski

aizsargā šūnu no ārējās vides iedarbības, veido šūnas formu, dod

9. att. Grampozitīvās baktērijas Staphylococcus aureus šūnapvalka mureīna

kompleksa iespējamā uzbūve.

А — glikopeptīda uzbūve un peptīdu tiltiņu veidošanasstarp heteropolimēru ķēdēm. Hetero-

polimeru ķēdes, kuras pamīšus ir novietoti N-acetilglikozamīna (G) un N-acetilmuramskābes

(M) atlikumi, attēlotas ar treknām līnijām. Peptīdu tiltiņus starp Staphulococcus aureus

heteropolimērajām ķēdēm veido pieci glicīna atlikumi. Ala
— alanīns; Glu

— glutamīn-
skabe; Gy — glicīns; Ly — lizīns. В — daudzslāņu mureīna kompleksa shematisks attēls.
Ar treknām līnijām attēlotas heteropolimēru ķēdes; ar punktētām — peptīdu tiltiņi starp
viena slāņa heteropolimēru ķēdēm (horizontālās saites); ar smalkām šķērslīnijām —

peptīdu tiltiņi, kas savieno dažādu slānu heteropolimēru ķēdes (vertikālās saites) (pēc
Rose, 1971)
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šūnai iespēju eksistēt hipotoniskos šķīdumos. Noteiktos apstākļos
prokariotu mikroorganismi var iztikt bez šūnapvalkiem. Atklājās,
ka, iedarbojoties uz šūnām ar noteiktām ķīmiskām vielām, apvalks
var zust pilnīgi (protoplasti) vai daļēji (sferoplasti). To ievēroja,

10. att. Gliceroteihojskābes struk-

tūrformula. Pārmaiņus novietoti

D-alanīna un N-acetilglikozamīna
atlikumi (pēc Rose, 1971)

apstrādājot baktēriju šūnas

ar lizocīmu
—

fermentu olas

baltumā un asaru šķidrumā.

(Lizocīmu izdala dažas bak-

tērijas.) Tika noskaidrots,
ka šis ferments šķeļ p-1,4-
-glikozīdsaiti, kura N-acetil-

glikozamīna un N-acetilmu-

rāmskābes atlikumus saista

mureīna kompleksā. Lizocīma

iedarbībā iegūtajiem proto-
plastiem vai sferoplastiem ir

11. att. Gramnegatīvo baktēriju
šūnapvalka uzbūves shēma:

1 — citoplazmatiskā membrāna; 2 —

blīvs glikopeptīdu slānis; 3 — irdeni

novietotu olbaltumvielu molekulu slānis;
4 — lipopolisaharīdu slānis; 5 — lipo-
proteīdu slānis; 6 — poras (pēc Rose.

1971)

12. att. Ciānbaktēriju šūnapvalka
uzbūves shēma:

1 — citoplazmatiskā membrāna; 2 —

šūnapvalks (L, — nezināma ķīmiska sa-

stāva slānis; L — glikopeptīdu slānis;
L3 — olbaltumvielu fibrillu slānis; L4 —

sarežģītas uzbūves slānis); 3 — gļotu
apvalks (pēc Jost, 1965)
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sfēriska forma. Tie ir ļoti jutīgi pret ārējo osmotisko spiedienu
un var eksistēt tikai tad, ja barotnes osmotiskais spiediens
sabalansēts ar osmotisko spiedienu šūnā. Labvēlīgos apstākļos

sferoplastiem un protoplastiem ir novērojama zināma metaboliska

aktivitāte, bet tie ir zaudējuši vairošanās spējas.
Baktērijas bez šūnapvalka sastopamas arī dabā. Šādas baktē-

rijas ir mikoplazmas, kas ir saprofīti un dzīvnieku un cilvēka

parazīti. Laboratorijās, eksperimentāli izmantojot penicilīnu, lizo-

cīmu un citus preparātus, iegūtas mikoplazmām līdzīgas for-

mas —
L formas. Labvēlīgos apstākļos tām ir metaboliska akti-

vitāte un vairošanās spējas. L formas var būt ģenētiski stabilas.

Pastāv uzskats, ka mikoplazmas cēlušās no parastajām baktēri-

jām tādas mutācijas rezultātā, kas kavē šūnapvalka vielu sin-

tēzi līdzīgi tam, kā eksperimentos iegūst ģenētiski stabilas L for-

mas.

Pateicoties unikālajam prokariotu šūnapvalka ķīmiskajam sa-

stāvam un tā atšķirībai no augu un dzīvnieku šūnapvalka, radās

iespēja izveidot un pielietot tādus ārstnieciskos līdzekļus, kas spe-

cifiski iedarbojas uz prokariotu šūnapvalku. Uz to pamatojas peni-
cilīna, novobiocīna un citu antibiotiku iedarbība. Piemēram, mu-

reīna kompleksa sintēzes procesā augošās baktēriju šūnās penici-
līns kavē peptīdu saišu veidošanos.

Citoplazmatiskā membrāna ir obligāts jebkuras šūnas kompo-

nents, jo tā norobežo šūnas saturu no šūnapvalka. Citoplazma-

tiskajā membrānā ir 8—15% šūnas sausnes. Tā ir olbaltumvielu —

lipīdu komplekss, kurā ir 50—70% olbaltumvielu un 15—30% li-

pīdu. Membrānas sastāvā konstatēts arī neliels daudzums ogļhid-
rātu un RNS (4. tab.).

Citoplazmatiskajā membrānā ir divu grupu lipīdi: neitrālie li-

pīdi un fosfolipīdi. Brīvā veidā fosfolipīdu nav, jo tie veido kom-

pleksu ar olbaltumvielām. Lipīdi ir specifisks jebkuras membrānas

komponents —
līdz 90% visu šūnas lipīdu ir membrānās. Proka-

riotu membrānu neitrālo lipīdu un fosfolipīdu sastāvā galvenokārt
ir piesātinātas un nepiesātinātas taukskābes ar 16—18 oglekļa ato-

miem. Daudzos prokariotu membrānu lipīdos konstatētas dažas

tiem specifiskas taukskābes, kādu parasti nav eikariotu mikroorga-
nismu membrānās. Tādas ir taukskābes ar sazarotu ķēdi un ciklo-

4. tabula

Dažu grampozitīvo baktēriju citoplazmatisko membrānu ķīmiskais sastāvs

(Reaveley, 1968; Owen, Freer, 1972; Theodore et ai, 1971)

Ķīmiskais sastāvs %

iroorgan:isms olbaltum-

vielas I I ogļhidrāti Ilipīdii RNS

Bacillus licheniformis 43—49

Staphylococcus aureus 56

Micrococcus liļsodeikticus 42—50

18—25

25

26,4

4

4,7

13—15

15
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13. att. Elementārās bioloģiskās
membrānas uzbūves modeļi:

А — H. Dousona un D. Danielli Izveido-

tais modelis; В — elementārās mem-

brānas modelis, kurā paredzēta mem-

brānas olbaltumvielu globulāra uzbūve.

1 — olbaltumvielu slānis; 2 — lipīdu
slānis (pēc Rose, 1971; Lehninger, 1974)

propāntaukskābes, t. i., taukskā-

bes ar ciklisku grupējumu. Cito-

plazmatiskās membrānas olbaltum-

vielas var iedalīt strukturālajās
un fermentatīvajās olbaltumvielās.

Pirmās ir membrānu struktūras

elements, otrās piedalās fermenta-

tlvos procesos.

Citoplazmatiskās membrānas

biezums svārstās 70—100 A ro-

bežās. Elektronmikroskopā tā vis-

biežāk izskatās trlsslāņaina. Katra

slāņa biezums ir ap 25—30 A.

Izstrādāti vairāki membrānu

uzbūves modeļi, tomēr neviens no

tiem pietiekami neizskaidro zināmo

membrānas funkcijas izpildei
nepieciešamo struktūras organizā-

ciju. Līdz pat pēdējam laikam vis-

vairāk tika atzīts H. Dousona un

Dž. Danielli 1935. gadā izstrādā-

tais tā saucamais «elementārās

membrānas» modelis. Pēc šī mo-

deļa elementārā membrāna sastāv

no diviem olbaltumvielu slāņiem,

starp tiem ir lipīdu slānis ar di-

vām pareizi orientētām molekulu

kārtām. Lipīdu molekulu hidrofilie gali orientēti pret olbaltumvielu

molekulām, bet hidrofobie gali ir iekšpusē (13. att., A). Sāds mode-

lis izskaidro daudzas dabisko membrānu īpašības. Tomēr uzkrā-

jušies arī tādi dati, kurus nevar izskaidrot, izmantojot Dousona —

Danielli modeli. Uz dažu membrānu virsmas konstatētas globulāras
olbaltumvielu subvienības. Bez tam Dousona—Danielli modelis

nepietiekami izskaidro jautājumu par vielu iekļūšanu caur mem-

brānu šūnā, jo šajā modelī pieņem, ka olbaltumvielu un lipīdu
slāņi ir nepārtraukti. Vielu transportu caur membrānu labāk var

izprast, pieņemot, ka membrānu olbaltumvielām ir giobuiāra uz-

būve (13. att., B).

Pēdējā laikā radušies citi membrānu uzbūves modeļi, kuros

uzsvērta transporta funkcija, tomēr arī tie pilnīgi neizskaidro vi-

sas membrānu īpašības. Interesi rada dati par membrānu asimet-

risko uzbūvi. Asimetrija saistīta ne vien ar binārā slāņa lipīdu mo-

lekulu, kā arī ārējā un iekšējā olbaltumvielu slāņa molekulu

uzbūves atšķirībām, bet arī ar olbaltumvielu un lipīdu molekulu

novietojumu katrā slānī.

Citoplazmatiskajai membrānai ir dažādas funkcijas. Membrānu

preparātiem konstatēta adenozīntrifosfatāzes aktivitāte, tie katalizē

vielu sintēzi šūnapvalkā un gļotu apvalkā. Membrānās lokalizēti
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oksidācijas fermenti un elektronu pārnesēji. Seit atrodas arī fer-

menti (permeāzes), kuri realizē dažādu organisko un neorganisko
vielu aktīvu divpusīgu specifisku transportu.

Prokariotu šūnu citoplazmatiskā membrāna morfoloģiski sais-

tīta ar citoplazmas iekšējām struktūrām un citām šūnas organel-
lām (nukleoīdu, ribosomām), kā arī ar šūnapvalku.

Citoplazma ir šūnas saturs, ko ietver citoplazmas membrāna.

Prokariotu šūnu citoplazmā ir kodolaparāts un dažādi ieslēgumi.

Ilgu laiku uzskatīja, ka citoplazma ir homogēns olbaltumvielu šķī-

dums, kurā iegremdētas šūnas organellas. Pēdējie pētījumi liecina,
ka citoplazma ir membrānu caurausta sistēma.

Heterotrofo prokariotu membrānu veidojumi citoplazmā no-

saukti par mezo somām*, bet pēc izcelšanās un uzbūves ana-

logie fotosintezējošo prokariotu veidojumi — par tilа ко ī-

diem (plakana forma) vai hromatoforiem** (pūslīšu for-

ma, 4. att.).
Mezosomas, tilakoīdi un hromatofori veidojušies no citoplaz-

matiskās membrānas un dažos gadījumos ar to vēl ir saistīti. Sīs

organellas veidojas tad, kad notiek citoplazmas membrānas inva-

ginācija (ieliekšanās uz iekšu), citoplazmas membrānas augšanas
ātrumam pārsniedzot šūnapvalka augšanas ātrumu.

Fotosintezējošo prokariotu hromatoforos un tilakoīdos lokalizēti

pigmenti, fotosintētiskās elektronu transporta ķēdes, kā arī fosfori-

lācijas sistēmas komponenti.

Pagaidām nepilnīgi noskaidrotas ir mezosomu funkcijas. Labi

attīstītas un pēc uzbūves sarežģītas ir tikai grampozitīvo baktēriju
mezosomas. Vairumam gramnegatīvo baktēriju mezosomas ir vāji
attīstītas un samērā vienkāršas. Izņēmums ir atsevišķas gramnega-
tīvo baktēriju grupas (slāpekja fiksētāji, metānoksidētājas baktē-

rijas un nitrifikatori).
Mezosomām ir dažāds lielums, forma un novietojums šūnā. Pa-

visam ir trīs mezosomu pamattipi: lamelārās (plātņveida), veziku-

lārās (pūslīšveida) un tubulārās (cauruļveida). Bieži var novērot

jaukta tipa mezosomas, kuras sastāv no lamellām, caurulītēm un

pūslīšiem. Pēc novietojuma šūnās izšķir mezosomas, kas veidojas
šūnas dalīšanās un šķērssienas (septas) veidošanās zonā, mezoso-

mas, pie kurām piestiprināts nukleoīds (kodola mezosomas), un

mezosomas, kas veidojas citoplazmatiskās membrānas invaginā-
cijas rezultātā (perifērās mezosomas).

Mūsu dienās ir vairākas hipotēzes par mezosomu nozīmi pro-
kariotu šūnā.

1. Mezosomas — prokariotu šūnas strukturāli

funkcionālā aparāta nepieciešama sastāvdaļa.

* Literatūrā sastopami citi heterotrofo prokariotu citoplazmas membrānu

veidojumu nosaukumi: perifēriskie ķermeņi, hondrioīdi, plazmalemasomas.
** Daži pētnieki ar jēdzienu hromatofori apzīmē visas tās prokariotu

organismu organellas, kurām novēro fotosintētisko aktivitāti.
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Tās piedalās svarīgos šūnas metabolismā procesos (DNS replikā-

cija un segregācija, šūnas dalīšanās, šūnapvalka vielu sintēze).
2. Mezosomas nav obligāta prokariotu šūnas sastāvdaļa un

kalpo tikai noteiktu šūnas funkciju pastiprināša-
nai. Ja uzskata, ka fermenti uz citoplazmatiskās membrānas lo-

kalizēti samērā vienmērīgi, tad mezosomas, kas veidojas, invaginē-
joties membrānai, palielina kopējo aktīvo virsmu. Sādā gadījumā
mezosomas un citoplazmatiskā membrāna ir funkcionāli identas.

Uzskatot, ka citoplazmas membrāna ir funkcionāli neviendabīga
un atsevišķiem tās rajoniem ir specifiska fermentatīva aktivitāte,
var pieņemt, ka citoplazmatiskās membrānas invaginācijas rezul-

tātā veidojas funkcionāli šauri specializētas mezosomas.

Saskaņā ar šo uzskatu šūnā var veidoties mezosomas, kas pie-
dalās enerģētiskajā metabolismā (elpošanā un citās oksidēšanās-

reducēšanās reakcijās), šūnas dalīšanās procesā, lipīdu, citohromu,

šūnapvalka vielu, eksofermentu un sporu apvalku sintēzē. Konsta-

tēts, ka slāpekļa fiksētājām baktērijām slāpekļa fiksācijas process

ir saistīts ar citoplazmas iekšējo membrānu.*

3. Sūnas metabolismā procesos mezosomas nepiedalās aktīvi,
tās pilda tikai strukturālu funkciju, nodrošinot prokariotu
šūnas fizisku kompartmentalizāciju, t. i., telpiski
norobežo šūnas saturu atsevišķos nodalījumos un rada labvēlīgus
apstākļus fermentatīvoreakciju secīgai norisei. (Eikariotiem daudz

pilnīgāku kompartmentalizāciju nodrošina pilnīgi noslēgti mem-

brānu veidojumi — šūnas funkcionāli specializētas organellas: mi-

tohondriji, hloroplasti, Goldži aparāts v. c.)
Vairāku atšķirīgu hipotēžu vienlaicīga pastāvēšana liecina par

to, ka baktēriju mezosomu funkcijas vēl joprojām nav noskaidro-

tas. So veidojumu nepieciešamība prokariotu šūnās ir apšaubāma,
jo ar mezosomām saistītie procesi var notikt arī tādās šūnās, kur

to nav. Visticamākais ir uzskats, ka mezosomas tikai pastiprina
atsevišķas šūnu funkcijas. Pagaidām nav noskaidrots jautājums
par to, vai mezosomām ir funkcionālais specifiskums un cik lielā

mērā tas piemīt atsevišķām šūnām un dažādām prokariotu grupām.
Ribosomas ir nukleoproteīdu veidojumi, kuru diametrs ir 200

—

300 A. Tās piedalās olbaltumvielu biosintēzē. Prokariotu šūnā ir

5000—50 000 ribosomu, kuru sastāvā vienādās daļās ietilpst RNS

* Daži pētnieki domā, ka prokariotu šūnās funkcionāli strukturālā diferen-

ciācija ir daudz lielāka nekā pieņemts uzskatīt un daži prokariotu citoplazma-
tiskās membrānas veidojumi ir līdzīgi eikariotu šūnas organellām: mitohondri-

jiem, endoplazmatiskajam retikulam, Goldži aparātam v. с. (В. И. Бирюзова,
M. H. Поглазова). Sie autori ieteikuši par mezosomām apzīmēt tikai tos

membrānu veidojumus, kas veidojas membrānas invaginācijas rezultātā šūnas

dalīšanās un septas veidošanās rajonā, kā arī piedalās šūnapvalka vielu sintēzē,

septas veidošanā un augšanas procesos. Ar nukleoīdu saistītos membrānu vei-

dojumus, kas piedalās nukleoīda DNS replikācijā un tai sekojošajā segregā-

cijā, iesaka saukt par nukleidosmām.
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(tā saucamā ribosomālā RNS) un olbaltumvielas. Ribosomu

sedimentācijas konstante ir 700 S, un tās sastāv no divām nukleo-

proteīdu subvienībām, kam sedimentācijas konstantes attiecīgi ir

30 S un 50 S.* Olbaltumvielu sintēzē piedalās ribosomu kompleksi,
kurus sauc par poliribosomām vai polisomām. Ribosomas cito-

plazmā var atrasties brīvi un var būt saistītas ar membrānām.

Kodols (nukleoīds). Ilgu laiku zinātnieki strīdējās par to, vai

pastāv atšķirība starp prokariotu un eikariotu šūnu kodoliem.

Patlaban ir noskaidrots, ka prokariotu un eikariotu ģenētiskais
materiāls ir DNS molekulas, bet to strukturālajā organizācijā ir

būtiskas atšķirības. Prokariotiem DNS ir vairāk vai mazāk kom-

pakta un atrodas noteiktā citoplazmas rajonā. Prokariotu kodols

nav norobežots no citoplazmas ar membrānu. Lai pasvītrotu pro-

kariotu un eikariotu kodolu uzbūves atšķirības, ieteikts prokariotu
kodolu saukt par nukleoīdu.

Elektronmikroskopā redzams, ka baktēriju nukleoīds, kaut arī

tam nav membrānas, ir samērā labi norobežots no citoplazmas.
Nukleoīds piepildīts ar DNS pavedieniem, kuru diametrs ir 25—

30 A. Pavedienu sakārtojumā nevar novērot likumsakarību, bet visi

DNS pavedieni kopā veido noslēgtu gredzenu, ko sauc par baktē-

rijas hromosomu. Visa baktērijas nukleoīda DNS sastāv no vienas

1,4 mm garas molekulas; tās garums vairāk nekā 1000 reizes pār-
sniedz baktērijas šūnas garumu. Atšķirībā no baktēriju vairuma

ciānbaktēriju nukleoīds nekad nav kompakts. Lielšūnu baktērijām
bieži ir vairāki nukleoīdi. Piemēram, pavedienu ciānbaktērijas Os-

cillatoria amoena viena pavediena šūnās var būt no 1 līdz 8 nuk-

leoīdiem.

DNS sastāvā ir četras slāpekļa bāzes (adenīns, guanīns, timīns

un citozīns), cukurs (dezoksiriboze) un fosforskābe. Noskaidrots,
ka DNS molekula sastāv no divām polinukleotīdu ķēdītēm. Sīm ķē-
dītēm ir dubultspirāles forma (14. att.). Spirāles karkasā pamīšus
novietoti cukura un fosforskābes atlikumi. Katras polinukleotīdu
ķēdes slāpekļa bāzu molekulas ir novietotas perpendikulāri spirā-
les asij, vērstas uz iekšu un savstarpēji saistītas ar ūdeņraža sai-

tēm pēc komplementaritātes principa, t. i., adenīns (A) savienots

ar timīnu (T), bet guanīns (G) — ar citozīnu (C). Adenīna un

guanīna telpiskā struktūra atļauj veidoties pāriem tikai atbil-

stoši ar timīnu un citozīnu. DNS molekulā bāzu pāru А—T un

G—С saturs noteiktai sugai ir pastāvīgs lielums, tāpēc tam ir

svarīga diagnostiska nozīme.

DNS molekulā sakopota gandrīz visa prokariotu šūnas ģenē-
tiskā informācija. DNS molekulas dalīšanās (dubultošanās

jeb replikācijas) mehānisms ir puskonservatīvs. Normālos apstāk-

ļos tā vienmēr notiek pirms šūnas dalīšanās. DNS replikācija sā-

kas nukleoīda piestiprināšanās vietā pie citoplazmatiskās mcm-

* Apzīmējumi 30 S, 50 S un 70 S — sedimentācijas konstantes, ar kuram

noteiktos standarta apstāk|os raksturo daļiņu nosēšanās ātrumu centrifūgā.
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14. att. Dezoksiribonukleīnskābes (DNS) uzbūve. А — DNS pavediena frag-
ments, kas sastāv no pamīšus novietotiem dezoksiribozes un fosforskābes atli-

kumiem. Pie dezoksiribozes pirmā oglekļa atoma pievienota slāpekļa bāze:

1 — citozīns; 2 — guanīns. В
—

DNS dubultspirale; D — dezoksiriboze; F— fosfāts;
А — adenīns; T — timīns; G — guanīns; С — citozīns (pēc Schlegel, 1972; Rose, 1971)

brānas, jo pēc pašreizējiem uzskatiem tur atrodas nukleoīda dalī-

šanās aparāts. Replikācija notiek vienā virzienā. Bieži var novērot,

ka DNS saistīta ar citoplazmatisko membrānu ar mezosomas starp-
niecību. DNS dubultspirāle replikācijas vietā atritinās,un pēc kom-

plementaritātes principa uz katras no divām polinukleotīdu ķēdēm
kā uz matrices sintezējas otra polinukleotīdu ķēde. Vēl nav no-

skaidrots, kā notiek spirāles atritināšanās pirms replikācijas. DNS

molekulas replikācijas sākšanās vietā atrodas gēns—replikators,
kas nosaka replikācijas sākumu. Gēns—replikators saistīts tieši ar

citoplazmatisko membrānu vai ar tās pārveidnēm. DNS replikā-
cijā izveidojušies meitnukleoīdi arī paliek saistīti ar membrānu.

(Uz komplementārās DNS molekulas sintezētais gēns—replikators
tūlīt saistās ar noteiktu citoplazmatiskās membrānas rajonu vai ar

mezosomu, kurai šajā laikā notikusi dalīšanās.) Domājams, ka tā-

lākā DNS molekulas replikācija notiek paralēli membrānas sintēzei

tajā vietā, kur DNS molekula saskaras ar citoplazmatisko mem-
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brānu. Rezultātā atdalās (segregējas) DNS meitmolekulas un iz-

veidojas atsevišķi nukleoīdi (15. att., A).
DNS replikācijas sākšanās un realizācijas mehānismu izpratnē

ir vēl daudz neskaidrību. Tomēr jau tagad noskaidrots, ka šos pro-

cesus katalizē ar DNS un citoplazmatiskās membrānas kompleksu
cieši saistīti fermenti. Nav šaubu, ka citoplazmatiskajai membrānai

ir noteicošā loma šajos procesos.

Prokariotiem raksturīga amitotiska bināra šūnu dalīšanās. Tā

vienmēr sākas zināmu laiku pēc tam, kad beidzies DNS molekulas

replikācijas cikls. lespējams, ka baktēriju hromosomas replikācija
ierosina kaut kādus šūnas dalīšanās procesus un replikācijas cikla

15. att. Nukleoīda segregācijas un replikācijas (A)
un prokariotiskās šūnas dalīšanās (B) shematiskie

attēli:
I — šūnapvalks, 2 — citoplazmatiskā membrāna: 3 —

membrānu veidojumi; 4 —
nukleoīds. А

— paskaidroju-
mus sk. tekstā. В I —

dalīšanāsar šķērssienas veidošanos,
II — dalīšanās ar pāržmaugas veidošanos; 111 — pum-
purošanās (Авакян и др., 1972; Бирюзова и Поглазова,
1977)
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nobeigums kalpo par signālu prokariotu šūnas dalīšanās sāku-

mam. Tādējādi normālos apstākļos eksistē noteikta saistība starp
baktēriju hromosomas replikāciju un baktēriju šūnas dalīšanos.

Dažādu ķīmisku vielu un fizikālu faktoru iedarbība, kas nomāc

DNS replikāciju, aptur arī šūnu dalīšanos. Noteiktos apstākļos sa-

skaņu starp abiem procesiem tomēr var izjaukt. Tad šūnas dalās,
nenotiekot DNS sintēzei. To izdevies panākt tādām baktēriju šū-

nām, kuras ieguvušas noteiktas ģenētiskā aparāta mutācijas.
Baktēriju hromosomas replikācijas un šūnu dalīšanās procesu

secību var traucēt baktēriju kultivēšana dažādās temperatūrās.

Kultivējot Bacillus subtilis bagātīgā barotnē 37° temperatūrā, in-

tensīvi dalās nukleoīdi un aug šūnas. Rezultātā kultūrā veidojas

diegveida šūnas ar daudziem nukleoīdiem. Sīm šūnām šķērssienu

(septu) nav nemaz vai tās nav izveidojušās līdz galam. Augšanai
palēninoties, diegveida šūnas sadalās normāla garuma baktērijās
ar vienu nukleoīdu.

Daloties lielākajai daļai grampozitīvo baktēriju un pavedienu

ciānbaktēriju, šķērssiena veidojas centripetāli — virzienā no peri-
fērijas uz centru. Tādā veidā dalās Bacillus subtilis, kuram vis-

pirms šūnas vidū (vienmēr vienādā attālumā no šūnas poliem) gre-

dzenveidīgi ieliecas uz iekšu citoplazmatiskā membrāna un veido-

jas dažādas formas membrānu veidojumi (mezosomas). Uzskata,
ka mezosomas aktīvi piedalās peptīdglikānu un citu šūnas kompo-
nentu sintēzē. Šķērssiena veidojas no citoplazmatiskās membrānas

un mukopeptīdu slāņa, bet tās ārējās kārtas sintezējas vēlāk. Lie-

lākā daļa gramnegatīvo baktēriju un vienšūnas ciānbaktēriju da-

lās, veidojoties pāržmaugām. E. coti šūnām dalīšanās vietā pakā-
peniski ieliecas citoplazmatiskā membrāna un šūnapvalks. Dažām

baktērijām novēro pumpurošanos (Huphomicrobium, Hyphomonas,
Pasteuria, Nitrobacter v. c. ģintīm, kā arī dažām fotosintezējoša-

jām baktērijām, 15. att., B). Vidusslānim lizējoties, izveidojušās
meitšūnas atdalās viena no otras.

Citoplazmas ieslēgumi. Dažādu prokariotu citoplazmā novēro

cietus, šķidrus un gāzveida ieslēgumus. leslēgumiem var būt rezer-

ves vielu funkcija. Ja vidē ir barības vielu pārākums, tie šūnā uz-

krājas. Organismam badojoties, ieslēgumi tiek patērēti. Citus

ieslēgumus var uzskatīt par šūnas metabolisma produktiem, kas

neizdalās no šūnas. Otra tipa ieslēgumiem ir pielāgošanās raksturs.

Ciānbaktēriju un dažādu citu ūdens mikroorganismu šūnās tādi

ieslēgumi ir gāzu vakuolas jeb aerosomas, kurās ir uzkrātas gā-
zes. Vakuolu gāzu sastāvs ir analogs apkārtējās vides gāzu sa-

stāvam. Elektronmikroskopā novērots, ka gāzu vakuolām ir šūn-

veida struktūra un tās sastāv no liela daudzuma cilindriskas for-

mas gāzu pūslīšu, kurus aptver olbaltumvielu membrāna. Uzskata,
ka ūdens mikroorganismi, mainot gāzes daudzumu vakuolās, var

regulēt pārvietošanos vertikālā virzienā.

Prokariotu rezerves vielas ir polisaharīdi, lipīdi, polipeptīdi,
polifosfāti un sēra savienojumi. No polisaharīdiem šūnā uzkrājas
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glikogēns, ciete un cietei līdzīga viela — granuloze. Granuloze ir

rezerves polisaharīds, kas specifisks klostrīdiju grupas anaeroba-

jām sporulējošajām baktērijām. Minētie polisaharīdi sastāv no gli-
kozes atlikumiem. Nelabvēlīgos apstākļos šūnas tos izmanto par

oglekļa un enerģijas avotu. Lipīdi uzkrājas tauku pilienu veidā, kas

stipri lauž gaismu un tāpēc labi saskatāmi gaismas mikroskopā.
Šāda veida rezerves viela ir p-oksisviestskābes polimērs, kas uzkrā-

jas daudzu baktēriju šūnās. Dažām baktērijām, kas oksidē ogļ-
ūdeņražus, poli-p-oksisviestskābe veido līdz 70% šūnu sausnes.

Mikobaktērijās rezerves viela ir vaski (augstāko taukskābju un

spirtu esteri). Tauku uzkrāšanās šūnā notiek apstākļos, kad vidē

ir daudz oglekļa, bet maz slāpekļa. Lipīdi šūnām ir labs oglekļa
un enerģijas avots.

Otrs baktērijās un ciānbaktērijās plaši izplatīts rezerves vielu

tips ir polifosfāti (savienojumi ar makroerģiskajām saitēm). Poli-

fosfātus satur volutīna jeb metahromatīna granulas, kuras var sa-

skatīt pēc krāsošanas ar īpašām krāsvielām. Šūnas tos izmanto kā

fosfora un enerģijas avotu. Ciānbaktērijām novērotas ciānficīna

granulas, kas ir peptīdu dabas rezerves viela. Ķīmiskā analīze pa-
rādīja, ka šis peptīds ir polimērs, kas sastāv no arginīna un aspa-

ragīnskābes.
Daudzām sērbaktērijām, t. i., baktērijām, kuru metabolisms ir

saistīts ar sēra savienojumiem, raksturīga molekulārā sēra uz-

krāšanās šūnā. Ja apkārtējā vidē ir sērūdeņradis, tad sērs uzkrā-

jas, bet, ja apkārtējā vidē sērūdeņradis izsīcis, — oksidējas par

sulfātu. Aerobajām bezkrāsainajām sērbaktērijām sērs ir enerģijas
avots, bet aerobajām fotosintezējošajām sērbaktērijām — elektronu
donors.

Prokariotu morfoloģiskā diferencēšanās

Prokariotu organismu evolūcijai ir spilgti izteikts fizioloģiski
bioķīmiskais novirziens. Prokariotu attīstībai raksturīga dažādu

funkciju veidošanās un to pārbaude, kā rezultāts ir dzīvības tipu
daudzveidība mūsdienu mikropasaulē. Pārsteidzošā prokariotu
daudzveidība radusies uz samērā ierobežotas morfoloģiskās bāzes.

Tiešām, prokariotu morfoloģiskā evolūcija nogājusi neievērojamu
ceļu, tādēļ mēs varam runāt tikai par morfoloģiskās dife-

rencēšanās iedīgļiem.
No daudzu prokarioto mikroorganismu veģetatīvajām šūnām

noteiktos apstākļos var attīstīties morfoloģiski atšķirīgi veidojumi.
Var rasties veģetatīvās šūnas ar izmainītu formu, funkcionāli spe-
cializētas šūnas un dažādi daudzšūnu veidojumi. Vairumā gadī-
jumu prokariotu morfoloģiskā diferencēšanās vērsta uz izdzīvo-

tības paaugstināšanu. Veidojas specializētas šūnas ar palielinātu
izturību pret nelabvēlīgiem apstākļiem (baktēriju endosporas, cis-

tas). Efektīvu vairošanos nodrošina aktinomicētu konīdijas, ciān-

baktēriju hormogonijas un endosporas.
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Morfoloģiskās diferencēšanās pamatā ir noteikti bioķīmiskie

procesi, kas savukārt ir atbilstošās ģenētiskās informācijas iz-

pausme.* Tā ieprogrammēta šūnas ģenētiskajā aparātā un reali-

zējas atkarībā no apstākļiem, kas radušies šūnā vai nu tās attīs-

tības gaitā, vai arī ārējo apstākļu iedarbībā. Tālāk tiks apskatīti
divi piemēri prokariotu pasaules morfoloģiskās diferencēšanās

ilustrācijai.
1. Sūnu diferencēšanās Hormogoneaeklases pavedienu (daudz-

šūnu) ciānbaktērijām. Ciānbaktēriju nodalījumā un, iespējams,
visā prokariotu valstī tieši šī klase ir morfoloģiski visvairāk pro-

gresējusi.
2. Endosporu un to funkcionālo analogu veidošanās dažās bak-

tēriju grupās.
Ciānbaktēriju morfoloģiskā diferenciācija. Ciānbaktērijām ir

vienšūnas, koloniālās un pavedienveida formas.** Vienšūnas ciān-

baktērijas ir atsevišķi dzīvojošas šūnas, koloniālās ciānbaktēri-

jas — zināma šūnu skaita apvienojums vienā veselā. Par cementē-

jošo materiālu kalpo šūnu izdalītās gļotas. Visbiežāk kolonijām
nav noteiktas formas. Tās veidojas noteiktās ciānbaktēriju kultū-

ras attīstības stadijās, bet dažreiz ir pastāvīgi veidojumi.
Pavedienu ciānbaktērijas ir sarežģīti daudzšūnu mikroorga-

nismi ar šūnu diferencēšanās elementiem. Pavedienu ciānbaktēriju
morfoloģiskā pamatvienība ir trihoma — ķēdītē apvienotas šū-

nas. Ciānbaktēriju trihomas var būt sakārtotas vienā vai vairākās

rindās, un bieži tās aptver gļotainas makstis (16. att.).
Tātad pavedienu ciānbaktērijas ir izolēti pavedieni, kas sastāv

no vienrindas un vairākrindu trihomām. Pēdējās ir koloniāli or-

ganismi. (Ar jēdzienu pavediens apzīmē trihomu kopā ar tās mak-

sti.) Dažām ciānbaktērijām šūnu protoplasti trihomasrobežās sais-

tīti savā starpā ar smalkiem citoplazmas pavedieniem — plazmo-
desmām, kas iet caur šūnu šķērssienu porām. Trihomā šūnas var

atšķirties pēc formas un lieluma, tādēļ trihomas var būt simetris-

kas un asimetriskas (16. att.). Tas viss apliecina, ka trihoma ir

vienots organisms, noteikta fiziоl оģi s к a vien īb a, bet ne

atsevišķu šūnu mehānisks sakopojums.
Par to liecina arī šūnu morfoloģiskā diferencēšanās ciānbaktē-

riju tīrkultūrās. Kaut arī šūnu morfoloģiskā diferencēšanās novē-

rojama vairumam pavedienu ciānbaktēriju, tomēr visvairāk tā ir

izteikta Hormogoneae klases ciānbaktērijām, kuras acīmredzot ir

* F. Zakobs un Z. Mono (F. Jacob, J. Monod) diferencēšanos formulē šādi:

«Vienu šūnu salīdzinājumā ar otru var uzskatīt par diferencētu, ja abu genomi

ir vienādi, bet tajās sintezētais olbaltumvielu kopums ir atšķirīgs.»
** Pēc N. Timofejeva-Resovska domām, koloniālās, pavedienu vai plātņu

formas ir vienšūnas organismi, ja visām šūnām kolonijās, pavedienos un plāt-
nēs ir vienāda uzbūve un funkcijas. Daudzšūnu organismu šūnām ir dažādas

funkcijas, t. i., tās ir funkcionāli diferencētas (sk.: Тимофеев-Рессовский H. B.

и др. Краткий очерк теории эволюции, 1969, с. 24).
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16. att. Hormogoneae klases pārstāvji:
1 — Oscillatoria lacustris; 2 —

Calotrix contarenii; 3 —
Microcoleus ienerrimus,

4 — Anabaenasolicola; 5 — Stigonema ocellatum; 6 — Hapatosiphon ļontinalis; 7 — Nodu-

laria harveyana (pēcH. В. Кондратьева, 1975)

ciānbaktēriju morfoloģiskās evolūcijas virsotne. Sīs klases ciān-

baktērijām vienas sugas kultūrā var būt vairākas morfoloģiskas
formas.

1. Dažāda garuma izolēti pavedieni.
2. Vairākrindu pavedieni ar dažāda lieluma un formas šūnām.

3. Hormogonijas —
nedaudzu šūnu (dažreiz 2—3 šūnu)

fragmenti, kas izslīd no maksts un ir sākums jauniem pavedieniem.
Hormogonijām ir aktīvas kustības spējas. Tām nekad nav makstu.
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17. att. Anabaena cylindrica hetero-

cistas uzbūves shēma:

1 — fibrillu slānis; 2 — homogēnais slā-

nis; 3 — heterocistas apvalka plākšņainais
slānis; 4 — šūnapvalks; 5 — citoplazma-
tiskā membrāna; 6 — tilakoīdi; 7 — ribo-

somas (pēc Lang, Fay, 1971)

4. Atsevišķas šūnas, kas

izce]o no makstīm. lespējams,
ka tās ir vienšūnas hormogoni-

jas.
5. Heterocistas —

di-

ferencētas šūnas, kas aktīvi au-

gošās kultūrās veidojas lielāka-

jai daļai hormogoniju ciānbak-

tēriju. Parasti heterocistas ir

nedaudz lielākas par veģetatīva-

jām šūnām. Tām apkārt ir

blīvs sarežģītas uzbūves ap-

valks. Šim apvalkam ir fibril-

lāra ārējā kārta, homogēna vi-

dējā kārta un plākšņaina iek-

šējā kārta (17. att.). Bez tam

heterocistām vēl ir saglabājies
veģetatīvās šūnas šūnapvalks.
Biezajā daudzslāņainajā hete-

rocistu apvalkā ir poras, kas

savieno heterocistas ar veģeta-
tīvajām kaimiņu šūnām pave-
dienā.

Heterocistu veidošanās no

veģetatīvajām šūnām ir sarež-

ģīts bioķīmisks process, kas

sevī ietver RNS un specifisku
olbaltumvielu sintēzi. Veidojo-
ties heterocistām, pārkārtojas
fotosintēzes aparāts (tila-
koīdi pārgrupējas, palielinās to

masa, degradējas otrās foto-

sistēmas komponenti, ar ko saistīts CO2 fiksācijas un 0
2

izdalī-

šanas spēju zudums), izzūd veģetatīvajām šūnām raksturīgie
ieslēgumi (polifosfātu, glikogēna un ciānficīna granulas), kā arī

aktivējas elpošana.
Heterocistas pavedienos vienmēr veidojas ik pēc noteikta šūnu

skaita. legūtie eksperimentālie dati liecina, ka aerobos apstākļos
ciānbaktēriju heterocistas ir slāpekļa fiksācijas centri. Tātad tās ir

šūnas, kas diferencētas noteiktas funkcijas efektīvākai veikšanai.

Fiksētais slāpeklis no heterocistām nonāk veģetatīvajās šūnās, no

kurām heterocistas savukārt saņem oglekļa savienojumus.
6. Dažādu tipu sporas, kurās bieži apvienota vairošanās fun-

kcija ar piemērošanos nelabvēlīgiem dzīves apstākļiem. Ciān-

baktērijām var novērot a) hormosporas —
daudzšūnu veido-

jumus ar blīvu apvalku, b) sporas jeb akinetas — atsevišķas
šūnas ar blīvu apvalku, pie tam katra akineta veidojas no vienas

veģetatīvās šūnas, c) endosporas, kas lielā daudzumā vei-
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dojas mātšūnas iekšienē, d) eksosporas, kas atšķiras no en-

dosporām ar to, ka veidošanās gaitā tās iznāk šūnas virspusē.*

Sporas jeb akinetas ciānbaktērijām vienlaicīgi ir vairošanās

orgāni un, salīdzinot ar veģetatīvajām šūnām, veidojumi ar pa-

augstinātu izturību pret nelabvēlīgiem ārējiem apstākļiem, piemē-
ram, pret izžūšanu un temperatūras paaugstināšanos. Akinetas ir

lielākas par veģetatīvajām šūnām, tām ir blīvs daudzslāņains
šūnapvalks ar augstu lipīdu un polisaharīdu saturu. Akinetās uz-

krājas ciānficīna granulas un glikogēns, tām ir palielināts DNS

daudzums (iegūti dati, kas liecina par akinetu poliploiditāti). Da-

žām pavedienu ciānbaktērijām akinetas novērotas vienmēr, un,

iespējams, ka tās ir šo organismu dabiska attīstības stadija. Citām

sugām akinetas attīstās tikai nelabvēlīgos apstākļos.
Dažas ciānbaktēriju sugas veido endosporas, ar kurām

vairojas. Ne funkcionāli, ne pēc uzbūves ciānbaktēriju endosporas
nav identas baktēriju endosporām. Ciānbaktēriju endosporas vei-

dojas, norobežojoties citoplazmas rajoniem kopā ar tilakoīdiem un

kodolvielu. Rezultātā izveidojas daudz sīku šūnu, kam apvalks sin-

tezējas mātšūnas iekšpusē. Mātšūnas apvalkam plīstot vai pārgļo-
tojoties, endosporas atbrīvojas.

Ciānbaktēriju pavedieni ir nezaroti vai zaroti, un zarojuma veidi

var būt dažādi (16. att.). Tādējādi morfoloģiski visvairāk diferen-

cēto ciānbaktēriju kultūrās var novērot dažādus šūnu tipus un to

kombinācijas. Jāņem vērā, ka dažādie šūnu tipi vienā ciānbaktēriju
kultūrā nomaina cits citu ne vien attīstības gaitā, bet arī atka-

rībā no kultivēšanas apstākļiem.
Nostoc muscorum gaismā ir pastāvīgs attīstības cikls, kas sa-

stāv no vairākām stadijām. Katrai stadijai ir atšķirīga morfoloģija.
Vispirms novēro kustīgas hormogonijas, tad šūnu sakopojumus bez

noteikta sakārtojuma, tālāk sāk strauji augt pavedieni, kam seko

to saskaldīšanās (daļēji hormogonijās), vienlaicīgi notiek arī gļo-
taino makstu sairšana, ciešo sakopojumu izzušana un heterocistas

saturošo pavedienu satrūkšana. Kultivējot N. muscorum glikozes
barotnē tumsā, tā aug ļoti lēni un veido nenoteiktu šūnu masu.

Vairākas morfoloģiski dažādas formas novēro citai labi izpētī-
tai sugai — termofilam un kosmopolītam Mastigocladus laminosus.

Atkarībā no kultivēšanas apstākļiem šīs ciānbaktērijas var būt at-

sevišķi koki, pavedieni ciešos kamolos un pavedieni ar neīstu za-

rošanos. Morfoloģiski diferencētu formu maiņa attīstības gaitā

vērojama arī Anabaena variabilis un Amorphonostoc punctiforme
kultūrās.

Tādējādi šūnu morfoloģisku diferencēšanos ciānbaktērijām var

novērot vienas sugas kultūru robežās. Sīs diferencēšanās funkcijas
un apmēri kultūru attīstības gaitā vēl nepietiekami izpētīti.

* legūtie dati liecina, ka eksosporas ir pumpurošanās rezultātā veidojušās
sīkas meitšūnas.
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18. att. Dažu mikobaktēriju augļķermeņi un attīstības cikla shēma. А. Мухо
coccus attīstības cikla shēma:

1 — veģetatīvās šūnas, kas aktīvi vairojas; 2 — šūnu sakopojums pirms augļķermeņa
izveidošanās; 3 — augļķermenis: 4 — mikrocistas. B. Augļķermeņi: 1 — Myxococcus; 2 —

Chondromyces (pēc Schlegel. 1972)

Specializētie baktēriju šūnu veidojumi (cistas un endosporas).
Daudzām baktērijām ir veidojumi, kas nelabvēlīgos apstākļos pa-
līdz tām ilgstoši izdzīvot, bet, apstākļiem uzlabojoties, pāriet atpa-
kaļ aktīvā stāvoklī. Tās ir cistas un endosporas.

Cistas novēro dažādās baktēriju grupās: azotobakteram,
spirohetām, miksobaktērijām un riketsijām. Cistu veidošanās vai-

rumam miksobaktēriju ir attīstības cikla noteikta stadija (18. att.,
A). Pēc aktīvās vairošanās stadijas miksobaktēriju šūnas sako-

pojas un veido tā saucamos augļķermeņus. Augļķermeņos šūnas

pāriet miera stāvoklī. Sīs šūnas — miksosporas — var morfolo-

ģiski neatšķirties no veģetatīvajām šūnām, bet reizēm tajās rodas

morfoloģiskas un citoloģiskas izmaiņas: pabiezinās šūnapvalks un

izveidojas ar gļotām pārklātas īsas nūjiņas vai koki, kas ir optiski
blīvi un stipri lauž gaismu. Šādas morfoloģiski atšķirīgas mierā

esošas miksobaktēriju šūnas sauc par mikrocistām. Mikro-

cistas funkcionāli ir, bet pēc uzbūves nav analogas baktēriju endo-

sporām. Mikrocistas pret karsēšanu, žāvēšanu un dažādiem citiem

fizikāliem faktoriem ir daudz izturīgākas nekā veģetatīvās šūnas.

Miksobaktēriju augļķermeņi var būt vai nu gļotu masa, kurā

iegremdētas šūnas, vai arī samērā raksturīgi diferencēti veidojumi
(sporangiji), kurus virs substrāta paceļ vienkārši vai zaroti kātiņi

(18. att., B).
Endosporas. Endosporas veido Bacillus, Clostridium, De-

sulfotomaculum, Sporosarcina un dažas citas baktēriju ģintis. Bak-
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tērijas veido sporas tad, kad vidē rodas sporu veidošanos inducē-

joši apstākļi. Uzskata, ka sporas nav sporu veidotāju baktēriju

obligāta stadija. Var radīt apstākļus, kuros baktēriju šūnu aug-

šana un attīstība daudzās ģenerācijās risēs bez sporu veidošanās

stadijas.
Sporu veidošanos inducē dažādi faktori: barības vielu nepietie-

kamība vidē, pH un temperatūras izmaiņas, kā arī šūnas metabo-

lismā produktu uzkrāšanās pārāk lielā koncentrācijā. Tomēr

konkrētais indukcijas mehānisms vēl nav noskaidrots. Vislabāk

izpētīta endosporu veidošanās Bacillus un Clostridium ģinšubaktē-

rijām. Baktēriju endosporām raksturīga izturība pret augstu tem-

peratūru, dažādu toksisku vielu iedarbību, radiāciju un citiem ne-

labvēlīgiem faktoriem. To izskaidro ar sporu, it īpaši ar sporu
olbaltumvielu,augsto atūdeņotības pakāpi.

Katrā baktēriju šūnā veidojas viena spora (19. att.). Sporas
veidošanās sākas ar veģetatīvās šūnas nukleoīdu morfoloģijas iz-

maiņām. Vairāki nukleoīdi (parasti divi) pāriet uz vienu šūnas

galu, saplūst un veido kodolvielas pavedienu šūnas sporogēnajā
zonā. Nav noskaidrota nukleoīdu saplūšanas bioloģiska nozīme. Ir

zināms, ka šajā periodā DNS sintēze sākumā palēninās, bet pēc
tam pavisam pārtraucas. Dažiem sporulētājiem aerobiem novērota

ievērojamas daļas lielpolimērās DNS izdalīšanās no šūnām vidē.

Konstatēta būtiska atšķirība starp veģetatīvo šūnu un sporu DNS
nukleotīdu sastāvu. Sporu DNS satur vairāk guanīna un citozīna.

Sie fakti liecina par ievērojamām izmaiņām šūnas ģenētiskajā

aparātā pirms sporas veidošanās.

Sporas veidošanās sākas ar citoplazmas sablīvēšanos sporo-

gēnajā zonā, kur lokalizēti kodola pavedieni. Sī zona ar šķērs-
sienu atdalās no pārējā šūnas satura. Šķērssiena veidojas cito-

plazmatiskās membrānas invaginācijas rezultātā. Membrānai au-

got no perifērijas uz centru, izveidojas septa, kas sastāv no divām

elementārām membrānām. Sī sporulācijas stadija atgādina šķērs-
sienas veidošanos šūnu dalīšanās procesā (15. att., B). Nākošajā
sporulācijas stadijā citoplazmas nodalījumam, kas satur nukleo-

īdu, apaug apkārt veģetatīvās šūnas membrāna. Rezultātā māt-

šūnā veidojas prospora. Prospora no mātšūnas atdalīta ar d i-

vām elementārām (trīsslāņu) membrānām: ārējo
un iekšējo.

Visi aprakstītie sporulācijas etapi, ieskaitot prosporas veido-

šanos, ir apgriezeniski. Ja sporulējošai kultūrai pievieno antibio-

tiku hloramfenikolu (olbaltumvielu un membrānu olbaltumvielu

sintēzes inhibitors), var apturēt prosporas veidošanos un sporulā-

cijas process pārvēršas par šūnas dalīšanos. Starp abām septas
membrānām veidojas šūnapvalka vielas. Pēc prosporas izveidoša-

nās tālākie sporulācijas etapi nav apgriezeniski.
Starp prosporas ārējo un iekšējo membrānu sāk veidoties korti-

kālais slānis (kortekss). Pēc tam virs prosporas ārējās membrā-

nas sintezējas sporas apvalks, kas sastāv no vairākiemslāņiem (no
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viena līdz trīs). Sporu apvalka slāņu skaits, biezums un uzbūve

dažādām sporu veidojošo baktēriju sugām ir atšķirīgi. Sporu ap-

valka veidošanāpiedalās sporas ārējā membrāna un mātšūnas pro-
toplasts.

Daudzām baktērijām virs sporas apvalka ir īpašs veidojums —

eksosporiums, kura uzbūve atkarīga no baktēriju sugas. Eksospo-
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riums bieži sastāv no daudziem slāņiem ar atšķirīgu mikro-

struktūru. Visi sporas segapvalki aptver protoplastu mātšūnas iek-

šienē. Segslāņos ir aptuveni puse visas sporas sausnes. Pēc spo-

ras izveidošanās šūnapvalks izšķīst (līze) un spora nonāk vidē.

Eksosporiums sastāv no lipīdiem un olbaltumvielām. lespē-

jams, ka tam ir papildu barjeras funkcija, aizsargājot sporu no

ārējās iedarbības un regulējot dažādu vielu iekļūšanu sporā. To-

mēr vēl nav datu, kas par to liecinātu. Mehāniska eksosporiuma
atdalīšana nerada sporas bojājumus. Šādām sporām dīgšanas spē-
jas ir tādas pašas kā sporām, kurām eksosporiums nav atdalīts.

Sporas apvalks satur galvenokārt olbaltumvielas, bez tam arī

nelielu daudzumu lipīdu un glikopeptīdu. Salīdzinājumā ar veģeta-
tīvās šūnas olbaltumvielām apvalka olbaltumvielas satur daudz

cistīna. lespējams, ka disulfīdu saites, kas veidojas starp cistīna

atlikumiem, paaugstina sporu apvalka olbaltumvielu mehānisko iz-

turību. Sporu apvalki ir nejūtīgi pret dažādu lītisku fermentu

iedarbību. To galvenais uzdevums ir sporu aizsargāšana pret ne-

labvēlīgiem apstākļiem. Sporu apvalki pasargā sporas no priekš-

laicīgas izdīgšanas. Izrādās, ka ir arī mutantu sporas bez apvalka.
Tās dīgst tūlīt pēc izkļūšanas no mātšūnas, kaut arī apstākļi aug-
šanai nav labvēlīgi.

Kortekss sastāv galvenokārt no glikopeptīda molekulām. Bez
tam korteksā ir liels daudzums dipikolīnskābes. Dipikolīnskābi sa-

tur tikai sporas, veģetatīvajās šūnās tās nav. Dipikolīnskābe var

būt līdz 15% no kopējā sporas sausnes daudzuma. Uzskata, ka

šim savienojumam ir liela loma sporu termoizturīgumā, kā arī

protoplasta miera stāvokļa stabilizācijā. Sporai dīgstot, no kor-

teksā daļas, kas pieguļ iekšējai citoplazmatiskajai membrānai, vei-
dojas veģetatīvās šūnas šūnapvalks. Sporas protoplasts satur ve-

selu genomu (DNS), RNS un fermentu sistēmas, kas nodrošina

elpošanu un augšanu. Lai gan spora satur visus vajadzīgos fer-

mentus, to aktivitāte ir ārkārtīgi zema.

19. att. Sporulējošobaktēriju attīstības
cikls (A) un endosporas uzbūve (B):
A. I — veģetatīvā šūna; II — citoplaz-
matiskās membrānas invaginācija; 111 —

sporas šķērssienas (septas) veidošanās;
IV — prosporas dubultās membrānas sis-

tēmas veidošanās; V — izveidojusies pro-

spora: VI
—

korteksa veidošanās; VII —

sporapvalka veidošanās; VIII — mātšūnas

lize; IX — brīva nobriedusi spora; X —

sporas dīgšana; 1 — nukleoīds; 2 — cito-

plazma; 3 — citoplazmatiskā membrāna;
4 — šūnapvalks; 5 — sporas septa; 6 —

sporas ārējā membrāna; 7 — šūnas iekšējā
membrāna; 8 — kortekss; 9 — sporapvalks.
B. 1— sporas serde; 2 — sporas iekšējā
membrāna; 3 — kortekss; 4 — sporas

ārējā membrāna; 5 — sporapvalks, kas sa-

stāv no vairākām kārtām; 6 — eksospo-
riums (pēc Дуда, 1974; Lechevatier, Pra~

mer. 197t)



Nepilnīgi izpētīti ir sporulācijas bioķīmiskie procesi. Zināms,
ka sporulāciju kontrolē mātšūnas ģenētiskais aparāts, kas satur

par šī procesa atsevišķiem posmiem atbildīgos gēnus. Pēc mūs-

dienu datiem, sporulāciju kontrolē vairāk nekā 100 gēnu. Vielas,

no kurām veidojas spora, daļēji sintezējas dc novo, daļēji nāk no

mātšūnas gatavā veidā. legūti dati par to, ka specifiskā sporu
viela — dipikolīnskābe — veidojas no baktēriju šūnapvalka mu-

reīna kompleksā ietilpstošās diaminopimelīnskābes.

Izveidojušās baktēriju endosporas var ilgstoši saglabāt dzīvot-

spēju — simtiem (bet varbūt pat tūkstošiem) gadu.* Labvēlīgos
apstākļos sporas dīgst un veidojas veģetatīvā šūna. Sporu dīg-
šana ir process, kas saistīts ar sarežģītām bioķīmiskām un fizio-

loģiskām pārvērtībām. Tā sākas ar intensīvu ūdens uzņemšanu un

sporas uzbriešanu. Pirmajā dīgšanas posmā aktivējas fermenti, it

īpaši lītiskie, strauji pieaug elpošanas intensitāte, t. i., mobilizējas
enerģija, izmainās ķīmiskais sastāvs — izzūd dipikolīnskābe. Spo-
rai dīgstot, zūd 7з sākotnējās masas. Nākošajos posmos noārdās

kortekss, plīst sporas apvalks, spora dīgst, tiek pabeigta šūnap-
valka veidošana un izveidojusies veģetatīvā šūna dalās (19. att.).

lepriekš norādīts, ka baktēriju endosporām ir raksturīga termo-

izturība: dažu baktēriju sugu sausas sporas iet bojā 2 stundās

165 °C temperatūrā, bet pārkarsētā tvaikā 121 °C temperatūrā —

15 minūtēs.** Sī iemesla dēļ galvenā problēma pārtikas produktu
un citu materiālu sterilizācijā ir sporu iznīcināšana. Sī uzdevuma

risināšanā ļoti svarīgas ir zināšanas par sporulāciju un sporu dīg-
šanu veicinošiem faktoriem.

* Dzīvotspējīgas sporas izolētas no mamutu līķiem un ēģiptiešu mūmijām,

kuru vecumu skaita gadu tūkstošos.
** Aprakstītas sporas, kuras saglabājušas dzīvotspēju pēc tam, kad 20 min

vārītas koncentrētā sālsskābē.
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5. NODAĻA

PROKARIOTU METABOLISMA VISPĀRĪGAIS RAKSTUROJUMS

Prokarioto mikroorganismu dzīves veids ir pastāvīga savas bio-

masas veidošana. Sūnā norisošo procesu kopumu, kas nodrošina

tās biomasas veidošanos, sauc par vielu maiņu jeb meta-

bolismu.

Sūnu metabolismā ir divas dažādas virzības reakciju plūsmas:
enerģētiskais metabolisms (katabolisms) un konstruktīvais meta-

bolisms (anabolisms). Enerģētiskais metabolisms ir

reakciju plūsma, kurā enerģija mobilizējas un uzkrājas ATF un

citu ar enerģiju bagātu savienojumu veidā. So enerģiju šūna var

izmantot biosintēzes reakcijās. Konstruktīvais metabo-

lisms
— reakciju plūsma, kuru rezultātā no uzņemtajām vielām

sintezējas šūnu vielas; šajā procesā tiek patērēta brīvā enerģija,
kas uzkrāta ATF vai citos ar enerģiju bagātos savienojumos. Kon-
struktīvie un enerģētiskie procesi šūnā noris vienlaicīgi. Vairumam

prokarioto mikroorganismu tie savā starpā cieši saistīti un grūti
nodalāmi. Tomēr dažiem prokariotiem ir atsevišķa reakciju plūsma,
kas kalpo tikai enerģijas ieguvei vai tikai biosintēzei.

20. att. Sakarība starp ATF patērējošiem un ATF

veidojošiemprocesiem
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Sakari starp konstruktīvajiem un enerģētiskajiem procesiem re-

alizējas pa vairākiem kanāliem. Galvenais no tiem
— enerģētiskais

kanāls. Katabolisma reakcijas sagādā enerģiju, kas nepieciešama
dažādu šūnas vielu biosintēzei un citām ar enerģijas patēriņu sais-

tītām šūnas funkcijām (20. att.). Bieži biosintēzes reakcijām bez

enerģijas vajadzīga arī reducētāja — ūdeņraža (elektronu) — pie-
vadīšana. Arī reducētāja avots ir enerģētiskā metabolismā reak-

cijas. Un beidzot, enerģētiskajiem un konstruktīvajiem procesiem
var būt vienādi starpposmi vai starpprodukti (kaut arī reak-

ciju plūsmas virzība katrā no ceļiem ir atšķirīga). Tas rada starp-
produktu izmantošanas iespējas katrā metabolismā ceļā. Šādus

starpproduktus ieteikts saukt par amfibоlī t i c m, bet abām

plūsmām vienādās reakcijas — par amfiboliskām. Pēc

A. Kluivera (A. Ķluuver) ieteikuma svarīgākos metabolītus, kas

veidojas metabolismu ceļu krustpunktos un pilda daudzveidīgas
metabolistiskās funkcijas, sauc par centrabolītiem.

Gan enerģētiskajam, gan konstruktīvajam prokariotu metabo-
lismam raksturīga ārkārtīga daudzveidība, jo šīs dzīvības formas

par enerģijas avotiem un substrātiem ķermeņa vielu veidošanai

spēj izmantot ļoti plašu organisko un neorganisko

savienojumu klāstu. Bez tam metabolismā daudzveidības

pamatā ir arī substrātu dažādie izmantošanas ceļi,
jo atkarībā no apstākļiem viens substrāts var metabolizēties pa
dažādiem ceļiem.

Konstruktīvais metabolisms

Visi dzīvie organismi ir veidoti no oglekļa savienojumiem, tā-

pēc arī konstruktīvajā metabolismā galvenā loma ir ogleklim. Pat-

laban zināmi vairāk nekā miljons šādu savienojumu. Šķiet, varam

apgalvot, ka katru no pazīstamajiem oglekļa savienojumiem var

izmantot kāds prokariots, kurš to kaut kādā veidā spēj izmantot

savas vielu maiņas konstruktīviem vai enerģētiskiem mērķiem.
Atkarībā no tā, kādu oglekļa avotu izmanto konstruktīvajam

metabolismam, visus organismus iedala divās lielās grupās: au-

tоt г о f o_s (ogļskābe ir vienīgais oglekļa avots visu ķermeņa
vielu sintēzei) un heterotrofos (oglekļa avots konstruktīva-

jam metabolismam
— oglekļa organiskie savienojumi).* Tā auto-

trofijas un heterotrofijas jēdzieni raksturo noteiktu organismu ba-

rošanās veidu. Autotrofija ir samērā noteikts un šaurs jēdziens,
bet heterotrofija ir diezgan plašs jēdziens un aptver organismus,
kas stipri atšķiras pēc barības vielu vajadzībām.

* Pirmo reizi autotrofijas (gr. autos — pats, trophe — barība) un

heterotrofijas (gr. heteros — cits, trophe — barība) jēdzienus lietoja,
lai pretstatītu augu un dzīvnieku dzīves veidu.
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Visaugstākā heterotrofijas pakāpe ir prokariotiem — obligā-
tiem iekššūnu parazītiem, t. i., organismiem, kas var

dzīvot tikai citās dzīvās šūnās. Pie tādiem pieder Rickettsiales un

Chlamtjdiales rindu baktērijas. Pateicoties parazītiskajam dzīves

veidam, vairāki metabolismā ceļi šiem organismiem reducējušies,

tāpēc tie ir pilnīgi atkarīgi no saimnieka šūnas metabolismā.

Pētot psitakozes ierosinātāju, kas pieder Chlamudia ģintij, at-

klājās, ka tam nav pašam savas ATF—ADF sistēmas, fosfotrans-

ferāzes, kā arī glikozes un trikarbonskābju cikla fermentu. Tajā
pašā laikā šiem organismiem atrasti fermenti, kas nepieciešami
vairāku šūnas komponentu biosintēzei. Acīmredzot šo organisma
atkarību no saimnieka šūnas pirmām kārtām nosaka sava enerģē-
tiskā metabolismā trūkums.

Citus parazitāros organismus izdodas kultivēt mākslīgās barot-

nēs, kurām ir ļoti sarežģīts sastāvs. Barotnes vienmēr satur olbal-

tumvielas vai to nepilnīgas hidrolīzes produktus (peptīdus), pilnu
vitamīnu komplektu, nukleīnskābju fragmentus utt. Sādu barotņu
sagatavošanai izmanto gaļas hidrolizātus, asinis vai serumu. Tā-

das parazitāro organismu formas, kas piemērotos apstākļos spēj
augt ārpus saimnieka šūnas, sauc par fakultatīviem para-
zītiem.

Nākošā lielā organismu grupa ir saprofīti* — heterotrofi,
kas nav atkarīgi no citiem organismiem tieši, bet kuriem vajadzīgi

gatavi organiskie savienojumi. Tie izmanto citu organismu darbī-

bas produktus vai trūdošus augu un dzīvnieku audus. Lielākā daļa
baktēriju ir saprofīti.

Saprofītiem ir samērā atšķirīgas barības vajadzības. Sajā
grupā ir organismi, kas var augt tikai sarežģītos bioloģiskos sub-

strātos, piemēram, pienā, nobeigušos dzīvnieku līķos, pūstošās augu

atliekās, t. i., tiem obligāti barības elementi ir ogļhidrāti, orga-
niskais slāpeklis aminoskābju komplekta veidā, visi vai daļa vit-

amīnu, nukleotīdi vai gatavi komponenti to sintēzei (slāpekļa bā-

zes, pentozes). Lai apmierinātu šo heterotrofu vajadzību pēc barī-

bas elementiem, parasti tos kultivē barotnēs, kas satur gaļas hidro-

lizātus, augu ekstraktus, sūkalas.

Sastop mikroorganismus, kuru augšanai nepieciešams samērā

neliels skaits gatavu organisko savienojumu, ko tie paši nespēj
sintezēt. Galvenokārt

— vitamīni un aminoskābes. Beidzot, ir arī

tādi heterotrofi mikroorganismi, kam vajadzīgs tikai viens oglekļa
organiskais avots. Tas var būt kāds cukurs, spirts, skābe vai cits

oglekli saturošs savienojums. Pārējie barotnes komponenti — mine-

rālais slāpeklis amonija savienojuma vai nitrāta veidā, fosfāts,
sulfāts, mangāns, dzelzs, magnija joni, kā arī tādi elementi, kuri

šūnām vajadzīgi mikrodaudzumos. Sie mikroorganismi paši spēj
sintezēt nepieciešamos šūnas komponentus.

* Jēdziens saprofīti cēlies no grieķu vārda sapros — pūstošs un phy-
ton — augs.
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Heterotrofajiem mikroorganismiem barotnē vajadzīgi gatavi

organiskie savienojumi, un tie pēc biosintēzes spēju attīstības pa-
kāpes atšķiras no tiem heterotrofajiem mikroorganismiem, kam

barības prasības ir minimālas un nepieciešams ne vairāk kā viens

organisks oglekja savienojums. Tomēr ķīmiskās organizā-

cijas līmenis visiem brīvi dzīvojošiem šūnu

organismiem ir vienāds.

Visaugstāk attīstītas biosintēzes spējas ir autotrofo organismu

grupai, jo tie no ogļskābes spēj sintezēt visus šūnas komponentus.
No iepriekš minētā redzams, ka prokariotu pasaulē nav krasas

robežas starp autotrofajiem un heterotrofajiem organismiem, tāpat
kā nav krasas robežas starp organiskajiem un neorganiskajiem sa-

vienojumiem vienoglekļa savienojumu rindā (CO2, СО, HCOOH,

НСНО, CH3OH, CH4). Katrs šīs rindas savienojums var būt og-

lekļa avots noteiktai prokariotu grupai. Jēdzienu autotrofija tomēr

izdevīgi izmanto konkrēta konstruktīvā metabolismā tipa apzīmē-
šanai, jo evolūcijas procesā tas specifiski saistījies ar noteikta

veida enerģētiskajiem procesiem. Pie tam prokariotiem izveidoju-
šies tādi metabolismā tipi, kādu nav augstāk organizētām formām.

Brīvi dzīvojošo šūnu formu ķīmiskās organizācijas vienādais

līmenis liecina par to, ka visas šūnas neatkarīgi no struktūras or-

ganizācijas līmeņa uzbūvētas no samērā ierobežota skaita vienvei-

dīgu zemmolekulāru ķīmisku savienojumu. Sie savienojumi pieder
pie četrām pamatgrupām: ogļhidrātiem, lipīdiem, aminoskābēm un

mononukleotīdiem. Tie ir ķīmiskie «būvbloki», no kuriem uzbūvēti

šūnu polimēri. Polimēru veidošanās stadijā pēc funkcijas un uz-

būves dažādie šūnas metabolīti sintezējas, dažādi kombinējoties
būvblokiem. Milzīgā daudzuma sugu un funkcionāli specifisko
olbaltumvielu pamatā ir 20 aminoskābju kombinācijas, bet, lai šif-
rētu visu ģenētisko informāciju vienā šūnā vai daudzšūnu orga-

nismā, pietiek ar 4 nukleotīdu kombinācijām.
Ogļhidrātu sintēze. Ja mikroorganismus kultivē barotnēs, kur

oglekļa avots ir d, C 2 vai C3savienojumi, tad nepieciešamie cu-

kuri (pirmkārt, Сб un C5) tiem jāsintezē no šiem oglekļa avotiem.

Barotnēs, kurās vienīgais oglekļa avots ir C02,
autotrofiem cukuri

sintezējas Kalvina cikla reakcijās (236. Ipp.). Barotnēs ar C 2un C 3
savienojumiem heterotrofi nepieciešamo cukuru sintēzei zināmā

mērā izmanto katabolisma plūsmas reakcijas, piemēram, glikolīzes
reakcijas. Tā kā dažas šī ceļa reakcijas ir neapgriezeniskas, tad to

heterotrofo mikroorganismu šūnās, kas spēj izmantot C 2un C3 sa-

vienojumus (spirtus un skābes), ir izveidojušās speciālas fermen-

tatīvās reakcijas, kas ļauj apiet šīs katabolistiskā ceļa neapgrieze-
niskās reakcijas. Tādējādi prokariotajos mikroorganismos nepie-
ciešamie monosaharīdi sintezējas, šūnā esošā katabolisma aparāta
izmantošanu kombinējot ar speciālām reakcijām, kas kalpo tikai

biosintēzei.
Prokariotiem ir labi attīstīta cukuru savstarpējo pārvērtību fer-

mentatīvo reakciju sistēma. Sīs reakcijas ir īpatnējas, jo tajās vien-
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mēr notiek nevis brīvu cukuru, bet gan to nukleozīddifosfoatvasi-

nājumu savstarpējās pārvērtības. Cukuru nukleozīddifosfoatvasi-

nājumi veidojas no nukleozīdtrifosfātiem un cukura-l-fosfātiem
šāda tipa neapgriezeniskās reakcijās: nukleozīdtrifosfāts+cukura-

1-fosfāts—mukleozīddifosfātcukurs+ pirofosfāts. Sie nukleozīddi-

fosfāti pārnes glikozilgrupas. Mikroorganismos pārnesēja funkciju
pilda dažādi nukleozīddifosfāti: ADF, GDF, CDF un UDF.

Polisaharīdi veidojas, cukura atlikumam no nukleozīddifosfat-
cukura pievienojoties akceptora molekulai pēc šādas shēmas: nuk-

leozīddifosfātcukurs + (cukurs) n —* nukleozīddifosfāts + (cu-
kurs)n+l.

Lipīdu biosintēzē. Lipīdu grupā apvienoti savienojumi ar dažā-

dām ķīmiskajām īpašībām: tauki (glicerīna un taukskābju esteri),
augstmolekulāras taukskābes, vaski (augstāko taukskābju un spirtu

esteri), karotinoīdi, kā arī daži vitamīni un to priekšteči. Lipīdi
ūdenī nešķīst, bet šķīst organiskajos šķīdinātājos. Prokariotos

lipīdi ir šūnu membrānu un šūnapvalka sastāvā, kā arī kalpo par
šūnas rezerves vielām.

Taukskābes, kurām ir pāra skaits oglekļa atomu, sintezējas,
acetil-KoA molekulai secīgi pievienojoties C 2 atlikumiem. Vis-

pirms no acetil-KoA veidojas malonil-KoA. Malonil-KoA sintēzes

ceļi ir dažādi. Vienā no tiem karboksilējas acetil-KoA metilgrupa,
ko katalizē biotīnsaturošs ferments acetil-KoA-karboksilāze:

CH3—CO~S—KoA+C02+ ATF—v

—^HOOC—CH2—CO~S—KoA+ADF+ Pn

Acetilgrupas tālāk saistās ar acilpārnesējām olbaltumvielām

(APO), un veidojas tioesteri. Nākošais posms
— divu acilgrupu

kondensācija, kuru gaitā atšķeļas karboksilgrupa:

CH
3
—СО~

S—APO+ HOOC—CH
2
—СО~S—KoA—�

acetil-APO malonil-APO
-+CH3—СО—CH2

—СО~S—APO+ C02+ HS—APO
acetoacetil-APO

Pēc tam fermentatīvu reakciju sērijā notiek acetoacetil-APO

oksidēto oglekļa atomu reducēšana:

kondensējošas ferments

1) CH
3
-CO-CH

2
-CO~S-APO*NADF- H, —

—CH 3 -CHOH-CH
2
-CO~S-APO*NADF* ;

3-oksibutinl -APO

krotoncze

2) ch
3
-choh-ch

2-co-s-apo —

— ch 3-ch=ch-co~s-apo*h,o;
krotonil- APO
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3)CH
3
-CH«CH-CO~S-APO*NADF-H

2
—

-~CH
3
-(CH

2)2-CO~S-APO.

butinl- APO

Butiril-APO kondensējas ar jaunu malonil-APO molekulu, re-

akcijas produkts reducējas, un izveidojas C 6 taukskābes molekula.

lepriekš aprakstītās pakāpeniskās C 2 atlikumu pievienošanas re-

zultātā sintezējas taukskābes, kas parasti satur 16—18 oglekļa
atomus. Dažās baktēriju grupās var sintezēties taukskābes, kas sa-

tur līdz 30 oglekļa atomu.

Maz zināms par faktoriem, kas nosaka taukskābes garumu.
lespējams, taukskābes sintēze pārtraucas tāpēc, ka sintezējamā
taukskābe vairāk neatbilst acilpārnesējai olbaltumvielai vai kādam

no fermentiem.

Taukskābes, kurām ir nepāra skaits oglekļa atomu, sintezējas,
sākumā kondensējoties propionil-APO ar malonil-APO:

CH3—CH 2
—СО~S—APO + HOOC—CH2

—СО~S—

—vCH 3
—(CH2) 3

—СО~S—APO

Lielākai daļaibaktēriju lipīdi satur zināmu daudzumu nepiesā-
tinātu taukskābju, t. i., skābes ar vienu, divām vai trim dubult-

saitēm. Dubultsaišu veidošanās skābes molekulā var notikt dažādi.

Viens no šiem ceļiem atklāts dažās baktēriju grupās, tam nepiecie-
šama molekulārā skābekļa piedalīšanās:

CH 3- (CH3) м-СО~S—KoA+0
2+

NADF ■ H
2—�

palmitīn-KoA

—^CH 3
— (CH2) S—CH=CH— (CH2) 7

—СО~S—KoA+ 2H 20+

+ NADF+

Papildu dubultsaites tajā pašā molekulā var veidoties analogā
reakcijā, piedaloties tam pašam fermentam.

Pseudomonas, Lactobacillus un obligāti anaerobajās baktērijās
funkcionē cits dubultsaišu veidošanās mehānisms. Dubultsaites
skābes molekulā rodas tās sintēzes sākuma stadijā 3-oksiskābes

dehidratācijas rezultātā (sk. 2. reakciju 61. lpp.). Pēc tam notiek

skābes molekulas oglekļa ķēdes pagarināšanās līdz atbilstošam

garumam.

Triglicerīdu sintēzes ceļi ir atšķirīgi un sastāv no vairākiem

posmiem. Viens no ceļiem ir šāds: substrāts ir fosfodioksiacetons

(gHkolīzes starpprodukts), tam reducējoties, veidojas 3-fosfogli-
cerīns:

CH2OH—СО—CH2OP +NAD • H2-+CH2OH—CHOH—CH2OP+

+NAD+
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Pakāpeniski pie 3-fosfoglicerīna molekulas pievienojas kofermenta

A un taukskābju esteri, kā rezultātā izveidojas triglicerīds:

CH.-O-CO-R,
R

2-CO-0-CH

CH
2 -0-CO-R

3i

kur Ri, R
2

un R3 ir taukskābju atlikumi.

Aminoskābju biosintēze. Vairākums prokariotu spēj sintezēt vi-

sas šūnu olbaltumvielu sastāvā ietilpstošās aminoskābes. Amino-

skābju biosintēzē oglekļa skeleti ir dažādu metabolisma ceļu (no
trikarbonskābju cikla, oksidatīvā pentozofosfāta cikla v. c.) starp-

produkti. Aminoskābes sintēzes pēdējā posmā ar aminēšanas vai

pāraminēšanas reakcijām nākamās aminoskābes molekulā nonāk

slāpeklis. Sajā gadījumā amonija jons iekļaujas organiskās vielas

molekulā un veidojas L-glutamīnskābe, L-asparagīnskābe, L-ala-

nīns un L-glutamīns. Pārējās aminoskābes sintezējas pāraminēša-
nas reakcijās, kur viena no šo četru iepriekš minēto aminoskābju

aminogrupām tiek pārnesta uz organisko vielu molekulām
—

sinte-

zējamo aminoskābju priekštečiem.
Ja slāpekļa avots ir nitrātu vai molekulārais slāpeklis, tam

pirms ieslēgšanās aminoskābēs ir jāreducējas. So slāpekļa formu

reducēšanās notiek vairākos posmos, un beigās veidojas amonija

slāpeklis.
Mononukleotīdu sintēze, šūnu nukleīnskābes (RNS, DNS) sa-

stāv no mononukleotīdiem. Bez tam mononukleotīdi ietilpst vai-

rāku kofermentu sastāvā un tādā veidā piedalās dažādos katalītis-

kajos procesos.

Centrālā vieta mononukleotīdu biosintēzē ir purinu un pirimi-
dīnu bāzu sintēzei. Vairums mikroorganismu šos savienojumus
spēj sintezēt no zemmolekulāriem komponentiem dc novo. Purinu

un pirimidīnu mononukleotīdi sintezējas pa savstarpēji neatka-

rīgiem ceļiem. Purinu nukleotīdu sintēzē secīgu fermentatīvu

reakciju rezultātā veidojas inozīnskābe, no kuras pēc attiecīgām
purina gredzena ķīmiskām modifikācijām sintezējas adenilskābe

(AMF) un guanilskābe (GMF). Dc novo sintēzē pirmais pirimi-
dīnu nukleotīds ir orotidilskābe, kurai dekarboksilējoties veidojas
uridilskābe (UMF). Uridilskābe ir citidilnukleotīdu priekštece. Ci-

tidilnukleotīdu sintēze notiek tikai trifosfātu līmenī, tāpēc vispirms
no UMF rodas UTF, bet, pēdējamaminējoties, — CTF.

Atbilstošajiem ribonukleotīdiem reducējoties difosfātu

līmenī, veidojas dezoksiribonukleotīdi (dažām baktērijām šis pro-

cess noris trifosfātu līmenī). DNS specifiskais nukleotīds — timi-

dilskābe — sintezējas, fermentatīvi metilējoties dezoksiuridil-

skābei.

Daudzi mikroorganismi spēj izmantot barotnes gatavās purinu
un pirimidīnu bāzes, to nukleozīdus un nukleotīdus: šiem mikro-
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organismiem ir atbilstoši fermenti, kas katalizē šādus eksogēno

purinu un pirimidīnu atvasinājumu izmantošanas ceļa posmus:
bāze nukleozīds ~—ZJZ nukleotīds (mono
di trifosfāts).

Olbaltumvielu un nukleīnskābju sintēze aprakstīta 6. nodaļa.

Enerģētiskais metabolisms

Prokarioto mikroorganismu enerģētisko procesu apjoms ievēro-

jami pārsniedz biosintētisko procesu apjomu. To norise rada būtis-

kas izmaiņas vidē, jo visbiežāk mikroorganismu enerģētiskie pro-
cesi notiek zināmā mērā ārpus šūnas, bet, piemēram, dzīvniekiem

šie procesi koncentrēti šūnu iekšienē. Daudzveidīgas un neparastas
ir prokariotu enerģētiskās iespējas un enerģētiskās eksistences

veidi. Tas viss ierosinājis pētniekus sevišķu uzmanību veltīt pro-

kariotu enerģētiskā metabolismā pētījumiem.
Pirms sākam iztirzāt prokarioto mikroorganismu enerģētisko

metabolismu no evolucionārā viedokļa, jāatgādina daži bioenerģē-
tikas pamatjēdzieni. Tiks sniegts arī prokariotu enerģētisko pro-

cesu vispārīgais raksturojums.
Daži bioenerģētikas jēdzieni. Bioenerģētika pēta enerģijas pār-

vērtības dzīvos organismos, t. i., bioloģisko sistēmu termodina-

miku. Termodinamika pamatojas uz vairākiem vienkāršiem prin-
cipiem (likumiem), kuri attiecināmi uz jebkuru procesu, kas noris

dzīvajās un nedzīvajās sistēmās.* Izolētas sistēmas kopīgā ener-

ģija nemainās nevienā šai sistēmā norisošajā procesā, t. i., pir-
mais termodinamikas likums ir likums par enerģijas
saglabāšanos. Otrs termodinamikas likums nosaka

zināmus ierobežojumus sistēmas enerģijas spontānās pārvēršanās
iespējām, un to var formulēt šādi: visi procesi tiecas sistēmas un

apkārtējās vides kopīgās entropijas pieaugšanas virzienā.

Entropija — sistēmas iekšējās enerģijas nekārtības mērs,
t. i., tā nosaka sistēmas haotiskuma pakāpi katrā dotajā momentā.

Entropijas lielums norāda to sistēmas iekšējās enerģijas daļu,
kura nevar tikt pārvērsta par darbu. Pamatojoties uz otro termo-

dinamikas likumu, ar lielu varbūtību var paredzēt noteikta procesa

(piemēram, ķīmiskās reakcijas) norises virzienu sistēmā. Entropi-
jas izmaiņas sistēmā un apkārtējā vidē ne vienmēr ir viegli iz-

mērīt.

Procesa virziena paredzēšanai izdevīgi noteikt sistēmas brī-

vās enerģijas izmaiņas (Д G). Brīvā enerģija ir sistēmas

kopīgās enerģijas tā daļa, ko var pārvērst darbā. Apstākļos, kad

nemainās sistēmas temperatūra, spiediens un tilpums, kā tas ir,

* Par sistēmu termodinamikā sauc vielas kopumu, kas ir pētāmais objekts.
Tas var būt Visums kopumā, atsevišķs organisms vai viena šūna. Visu, kas

atrodas ārpus pētāmās sistēmas, apzīmē par apkārtējo vidi.
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piemēram, ķīmiskajām reakcijām atšķaidītos ūdens šķīdumos un

dzīvā organismā, spontāni norisēs tie procesi, kas izraisa brīvās

enerģijas samazināšanos sistēmā, t. i., procesi, kuros brīvās ener-

ģijas izmaiņas ir negatīvs lielums ( — AG). Šādus procesus sauc

par eksergoniskiem. Procesus, kuros ДG ir pozitīvs lie-

lums, sauc par endergoniskiem. Sie procesi nevar norisēt

spontāni. Lai notiktu endergoniskie procesi, enerģija sistēmai jā-
pievada no ārpuses.

Katru ķīmisko reakciju raksturo noteiktas standarta brī-

vās enerģijas izmaiņas (A G
o'), t.i., brīvās enerģijas izmai-

ņas standarta temperatūras un spiediena apstākļos, izejvielu un

reakcijas produktu 1M koncentrācijā un ar vides pH 7,0. Piemē-

ram, AG0

'

ATF hidrolīzei ir —7,3 kcal (izejvielu un reakcijas pro-

duktu 1M koncentrācijā, 37° temperatūrā, pH 7,0, Mg2+ jonu pārā-
kumā).* Biologs pēc brīvās enerģijas izmaiņām var analizēt

bioloģiskos procesus. Bioloģiskajās sistēmās, vienalga, vai tas ir

vienšūnas mikroorganisms, vai augstākais organisms ar sarežģītu

organizāciju, bioenerģētikas likumi ir vienoti, tāpēc bioenerģētikas

pamatjēdzienus var attiecināt uz kādu abstraktu šūnu kā biolo-

ģisko sistēmu.

Bioloģiskajās sistēmās izšķir trīs galvenos enerģijas pārvērša-
nās veidus: 1) gaismas enerģijas pārvēršanos ķīmiskajā enerģijā,
kas uzkrājas reducētu oglekļa savienojumu molekulās (fotosin-

tēze); 2) reducēto oglekļa savienojumu un dažu neorganisku sa-

vienojumu ķīmiskās enerģijas pārvēršanos bioloģiski pieejamā
makroerģisko saišu enerģijā; 3) makroerģisko saišu ķīmiskās ener-

ģijas izmantošanu šūnā dažāda veida darba (ķīmiskā, mehāniskā,
osmotiskā un elektriskā) veikšanai.

Siltuma enerģiju organismi nevar izmantot darba veikšanai.

Lai siltumu varētu izmantot par enerģijas avotu, jābūt lielai tem-

peratūru starpībai, kā tas ir mūsdienu siltuma mašīnās. Dzīvajās
sistēmās tāda temperatūru starpība (ap 100°) nav iespējama.

Par darba avotu organismiem var būt tikai ķīmiskā enerģija,
tāpēc no bioenerģētikas viedokļa dzīvās sistēmas var uzskatīt par

hemodinamiskām mašīnām. Enerģija, kas atbrīvojas eksergonisko
reakciju norisē, tikai tad kļūst pieejama šūnai, kad tā tiek izman-

tota ar enerģiju bagātu savienojumu sintēzei.

Prokariotajos mikroorganismos ir vairāki ar enerģiju bagātu
savienojumu tipi. Tie ir fosforskābes atvasinājumi, piemēram, nuk-

leozīdtrifosfāti (ATF, GTF, UTF) un acilfosfāti (acetilfosfāts), kā

arī karbonskābju atvasinājumi, piemēram, aciltioesteri (acetil-
KoA).

Centrāla vieta ķīmiskas enerģijas pārnešanas procesos ir ATF—

ADF sistēmai. Kad šūnā noris eksergoniskas reakcijas, darbojo-
ties atbilstošiem fermentiem, izdalās enerģija. Sī enerģija pāriet
uz ADF molekulu, kas pārvēršas par ATF. Tādā veidā brīvā

* 1 kcal =4,1868- 103 J.
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enerģija šūnā uzkrājas kā makroerģisko fosfāta saišu ķīmiskā ener-

ģija. Endergoniskās reakcijas vienmēr ir saistītas ar eksergoniska-
jām reakcijām. Endergoniskajās reakcijās no ATF atšķeļas galējā
fosfāta grupa un ATF no jauna pārvēršas par ADF. Galējā fosfāta

grupa tiek pārnesta uz noteiktām akceptora molekulām, tās saņem

šajā procesā atbrīvoto enerģiju un var veikt šūnā noteiktu darbu.

ATF molekulā ir četras ОН grupas, kas spēj jonizēties.
Ja pH ir 7,0, ATF ir anjoni ar lielu lādiņu. Intaktajās šūnās

tikai neliela ATF molekulu daļa ir brīvi anjoni. Sūnā ATF mole-

kulas galvenokārt veido kompleksus ar magnija un mangāna jo-
niem (MgATF2-, MnATF2- ). ATF molekulā ir divas makroerģis-
kās fosfāta saites. Tām hidrolizējoties, atbrīvojas ievērojams brīvās

enerģijas daudzums:

ATF+ H2 + Pn; AGo'=-7,3 kcal.

ADF+ H
2
0—>-AMF+ Pn; AG

o
'=-7,3 kcal.

Pēdējai fosfāta grupai atšķeļoties no AMF molekulas, atbrīvo-

jas ievērojami mazāk brīvās enerģijas:

AMF+H2O—vadenozīns+Pn; AGo'=-3,4 kcal.

Tik nozīmīgu lomu šūnas enerģētiskajā metabolismā ATF mo-

lekula evolūcijas procesā ieguvusi sakarā ar noteiktām īpatnībām.
ATF molekula ir termodinamiski nestabila. Tas izriet no ATF hid-

rolīzes AG ievērojamā negatīvā lieluma. Tajā pašā laikā ķīmiski
ATF molekula ir ļoti stabila, jo ATF nefermentatīvās hidrolīzes

ātrums normālos apstākļos ir ļoti mazs. Tas nodrošina enerģijas
efektīvu saglabāšanos ATF molekulā, jo, pateicoties molekulas ķī-
miskajai stabilitātei, tajā uzkrātā enerģija nevar nelietderīgi iz-

kliedēties siltuma veidā. ATF molekulas mazie izmēri ļauj tai

viegli difundēt dažādās šūnas daļās, kuru biosintētisko reakciju
norisei nepieciešama enerģijas pievadīšana.

Un, beidzot, vēl viena ATF molekulas īpašība, kas tai nodro-
šina centrālo vietu šūnas enerģētiskajā metabolismā. Brīvās ener-

ģijas izmaiņas ATF hidrolīzē ir —7,3 kcal/mol. Ja šo lielumu sa-

līdzina ar vairāku citu fosforilētu savienojumu analogiem lielu-

miem, iegūstam noteiktu skalu. Skalas vienā galā ir fosforilētie

savienojumi, kuru hidrolīzē atbrīvojas ievērojams daudzums brī-

vās enerģijas (lielas negatīvās AG vērtības), bet otrā galā — fos-

forilētie savienojumi, kuru hidrolīzes AG ir neliela negatīva
vērtība. Savienojums ar lielu negatīvo AG vērtību ir fosfoenolpiro-
vīnogskābe (AGn'= —14,8 kcal), bet savienojums ar zemu nega-
tīvo AG vērtību — glicero-1-fosfāts (AGo'=—2,2 kcal). ATF atro-

das šīs skalas vidū, un tāpēc tā spēj izpildīt enerģētiskās funkci-

jas — pārnest enerģiju no savienojumiem ar lielu enerģiju uz

savienojumiem ar mazu enerģiju.
ATF bieži sauc par šūnas «enerģētisko valūtu», tātad, turpi-

not šo analoģiju, var sacīt, ka šūna evolūcijas procesā «valūtas

vienību» izvēlējusies samērā racionāli. ATF makroerģiskajā fos-
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fāta saitē ieslēgtā brīvās enerģijas daudzuma izmantošana bioķī-
miskajās reakcijās padara šūnu par enerģētisku mehānismu ar

augstu efektivitāti.

Prokariotu enerģētiskie mehānismi (vispārīgs raksturojums).
K. van Nīls (C. van Niel) izteica domu, ka jebkura dabā eksistē-

joša vai laboratorijā sintezēta viela, ja tā spēj oksidēties, var kal-

pot par enerģijas avotu kādam mikroorganismam. Dabā ir milzīgs
skaits oksidēties spējīgu ķīmisku savienojumu. Procesus, kas var

kalpot par enerģijas avotu mikroorganismiem, vispārinātā veidā

var attēlot šādi: А —>-В +ё. Piemēram, Fe2+—*-Fe3+ + ē vai

—CH
2
—CH

2
CH =CH— + 2H+ +2ē. Par enerģijas avotu

mikroorganismi var izmantot tādas reakcijas, kurās iespējama
ūdeņraža vai elektronu atņemšana.

Pēdējā piemērā oglekļa substrāta oksidēšanos var uzskatīt par
divu elektronu vai divu ūdeņraža atomu (2H + +2ē) atņemšanu no

substrāta. Protoni izdalās vidē un, ja nepieciešams, no tās tiek

uzņemti. Elektroni vienmēr tiek nodoti attiecīgām molekulām. Tā-

dējādi visas oksidatīvi—reduktīvās pārvērtības nosaka elektronu

pārvietošanās.

Savienojumus, kas spēj oksidēties, t. i., var būt par atraujamu
elektronu (ūdeņraža) avotu, sauc par elektronu (ūdeņraža)
donoriem. Tā kā elektroni nespēj eksistēt patstāvīgi, tos jā-
pārnes uz molekulām, kas spēj elektronus uzņemt un tādā veidā

reducēties. Šīs molekulas sauc par elektronu (ūdeņraža)

akceptoriem. Kādi šeit pastāv ierobežojumi? Par elektronu

donoru nevar būt maksimāli oksidēta viela, bet par akceptoru —

maksimāli reducēta viela.

Mēģināsim iedomāties jebkura enerģētiskā procesa shēmu. Ir

jābūt enerģētiskajam resursam — substrātam. No tā veidojas vie-

las, kuras tieši piedalās enerģētiskajās pārvērtībās.* Enerģētiskā
resursa loma bieži ir apkārtējās vides biopolimēriem: olbaltumvie-

lām, lipīdiem, polisaharīdiem (celulozei, cietei, glikogēnam). Vis-

pirms ārpus šūnas šīs vielas līdz monomēriem saskalda tie fer-

menti, kurus mikroorganismi sintezē un izdala apkārtējā vidē (ek-
sofermenti). Biopolimēru šķelšana nav saistīta ar šūnas enerģijas
ieguvi. Radušies monomēri tiek pakļauti tālākām fermentatīvām

pārvērtībām, kurās izdalās enerģija. Lai atbrīvoto enerģiju šūna

varētu izmantot dažādiem mērķiem, šiem procesiem obligāti
ir jābūt saistītiem ar fosfora savienojumu
transportu. Ilgu laiku nebija skaidrs, kāds sakars ir starp
reakcijām, kurās pārvietojas elektroni, un reakcijām, kurās notiek

fosforilācija. No fizikālajām un ķīmiskajām likumsakarībām neiz-

riet, ka vienai no šo reakciju plūsmām jāizraisa otra. Pēdējā laikā

samērā labi izzināts abu reakciju plūsmu savstarpējais sakarību

mehānisms. Šīs problēmas izklāsts sniegts turpmāk (263. lpp.). Ir

* Par enerģētisko resursu var būt ne tikai dažādi ķīmiskie savienojumi,
bet arī gaisma.
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zināmi vairāki fosforilācijas tipi, kuriem ir atšķirīgs ATF veidoša-

nās mehānisms un enerģētisko substrātu avoti: substrāta fosfori-

lācija, oksidatīvā fosforilācija un fotofosforilācija.
Enerģētiskais metabolisms kopumā saistīts ar šūnas biosintē-

tiskajiem un citiem ar enerģiju saistītiem procesiem. So procesu
norisei tas piegādā enerģiju, reducētājus un nepieciešamos starp-
produktus. Atkarībā no konkrētiem apstākļiem abu metabolismā

plūsmu savstarpējā sadarbība neizslēdz zināmas to apjoma izmai-

ņas šūnā. Visu konstruktīvā metabolismā procesu maksimālais ap-

joms ir atkarīgs no tiem pieejamās enerģijas daudzuma atbilstoši

klasiskās termodinamikas likumiem. Noteiktos apstākļos enerģē-
tiskā metabolismā procesā šūna vairāk enerģijas uzkrāj nekā pa-
tērē. Tādā gadījumā enerģija jākonservē. ATF molekulās enerģija

saglabājas īsu laiku. Pēc izdarītajiem aprēķiniem vidējais ATF

molekulu «dzīves» ilgums ir ap '/з sek. Šajā savienojumā enerģija
ir mоb i 1 ā fог m ā un tai jāapgādā visi tajā brīdī norisošie no

enerģijas atkarīgie procesi. Enerģijas uzkrāšanas problēma šūnā

atrisināta diezgan racionāli — tā tiek uzglabāta diezgan stipri
reducētu ķīmisko savienojumu molekulu veidā, kas ir šūnu meta-

bolīti vai inertas rezerves vielas, galvenokārt ogļhidrātu vai

lipīdu tipa.

Prokariotu eksistences veidi un metabolismā tipi

Prokariotie organismi par enerģijas avotu var izmantot gais-
mas enerģiju vai ķīmisko pārvērtību enerģiju. Atkarībā no enerģi-
jas avota prokariotus iedala fototrofos (enerģijas avots —

gaisma) un hemotrofos (enerģijas avots
—

oksidēšanas-re-

ducēšanas reakcijas). Organismus, kuriem elektronu avots (do-

nors) enerģētiskajā procesā ir neorganiskās vielas, ieteikts saukt

par litotrofiem, bet organismus, kuriem par elektronu do-

noru kalpo organiskie savienojumi, —

par organotrofiem. At-

karībā no enerģijas avota un elektronu donora veida iespējami četri

enerģētiskā metabolismā pamattipi: hemolitotrofija, hemoorgano-
trofija, fotolitotrofija un fotoorganotrofija. Bez tam atkarībā no ga-

lējā elektronu akceptora dabas oksidēšanas-reducēšanas (tumsas)
reakcijās visus hemotrofos organismus var iedalīt divās katego-
rijās: aerobos (galējais elektronu akceptors ir molekulārais skā-

beklis) un anaerobos (galējais elektronu akceptors ir organiskās
vai neorganiskās vielas).

Molekulārais skābeklis prokariotus ietekmē dažādi. Te var izdalīt četras

prokariotu pamatgrupas. Prokariotus, kuru augšanai nepieciešams 02, sauc par

obligāti aerobiem. Obligāti aerobajiem mikroorganismiem molekulā-

rais skābeklis ir obligāts galējais elektronu akceptors.
Ir pazīstamas baktērijas, kas aug tikai tādās barotnēs, kur nav 02. Mole-

kulārais skābeklis tām ir toksisks. Šādus organismus sauc par obligāti
anaerobiem.
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Un, beidzot, aprakstīti tādi prokarioti mikroorganismi, kuri var eksistēt gan

molekulārā skābekļa klātbūtnē, gan ari bez tā. Šādai indiferencei pret skābekli

var būt dažāds raksturs. Baktērijas, kurām nevajag molekulārā skābekļa (tas
nepiedalās baktēriju metaboliskajās reakcijās), bet kuras var augt tā klātbūtnē,

tātad ir izturīgas (tolerantas) pret to, sauc par fakultatīvi anaero-

bām (aerotolerantām). Atkarībā no apstākļiem (02 klātbūtne vai trū-

kums vidē) daudzas baktērijas piemērojušās par galējo elektronu akceptoru iz-

mantot molekulāro skābekli vai noteiktus neorganiskos un organiskos savieno-

jumus, pārslēdzoties no viena metabolismā veida uz otru, piemēram, no elpo-
šanas uz rūgšanu — un otrādi. Tādas baktērijas sauc par fakultatīvi

aerobām.

Jēdzienus mikroaerotoleranti (var izturēt zemu 0
2 koncentrāciju vidē) un

mikroaerofili (mikroorganisma augšanai optimāla ir zema 02 koncentrācija vidē)

izmanto, lai konkretizētu dažādu mikroorganismu attieksmi pret molekulāro skā-

bekli, neatkarīgino procesiem, kas ir šo parādību pamatā.

Teorētiski katrs enerģētiskā metabolismā tips var realizēties,

jo organismam ir' dažādas bioķīmiskās iespējas. Jau iepriekš mi-

nēts, ka visus mikroorganismus atkarībā no konstruktīvā metabo-

lismā īpatnībām iedala divās grupās: autotrofos un heterotrofos.

No tā izriet, ka var būt dažādu enerģētiskā un konstruktīvā

metabolismā tipu 12 kombinācijas, kas parāda prokarioto mikroor-

ganismu eksistences (barošanās) iespējas (5. tab.). Visus minē-

tos barošanās veidus pārstāv reāli eksistējoši prokariotie mikro-

organismi. Dažādām mikroorganismu grupām ar noteiktu eksis-

tences veidu tomēr ir stipri atšķirīgs mikroorganismu sugu skaits.

Trijās aerobo un anaerobo hemoorganoheterotrofu grupās, kā arī

hemolitoautotrofugrupā (aerobie mikroorganismi) koncentrēta lie-

lākā daļa nefotosintezējošo prokariotu. Visās citās grupās ir ne-

daudzas (no 1 līdz 10) baktēriju sugas. Tāda nevienmērīga baro-

šanās tipu sadale raksturīga arī fotosintezējošajiem prokariotiem.
Lielākā daļa sugu (visas ciānbaktērijas, vairums purpura un zaļo
sērbaktēriju) pieder pie fotolitoautotrofāsgrupas. Un tam nav ga-

dījuma raksturs.
Ja organisma enerģijas avots ir organisko savienojumu oksidē-

šanas-reducēšanas reakciju pārvērtības vai arī organiskie savieno-

jumi ir elektronu donors, enerģētiskajā reakciju plūsmā radušies

starpprodukti vienmēr tiek izmantoti par «būvblokiem» konstruktī-

vajā metabolismā, tātad organiskie savienojumi ir arī oglekļa
avots. Sādā veidā enerģētiskā metabolismā organotrofais tips zi-

nāmā mērā nosaka konstruktīvā metabolismā heterotrofo raksturu.

Arī heterotrofais konstruktīvā metabolismā tips nosaka enerģē-
tiskā metabolismā organotrofo raksturu, jo, izmantojot organiskos
savienojumus par oglekļa avotu, ķermeņa vielu sintēzē radušies

starpprodukti bieži ieslēdzas enerģētiskās plūsmas reakcijās.
lepriekš teiktais par enerģētiskā un konstruktīvā metabolismā sa-

darbību organisko savienojumu izmantošanā attiecas uz vairumu

to prokarioto mikroorganismu, kuri metabolismā iesaista organis-
kās vielas.
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Parasti prokariotu barošanās veida raksturošanai izmanto vis-

pārīgākus jēdzienus nekā tos, kuri doti 5. tabulā. Veidojot salik-

teņus no divām vai trim pazīmēm, piemēram, enerģijas avots (foto,
hemo) + elektronu donora daba (organo, lito), enerģijas avots-b

+oglekļa avots ķermeņa vielu sintēzei (auto, hetero) vai enerģijas
avots+elektronu donora daba +oglekļa avots ķermeņa vielu sin-

tēzei.*

5. tabulā minētās enerģētiskā un konstruktīvā metabolismā gal-
veno tipu kombinācijas raksturo visus prokarioto organismu ek-
sistences veidus. Dažiem prokariotiem ir tikai viens noteikts

barošanās veids. Piemēram, vienšūnas ciānbaktērija Anacgstis ni-

dulans par enerģijas avotu var izmantot tikai gaismu, bet par gal-

veno oglekļa avotu konstruktīvajā metabolismā — tikai ogļskābi.
Pēc eksistences veida (metabolismā tipa) šis organisms ir obli-

gāts fotolitoautotrofs. Daudzas Thiobacillus ģints bak-

tērijas ir obligāti hemolitoautotrofas,jo enerģijas avots tām ir da-

žādu sēra savienojumu oksidācijas procesi, bet oglekļa avots ķer-
meņa vielu sintēzei — tikai ogļskābes ogleklis. Vairums baktēriju
ir obligāti hemoorganoheterotrofas, jo par oglekļa
unenerģijas avotu izmanto organiskos savienojumus.

Prokarioti parasti pieder pie viena no iepriekš minētajiem baro-

šanās tipiem. Tomēr ir arī daudz izņēmumu. Dažām ciānbaktēri-

jām novēro ne tikai fotolitoautotrofiju, bet arī fotolitoheterotrofiju
vai hemoorganoheterotrofiju (dažiem Tolypothris tenuis, Chlora-

gloea fritschii celmiem). Vairākas hemolitoautotrofās Thiobacillus

(T. novellus, T. intermedius) sugas var eksistēt hemoorganohetero-
trofi, jo tās enerģijas un oglekļa iegūšanai izmanto organiskos sa-

vienojumus.
Minētajos piemēros redzams, ka šo ciānbaktēriju un Thiobacil-

lus sugu metabolistiskās iespējas ir plašākas par viena metabolis-

mā tipa robežām. Sādi mikroorganismi ir fakultatīvi fotolito-

autotrofi vai hemolitoautotrofi.Dotais metabolismā tips šiem orga-
nismiem nav vienīgais. Organismus, kas spēj pāriet no viena

barošanās veida uz otru, sauc par miksotrofiem vai mez o-

tг о f i c m.

lepriekš aprakstītie prokariotu barošanās pamattipi konstatēti

vairāk nekā divdesmit dzīvības tipiem (formām). (Jāpiezīmē, ka

augstāko augu un dzīvnieku pasaulē ir tikai divas dzīvības for-

mas.) Dzīvības forma
— jēdziens, kas no vienas puses atspoguļo

enerģētiskā metabolismā specifiku, no otras puses
— noteiktas or-

ganismu grupas konstruktīvā metabolismā specifiku. Dzīvības

formu apskatīsim tiem mikroorganismiem, kam obligāts hemoorga-
noheterotrofais eksistences veids. So mikroorganismu enerģētiska-
jiem procesiem ir atšķirīgi substrāti, specifiskie oksidācijas-reduk-
cijas procesi un galējie elektronu akceptori, bet konstruktīvajiem

* Jēdzieni hemoorganotrofija un hemoheterotrofija,foto-

organotrofija un fotoheterotrofija, fotolitotrofija un

fotoautotrofija tiek lietoti kā sinonīmi, kaut ari tie nav identiski.
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5. tabula

Prokariotu mikroorganismu eksistences veidi

(Заварзин, 1974; E. H. Кондратьева, 1975)

* Visi dzīvnieki, sēnes.
** Augstākie augi.
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procesiem — biosintētisko spēju attīstības pakāpe, t. i., tiem ir da-

žāda vajadzība pēc gatavāmbarības vielām.

Visprimitīvākā un evolucionāri senākā enerģētisko procesu

grupa ir rūgšanas procesi. Rūgšanas procesos organiskās vielas

ir elektronu donors un galējais akceptors, bet molekulārais skā-

beklis oksidācijas reakcijās nepiedalās. Ir pazīstama pienskābā,

spirta, propionskābā, sviestskābā rūgšana. Katrā no tām citādāk

risināta «enerģētiskā problēma» un katru no tām izraisa noteikta

mikroorganismu grupa. Rūgšanu izraisītājiem mikroorganismiem ir

specifiskas biosintēzes spējas. Vairākiem prokariotu dzīvības tipiem
ir raksturīgs hemoorganoheterotrofais (anaerobais) barošanās

veids. Noteiktas prokariotu grupas realizē kon-

krētu enerģētiskā metabolismā tipu (dažādus

rūgšanas veidus), to kombinējot ar konstruk-

tīvā metabolismā īpatnībām.
Ir pazīstami prokariotu mikroorganismi, kuri enerģiju iegūst,

ar molekulāro skābekli nepilnīgi oksidējot organisko substrātu.

Sāds enerģijas ieguves veids raksturīgs enerģētiskajam metabolis-

mam tikai tādiem dzīvības tipiem (formām), kas atrodas uz ze-

mas attīstības pakāpes.
Dažādie prokariotu dzīvības tipi atspoguļo enerģētisko

procesu evolūciju. Sis jautājums iztirzāts nākošajā noda-

lījumā.

Metabolismā regulācija prokariotu šūnās

Visi šūnā norisošie metabolismā procesi tiek regulēti. Pateico-
ties šai procesu regulācijai, tiek stingri koordinētas atsevišķas fer-

mentu sistēmas. Sūnu var apzīmēt par labi saskaņotu ierīci ar at-

tīstītu regulāro sakaru sistēmu. Sūnu regulāro mehānismu efekti-

vitāte ir ļoti augsta. Tieši šie mehānismi nodrošina vides barības

vielu ekonomisku izmantošanu, nepieļauj starpproduktu un gala-
produktu pārmērīgu sintēzi un, vides apstākļiem mainoties, ļauj
šūnai ātri adaptēties.

Sūnu metabolismā pamatā ir fermentu darbība. Pēc ķīmis-
kajām īpašībām visi fermenti ir vienkāršas (proteīni) vai saliktas

(proteīdi) olbaltumvielas. Proteīdi ir olbaltumvielu komplekss ar

kādu citu vielu — kofaktoru. Par kofaktoru var būt metāla

joni, vitamīni (riboflavīns, tiamīns, pantotēnskābe, nikotīnamīds)
vai tiem līdzīgi ķīmiski savienojumi. Kofaktori ar olbaltumvielu

molekulu var būt saistīti vai nu cieši, vai arī vāji. Ja tie ir cieši

saistīti, tos sauc par fermentu prostētiskajām grupām,
bet, ja saistība nav cieša, — par kofermentiem. Fermentam

realizējot savu katalītisko funkciju, koferments var atdalīties no

olbaltumvielas molekulas. Fermenta olbaltumvielu komponentam
ir raksturīgs šaurs substrātspecifiskums, turpretim kofermentiem šī

specifiskuma nav. Kofermentu specifiskumu nosaka katalītiskās
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darbības mehānisms. Kofermentu funkcija ir elektronu vai noteiktu
funkcionālu grupu, piemēram, acilgrupu, metilgrupu, aminogrupu
v. c, pārnešana. Fermenti funkcionē kā bioloģiski katalizatori, pa-

zeminot aktivācijas enerģiju. Tādā veidā fermenti padara iespē-
jamu to reakciju norisi, kas parastos fizioloģiskos apstākļos neva-

rētu norisēt. Pateicoties savas molekulas ķīmiskajai uzbūvei, fer-
ments «pazīst» substrāta molekulu, saistās ar to un nodrošina tās

tālāko pārvērtību noteiktā metabolismā ceļā. Sūnā reakcijas notiek

zināmā kārtībā, vienlaicīgi darbojoties daudziem fermentiem. Fun-

kcionāli saistītie fermenti bieži ir apvienoti arī strukturāli un veido

multifermentu kompleksus. Kompleksu struktūras orga-

nizācijas līmeņi ir dažādi. Visvienkāršākajā gadījumā atsevišķi
fermenti ir izšķīduši citoplazmā un funkcionē neatkarīgi viens no

otra, piemēram, glikolīzes fermenti.

Augstāks strukturālās organizācijas līmenis ir tad, ja viena

metabolismā ceļa visi vai daļa fermentu apvienojas kompleksā.
Sādā kompleksā fermenti ir cieši saistīti cits ar citu. Ārpus kom-

pleksa fermenti vienmēr pilnīgi vai daļēji zaudē aktivitāti. Sādi

kompleksi atklāti dažādām baktērijām, pētot vairāku aminoskābju
sintēzi.

Visaugstākais struktūras organizācijas līmenis ir fermentu sis-

tēmām, kas saistītas ar virsmolekulāriem veidojumiem: mitohon-

drijiem un ribosomām. Multifermentu kompleksa piemērs ir elpo-
šanas fermentu ķēde, kas katalizē elektronu pārnešanu no sub-

strāta uz skābekli. Atsevišķi šīs ķēdes fermenti cieši saistīti ar

membrānu. Kompleksa strukturālā organizācija ir visas elpoša-
nas ķēdes normālas darbības pamatā.

Tā kā fermentiem ir galvenā loma šūnu metabolismā, viss re-

gulējošais mehānisms tā vai citādi ir saistīts ar fermentu darbību.

Metabolisko procesu regulācija šūnā notiek dažādos līmeņos un ar

dažādiem mehānismiem, bet beigu beigās šī regulācija ietekmē

fermentatīvo reakciju ātrumu, tā saucamo regulatoro
fermentu aktivitāti un fermentu sintēzi.

Visvienkāršākais regulācijas tips ir regulācija ar tādu para-
metru starpniecību, kas ietekmē fermentatīvo reakciju ātrumu.

Katram fermentam ir noteikts pH optimums, tieksme pēc sava

substrāta un produkta, kofermenta, dažu metālu joniem, tādēļ fer-

mentatīvās reakcijas ātrums ir vairāku parametru funkcija. Katra

parametra lielums ietekmē reakcijas ātrumu. Faktisko fermentatī-

vās reakcijas ātrumu nosaka visu šo parametru lielumi.

Fermentu aktivitātes regulācijas pamatā ir to metabolismā no-

zīmīgāko fermentu aktivitātes izmaiņas, kuri ir pirmie šūnas

metabolītu sintēzes ķēdē.

Visizplatītākais fermentu aktivitātes regulācijas mehānisms —

atsevišķa metabolismā ceļa pirmā fermenta inhibēšana

(katalītiskās darbības nomākšana) ar šī ceļa galapro-

duktu tad, kad produkta līmenis šūnā sasniedzis noteiktu ro-

bežu, t. i., sasniegta tā zināma «pārprodukcija». Sādu fermentu,
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21. att. Substrāta saistīšanās ar fermentu (A) un negatīvā efek-

tora iedarbība uz allosteriskā fermenta katalītisko aktivitāti (B):

l — katalītiskais centrs; 2 — regulatorais (allosteriskais) centrs (pēc
Schlegel, 1972)

kas izmaina aktivitāti, kad uz to iedarbojas noteikts metabolīts,
sauc par regulatoru vai allosterisku fermentu, bet me-

tabolītu, kas iedarbojas uz allosterisko fermentu, sauc par efek-

toru, retāk par modulatoru vai mo difiкa tог v. Efektori

var būt ne tikai attiecīgā ceļa galaprodukti, bet arī šo fermentu

substrāti un daži radniecīgu metabolismā ceļu galaprodukti. Tāds

efektors, kurš pazemina fermenta katalītisko aktivitāti, ir nega-

tīvs, ja paaugstina — pozitīvs. Pozitīvais efektors visbiežāk

mēdz būt attiecīgā regulatorā fermenta substrāts.

Fermenta un efektora (vai efektoru) savstarpējās iedarbības
rezultātā rodas fermenta trešējās struktūras iz-

maiņas, kuras ietekmē allosteriskā fermenta katalītisko aktivi-
tāti (21. att.). Regulatoro fermentu molekulu uzbūve vienmēr ir

sarežģītāka nekā to fermentu, kas nepakļaujas regulācijai. Regula-
torie fermenti sastāv no vairākām polipeptīdu ķēdēm (subvienī-
bām). Uz fermenta molekulas virsmas ir specifiskas vietas sub-
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strāta (katalītiskais centrs) un

efektoru (allosteriskie jeb regula-
torie centri) saistīšanai.

Visvienkāršākais piemērs regu-

lācijai pēc negatīvās atgrieze-
niskās saites principa — pirmā
fermenta regulācija nesazarotā

biosintēzē, piemēram, L-izoleicīna

biosintēzes regulācija. L-treo-

nīna veidošanās par L-izoleicīnu

sastāv no piecām fermentatīvām

reakcijām (22. att.). L-izoleicīna

sintēzes pirmais ferments L-treo-

nīndezamināze ir regulators fer-

ments, un to inhibē tikai L-izolei-

cīns. Noskaidrots, ka fermentam

ir divi aktīvie centri: katalītis-

kais
—

substrāta (L-treonīna) un

regulatorais — efektora (L-izo-

leicīna) saistīšanai.

Mehānismu regulācija pēc ret-

roinhibēšanas principa sazarotiem

biosintēzes ceļiem (bet tādi ir bio-

sintēzes ceļu vairākums) ir sarež-

ģītāka, jo no pirmā fermenta akti-

vitates atkarīga vairāku ga-

laproduktu sintezē. Acīmre-

dzot regulācijas mehānismiem Šajā
:-u.-.i. i - j•

„
i„ • .

_gadlJUma jabut tādiem, lai Viena

galaprodukta pārprodukcija ne-

pārtrauktu citu ar to saistītu gala-
produktu sintēzi.

22.att.L-izoleicīnabiosintēzesre-
gulācijaarnegatīvoatgriezenisko

saiti:
f, — treonindezamināze; f2—f5 — fer-

menti, kas katalīze L-izoleicīna biosin-

tēzes starpstadijas. Ar bultiņu parādīta
treonindezamināzesinhibēšana ar L-izo-
leicīnu (pēc Dagley, Nicholson, 1973)

Sazaroto biosintēzes ķēžu kontroles mehānismiem, kas darbo-

jas pēc retroinhibēšanas principa, mikroorganismos ir vairākas

modifikācijas. Sajās modifikācijās allosteriskā fermenta katalītis-

kās aktivitātes regulēšanā piedalās visi ar fermentu saistīto bio-

sintēzes ceļu galaprodukti. Ja pirmo biosintēzes posmu katalizē
viens ferments, uz tā molekulas ir speciāli centri visu gala-
produktu — efektoru — saistīšanai. lespējami arī citi varianti.

Piemēram, lai notiktu ievērojama inhibēšana, šūnā visiem g a-

laproduktiem jābūt pārākumā, jo katram produktam
atsevišķi nav inhibēšanas efekta (multivalentā inhibē-

šana); jābūt galaproduktu savstarpēji neatkarī-

gai darbībai— katrs galaprodukts daļēji inhibē fermenta ak-

tivitāti, vienlaicīgi visu galaproduktu klātbūtne rada lielāku inhi-

bējošo efektu nekā atsevišķo produktu inhibējošo efektu -summa

(kumulatīvā jeb aditīvā inhibēšana).
Pēdējo gadu pētījumos ka daži allosteriskie fermenti
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23. att. Aromātisko aminoskābju biosintēzes regulācija E. coli (A) un Вас. sub

Aromātisko aminoskābju

f, — 3-dezoksi-D-arabīnheptulozonāt-7-fosfātsintetaze (DAHF-sintetāze); f
?

— dehidrohin

kināze; fe — šikimāta-5-enolpiruvata-3-fosfātsintetaze; f7 — horizmatsintetaze; f8 — antra

indolglicerofosfātsintetāze; i„ — triptofānsintetāze; fl3 — horizmātmutāze; fi, — prefenāt
zīnaminotransferāze, 1 — inhibēšana; 2 — represija; 3 — indukcija. Ar paralēlām bulti
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tilis (B). Parādītas tikai galvenās regulatorās saites,

biosintēzes fermenti:

nātsintetāze; f3 — 5-dehidrohinnātdehidratāze; f, — šikimātdehidrogenāze; f5 — Sikimāt-

nilātsintetāze; f9 — fosforiboziltransferāze; fio — fosforibozilantranilātizomerāze; f,, —

dehidratāze; fls — fenilalanīnaminotransferāze; f,t — prefenātdehidrogenāze; fi7 — tiro-

ņām apzīmēti izofermenti, ar punktētu līniju apvilkti fermentukompleksi
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var eksistēt vairāku molekulāro formu (izofermentu) veidā.

Izofermentiem ir dažādas regulatorās īpašības, un tie katalizē

vienu un to pašu reakciju, t. i., tie ir izofunkcionāli. Izofunkcio-

nālisma cēlonis ir fermenta dažādās polipeptīdu ķēžu attiecības.

Katru izofermentu kontrolē «savs» galaprodukts, tāpēc izofer-

mentu klātbūtne atļauj galaproduktiem neatkarīgi citam no cita

inhibēt atbilstošā izofermenta aktivitāti. Sis ir sazaroto biosintē-

zes ceļu vispilnīgākais regulācijas mehānisms. Uzskata, ka izo-

fermentu rašanās ir vēlākā evolūcijas gaitā iegūta retroinhibē-

šanas mehānismu piemērošanās sarežģīti regulējamiem
biosintēzes ceļiem.

Apskatīsim, kā baktēriju E. coli un Вас. subtilis aromātisko

aminoskābju (triptofāna, tirozīna un fenilalanīna) sintēzē notiek

regulācija ar retroinhibēšanas mehānismu. Pamatīgi izpētīta ir

dažādu mikroorganismu grupu aromātisko aminoskābju biosintēzē.

Noskaidrotas visas reakcijas un fermenti, kas tās katalizē, kā ari

identificēti visi starpsavienojumi. Tas ļāva secināt, ka visiem mik-

roorganismiem aromātisko aminoskābju biosintēzē ir vienāda

(23. att.). Konstatētas atšķirības atsevišķas reakcijas katalizējošo
fermentu struktūrā un kontroles mehānismos.

Aromātisko aminoskābju sintēzes kopīgajā daļā ir septiņas fer-
mentatīvas reakcijas. Sazarošanās sākas ar horizmskābi, no kuras

atiet aromātisko aminoskābju, vitamīnu (paraaminobenzoskābe, К

vitamīns v. c.) un citu savienojumu (übihinoni) sintēzes ceļi. Aro-

mātisko aminoskābju sintēzes fermentiem raksturīgi izofermenti

un multifermentatīvās sistēmas. Multifermentās sistēmas katalizē

vairākas reakcijas.
Aromātisko aminoskābju sintēzes ceļu kopīgās daļas pirmais

ferments ir allosterisks ferments 3-dezoksi-D-arabinoheptulozo-
nāta-7-fosfātsintetāze (DAHF-sintetāze), kas katalizē fosfoenolpi-
ruvāta kondensāciju ar eritrozes-4-fosfātu. E. coli šo reakciju kata-

lizē trīs izofermenti, un katru no tiem inhibē atbilstošā amino-

skābe. Вас. subtilis šūnās DAHF-sintetāze ir vienā formā un to

efektīvi inhibē divi aromātisko aminoskābju biosintēzes starpmeta-
bolīti

— horizmskābe un prefēnskābe. To iedarbība uz DAHF-sin-
tetāzi ir kumulatīva. Вас. subtilis šūnās esošās DAHF-sintetāzes
inhibēšana būtiski atšķiras no E. coli šūnās novērotās DAHF-sin-
tetāzes inhibēšanas. Вас. subtilis fermenta inhibēšanas mehānismu

var raksturot kā pakāpenisku inhibēšanu: triptofāns
inhibē antranilsintetāzi, tā rezultātā uzkrājas horizmskābe; fenil-
alanīns un tirozīns inhibē attiecīgi prefenātdehidratāzi un prefenāt-
dehidrogenāzi, un rezultātā uzkrājas prefēnskābe; horizmskābe un

prefēnskābe, sasniegušas sliekšņa koncentrācijas, nomāc DAHF-

sintetāzes aktivitāti. Tādējādi DAHF-sintetāzes inhibēšanai Вас.

subtilis šūnās vajadzīgs aromātisko aminoskābju biosintēzes

augsts starpproduktu līmenis.

Lai no horizmskābes sintezētos triptofāns, nepieciešamas 5 fer-

mentatīvas reakcijas (23. att.). Вас. subtilis šūnās šo reakciju fer-
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menti neveido multifermentu kompleksus, bet E. coli šūnās kon-
statēti divi multifermentu kompleksi: pirmais +otrais un trešais-f-

---f-ceturtais triptofāna ceļa ferments. Вас. subtilis šūnās triptofāna
ceļa allosterisko fermentu —

antranilātsintetāzi
— inhibē tripto-

fāns, bet E. coli šūnās allosteriski regulējas multifermentu kom-

plekss, kas sastāv no antranilātsintetāzes un fosforiboziltrans-

ferāzes.

Kad no horizmskābes veidojas prefēnskābe, sākas tirozlna un

fenilalanīna biosintēzē. So reakciju katalizē horizmātmutāze. Ho-

rizmskābes pārvēršanās par prefēnskābi — vienīgais kopīgais
posms tirozīna un fenilalanīna sintēzē. E. coli horizmātmutāze ir

divu izofermentu veidā, no kuriem viens ir cieši saistīts ar fenil-

alanīna sintēzes nākošo fermentu — prefenātdehidratāzi, bet
otrs

— ar nākošo «tirozīna» sintēzes fermentu — prefenātdehidro-
genāzi. Pētot sakarību starp horizmātmutāzes izofermentiem un

nākošajiem fermentiem, kas metabolizē prefēnskābi, noskaidrojās,
ka tie ir apvienoti olbaltumvielu kompleksā. Kompleksu veidojošos
fermentus inhibē «sava» biosintēzes ceļa galaprodukts.

Atšķirībā noE. coli horizmātmutāzes Вас. subtilis horizmātmu-
tāze neveido kompleksus ar nākošajiem fermentiem, kā ari tā nav

allosterisks ferments. Вас. subtilis šūnās ir regulējami pirmie tiro-

zīna un fenilalanīna individuālobiosintēzes ceļu fermenti.

Tātad allosteriskie fermenti, kas retroinhibējoši kontrolē aro-

mātisko aminoskābju biosintēzi, atrodas aromātisko savienojumu
biosintēzes kopīgā ceļa sākumā, atsevišķo biosintēzes ceļu sā-

kumā vai ir strukturāli saistīti ar pirmajiem fermentiem multifer-

mentu kompleksā.
Fermentu aktivitātes inhibēšanu ar galaproduktiem novēro arī

katabolisma ceļos. Galvenie šo ceļu allosterisko fermentu efektori

ir AMF, ADF un ATF, pie tam ATF darbojas kā negatīvais efek-

tors, kas inhibē katabolisma ceļu allosterisko fermentu aktivitāti,
bet AMF un ADF — kā pozitīvie efektori. ATF, ADF un AMF re-

gulatorā darbība konstatēta, pētot ogļhidrātu noārdīšanas ceļu
(glikolīze, trikarbonskābju cikls), starpmetabolisma reakcijas, re-

zerves vielu sintēzes regulāciju. Nav izslēgts, ka adenilāti šūnā

pilda vēl plašākas regulatīvās funkcijas, uzturot noteiktas attiecī-

bas starp biosintēzes ātrumu un enerģijas ieguves ātrumu, tādā

veidā saskaņojot šūnas metabolismā regulāciju.
Fermentu sintēzes regulācija. Nākošais regulācijas tips —

regu-

lācija ģenētiskā līmenī. Tā ir saistīta ar fermentu sintēzi. Katra
metabolismā procesa ātrums atkarīgs no vairākiem faktoriem.

Viens no tiem — katra procesā funkcionējoša fermenta aktīvās

formas koncentrācija. Fermenta koncentrāciju nosaka tā sintēzes

un sabrukšanas ātrumu attiecības. Fermentu sintēzes ātrums atka-

rībā no apstākļiem var mainīties.

Visus fermentus iedala divās klasēs: konstitutīvajos un inducib-
los. Konstitutīvo fermentu sintēzes ātrums ir pastāvīgs, tā-

pēc arī to koncentrācija šūnā ir vairāk vai mazāk pastāvīga. Pie
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tiem pieder, piemēram, glikolītiskie fermenti. Bez konstitutlviem

fermentiem šūnā ir arī tādi fermenti, kuru daudzums var krasi mai-

nīties atkarībā no barības vielu sastāva vidē. Tos sauc par indu-

cibl ic m fermentiem. Ja vidē nav tiem nepieciešamo substrātu,
šie fermenti šūnā ir niecīgā daudzumā. Ja videi pievieno vielu, kas

ir attiecīgā fermenta substrāts, šūnā notiek strauja šī fermenta

sintēze, t. i., novērojama fermenta sintēzes indukcija.

Sevišķi skaidri tas redzams, ja inducējošais substrāts ir oglekļa vai

slāpekļa avots.

Klasisks induciblo fermentu piemērs ir E. coli B-galaktozidāze.

Atklājās, ka barotnē, kurai pievienota glikoze, kultivētas E. coli

šūnas nevar izmantot laktozi. Ja šādas šūnas pārnes barotnē, kur

laktoze ir vienīgais oglekļa avots, pēc zināma perioda notiek in-

tensīva 6-galaktozidāzes sintēze. Šī fermenta iedarbības rezultātā

laktoze hidrolizējas par D-glikozi un D-galaktozi. Šādā veidā

E. coli var izmantot laktozi par vienīgo oglekļa avotu. Ja šūnas,
kas augušas barotnē ar laktozi, pārnes uz barotni ar glikozi, 6-ga-
laktozidāzes sintēze pārtraucas.

B-galaktozidāzes indukcijas pētījumi E. coli šūnās ļāva no-

skaidrot: šūnu augšana barotnē ar laktozi nav tādu mutantu at-

lases rezultāts, kuri laktozes izmantošanas spējas ieguvuši mutā-

cijas rezultātā. Šo fermentu spēj sintezēt visas šūnas. Pierādīja,
ka indukcijas procesā nenotiek šūnā esošās B-galaktozidāzes ak-
tivēšana. Tā sintezējas no aminoskābēm dc novo. Vairums kata-

bolisko fermentu ir inducibli.

Aprakstīti vairāki indukcijas tipi. Substrāta izmantošana ir

fermentatīvu reakciju sērija, kuru shematiski var attēlot šādi:

А—»-B—»-C—*-D—*- E—<-G,

fi h h U U

kur В, С, D, E ir substrāta A pārvērtību ceļa starpprodukti, G —

galaprodukts; fi —f
5

— fermenti, kas katalizē substrāta katabo-

lisma atsevišķus posmus. •

1. Substrāts Air attiecīgā ceļa visu fermentu (fi—f5) in-

duktors. Tā iedarbības rezultātā vienlaicīgi un koordinēti palieli-
nās fermentu sintēzes ātrums. Tādu indukcijas mehānismu sauc

par saskaņotu jeb кооrd inē t v indukciju.
2. Induktors (substrāts A) inducē pirmo fermentu (fi). Rezul-

tātā strauji uzkrājas pirmās reakcijas produkts (viela B). Šis

starpmetabolīts В inducē fermenta f2 sintēzi, uzkrājas viela Сun

inducējas ferments f 3. Šajā gadījumā notiek metabolismā ceļa fer-

mentu sintēzes pakāpeniska inducēšana ar iepriekšējās reakcijas
produktu. Šādu indukcijas mehānismu sauc par pakāpenisku
indukciju.

3. Eksistē arī jaukts indukcijas mehānisms, kurā daļu attie-

cīgā ceļa fermentu saskaņoti inducē substrāts—induktors, bet pā-
rējos fermentus pakāpeniski inducē metabolismā ceļa starppro-
dukti.
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Interesanti atzīmēt, ka inducētā fermentu sintēze mikroorga-
nismos aprakstīta jau XX gs. trīsdesmitajos gados, tomēr vēl ilgu
laiku netika izprasts šī procesa mehānisms. Pateicoties inducēta-

jai fermentu sintēzei, mikroorganismi spēj adaptēties dažā-

dos apstākļos. Panākumi šūnu metabolismā regulācijas mehā-

nismu atšifrēšanā ļāva izskaidrot šīs plaši izplatītās parādības
dabu, mehānismu un nozīmi šūnā (97. lpp.).

Vairumam anabolisko fermentu veidošanās tiek regulēta, гe-

presējot sintēzi. No barotnes amonija slāpekļa un oglekļa
avota mikroorganismi spēj sintezēt visas 20 aminoskābes, jo tiem

ir visi tam nepieciešamie fermenti. Ja tādai barotnei pievieno
kādu aminoskābi, piemēram, triptofānu, tad šūnas (piemēram,
E. coli) sāk izmantot eksogēno triptofānu un tiek pārtraukta fer-

mentu veidošanās triptofāna biosintēzei. Kultūrai vairojoties ba-

rotnē, kurai pievienots triptofāns, strauji samazinās triptofāna
biosintēzes fermentu daudzums un drīz šūnās šo fermentu nav gan-

drīz nemaz. So parādību sauc par fermentu sintēzes re-

presiju. Mūsu piemērā to izraisīja eksogēnā triptofāna pievie-
nošana, tomēr līdzīgs mehānisms iedarbojas arī tad, kad šūnā

kaut kādu iekšēju iemeslu dēļ rodas šīs aminoskābes «pārproduk-
cija». Represiju rada īpašas šūnā esošas vielas — represori. Re-

presoru aktivitāti var modificēt biosintēzes galaprodukti, kā arī

dažu metabolismā vai anabolisma ceļu starpprodukti.
Fermentu sintēzes represija ar galaproduktu atšķiras no fer-

mentu aktivitātes inhibēšanas ar galaproduktu — represijai pa-

kļauts ievērojami lielāks attiecīgā metabolismā ceļa fermentu
skaits. Dažos metabolismā ceļos represējas visi attiecīgā ceļa fer-

menti. Salīdzinot ar retroinhibēšanu, kas kavē zemmolekulāro

vielu (šūnas metabolītu) pārprodukcijas veidošanos, represijas ga-

dījumā papildus tiek nomākta arī to fermentu (šūnas olbaltum-

vielu) sintēze, kuri attiecīgajā brīdī šūnai nav vajadzīgi. Te iz-

paužas šūnas metabolismā ekonomijas princips.
Represija, tāpat kā indukcija, var būt saskaņota jeb ko-

ordinēta, t. i., attiecīgā ceļa galaprodukts katra fermenta sin-

tēzi nomāc vienādi. Tas notiek tādā gadījumā, ja metabolismā ceļa
fermentu sintēzi nosaka DNS molekulā secīgi novietotu gēnu
grupa — operons. Visiem operona gēniem ir kopīga ģenētiskā
kontrole.

Bieži viena ceļa fermenti represējas dažādā mērā. Sazarotajos
biosintēzes ceļos represijas mehānismi var būt modificēti (tāpat
kā inhibēšanas mehānismi), lai viena substrāta vairākiem galapro-
duktiem nodrošinātu labāku regulāciju.

Atgriezīsimies pie aromātisko aminoskābju biosintēzes regulā-
cijas piemēra E. coli un Вас. subtilis šūnās (23. att.). DAHF-sin-

tetāze, kas E. coli šūnās ir triju allosterisku izofermentu veidā,
tiek ne tikai retroinhibēta, bet arī represēta. Rezultātā fermenta

kopīgā aktivitāte ir triju izofermentu aktivitātes summa, pie tam

katru no tiem atbilstošā aminoskābe kontrolē dubultīgi (inhibē-
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24. att. Fermentu sintēzes indukcijas un represijas mehānismu shematisks attēls.
A. Indukcija: I — gēns regulators veido represora olbaltumvielu, kas saistās ar

genu operatoru, un tiek nomākta struktūras gēnu transkripcija; II
—

induktora klātbūtnē
notiek induktorasaistīšanasar represoru, izmainās represora konformācija, un tasvairs ne-

var saistīties ar operatoru. Atbrīvotais operators «atļauj» stuktūras gēnu transkripciju.

šana +represija). E. coli šūnās kopīgā aromātisko savienojumu
ceļa citu fermentu represiju nenovēro. Вас. subtilis šūnās galve-
nais regulācijas mehānisms, kas kontrolē aromātisko savienojumu
biosintēzes kopīgo daļu, ir DAHF-sintetāzes inhibēšana, ko izraisa

horizmskābe un prefēnskābe.
Pētot triptofāna biosintēzes (no horizmskābes) regulācijas me-

hānismus, atklājās, ka Вас. subtilis, E. coli un citu baktēriju trip-
tofāna sintēzes fermentus determinējošie gēni veido operonu, tāpēc
šos fermentus minētajiem organismiem koordinēti represē tripto-
fāns. Вас. subtilis šūnās horizmskābe inducē antranilātsintetāzi,

fosforiboziltransferāzi, kā ari, iespējams, visu pārējo triptofāna
sintēzes ceļa fermentu sintēzi.
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B. Represija: I — gēna regulatora produkts ir represora neaktīvā forma, kas

nespēj saistīties ar operatoru, tādēļ notiek struktūras gēnu transkripcija; II — korepre-
sora klātbūtnē veidojas aktīvs korepresora un represora komplekss, kas saistās ar ope-
ratoru, un tiek bloķēta struktūras gēnu transkripcija. R — gēns regulators; О — gēns

operators; a, b, c, d — struktūras gēni (pēc Lehninger, 1974)

Horizmātmutāzes izofermentu, kā arī tirozīna un fenilalanīna

sintēzes starpfermentus E. coli šūnās represē katra ceļa galapro-
dukts. Вас. subtilis šūnās tirozīna un fenilalanīna individuālo bio-

sintēzes ceļu pirmie fermenti ne tikai inhibējas, bet arī represējas.
Aromātisko aminoskābju sintēzi kontrolējošie regulatorie sakari

neaprobežojas tikai ar galaprodukta «sava» biosintēzes ceļa fer-

mentu aktivitātes inhibēšanu vai piedalīšanos to represijā. No-

teikta regulatora sakarība ir starp triptofāna, tirozīna un fenilala-

nīna biosintēzes ceļiem. E. coli baktērijām DAHF-sintetāzes
izofermentu aktivitāti papildus krusteniski kontrolē repre-

sija, inhibēšana un indukcija. Fenilalanīna DAHF-sintetāzes re-

presijai E. coli šūnās vajadzīgs fenilalanīns + triptofāns. Var
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uzskatīt, ka šī fermenta represija ir multivalenta. Tirozīna DAHF-

sintetāzi represē zema tirozīna koncentrācija un augsta fenilala-

nīna-btriptofāna koncentrācija. Tirozīns ir antagonists fenilalanīna

DAHF-sintetāzes represijai, kuru izraisa fenilalanīns vai tripto-
fāns. Sajā gadījumā tirozīns darbojas kā induktors. Krusteniskās

regulācijas uzdevums biosintētiski saistītajos cejos — pastiprināt
vai modificēt pamatkontroli, kas darbojas metabolismā ceļa «iek-

šienē». Tā rezultāts ir zināms metabolisks līdzsvars starp sazaro-

tajiem biosintēzes ceļiem. E. coli šūnās šāds mijiedarbības un

sabalansēšanas punkts ir DAHF-sintetāzes izofermenti.

Вас. subtilis šūnās ir principiāli atšķirīga aromātisko amino-

skābju biosintēzes regulācijas shēma. Trīs biosintēzes ceļi tiek sa-

balansēti, galvenokārt regulējot šūnas horizmskābes un prefēnskā-
bes pūlus, kā arī regulējot atsevišķu biosintēzes ceļu (pēc saza-

rojuma) fermentu aktivitāti. Pētot regulatoro sakarību starp

triptofāna, tirozīna un fenilalanīna biosintēzi Вас. subtilis šūnās,

noskaidrots, ka fenilalanīns nomāc tirozīna sintēzi, jo inhibē prefe-
nātdehidrogenāzes aktivitāti, bet tirozīns nomāc fenilalanīna sin-

tēzi, jo inhibē prefenātdehidrāzes aktivitāti. Arī triptofāns «iejau-
cas» tirozīna un fenilalanīna sintēzes regulācijā, inhibējot prefe-

nātdehidrogenāzesun dehidratāzes aktivitāti.

Plaši izplatīta regulatorā mijiedarbība ir starp dažādiem, savā

starpā nesaistītiem biosintēzes ceļiem. Iztirzājamā aromātisko ami-

noskābju sintēzes regulācijas piemērā zināma regulējoša loma ir

histidīnam, kas nomāc tirozīna sintēzi, inhibējot prefenātdehidro-
genāzes aktivitāti un represējot tās sintēzi. Histidīns inducē tripto-
fāna sintēzi, jo ir antranilātsintetāzes allosteriskais aktivators.

Bez galaprodukta represijas, kas ir raksturīga anabolisma ce-

ļiem, aprakstīts vēl cits represijas tips, kuru sauc par ka t a bolī-

ti sko represiju. Glikozes un dažu citu šūnām labi izmanto-

jamu oglekļa un enerģijas avotu klātbūtne nomāca daudzu indu-

ciblo fermentu sintēzi. Piemēram, glikoze nomāc 6-galaktozidāzes
sintēzi pat tad, ja barotnē ir šī fermenta induktors — laktoze. Ka-

tabolītisko represiju var uzskatīt par mikroorganismu šūnas pie-
mērošanos, lai vispirms izmantotu vieglāk pieejamos enerģijas avo-

tus. Sāda enerģijas avota klātbūtnē uz laiku tiek pārtraukta citu,
šūnai mazāk «izdevīgu» enerģētisko substrātu izmantošana un

slēgti šo substrātu katabolisma ceļi.
Fermentu sintēzes indukcijas un represijas mehānismus sāka

izprast 50. gados, pēc tam, kad F. Zakobs un Z. Mono (F. Jacob,
J. Monod) uzsāka 8-galaktozidāzes indukcijas pētījumus E. coli

šūnās un izstrādāja fermentu sintēzes indukcijas un represijas
modeli (24. att.).

F. Zakobs un Z. Mono atklāja, ka E. coli genomā bez struktu-
rālā gēna, kas kontrolē 6-galaktozidāzes sintēzi, ir vēl speciāli gēni
regulatori. Viens no tiem (gēns R) neietekmē fermenta struktūru.
Tā uzdevums ir regulēt strukturālā gēna transkripciju. Parādīsim,
kā gēns regulators ietekmē strukturālā gēna transkripcijas pro-
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sora — sintēzi. Represors ir allosteriskā olbaltumviela, kurai ir

divi saistīšanas centri. Viens no centriem «pazīst» operato-
ru —

noteiktu nukleotīdu secību DNS molekulas posmā (gēns

0) —, bet uz otru iedarbojas efektors. Gēns operators atro-

das blakus strukturālajam gēnam, un tā ir represora piesaistīšanās
vieta. Bez tam operators «aizliedz» (kad to bloķē represors) vai

«atļauj» (kad ir brīvā stāvoklī) strukturālā gēna transkripciju.
Efektori, kas saistās ar represoru, var būt reakciju substrāti vai

galaprodukti.
Pēc F. 2akoba un Z. Mono modeļa fermentu sintēzes indukcijā

represora molekula brīvā stāvoklī ir aktīva, saistās

ar operatoru un nomāc strukturālā gēna transkripciju. Induktora
klātbūtnē veidojas neaktīvs represor а—i nduktora kom-

plekss, kas nevar iedarboties uz operatoru un nomākt struktu-

rālā gēna transkripciju. Rezultātā inducējas fermenta sintēze. Ja

induktora šūnā vairāk nav, represors no jauna pāriet brīvā, ak-

tīvā stāvoklī, saistās ar operatoru, un rezultātā attiecīgā fermenta

sintēze tiek pārtraukta.
Fermentu sintēzes represijas gadījumā represora molekula

brīvā stāvoklī ir neaktīva un neiedarbojas uz operatoru.
Veidojoties represora un atbilstošā ceja galaproduktu (korepre-
soru) kompleksam, piemēram, ar triptofānu, represors aktivējas. Iz-

veidojies aktīvais represora —korepresora komplekss
saistās ar operatoru un rezultātā tiek nomākts strukturālā gēna
(vai gēnu) transkripcijas process.

Tādā veidā gan fermentu sintēzes indukcijas, gan represijas ga-

dījumā represora un operatora sadarbības rezultātā tiek nomākts

atbilstošā strukturālā gēna transkripcijas process. Starpība ir tā,
ka indukcijas gadījumā efektors (induktors), iedarbojoties uz re-

presoru, pazemina tā spējas saistīties ar operatoru, bet represijas
gadījumā efektors (korepresors) šīs spējas paaugstina.

Saskaņā ar F. Zakoba un Z. Mono modeli represijas un induk-

cijas pamatā ir vieni un tie paši mehānismi un indukciju var uz-

skatīt par vienkāršu derepresiju. Jau iepriekš iztirzātajā piemērā
par triptofāna regulāciju redzams, ka viena bioķīmiskā ceļa gēni
bieži ir apvienoti grupās un veido transkripcijas un regulācijas
vienību —

operonu. Visiem operonā apvienotajiem strukturāla-

jiem gēniem ir viens operatorposms, kas ir lokalizēts operona malā

un kuru koordinēti regulē (represē vai inducē) viens represors.
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6. NODAĻA

PROKARIOTU EVOLŪCIJAS ĢENĒTISKIE MEHĀNISMI

Rodoties dzīvajiem organismiem, sākas bioloģiskās evolūcijas
posms, kurā noteicošā ir mainība, iedzimtība un dabiskā izlase.

Mainība un iedzimtība ir īpašības, kas piemīt visiem dzīvajiem or-

ganismiem. Jēdzienā dabiskā izlase, ko ieviesa C. Darvins, atspo-
guļojas konkurence starp dažādiem dzīviem organismiem, kā arī

organismu un vides attiecības, t. i., ārējās vides faktoru ietekme

uz organismu izdzīvotību. Rezultātā tālāk evolucionē tie organismi,
kuri ieguvuši izdzīvotspēju paaugstinošas īpašības.

Organisma ģenētiskajā aparātā ir informācija par visām dotā

organisma pazīmēm. Tas nodrošina šo pazīmju saglabāšanos un

precīzu reprodukciju vairošanās procesā, tāpēc pēcnācēji vairumā

gadījumu saglabā pilnīgu līdzību ar vecākiem. Tas liecina par ģe-
nētiskā aparāta lielo stabilitāti un tā funkcionēšanas mehānismu

precizitāti. Tomēr ģenētiskā aparāta stabilitāte nav absolūta. Pre-

tējā gadījumā nebūtu nekādu izmaiņu iespēju, kā arī tādu evolu-

cionāro pārvērtību, kuru rezultātā radās dzīvības formu daudz-
veidība. Sīs dzīvības formu daudzveidības liecinieki (un pārstāvji)
esam arī mēs. Tādējādi ģenētiskajam aparātam ir jābūt tā veido-

tam, lai no vienas puses būtu nodrošināta tā stabilitāte, bet no ot-

ras — pietiekams plastiskums, t. i., mainības spējas.
Sajā nodaļā tiks apskatīti divi no trim prokariotu evolūciju vir-

zošajiem spēkiem: ģenētiskā aparāta organizācija un darbība, kas

nosaka iedzimtības un mainības īpašības; ģenētiskā materiāla iz-

maiņu rašanās un procesi, kas šīs izmaiņas izraisa. Novērtēsim
šo atsevišķo procesu nozīmi prokariotu evolūcijā.

Prokariotu ģenētiskaisaparāts

Līdz mūsu gs. četrdesmitajiem gadiem tikai nedaudzi mikrobio-

logi uzskatīja, ka baktērijām iedzimtības pamatā ir tādi paši prin-
cipi kā augstākajiem organismiem. Tā kā prokariotiem nav ne

kodola, ne hromosomu,kas būtu analogi eikariotu kodolam un hro-

mosomām, secināja, ka ģenētiski baktērijas ir arhaiskas dzīvības

formas.
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Kamēr nebija izstrādātas metodes baktēriju kultūru ieguvei no

vienas šūnas tīrkultūru audzēšanai, vairums pētnieku domāja, ka

dabā eksistē samērā ierobežots baktēriju sugu skaits, bet to mor-

foloģiskā un fizioloģiskā daudzveidība ir baktēriju ārkārtīgās mai-

nības rezultāts. Uzskatīja, ka atkarībā no kultivēšanas apstākļiem
un attīstības stadijas baktērijām var būt visdažādākās morfolo-

ģiskās un fizioloģiskās pazīmes.
Sāds uzskats, kas mikrobioloģijas vēsturē apzīmēts pār pleo-

mоrfi sm v, būtībā noliedza baktēriju spējas pēc noteiktāmlikum-
sakarībām mantot zināmu pazīmju summu.

Pēc tam kad R. Kohs (R. Koch) izstrādāja baktēriju tīrkultūru

ieguves metodes un bija iegūtas pirmās tīrkultūras, noskaidrojās,
ka katrai baktēriju sugai ir noteikta šūnu forma un noteikts fizio-

loģisko pazīmju kopums. Pleomorfisms atdeva pozīcijas mono-

morfismam— uzskatam, ka baktērijas ir organismi ar nemai-

nīgām pazīmēm. Monomorfisma galējā izpausme bija pilnīga jeb-
kādas baktēriju mainības noliegšana. Visu baktēriju tīrkultūru

mainības faktus monomorfisma piekritēji izskaidroja ar kultūru

inficēšanos vai citām darba neprecizitātēm.
Strādājot ar baktērijām, tomēr uzkrājās dati par baktēriju

īpašību izmaiņām. Piemēram, atklājās, ka baktērijas, kas ir jutī-
gas pret noteiktu ārstniecisko līdzekli, var kļūt pret to rezistentas.

Tomēr, kaut arī eksperimentu rezultāti nepārprotami norādīja,
ka baktērijām līdzīgi augstākajiem organismiem piemīt iedzimtība

un mainība, nebija zināms ne materiālais šo īpašību nesējs (ģenē-
tiskais materiāls), ne tā darbības mehānisms. Attīstoties augstāko

organismu ģenētikai, noskaidrojās sakarība starp noteiktām orga-

nisma pazīmēm un abstraktām iedzimtības pamatvienībām — gē-
niem. Bija radies priekšstats, ka gēni ir lokalizēti šūnas kodola

hromosomās un nes informāciju par iedzimtības pazīmēm. Katrs

gēns nosaka vienu pazīmi*. Gēnu komplektam pārgrupējoties krus-

tošanās gaitā (rekombinācijas) vai izmainoties pašiem gēniem
(mutācijas), rodas izmaiņas ģenētiskajā materiālā. Rezultātā var

rasties organisms ar citādām pazīmēm, kuras pāries no paaudzes

paaudzē.
M. Beijerinks (M. Beijerinck) viens no pirmajiem izprata, ka

baktērijām un augstākajiem organismiem ir kopīgi ģenētikas li-

kumi. Mūsu gs. sākumā viņš izteica domu, ka, iespējams, arī bak-

tēriju mainība ir saistīta ar gēnu mutācijām. Tādā veidā ideja par
sakarību starp gēnu un pazīmi tika attiecināta arī uz baktērijām.
Tā kā nebija piemērotu metožu ģenētiskajiem eksperimentiem,
turpmākajos trīsdesmit gados baktēriju ģenētiku nepētīja.

Baktēriju ģenētikas pētījumi aizsākās 1943. gadā, kad S. Lu-

rija un M. Delbriks (S. Luria, M. Delbrūck) publicēja rakstu par

* Tā tas ir vienkāršākajos gadījumos. Parasti viens gēns ietekmē dažādas

organisma pazīmes, un attiecīgi katra pazīme ir daudzu gēnu aktivitātes

rezultāts.
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baktēriju mutācijām. So mutāciju rezultātā pret fāgiem jutīgas
baktērijas kļūst pret tiem rezistentas. Sajā darbā nozīmīgākie ir

nevis eksperimentos iegūtie dati, bet S. Lurijas un M. Delbrika iz-

strādātās baktēriju ģenētikas pētīšanas pamatmetodes. Viņi pirmo
reizi parādīja, kā eksperimentēt, kā apstrādāt iegūtos rezultātus

un, galvenais, kā tos analizēt. Kļuva skaidrs, ka baktērijas (un
bakteriofāgi) ir ideāls objekts ģenētiskiem pētījumiem, jo ģenē-
tisko eksperimentu var veikt ar milzīgu īpatņu skaitu un rezul-

tātus iegūt laikā, īsākā par diennakti.

Tā kā baktērijām ir atrastas ar augstākajiem organismiem
kopīgas mainības un iedzimtības likumsakarības, kam pamatā ir

ģenētiskā aparāta uzbūves un funkciju principiāla līdzība, rezul-

tātus, kas iegūti ģenētiskajos eksperimentos ar baktērijām, var

vispārināt. Pateicoties baktēriju un bakteriofāgu izmantošanai

ģenētiskajiem pētījumiem, paplašinājās mūsu zināšanas šajā pos-

mā un radās iespējas ģenētikas pētījumiem pacelties kvalitatīvi

jaunā —
molekulārā līmenī.

Ģenētiskā materiāla ķīmiskās īpašības. Pirmais baktēriju «ie-

guldījums: vispārīgajā ģenētikā bija ģenētiskā materiāla ķīmisko
īpašību atšifrēšana. Līdz 40. gadiem uzskatīja, ka gēna galvenais
ķīmiskais komponents, kas pilda informācijas funkciju, ir hromo-

somu olbaltumvielas. Par DNS, kas lielā daudzumā ir visās hromo-

somās, domāja, ka tai ir struktūras funkcijas. 20. gados iegūtie dati

par DNS uzbūvi radīja priekšstatu, ka DNS molekula satur ap-

mēram vienādus adenīna, guanīna, citozīna un timīna daudzumus.

Uzskatīja, ka šo četru bāzu nukleotīdi veido tetranukleotīdu vie-

nību un DNS ir polimērs, kurā šī vienība monotoni atkārtojas. Tā-

dējādi DNS molekula tika uzskatīta par cietes tipa lineāru makro-

molekulu, kuras uzbūve nav atkarīga no izolēšanas avota. Šāds

priekšstats par DNS molekulas uzbūvi neatbilda minējumiem par

iespējamo DNS lomu ģenētiskās informācijas glabāšanā šūnā.

1944. g. O. Everijs, S. Makleods un M. Makkartijs (O. Avery,
C. MacLeod, M. McCartu) transformācijas eksperimentos pierā-
dīja, ka DNS spēj pārnest pazīmes no viena baktēriju celma uz

otru, t. i., ka tieši DNS, nevis hromosomu olbaltumvielas ir šūnas

ģenētiskais materiāls. O. Everija un viņa līdzstrādnieku atklājumu
uzņēma ar neuzticību un atzina tikai 1950. g., kad bija uzkrājies

pietiekami daudz pierādījumu.
Vispirms 1948. g. E. Cargrafs (E. Chargraff) atklāja, ka četri

nukleotīdi DNS molekulā ne vienmēr ir vienādos daudzumos. Iz-

analizējis dažādu bioloģisko avotu DNS molekulu bāzu sastāvu,
Cargrafs konstatēja, pirmkārt, ka bāzu sastāva atšķirības dažādu

bioloģisko avotu DNS molekulās ir diezgan būtiskas, otrkārt, ka

bāzu molekulārais saturs DNS molekulā atbilst noteiktai likum-
sakarībai — adenīna daudzums vienmēr ir vienāds ar timīna dau-

dzumu, bet guanīna — ar citozīna daudzumu (Cargrafa ekvivalen-

ces likums). legūtie dati liecināja, ka ir nepareizi uzskatīt DNS

par monotonu polimēru.
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E. Cargrafa pētījumu rezultāti radīja iespēju saistīt DNS

funkcijas šūnā ar tās ķīmisko uzbūvi. Izpētot ģenētisko transfor-

māciju un DNS molekulas uzbūvi, varēja secināt, ka ģenētisko in-

formāciju DNS molekulā nosaka četru nukleotīdu bāzu specifiskā
kārtība polinukleotīdu ķēdē.

Paralēlos pētījumos veiksmīgi apvienoja ģenētiskās un bioķī-
miskās analīzes metodes. Rezultātā noskaidrojās, ka katram gē-

nam ir viena primāra funkcija —
tas nosaka tikai viena fermenta

sintēzi. īsi formulējot, viens gēns —
viens ferments. Savukārt no

fermenta aktivitātes atkarīga noteiktās pazīmes izpausme. Pētot

mikroorganismus šajā pašā darbu sērijā, tika pierādīta konkrēta

fermenta sakars ar konkrētu pazīmi. Ja agrāk, pētot augstākos or-

ganismus, tika konstatēta sakarība starp gēnu un pazīmi, tad ta-

gad, pētot mikroorganismus, sakarība konkretizējās: gēns—fer-

ments —pazīme.
Pateicoties panākumiem DNS ķīmiskās uzbūves un ģenētiskās

funkcijas pētījumos, radās izpratne par to, ka četru nukleotīdu

secība DNS molekulā nosaka ģenētisko kodu. Tas realizējas kā

noteikta aminoskābju secība fermentatīvajās olbaltumvielās, t. i.,

gēns—ferments. Lai atšifrētu ģenētisko kodu, bija jānoskaidro,
kāda sakarība ir starp nukleotīdu secību gēnā un aminoskābju at-

likumu secību fermentatīvajā olbaltumvielā,kuras sintēzi kontrolē

šis gēns.
Tātad 50. gadu beigās bija sasniegts ievērojams progress šū-

nas ģenētiskā aparāta uzbūves un funkciju izpētē, pie tam lielākā

dala zināšanu bija iegūtas eksperimentos ar mikroorganismiem,
it īpaši ar baktērijām. Tomēr gandrīz nekas nebija zināms par DNS

molekulas uzbūvi un tās ģenētisko funkciju realizēšanos, tāpēc tā-

lākā šī virziena attīstība kavējās.
E. Cargrafs konstatēja būtiskas īpatnības DNS molekulas tel-

piskajā organizācijā —
adenīna (A) un timīna (T), kā arī guanīna

(G) un citozīna (C) molāro daudzumu. Vairākiem zinātniekiem ne-

izdevās izstrādāt DNS molekulas modeli, bet 1953. gadā Dž. Vot-

sons un F. Kriks (G. Watson, F. Crick) izstrādāja tādu DNS mole-

kulas modeli, ar kuru varēja izskaidrot tās strukturālās un funkcio-
nālās īpašības.

DNS molekulas uzbūve un replikācija. Atbilstoši Dž. Votsona

un F. Krika izstrādātajam modelim DNS molekula ir dubultspirāle,
kas sastāv no divām polinukleotīdu ķēdēm ar kopīgu asi (14. att.).
Polinukleotīdu ķēdes karkasā pārmaiņus novietoti ir cukura (dez-
oksiribozes) un fosforskābes atlikumi, kas savienoti savā starpā ar

3,5-fosfodiestera tiltiņiem; purina un pirimidīna bāzes novietotas

perpendikulāri spirāles asij un vērstas uz dubultspirāles iekšpusi.
Katra bāze vienā polinukleotīdu ķēdē tajā pašā plaknē ar ūdeņraža
saitēm ir saistīta ar bāzi otrā polinukleotīdu ķēdē. Četru DNS mo-

lekulas bāzu molekulu telpiskā uzbūve atjauj adenīnam saistīties

tikai ar timīnu (ar divām ūdeņraža saitēm), bet guanīnam — tikai

ar citozīnu (ar trim ūdeņraža saitēm). Adenīna—timīna un
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guanīna—citozīna saistīšanas specifiskumu nosaka bāzu uzbūves

īpatnības. Sis specifiskums ilustrē struktūras komplemen-
taritātes principu, kam ir svarīga nozīme bioloģisko sistēmu

organizācijā un funkcionēšanā. Ūdeņraža saites starp komplemen-

tārajām bāzēm stabilizē dubultspirāles polinukleotīdu ķēdes.
Pamatojoties uz struktūras komplementaritātes principu, Car-

grafa ekvivalences likumu var viegli izskaidrot ar Votsona—Krika

modeli. Tomēr tas nav galvenais. Sis princips, kuru atklāja, pētot
DNS uzbūvi, ļāva izskaidrot DNS molekulu precīzās dubultošanās,
t. i., replikācijas, būtību. Tā kā bāzu secība vienā ķēdē nosaka bāzu

secību otrā ķēdē, radās doma, ka DNS molekulas replikācija notiek,

polinukleotīdu ķēdēm attālinoties vienai no otras un pēc tam uz

katras polinukleotīdu ķēdes kā uz matrices sintezējoties komple-
mentārai polinukleotīdu ķēdei. (So domu drīz vien apstiprināja
liels skaits eksperimentu.) Rezultātā izveidojas divas DNS mole-

kulas, kurās ir pa vienai polinukleotīdu ķēdei no iepriekšējās DNS

molekulas un viena jaunsintezēta ķēde. Sāds DNS replikācijas me-

hānisms nosaukts par puskonservatīvu. Ģenētisko infor-

māciju satur katra polinukleotīdu ķēde, tātad DNS molekulās ir

divi pilni ģenētiskās informācijas komplekti un

informācija ir komplementāro nukleotīdu secībā.

Šūnu RNS un DNS transkripcija. Jau trīsdesmitajos gados šū-

nās konstatēja divu veidu nukleīnskābes, no kurām viena (DNS)
lokalizēta eikariotu kodolā vai prokariotu molekulā, bet otra (RNS)
atrodas šūnas citoplazmā. RNS un DNS ir atšķirīga ķīmiskā uz-

būve. RNS dezoksiribozes vietā satur ribozi un timīna vietā ura-

cilu. RNS molekulas sastāv no vienas polinukleotīdu ķēdes, kas

atšķirībā no DNS molekulām nav sakārtotas stingri noteiktā veidā.

Pētot RNS bioloģisko lomu, atklājās tieša sakarība starp cito-

plazmatiskās RNS daudzumu un olbaltumvielu biosintēzes intensi-

tāti šūnā. levērojami vēlāk tika noskaidrots, ka lielākajai daļai
prokariotu un eikariotu RNS veido strukturālus kompleksus ar ol-

baltumvielām
— ribosomas. Ribosomās sintezējas visas šūnu ol-

baltumvielas. Katrā šūnā ir triju veidu RNS: informācijas vai mat-

ricu (iRNS jeb mRNS), ribosomālā (rRNS) un transporta (tRNS).
Tam ir dažāds lielums, struktūra unķīmiskā uzbūve. Visu trīs veidu

RNS ir tieši saistītas ar olbaltumvielu biosintēzes procesu šūnā,
kaut arī katrai ir sava specifiska funkcija.

Atklātā sakarība starp gēnu (DNS posms) un noteikta fer-
menta sintēzi liecināja, ka šūnā ir mehānisms, kas ar DNS mole-

kulas nukleotīdu noteiktu secību izteikto ģenētisko informāciju re-

alizē fermentatīvās olbaltumvielasaminoskābju noteiktā secībā. Sū-
nās DNS atrodas tālu no olbaltumvielu sintēzes vietas. Sevišķi tas

ir izteikts eikariotiem. Tāpēc bija maz ticams, ka polipeptīdu ķēde
sintezējas tieši uz DNS polinukleotīdu ķēdes. Tika izteikta doma,
ka ģenētiskās informācijas realizēšanās šūnā notiek divās stadijās
un svarīga loma tajā ir ķīmiskajam savienojumam — starpniekam
starp gēnu un fermentu. Tūlīt noprata, ka šis starpnieks ir RNS.
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Uzskatīja, ka DNS molekula tran-

skribējas RNS molekulas nukleo-

tīdu komplementārajā secībā. RNS

molekula pārvietojas no kodola

rajona uz citoplazmu un kalpo par
matrici noteiktas fermentatīvās
olbaltumvielas sintēzei. Sākumā

domāja, ka gēna ģenētiskā infor-

mācija transkribējas ribosomālās

RNS nukleotīdu secībā un rezul-

tātā veidojas tādas ribosomas, kas

specializējušās tikai viena veida

olbaltumvielu sintēzei. Tomēr drīz

vien eksperimentālie dati šo pie-
ņēmumu noraidīja.

Pierādījās, ka ribosomās no-

tiek nespecifiska olbaltum-

vielusintēze. F. Zakobs un2. Mono

(F. Jacob, J. Monod) pieņēma,
ka šūnās ir īpašs RNS veids, kuru

viņi nosauca par informācijas
jeb matricu RNS*. Pēc F. Zakoba

un Z. Mono hipotēzes noteikta

DNS molekulas posma informāci-

ja transkribējas iRNS molekulas

25. att. Transkripcijas shematisks
attēls:

1 — divpavedienu DNS molekula: 2 —

DNS polinukleotīdu ķēde, kas darbojas
kā matrice; 3 — RNS molekula, kas

sintezējas; 9 — RNS-polimerāze (pēc
Stent, 1974; Schlegel, 1972)

nukleotīdu secībā. Sī molekula pārvietojas uz citoplazmu un saistās

ar nespecializētajām ribosomām, kuras satur ribosomālo RNS.

Ribosomas iRNS ģenētiskā informācija tiek pārtulkota (translē-

jas) fermenta olbaltumvielu molekulas aminoskābju atlikumu no-

teiktā secībā.

Intensīvi pētot iRNS īpašības, noskaidrojās, ka šajās mole-

kulās ģenētiskā informācija ir vienas vai vairāku polipeptīdu ķēžu
sintēzei un tādēļ tām ir stipri atšķirīga relatīvā un molekulārā

masa. iRNS molekula eksistē tikai īsu laiku. Katra molekula var

būt matrice tikai nedaudzām fermenta molekulām. iRNS moleku-

las ir komplementāras tiem DNS molekulas rajoniem, no kuriem

tās transkribētas. Transkripcijas process šūnā tiek stingri kontro-

lēts, tāpēc dažādi gēni transkribējas dažādos laikos. Novē-

rots, ka dažādiem gēniem ir atšķirīgs arī transkripcijas āt-

rums un komplementāro iRNS molekulu daudzums.

Vienlaicīgi tika pierādīts, ka arī pārējie RNS veidi (ribosomālā
un transporta) transkribējas nonoteiktiem DNS matrices rajoniem.
Aptuveni 3% baktērijas E. coli DNS kalpo par matrici ribosomā-

lās RNS sintēzei. Informācija par transporta RNS sintēzi kodēta

apmēram desmit reizes mazākā DNS daudzumā. Tādējādi vairāk

* 1957. gadā informācijas RNS esamību prognozēja padomju bioķīmiķi
A. Belozerskis un A. Spirins.
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nekā 96% visas bakteriālās DNS transkribējas iRNS molekulās.

Konstatēts, ka jebkurā momentā apmēram puse no RNS, kas pat-
laban sintezējas, ir iRNS, bet sakarā ar iRNS labilitāti šūnā tā ir

tikai daži procenti visa RNS daudzuma.

Transkripcijas procesa mehānisma pētījumi pierādīja, ka tikai

viena DNS dubultspirāles ķēde ir aktīva matrice (25. att.). Fer-

mentu, kas katalizē iRNS sintēzi uz DNS matrices, 1960. g. vien-

laicīgi atklāja vairāki pētnieki. Šo fermentu nosauca par DNS at-

karīgo RNS-polimerāzi. Konstatēts, ka E. coli satur vienu RNS

polimerāzi, kura katalizē arī ribosomālās un transporta RNS

sintēzi.

Informācijas RNS translācija. Translācijas procesu var ieda-

līt četrās stadijās. Pirmā stadija notiek citoplazmas šķīstošajā

da|ā. Tā ir aminoskābju aktivācijas stadija. Ami-

noskābes aktivē speciāls ferments, kas katalizē aminoskābju re-

akciju ar ATF. Reakcijas galaprodukti ir pirofosfāts un aminoacil-

adenilskābe. Reakcija notiek katalītiskajā centrā, un radusies

aminoaciladenilskābe paliek piesaistīta fermentam:

aktivējošais

aminoskābe +ATF ~ —"

. , ļāminoaciladenil-_ aktivējošais!
pir os

ļ skābe ferments J'

Pēc tam aktivējošais ferments katalizē aminoskābes atlikuma pie-
vienošanos transporta RNS (tRNS) molekulai.

faminoaciladenil- aktivējošais 1
_^

/ skābe
~

ferments J + fRNS *

aminoacil-tRNS* AMF * aktivējošais ferments.

Abas fermentatīvās reakcijas (aminoskābes molekulas aktivāciju
un pārnešanu uz tRNS molekulu) katalizē viens un tas pats akti-

vējošais ferments, kas tika nosaukts par aminoacil-tRNS-sintetāzi.

Konstatēts, ka šūnā ir vismaz 20 dažādu aminoacil-tRNS-sintetāžu

un katra no tām ir specifiska noteiktai aminoskābei, kā arī tRNS.

Atbilstošo aminoacil-tRNS-sintetāžu molekulārā organizācija pa-
līdz pazīt «savu» aminoskābi un «savu» tRNS, un tāpēc šo amino-

skābi var pārnest uz atbilstošo tRNS. Aktivējošajiem fermentiem ir

izteikts specifiskums aminoskābes un tRNS pazīšanā — pēc izda-

rītajiem aprēķiniem kļūdīšanās varbūtība ir ievērojami mazāka par
1 • 104.

Iztirzājot transkripcijas mehānismu, iepazinām ģenētiskās in-

formācijas pārrakstīšanos no DNS uz iRNS, tomēr šajā gadījumā
tā paliek nukleotīdu «valodā». Translācijas procesā ģenētiskā in-

formācija tiek pārtulkota no nukleotīdu «valodas» aminoskābju
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26. att. Translācijas procesa she-

matisks attēls:

А — aminqacetil-tRNS 2
pievienošanās

pie funkcionāli aktīvas 70 S ribosomas,
kas nes iniciējošo aminoacetil-tRNS, mo-

lekulu. В un С —
nobīde

par vienu un

diviem tripletiem. Paskaidrojumi tekstā

(pēc Stent. 1974; Schlegel, 1972; Rose,
1971)

«valodā». Izrādās, ka būtiska loma šajā procesā ir aminoacil-tßNS-
sintetāzēm. No šī brīža aminoskābe ir piesaistīta atbilstošajai
tRNS, un ģenētiskā koda translācijas procesā aminoacil-tRNS mo-

lekulā tiek pazīta nevis aminoskābe, bet tRNS. Katrā tRNS poli-
nukleotīdu ķēdē ir īpašs triplets — antikodons. Tas ir komple-
mentārs noteiktam iRNS tripletam — коd о n am. Pateicoties anti-

kodonam, tRNS var kontaktēt ar iRNS molekulas noteiktās kārtī-
bas nukleotīdiem.

Otra translācijas stadija — iniciācijas stadija — sākas

ar to, ka iRNS molekula un iniciējošā tRNS vispirms kontaktē ar

ribosomu 30 S subvienību, bet pēc tam — ar 50 S subvienību. Re-
zultātā veidojas funkcionāli aktīva 70 S ribosoma. Iniciējošā ami-

noacil-tRNS baktērijām ir formilmetionil-tRNS, kuras aminoskābes

atlikums ir metionīna atvasinājums. Pēc polipeptīdu ķēdes izvei-
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došanās atšķeļas formilmetionīns. Tad, kad ir izveidojusies fun-

kcionāli aktīvā 70 S ribosoma ar tai pievienoto iRNS molekulu

un iniciējošo aminoacil-tRNS, sākas polipeptīdu ķēdes
augšana (trešā stadija). Polipeptīda sintēzes process shema-

tiski parādīts 26. att.

Noteiktā vietā uz ribosomas pienākošā aminoacil-tRNS
2 saistās

ar iRNS. Saistīšanās notiek tikai tad, ja tRNS antikodons ir kom-

plementārs kodonam iRNS molekulā, kas nostiepta kā lente starp
divām ribosomas subvienībām. Starp aminoacil-tRNS antikodona

nukleotīdiem un komplementārajiem iRNS kodona nukleotīdiem

veidojas ūdeņraža saites, kuras nodrošina noteiktu acil-tRNS stā-

vokli attiecībā pret iRNS matrici. Pievienotās aminoacil-tRNS un

iniciējošā formilmetionīna atlikumi šādā veidā satuvinās un, vei-

dojoties peptīdu saitei, reaģē viens ar otru. Aminoskābe2 it kā iz-

stumj tRNS no kompleksa, kurā tā ir kopā ar formilmetionīnu

(aminoskābi]). Atbrīvojusies no aminoskābes, tRNSj molekula pa-

liek saistīta ar iRNS.

Tajā pašā laikā iRNS kopā ar tai piestiprināto tRNS ribosomā

pārvietojas pa vienu tripletu (kodonu). Sī tRNS nes izveidojušos
dipeptīdu. Līdz ar to ribosomā atbrīvojas vieta, kur var notikt iRNS

specifiskā saistīšanās ar atbilstošo tRNS. iRNS pārvietojoties par
vienu tripletu, tās vietā nonāk brīvais iRNS kodons, kurš saistās

ar komplimentāro antikodonu saturošo aminoacil-tRNS3. Amino-

acil-tRNS3 fiksējoties noteiktā stāvoklī, tās aminoskābes amino-

grupa atkal nonāk tuvu dipeptidil-tRNS2 esterificētajai karboksil-

grupai. Grupas reaģē, veidojoties peptīdu saitei, un tRNS
2

tiek iz-

grūsta no dipeptidilkompleksa. Pie tRNS
3 izveidojas tripeptīds.

tRNS kopā ar iRNS pārvietojas ribosomā vēl pa vienu soli. Rezul-

tātā atbrīvojas vieta iRNS kodona un atbilstošās aminoacil-tRNS*
komplementārā antikodona savstarpējai iedarbībai. Brīvā tRNS2,

pārvietojoties kopā ar iRNS, «izgrūž» priekšējo tRNSj molekulu, un

tā atstāj ribosomu.

Sintēzes beigu (ceturtā stadija) signālu dod speciāli ko-

doni iRNS molekulā. Ribosomas var piestiprināties secīgi pie viena

iRNS pavediena šūnā. Tādā gadījumā uz iRNS matrices vienlaicīgi
sintezējas vairākas polipeptīdu ķēdes. Dažreiz ar vienu iRNS pa-
vedienu saistās līdz simt ribosomu. Kompleksus, ko veido iRNS

molekula ar tai pievienotajām ribosomām, sauc par p о 1 i s о m ā m.

Atklāts, ka baktērijās ribosomas var pievienoties tādam iRNS pa-
vedienam, kura transkripcija no DNS molekulas vēl nav beigusies.
Tas liecina par šūnas transkripcijas, kā arī translācijas procesu

efektivitāti un saistības dinamismu.

Ģenētiskais kods. Jautājumu par to, kā notiek nukleīnskābju
četru burtu valodas tulkošana olbaltumvielu divdesmit burtu va-

lodā, ilgu laiku mēģināja izskaidrot teorētiski. Tikai 1961. gadā
M. Nirenbergs atrada eksperimentālu pieeju šīs problēmas risinā-

jumam. Turpmākajos gados vairākās laboratorijās tika veikts milzu

darbs, un jau 1965. gadā ģenētiskais kods bija atšifrēts (6. tab.).
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6. tabula

Ģenētiskais kods

Eksperimentāli pierādīts, ka katru no šūnas olbaltumvielu sa-

stāva 20 aminoskābēm kodē triju nukleotīdu secība, kas nosaukta

par tripletu jeb kodonu. Maksimālais iespējamo variāciju skaits pa
trim no četrām dažādām bāzēm ir 64 (43). Tātad 20 aminoskābju
kodēšanai šūnā ir 64 kodoni.

Tālākie pētījumi pierādīja, ka ģenētiskajam kodam ir vairākas

svarīgas īpatnības.
1. Ģenētiskais kods ir deģeneratīv s, t. i., katru amino-

skābi (atskaitot metionīnu un triptofānu) kodē vairāk nekā viens

triplets. Atšķiras aminoskābju koda deģenerativitātes pakāpe: de-

viņām aminoskābēm (piemēram, fenilalanīnam, histidīnam, tirozī-

nam, lizīnam v. c.) katrai pa diviemkodiem, vienai (izoleicīnam) —

3, piecām aminoskābēm (valīnam, prolīnam, treonīnam, alanīnam

un glicīnam) — 4 un trim aminoskābēm (arginīnam, serīnam, lei-

cīnam) —
6 kodi. Vienu aminoskābi kodējošiem tripletiem atšķi-

rīgs ir tikai trešais nukleotīds. (Izņēmums ir aminoskābes ar 6 ko-

doniem.) Tas liek domāt, ka kodona nukleotīdiem ir nevienlīdzīga
nozīme — galvenā loma ir pirmajiem diviem nukleotīdiem, bet tre-

šais ir mazāk nozīmīgs.
2. Ģenētiskais kods ne p ā гs c dz a s, t. i., viena kodona nuk-

leotīds vienlaicīgi nevar piederēt blakus novietotajam kodonam.
3. Ģenētiskajā kodā starp atsevišķiem kodoniem nav «ko-

matu», bet ir «pieturas zīmes» starp atsevišķiem gēniem. Sīs

«pieturas zīmes» ir speciālu kodonu funkcija. Polipeptīdu ķēdes
sintēze uz iRNS matrices sākas ar to, ka pirmais polipeptīdu ķēdē
nokļūst tripleta AUG kodētais N-formilmetionīns. iRNS molekulā

Aminoskābe
Tripleti, kas kodē

aminoskābi
Aminoskābe

Tripleti,
kas kode

aminoskābi

Serlns UCU, UCC, UCA,

UCG, AGU, AGC

CUU, CUC, CUA,

CUG, UUA, UUG

CGU, CGC, CGA,

CGG, AGA, AGG

GCU, GCC, GCA,
GCG

GUU, GUC, GUA,

GUG

GGU, GGC, GGA,
GGG

ACU, ACC, АСА,

ACG
CCU, CCC, CCA,

CCG
AUU, AUC, AUA

UUU, UUC

Tirozīns UAU, UAC

Leicīns Histidīns CAU, CAC

Arginlns Glutamīns CAA, CAG

Alanīns Asparaglns AAU, AAC

Valīns Lizīns AAA, AAG

Glicīns Asparagln-
skābe

Glutamīn-

skābe
Cisteīns

GAU, GAC

Treonīns GAA, GAG

Prolīns UGU, UGC

Izoleicīns

Fenilalanīns

Metionīns

Triptofāns
AUG

UGG
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šim tripletam ir kodona iniciatora funkcija. Atšifrējot ģenētisko
kodu, atklājās, ka trīs tripleti (UAG, UAA un UGA) neatbilst ne-

vienai aminoskābei un tādēļ tos nosauca par terminējošiem.
4. Ģenētiskais kods ir universāls. Vispirms lielāko daļu

kodonu atšifrēja baktērijai E. coli. Tālākie pētījumi parādīja, ka

noteiktu aminoskābi kodējošie tripleti ir vienādi visiem dzīvajiem
organismiem — gan prokariotiem, gan eikariotiem (ieskaitot cil-

vēku). Ģenētiskā koda universālā daba liecina par to, ka ģenētis-
kais kods ir izveidojies evolūcijas procesa sākumā un ilgstošo evo-

lucionāru pārvērtību gaitā saglabājies līdz mūsu dienām gandrīz
neizmainīts.

lespējams, ka sākumā olbaltumvielās bija tikai 15 aminoskābes,
kuru kodēšanai pietika ar divu nukleotīdu kombinācijām, bet tre-

šais nukleotīds kā «komats» atdalījis dupletos kodonus. Izveidojo-
ties jaunām aminoskābēm (tirozīns, triptofāns, metionīns, glut-
amīns un asparagīns), radās vajadzība pēc papildu kodoniem, jo
visi dupletie kodoni bija aizņemti. Tā radās tripletu kods. lespē-
jams, ka izmainījās trešā nukleotīda funkcija — no «komata»

starp blakus esošiem kodoniem tas kļuva par aminoskābes koda lo-

cekli. Zināma nevienlīdzība starp trešo un diviem pirmajiem nuk-
leotīdiem varētu būt liecība sākotnēji dažādajām nukleotīdu fun-

kcijām.
Prokariotu šūnas ģenētiskie elementi. Kā jau iepriekš minēts,

šūnas ģenētiskais materiāls novietots citoplazmā. Prokariotiem to

nenorobežo membrāna. Atšķirībā no eikariotu šūnu īstā kodola pro-

kariotu kodolu sauc par nukleoīdu. Prokariotu ģenētiskais mate-

riāls apkopots vienā cirkulārā DNS pavedienā,kura garums var sa-

sniegt 1,0—1,4 mm. Saprotams, ka šis DNS gredzens baktērijās
nevar būt izvērstā veidā. Lai baktērijas hromosoma varētu ietilpt
kodola rajonā, tai jābūt blīvi sakārtotai. DNS pavedienu ģenētikā
sauc par baktēriju hromosomu. Normālā stāvoklī viss baktēriju ģe-
nētiskais materiāls ir vienā hromosomā, t. i., baktēriju šūna ir hap-
loīda. Tomēr aprakstītas arī tādas baktērijas, kurām noteiktos ap-

stākļos šūnā ir vairāk nekā viens nukleoīds. Ja E. coli kultivē bagā-
tīgā barotnē, notiek strauja DNS sintēze un vidēji vienā šūnā ir

4 nukleoīdi. Arī ciānbaktērijām DNS daudzums šūnā mainās atka-

rībā noaugšanas ātruma.

Daudzu sugu baktērijām šūnā ir gan hromosomas, gan vēl viens

ģenētisko elementu tips. Sie ģenētiskie elementi
— plazmīdas —

šūnā var atrasties autonomi, t. i., ārpus hromosomas. Parasti par

to, ka baktēriju šūnā ir plazmīdas, var spriest pēc noteiktām plaz-
mīdu ģenētiskā materiāla kodētām pazīmēm. Pie tādām pazīmēm
pieder, piemēram, rezistence pret dažiem ārstnieciskajiem preparā-
tiem (sulfamīdi, streptomicīns, hloramfenikols, tetraciklīns), to no-

saka plazmīdas, kas nosauktas par R faktoriem; spēja konjugāci-
jas procesā pārnest gēnus, ko nosaka dzimumfaktors (F faktors);
antibiotikām radniecīgu vielu

—
kolicīnu

— sintēze, ko nosaka

plazmīdas — kolicinogēnie faktori.
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Dažas plazmīdas šūnā var atrasties ne tikai autonomi, bet arī

integrētas hromosomā. Tās ir episо m a s, piemēram, mērenie

fāgi (К, P 2, P22) un F faktors.

Plazmīdu DNS ir apmēram 1% no baktēriju hromosomas DNS

daudzuma. Pētot plazmīdas ar fizikālām metodēm, noskaidrots, ka

tās ir nelielas cirkulāras divpavedienu DNS molekulas. Arī ciān-

baktērijām konstatēta gan hromosomas DNS, gan neliels dau-

dzums autonomu cirkulāru divpavedienu DNS molekulu, kuru

funkcijas vēl nav noskaidrotas.

Prokariotu organismu ģenētiskāmateriāla izmaiņas

Kā jau iepriekš minēts, pirmos mikropasaules pētniekus pār-
steidza mikroorganismu formu un pazīmju milzīgā daudzveidība.

Savā laikā tas bija iemesls diskusijai par to, vai zemākajām dzī-

vības formām eksistē reāli atšķiramas sugas, starp kurām nav pār-
ejas formu, vai arī viena suga variē gandrīz bezgalīgi un pats
jēdziens «suga» nav piemērojams zemākajiem organismiem, jo tad
zūd tā jēga. Strīds izbeidzās tad, kad E. Kohs bija atklājis tīr-

kultūru metodi. Pierādījās, ka baktēriju suga ir realitāte. Priekš-

stats par vienkāršām pārejām starp ģintīm un sugām izrādījās ne-

pareizs.
Eksperimentējot ar mikroorganismiem, pētnieki bieži novēroja,

ka vienas sugas baktēriju populācija izmainās tad, ja to kultivē

ilgstoši vai dažādos apstākļos. Uzkrājās milzīgs daudzums faktu

par baktēriju populāciju mainību. Mainīgās pazīmes var iedalīt

vairākās grupās.
1. Morfoloģiskās pazīmes: šūnu forma un lielums, kustības spē-

jas, viciņu īpatnības, sporu veidošanās utt.

2. Kultūras pazīmes: gļotainas vai krokotas kolonijas uz cie-

tas barotnes, homogēnas vai heterogēnas kultūras šķidrā barotnē,
plēves vai duļķojuma veids, kultūras krāsa.

3. Fizioloģiski bioķīmiskās pazīmes raksturo kultūras aktivi-

tāti, piemēram:
a) noteiktu substrātu izmantošana;

b) dažādu gāzu (02, N2, C02) uzņemšana vai izdalīšana;

c) noteikta faktora nepieciešamība barotnē. (Ja kultūra neaug

tādā barotnē, kurā trūkst kāda vitamīna vai aminoskābes, tas no-

zīmē, ka šī kultūra to nespēj sintezēt.)
Ilgu laiku nevarēja izskaidrot mikroorganismu mainības mehā-

nismus. Tikai pēdējos 10—15 gados, pētot prokariotu ģenētiskā

aparāta uzbūvi un darbību, sāka izprast šo jautājumu.
Pirms problēmas tālākā iztirzājuma nepieciešams paskaidrot da-

žus jēdzienus. Genotips jeb genoms ir organisma visu

gēnu kopums, t. i., tā ģenētiskā konstitūcija. Fenotips ir or-

ganisma pazīmju kopums.
Izrādījās, ka ir divu tipu izmaiņas. Pie pirmā tipa pieder tā-

das izmaiņas, kas ārējo apstākļu izmaiņas ietekmē novērojamas



98

vairumam populācijas īpatņu. Izmaiņām ir adekvāts,
t. i., pielāgošanās raksturs, un tās novēro tikai tad, ja darbojas to

izraisītājs faktors. Šāda mikroorganismu mainība nosaukta par

adaptīvu, bet pati parādība par adaptāciju. Otrā tipa pa-

zīmju izmaiņas sākotnēji īpatņu populācijā novēro reti (vienai
šūnai no 104—l0 11 šūnām). Ja šīs izmaiņas konkrētajiem īpatņiem

paātrina augšanas ātrumu vai paaugstina dzīvotspējas, tad tie pa-

kāpeniski uzkrājas populācijā un izspiež pārējos īpatņus. Pētījumi
ļāva secināt, ka otrā tipa izmaiņām ir gadījuma raksturs,
t. i., tās nav adekvātas ārējo apstākļu maiņai. Un beidzot,
šīs izmaiņas ir pastāvīgas, t. i., organismam vairojoties, tās

pāriet no paaudzes uz paaudzi. Šādas izmaiņas nosauca par mv -

tāсi jā m. Šo jēdzienu ieviesa H. dc Frīzs, aprakstot iedzimstošās

izmaiņas augiem. Vēlāk šo jēdzienu sāka lietot analogas parādības
apzīmēšanai baktērijām.

Ar piemēriem paskaidrosim atšķirību starp adaptāciju un mutā-

ciju. Dažas pavedienu ciānbaktērijas var izmantot atmosfēras mo-

lekulāro slāpekli. Ja šādu ciānbaktēriju kultūru zināmu laiku audzē

vidē ar slāpekli, tiek nomāktas slāpekļa fiksācijas spējas un ciān-

baktērijas aug, izmantojot vides slāpekli. Ja kultūru atkal pārnes
vidē bez slāpekļa, kultūras spējas fiksēt atmosfēras molekulāro

slāpekli atjaunojas. Tādējādi attiecīgo ciānbaktēriju slāpekļa sais-

tīšanas spējas atkarīgas no kultivēšanas apstākļiem. Bet daudzas

pavedienu ciānbaktērijas nevar izmantot atmosfēras slāpekli. Šīs

baktērijas atmosfēras slāpekli nespēj izmantot arī tad, ja kultūru

audzē barotnē bez slāpekļa. Pirmajā gadījumā kultūrai ir slāpekļa
fiksācijas spējas, kuras novērojamas noteiktos apstākļos. Šī pa-
zīme ir kodēta šūnas genomā un izpaužas nepieciešamības gadī-
jumā. Šis ir adaptācijas piemērs. Otrajā gadījumā slāpekļa fiksā-

cijas spēju nav un tās neparādās, mainot baktēriju audzēšanas

apstākļus.
No slāpekļa fiksētājas kultūras, kas aug barotnē ar slāpekli, ir

iespējams izolēt atsevišķas šūnas un iegūt celmus (klonus), kas

zaudējuši spējas fiksēt slāpekli. Ja šādas kultūras pārnes barotnē

bez slāpekļa, atmosfēras slāpekļa fiksācijas spējas neatjaunojas.
Tas pamatojas uz izmaiņām šūnas ģenētiskajā materiālā — mutā-

cijām. lespējams, ka tās ciānbaktērijas, kas nespēj fiksēt slāpekli,
sākotnēji veidojušās kā mutanti slāpekļa fiksētāju ciānbaktēriju
šūnu populācijās.

Viegli iedomāties, ka šādiem mutantiem ir izdevīgāk izmantot

barotnes slāpekli, nevis molekulāro atmosfēras slāpekli. Tie sāk

augt ātrāk un pakāpeniski izspiež no populācijas lēnāk augošās
sākotnējās formas šūnas. Protams, šāda situācija iespējama tikai

tad, ja vidē vienmēr ir tāda veida slāpeklis, kuru šūna var izman-

tot. Barotnē bez slāpekļa radušies mutanti, kuri zaudējuši spējas
fiksēt slāpekli, nav dzīvotspējīgi un lemti bojāejai. Ja šūnas ģenē-
tiskajā materiālā mutāciju rezultātā rodas izmaiņas, kas šūnai at-

ņem spēju dzīvot konkrētos eksistences apstākļos, tad tās ir le-
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tālās mutācijas. Sajā piemērā labi redzama ārējās vides loma

un dabiskās izlases darbība. Ārējā vidē rodas noteikti apstākļi (do-
tajā piemērā dažādie slāpekļa avoti), bet dabiskā izlase atkarībā

no konkrētām organismu un vides attiecībām nosaka radušos mu-

tantu likteni.

Ja barotnē ir maz izmantojamo saistīto slāpekļa avotu, bet šū-

nas ir no tiem atkarīgas, populācijā priekšrocības iegūs tās šūnas

un to pēcteči, kam radušās spējas daļēji vai pilnīgi iztikt ar atmo-

sfēras slāpekli. Sajā gadījumā nav grūti iedomāties, ka dabiskā iz-

lase veicinās slāpekļa fiksētāju mutantu uzkrāšanos.

Ilgu laiku nevarēja izskaidrot adaptīvo izmaiņu mehānismu:

vai šīs izmaiņas iedzimst, un kāda ir to loma organismu evolūcijā.
Tagad ir pierādīts, ka adaptācija ir izmaiņas fenotipa līmenī un

šūnu genotips netiek skarts. Sūnas pazīmes nosaka (determinē) ge-

notips. Noteiktos eksistences apstākļos šūna izmanto tikai daļu
savas ģenētiskās informācijas. Tās daudzums vienmēr ir lielāks
nekā šūnai nepieciešams, lai eksistētu konkrētos apstākļos.
Izmainoties ārējiem apstākļiem, šūnām rodas tādas pazīmes un īpa-
šības, kādas nebija novērojamas sākotnējai kultūrai. Tomēr eks-

perimentālos pētījumos pierādīts, ka šūnas genomā obli-

gāti jābūt ģenētiskajai informācijai par šīm pazīmēm. Sīs ap-

rakstītās parādības ir šūnu metabolismā plastiskuma izpausme. To

nosaka šūnas regulatorie mehānismi, no tiem viens darbojas tran-

skripcijas līmenī. Tādējādi adaptīvās izmaiņas pieskaitāmas pie to

parādību kategorijas, kas saistītas ar šūnas metabolismā regulā-

ciju, bet ne ar genotipa izmaiņām. No minētā izriet, ka adaptīvā
mainība neskar šūnas ģenētisko konstitūciju, nav iedzimstoša un

tādēļ tai nav nozīmes organismu evolūcijā.
Pie iedzimstošo izmaiņu kategorijas pieder tās izmaiņas, kas

notiek šūnas genomā. Sīs izmaiņas ir divu veidu: tās, kas rodas

mutāciju rezultātā, un tās, kas rodas, rekombinējoties ģenētiska-

jam materiālam.

Mutācijas — lēcienveidīgas izmaiņas šūnas ģenētiskajā mate-

riālā, kuru rezultātā parādās jaunas pazīmes. Mutācijas rašanās

ir nejauša, un tās biežums svārstās no 10~4 līdz 10-11. Svarīga mu-

tacionālās mainības īpatnība ir tās neadekvātums ārējās vi-

des izmaiņām. Mutācijas īpatņu populācijā rodas vienmēr,
bieži bez redzamas iedarbības uz populāciju. Mutācijas, kuru iz-

celšanās cēloņi mums nav zināmi, sauc par spontānām mutā-

cijām. Pēdējā laikā ģenētiskā materiāla uzbūves un funkciju pētī-
jumu rezultātā noskaidrots spontāno mutāciju rašanās mehānisms.

Parasti DNS replikācija noris precīzi. Bet dažreiz notiek kļūdī-
šanās, kuru dēļ izmainās nukleotīdu sastāvs vienā no DNS pave-

dieniem. Kā jau iepriekš minēts, katra no DNS polinukleotīdu
ķēdēm kalpo par matrici komplementārās ķēdes sintēzei. Sintēzes

procesā noteiktu bāzu pāros (А—T un G—C) veidojas ūdeņraža
saites. Pēc tam veidojas starpnukleotīdu 3,5-fosfodiestera saites un

notiek polimerizācija. Nukleotīdu avots komplementāro ķēžu
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27. att. Ūdeņraža saišu veidošanās starp bāzēm dažādās tautomēras formās:

1 — ogleklis; 2 — slāpeklis; 3 — ūdeņradis; 4 — skābeklis. А — adenīns; A1 — imino-

formas adenīns; T — timīns; Tx — enolformas timīns; G — guanīns; С — citozīns (pēc
Stent. 1974)

sintēzei ir šūnas metaboliskā fonda mononukleotīdi. Ūdens vidē

katra bāze var būt vairākās atšķirīgās tautomērās formās*, kuras ir

noteiktā līdzsvarā. Lai pāros adenīns—timīns un guanīns—citozīns

veidotos ūdeņraža_ saites, šīm bāzēm jābūt visvarbūtīgākajā tau-

tomērajā formā. Ūdeņradis, kas piedalās ūdeņraža saites veido-

šanā, citām, mazāk varbūtīgajām tautomērajām formām atrodas

citā stāvoklī un ūdeņraža saite veidojas ar citu bāzi. Piemēram,
adenīns retajā iminoformā (Ax ) veido pāri ar citozīnu, bet timīns

retajā enolformā — pāri ar guanīnu (27. att.). Viegli iedomāties,
ka retajā tautomērajā formā var būt kāda no polinukleotīdu ķē-
des — matrices — purīna vai pirimidīna bāzēm vai šūnas fonda
mononukleotīda bāze, kas ieslēdzas sintezējamā ķēdē. Rezultātā

veidosies nepareizs bāzu pāris, piemēram, Ax—C. Nākošajā repli-
kācijā citozīns veidos pāri ar guanīnu (C—G) un polipeptīdu ķē-
des noteiktajā vietā pāra А—T vietā pastāvīgi būs pāris G—C.

Šajā gadījumā notikusi p unк tvc i d a m utā сi j a, t. i., izmaiņas
polinukleotīdu ķēdes vienā nukleotīdu atlikumā. Viena purīna
(A) vietu ieņems cits purīns (G), un attiecīgi notikusi viena piri-
midīna (T) apmaiņa ar citu (C). Tādas izmaiņas, kurās viena

* Tautomēri ir strukturāli izomēri, kas eksistē līdzsvarā.
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purīna — pirimidina pāra vieta stājas cits purīna — pirimidīna
pāris, sauc par tranzīcijām.

Apmainītais nukleotīda atlikums ir koda tripleta sastāvā. At-

karībā no kodona, kurā notikusi mutācija, kā arī no izmaiņas rak-
stura tam var būt dažādas sekas. Visbiežāk triplets kodēs citu

aminoskābi un veidosies fermentatīva olbaltumviela ar izmainītu

aminoskābju secību. Ja fermenta olbaltumvielā ir izmainījusies
viena aminoskābe, fermenta funkcionālā aktivitāte var palikt tāda

pati, ievērojami atšķirties vai zust pilnīgi.
Iztirzātais piemērs neizskaidro visu mutāciju izcelšanos. Mu-

tāciju cēloņi un izcelšanās mehānismi ir daudzveidīgi. To kon-

statēja, pētot inducētās mutācijas. 1927. g. H. Mellers un

L. Stadlers (H. Muller, L. Stadler) pierādīja, ka rentgena un ul-

travioletie stari var paaugstināt mutāciju biežumu, t. i., var indu-
cēt mutācijas*. Vēlāk atklājās, ka inducēt mutācijas var daudzi

fizikālie un ķīmiskie faktori, kas iedarbojas uz šūnas ģenētisko
materiālu.

No fizikālajiem faktoriem izmaiņas ģenētiskā materiāla struk-

tūrā galvenokārt rada īsviļņu izstarojumi. Pie ķīmiskajiem muta-

gēniem pieder bāzu analogi, akridīna atvasinājumi, alkilējošie un

dezaminējošie aģenti. Pētījumu rezultāti, kas gūti pēdējos gados,
palīdzējuši izskaidrot dažādu fizikālo un ķīmisko mutagēnu iedar-

bības mehānismu, kā arī to radītās DNS struktūras un ķīmiskā
sastāva izmaiņas. Pēc DNS izmaiņu rakstura gan spontānās, gan

inducētās mutācijas var iedalīt punktveida mutācijās (iz-
mainījies viens DNS molekulas nukleotīda atlikums) un mutā-

cijās, kurās izkrīt par vienu nukleotīdu lielāks DNS molekulas

posms. Atkarībā no tā, kādas konkrētas ķīmiskās un strukturā-

lās izmaiņas notiek DNS molekulā viena nukleotīda atlikuma robe-

žās (apmaiņa, iespraudums vai izkrišana), punktveida mutācijas
var iedalīt četrās klasēs.

Jau iztirzāts spontānās tranzīcijas (punktveida mu-

tāciju 1. klase) piemērs. Sajā piemērā DNS molekulā ieslēdzas re-

tās tautomērās formas bāze un rezultātā viens purīna—pirimidīna

pāris apmainās ar otru (А—T—>-G—C). Tranzīcijas var inducēt

bāzu analogi, piemēram, 5-bromuracils (5-BU) un 2-aminopurīns
(2-AP). 5-BU struktūra ir līdzīga timīna struktūrai, tāpēc sinte-

zējamā komplementārajā DNS ķēdē tas atbilstošā nukleotīda кe-

toformas veidā ieslēdzas timīna vietā un veido pāri A-5-BU.

Bet 5-BU ir raksturīga liela līdzsvara novirze uz enolformas vei-

došanos. Enolforma var stāties pārī nevis ar adenīnu, bet ar gua-

nīnu, tāpēc nākošajā replikācijas ciklā veidojas pāris 5-BU—G.

Tālākajā replikācijā guanīns stājas pāri ar citozīnu. Tādā veidā

* 1914. g. V. Henrijs (W. Нету) konstatēja, ka ultravioletie stari ir

mutagēni baktērijām, bet 1925. g. G. Nadsons un G. Fijipovs atklāja rentgena
staru mutagēno iedarbību uz raugiem.
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А—Т vietā stājas G—С. Analoga ir 2-AP darbība. Sākumā tas

ieslēdzas sintezējamā polinukleotīdu ķēdē adenīna vietā, bet tālāk

var veidot pārus gan ar timīnu, gan ar citozīnu.

DNS tranzīcijas izraisa arī slāpekļpaskābe. Domājams,ka tā ok-

sidatīvi dezaminē citozīnu par uracilu, adenīnu par hipoksantīnu

un guanīnu par ksantīnu. Hipoksantīns, kas izveidojies no ade-

nīna, nākošajā replikācijā veido pāri nevis ar timīnu, bet ar cito-

zīnu; uracils, kas radies, dezaminējoties citozīnam, veido pāri ne-

vis ar guanīnu, bet ar adenīnu; tikai guanīna pārvēršanās ksan-

tīna bāzu pāros nerada izmaiņas, jo ksantīns (līdzīgi guanīnam)
veido pāri ar citozīnu. Iztirzātie piemēri parāda, kā, dažādiem fak-

toriem iedarbojoties uz DNS replikācijas procesu, tiek traucēta bāzu

pāru veidošanās. Tā sekas ir nukleotīdu maiņa DNS polinukleotīdu
ķēdē.

Ir iespējama arī polinukleotīdu ķēdes purīna nomaiņa ar piri-
midīnu un pirimidīna nomaiņa ar purinu. Tādas izmaiņas sauc par

transversijām (punktveida mutāciju 2. klase). Pagaidām nav

zināms transversiju rašanās mehānisms. Izpētīts tikai tas, katrans-

versijas var rasties spontāni. Pagaidām nav zināmi arī mutagēni,
kas specifiski izraisītu transversijas.

Pie trešās punktveida mutāciju klases pieder mutācijas, kurās

DNS polinukleotīdu ķēdē rodas lieka bāze. Šādas mutācijas
izraisa, piemēram, akridīna krāsvielu grupas ķīmiskie savienojumi.
Akridīna un tā atvasinājumu plakanās molekulas iespiežas starp
divām blakus esošām polinukleotīdu ķēdes bāzēm. Replikācijas

procesā pie akridīna molekulas bieži pievienojas lieka bāze un tā-

lāk sintezējas polinukleotīdu ķēde ar lieku bāzi.

DNS molekulas polinukleotīdu ķēdē var izkrist viena

bāze — delēcija (punktveida mutāciju 3. klase). Delēcijas var

izraisīt dažādi mutagēni, piemēram, alkilējošas un dezaminējošas
vielas, kā arī akridīna krāsvielas.

Arī īsvi|ņu starojumam ir mutagēna iedarbība. No ultraviole-

tajiem stariem visspēcīgākā mutagēnā iedarbība ir stariem, kuru

viļņa garums ir 260 nm, t. i., tiem, kurus nukleīnskābes absorbē

visvairāk. Kaut arī ultravioletie stari bija pirmais atklātais muta-

gēns, ilgu laiku neizprata to iedarbības mehānismu. Tagad izpē-
tīts, ka ultravioletie stari galvenokārt iedarbojas uz pirimi-
dīna bāzēm, izraisot kovalento saišu veidošanos starp diviem

vienā polinukleotīdu ķēdē blakus novietotajiem pirimidīniem: TT,

CC, TC, t. i., veidojas pirimidīnu dimēri. Dimēru pārvērtības DNS

replikācijā ir bāzu pāru veidošanās procesa kļūdu cēlonis.

Pētot ultravioleto staru iedarbību uz baktērijām, vēlāk arī uz

ciānbaktērijām, konstatēja, ka izraisītie bojājumi var tikt izlaboti

(reparēties). Izrādās, ka ultravioleto staru mutagēnajai darbībai

ir potenciāls raksturs, t. i., šūnu bojāejas vai izdzīvošanas,
kā ari inducēto mutāciju parādīšanās varbūtība atkarīga no vides

apstākļiem, kādos šūna nokļūst pēc apstarošanas. Prokariotiem
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zināmi divi ultravioleto staru bojājumu reparācijas tipi: gaismā
notiek fotoreaktivācija, bet tumsā — tumsas гe p аг ā-

cij a. Abu reparāciju fermenti ir stipri atšķirīgi — gaismā, pieda-
loties fotoreaktivācijas fermentam, notiek dimēru monomerizē-

šanās. Tumsas reparācijā notiek fermentatīva diamēru «izgrie-
šana» un aizvietošana ar ķēdes fragmentiem, kuri no jauna sintezē-

jušies uz nebojātās komplementārās ķēdes.
Pateicoties aktīviem reparācijas mehānismiem, atsevišķu pro-

kariotu organismi iegūst izturību pret starojuma un dažādu ķī-
misku faktoru iedarbību. Sādā aspektā sevišķi interesantas ir ci-

ānbaktērijas. Tām ir augsta rezistence pret radiāciju un, apstaro-

jot vai apstrādājot ar dažiem ķīmiskiem mutagēniem, relatīvi mazs

inducēto mutāciju biežums. Vienšūnas zilaļģu mutacionālās mai-

nības un reparācijas procesu pētījumos noskaidrojās, ka šai pro-
kariotu grupai ir efektīvas letālo un mutacionālo bojājumu repa-

rācijas sistēmas: fermentatīvā fotoreaktivācija, ultravioleto staru

radīto bojājumu tumsas reparācijā un DNS pārrāvumu reparā-
cijā. Tālāk tiks iztirzāta iespējamā sakarība starp ciānbaktēriju
ģenētisko stabilitāti un to evolūcijas īpatnībām.

Mutāciju fenotipiskā izpausme. Tātad mutācija ir stabilas iz-

maiņas šūnas ģenētiskajā materiālā un tā, tāpat kā jebkura cita

šūnas ģenētiskā informācija, realizējas pa ceļu: gēns—�fer-

ments—>-pazīme. Dažādu mutāciju liktenis šajā ceļā ir atšķirīgs.
Tranzīciju un transversiju tipu punktveida mutācijas pieder pie
«maigākajām», jo šajās mutācijās izmainās tikai viens nukleotīdu

pāris. Jau tika norādīta svarīga ģenētiskā koda īpatnība — koda

degenerativitāte. Ja tranzīciju vai transversiju tipa punktveida mu-

tācijas notikušas, piemēram, viena tripleta trešajā nukleotīdā, kas

kodē alanīnu, valīnu, glicīnu, treonīnu vai prolīnu, redzams, ka ne-

kāda nukleotīda izmaiņa neradīs citādu aminoskābju kārtību rau-

tantā gēna kodētajā olbaltumvielā (6. tab.). Sajā gadījumā runa

ir par īstu mutāciju, t. i., stabilām DNS nukleotīdu secības izmai-

ņām. Sī mutācija atbilstoši transkribējas iRNS molekulas nukleo-
tīdu secībā, bet translācijā aminoskābju secību tas neietekmē, jo
viena kodona vietā ir tās pašas aminoskābes cits kodons. Šādas

mutācijas apzīmē par «klusējošām».
«Klusējošās» var būt arī tās mutācijas, kuru dēļ polipeptīdu

ķēdē ir nomainījusies viena aminoskābe, t. i., tās ir guvušas iz-

pausmi translācijas procesā. Ja nomainītā aminoskābe atrodas

tālu no fermenta aktīvā centra un neietekmē tā struktūru, nerodas

fermenta funkciju izmaiņas un mutanto fermentu praktiski nevar

atšķirt no normālā. Tādu mutāciju var atklāt, analizējot mutantā

un normālā fermentaaminoskābju secību. Ja punktveida mutācijas
rezultātā nomainās aktīvā centra aminoskābe vai mutācija ietekmē

aktīvā centra struktūru, tūlīt jūtama mutācijas ietekme uz fer-

menta funkcijām. Fermenta funkcionālā aktivitāte var izmainīties

plašā diapazonā — no nelielas aktivitātes samazināšanās līdz pil-
nīgam tās zudumam. Dažreiz tikai vienas aminoskābes nomaiņa
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28. att. Tripletu nepareiza nolasīšana DNS molekulas viena nukleotīda izkri-

šanas (A) un ieslēgšanās (G) rezultātā (pēc Schlegel, 1972; Lehninger, 1974)

tripletā var šajā vietā pārtraukt informācijas nolasīšanu. Ja mutā-

cijā rodas terminējošais kodons, polipeptīdu ķēdes sintēze apraujas.
Delēciju un iestarpināšanas tipa mutācijām nepareizi tiek no-

lasīti tripleti aiz mutējušā posma (28. att.). Tā kā starp tripletiem
nav «pieturas zīmju», ja nerodas terminējošais kodons, nepareizā
nolasīšana turpinās līdz iRNS translācijas beigām. Nolasīšana

pārtraucas tikai tad, kad rodas terminējošais kodons. Parasti šāda

tipa mutācijās rodas ievērojamas fermenta struktūras izmaiņas,
kas saistītas ar fermenta aktivitātes zudumu. Daudzas no šīm mu-

tācijām ir letālas.

Lai iztirzātajos piemēros izpaustos mutācijas, ir jānotiek vis-

maz vienam tādas DNS replikācijas сiкl am, kura rezultātā

izmainās nukleotīdu secība (premutācija). Tikai tad, ja sākotnējās

izmaiņas pēc replikācijas nostiprinās DNS meitmolekulā, tās kļūst
stabilas un tātad iedzimstošas. Mutācija izpaužas fenotipā tikai

tad, kad notikuši gan transkripcijas, gan translācijas procesi. Da-

žos gadījumos mutējošā pazīme, t. i., mutācijas fenotipiskā izpaus-
me, sākas tikai pēc vairākkārtīgas šūnu dalīšanās. Tā, ja mutāci-

jas rezultātā traucēta kāda vitamīna, piemēram, tiamīna, sintēze,
vēl vairākās ģenerācijās nenovēro, ka mutantiem būtu vajadzīgs
tiamīns*. Sajā laikā mutantās šūnas izmanto to tiamīnu, ko saturē-

jusi mātšūna. Vitamīna krājumiem izsīkstot, mutanti var attīstīties

tikai tādā vidē, kurai pievienots eksogēnais tiamīns.

Mutanto pazīmju izpausmi ietekmē arī nukleoīdu skaits

prokariota šūnā. Uzskata, ka visi prokarioti ir haploīdi. To gēni
lokalizēti vienā hromosomā, t. i., veido vienu saistības grupu. Cito-

loģiskie novērojumi liecina, ka tā ir ne vienmēr. Noteiktos apstāk-
ļos prokariotu šūnā var būt vairāki nukleoīdi. Aprakstītas E. coli

šūnas, kurām ir četri nukleoīdi. Ja tādā šūnā notiek mutācija, ku-

ras rezultātā traucēta noteikta metabolīta sintēze, tā vēl (pēc viena

* Tiamīnu nesintezējošā mutanta fenotipu apzīmē ar Thi-, bet genotipu —

ая-.
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replikācijas —>- transkrip-

cijas cikla)
neizpaužas, jo nebojātie
gēni pārējos nukleoīdos

kodēs nepieciešamā meta-

bolīta sintēzi. Lai mutan-

tais gēns izpaustos feno-

tipiski, šūnā tam jābūt
«tīrā» veidā, t. i., šūnā jā-
būt vienam nukleoīdam ar

mutanto gēnu vai arī vi-

siem šūnas nukleoīdiem jā-
būt ar vienādu genotipu.
Tas notiek pēc vairākkār-

tējas šūnu dalīšanās

(29. att.).

29. att. Mutāciju norise prokariotiskaja šūnā,
kam ir četri nukleoīdi (pēc Schlegel, 1972)

Rekombinācijas. Pie otra iedzimstošas mainības tipa pieder iz-

maiņas, kuras prokariotajos mikroorganismos rodas ģenētiskā
materiāla rekombinācijas rezultātā. Prokariotiem un eikariotiem ir

atšķirīgi ģenētiskorekombināciju izraisošie procesi. Eikariotu ģenē-
tiskā materiāla rekombinācija realizējas dzimumprocesā, apvieno-
joties divu šūnu (gametu) pilniem genomiem. Izveidojas di-

ploīda zigota, kura vairākas reizes dalās mitotiski. Tad seko

reduktīvā dalīšanās (mejoze), kuras procesā rekombinējas abu ga-

metu ģenētiskais materiāls.

Prokariotiem ģenētiskā materiāla rekombinācija notiek, d а -

1 ē j i apvienojoties divu šūnu genomiem. Pazīstami trīs tā saucamo

paraseksuālo procesu pamattipi: konjugācija, transformā-

cija un transdukcija. Paraseksuālo procesu rezultātā notiek ģenē-
tiskā materiāla rekombinācijas.

Konjugācija. Vairākkārt mēģināja noskaidrot, vai baktērijām
notiek dzimumprocess. Reizēm mikroskopā varēja redzēt divu bak-

tēriju šūnu saplūšanu. Bet, lai to varētu uzskatīt par konjugāciju,
nepietiek ar mikroskopiskiem novērojumiem vien. Ir vajadzīgi ģe-
nētiski pierādījumi. Tikai 1946. gadā Dž. Lederbergamun E. Ta-

tumam (/. Lederberg, E. Tatum) izdevās atklāt baktēriju ģenē-
tisko rekombināciju. Klasisko eksperimentu baktēriju krustošanā

veica ar E. coli YA2 auksotrofajiem mutantiem, t. i., mu-

tantiem, kuriem traucēta noteiktu metabolītu, piemēram, amino-

skābju vai vitamīnu, sintēze (30. att.). Viens no celmiem (celms
A) bija E. coli Kl2 metionīndeficīts un biotīndeficīts mutants

(Met~Bio_), kas sintezē treonīnu, leicīnu un tiamīnu (Thr+ Leu+

Thi + ). Otrs celms (celms B) — treonīndeficīts, leicīndeficīts un

tiamīndeficīts (Thr~ Leu~ Thi - ) mutants, kas spēj sintezēt metio-

nīnu un biotīnu (Met+ Bio + ). Šie mutanti neauga minimālā*

* Minimālā barotnē satur glikozi, amonija slāpekli, minerālsalus un mikro-

elementus.
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30. att. Dž. Lederberga un E. Tatuma baktēriju ģenētiskas krustošanas ekspe-
rimenta shematisks attēls. Paskaidrojumi tekstā (pēc Schlegel, 1972; Stent,

1974)

barotnē. Dž. Lederbergsun E. Tatums abus celmus kopā vienu nakti

kultivēja pilnā* barotnē, bet pēc tam attīrīja no barotnes un uz-

sēja uz agarizētas minimālās barotnes. Minimālajā barotnē iz-

auga prototrofo šūnu kolonijas, kurām bija abu sākotnējo
celmu pazīmes, t. i., fenotips Mct+ Bio + Thr+ Leu+ Thi+. legūtos
rezultātus var izskaidrot tā: kultivējot abus mutantus, ir apvieno-
jies to ģenētiskais materiāls un izveidojušies ģenētiskie rekombi-

nanti, kuru genomā ir В celma met+ bio+ gēni un A celma thr+

leu+ thi+ gēni.
Tālākie pētījumi pierādīja, ka šādi rekombinanti rodas tikai

tad, ja starp A un В celmu baktēriju šūnām ir tiešs kon-

takts.

Uzskatāmi to var demonstrēt eksperimentā ar U veida cauru-

līti (31. att.), kuras abus galus atdala porains stikla filtrs. Caur

* Par pilno barotni izmanto gaļas—peptona buljonu vai minerālo barotni,

kam pievienots rauga ekstrakts un kazeīna hidrolizāts, kuros ir pilns kom-

plekts aminoskābju un vitamīnu.
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31. att. Eksperiments U veida caurule. Paskaidrojumi tekstā

(pēc Stent, 1974)

šo filtru var iziet lielas molekulas, bet nevar iziet baktērijas. Vienā

caurulītes nodalījumā iesēj un kultivē auksotrofo celmu A, bet

otrā
—

auksotrofo celmu B. Cauri porainajam filtram viegli iz-

kļūst abu celmu kultūršķidruma molekulas, bet nav iespējams
tiešs abu celmu kontakts. Nevienā no U veida caurulītes nodalī-

jumiem ģenētiskos rekombinantus atrast nevar.

Sākumā domāja, ka prokariotu dzimumprocess ir analogs eika-

riotu dzimumprocesam un abi vecāku celmi bakteriālās konjugā-
cijas procesā ir līdzvērtīgi. Bet V. Heiss (W. Hayes) pierādīja, ka

bakteriālā konjugācija ir process, kurā abi vecāku celmi nav

līdzvērtīgi. Baktēriju konjugācijā notiek ģenētiskā materiāla

vienvirziena pārnešana no donora šūnas uz recipienta šūnu. Vecāku

celmi nav līdzvērtīgi tādēļ, ka šūnā vienmēr tiek pārnesta tikai

daļa donora šūnas ģenētiskā materiāla un rezultātā veidojas ne-

pilna zigota jeb m c г о z i g о ta. Viss rekombinācijas un rekombi-

nantās hromosomas veidošanās process notiek recipienta šūnā.

No ka atkarīgs bakterialas konjugācijas virziens, vai, citiem

vārdiem, ar ko atšķiras donora šūna no recipienta šūnas? Izrādās,
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32. att. Gēnu pāriešanas kartība konjugācija dažādiem fermentiem. Paskaid

rojumi tekstā

ka noteiktu celmu šūnu spējas būt donoriem nosaka īpašs dzimum-

faktors jeb F faktors*. Sūnas, kurās ir dzimumfaktors F, sauc par

F+ šūnām. Lai varētu notikt konjugācija, vienam no vecāku cel-

miem jābūt F+. Var notikt krustošanās F +XF~ (ar F"1 apzīmē cel-

mus, kuri nesatur dzimumfaktoru un var būt tikai recipienti) un

F +XF+, jo F+ celmi var būt gan donori, gan recipienti. F -XF_-

variantā konjugācija nenotiek. Hromosomas gēnu pāriešana no

donora uz recipientu un rekombinantu veidošanās krustojumos
F+XF~ notiek reti — apmēram viens rekombinants no 107 vecāku

šūnām. Tajā pašā laikā F faktora pārnešanas efektivitāte ir 100%.
Konjugācijas rezultātā gandrīz visas F- šūnas pārvēršas par F+.

Izrādījās, ka atsevišķos krustojumos var panākt, lai rekombi-

nantu veidošanās notiktu daudz biežāk. Donorcelmus (F+ ) ar lielu

rekombināciju biežumu nosauca par Hfr.** Analizējot krustojumu
HfrXF", noskaidrojās, ka konjugācijas procesā donora genoma

daļas pārnešana uz recipientu kļūst biežāka, bet zūd F faktora pār-
nešanas spējas.

Kāds ir bakteriālās konjugācijas mehānisms, un kāda ir atšķi-
rība starp F+ un Hfr celmiem? Pamatojoties uz eksperimentiem ar

E. coli, konjugācijas procesa mehānismu izskaidroja F. Zakobs un

E. Volmans. Viņi pētīja ģenētisko rekombinantu veidošanos laikā,
kāds nepieciešams ģenētisko pazīmju pāriešanai no donora uz reci-

pientu. F. Zakobs un E. Volmans sastādīja E. coli Hfr celma hro-

mosomas karti. Gēnu lokalizāciju hromosomā viņi raksturoja ar

laika ilgumu no kontakta nodibināšanas brīža starp donoru un re-

cipientu līdz attiecīgā gēna pāriešanai uz recipienta celmu. Ekspe-
rimenti liecināja, ka gēni konjugācijā pārvietojas lineāri no-

teiktā kārtībā (32. att.). Shematiski gēnu pāriešanas secību

* F faktora nosaukums cēlies no angļu valodas vārda fertility — auglība.
** Hfr — pirmie burti no angļu valodas vārdiem high frequency of тесот-

bination (liels rekombināciju biežums).
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var attēlot kā ABCDEG. Citiem Hfr celmiem gēnu pāriešanas se-

cība var būt citāda, piemēram, DEGABC vai BCDEGA, bet nekad

BEDCAG. Analizējot iegūtos datus, autori secināja: šāda gēnu
pāriešana iespējama tikai tad, ja gēni novietoti cirkulārā hromo-

somā. Konjugācijā hromosoma pārtrūkst un notiek lineāra gēnu
pāriešana no donora uz recipientu. Hromosoma var pārtrūkt jeb-
kurā vietā. Visa hromosoma pāriet uz recipienta šūnu 90—

100 min. Pēdējais pāriet F faktors.

Tādējādi, no vienas puses, tika parādīts, ka gēnu pārejas secību
dažādiem Hfr celmiem var izskaidrot vienīgi ar hromosomas
cirkulāro uzbūvi, no otras puses, — tas, ka gēni pāriet uz

recipienta šūnu noteiktā laika sprīdī, norādīja uz noteiktu line-

āru pāreju. Par ciešo saistību ar Hfr celma hromo-

somas gēniem liecina arī F faktora pāriešanas kārtība uz re-

cipienta šūnu. Tajā pašā laikā F faktora neatkarīgā pāriešana uz

recipientu krustojumos F+XF~ pierāda, ka attiecībā pret baktē-

rijas hromosomu tā stāvoklis F+ šūnās ir autonoms. Varēja seci-

nāt, ka visu tipu celmu (Hfr, F+, F
_

) baktērijām hromosoma ir

cirkulāra. Cirkulārā hromosoma nevar pāriet uz recipienta
šūnu, tādēļ tai kādā vietā ir jāsatrūkst. Kļuvusi lineāra, hromo-

soma spēj pāriet no donora uz recipientu.
Hromosomas stāvokļa izmaiņas atkarīgas no F faktora.F + cel-

mos F faktors ir lokalizēts citoplazmā un nav atkarīgs no baktē-

rijas hromosomas. Sajā gadījumā F faktora pārnešana notiek ļoti
bieži un neatkarīgi no baktērijas hromosomas. Hfr celmos F fak-
tors ir ieslēdzies baktērijas hromosomā un kļuvis par tās sastāv-

daļu. Dažādos Hfr celmos ir atšķirīgs F faktora novietojums un

orientācija. No F faktora novietojuma un orientācijas ir atkarīga
cirkulārās hromosomas pārtrūkšanas vieta un hromosomas gēnu
pāriešanas virziens. Pati par sevi F faktora ieslēgšanās nesarauj
hromosomu, bet pārtrūkšanu padara iespējamu kon-

jugācijā, t. i., tiešā kontaktā ar F~ šūnu. (F~ šūna kaut kādā veidā

inducē hromosomas pārtrūkšanu.) F faktora DNS satur vairākus

gēnus, starp tiem ir gēns, kas ir sākuma punkts hromo-

somas orientētai pāriešanai konjugācijas procesā. Hro-

mosoma pārtrūkst dzimumfaktora rajonā. Daļa gēnu, tai skaitā arī

orientētās pāriešanas gēns, tiek pārnests hromosomas pāriešanas

sākumā, bet daļa — beigās. Tādējādi šūnu savstarpējā
pārvērtība ir saistīta ar spontānu dzimumfaktora pāreju no auto-

noma stāvokļa integrētā, —un otrādi, kuras biežums ir 10-5. Tas

ļauj izskaidrot rekombinantu veidošanos F+XF~ krustojumos.
Krustošanās (rekombinantu rašanās biežums ir apmēram 10~7)
atkarīga no Hfr variantiem (Hfr mutantiem), kas spontāni radušies

F+ šūnu populācijā.
Kā izriet no iepriekš teiktā, dzimumfaktoram ir aktīva loma

prokarioto mikroorganismu konjugācijas procesā (pagaidām tas

pierādīts tikai baktērijām). F faktors ir DNS fragments, kas sa-

stāda apmēram 1% no baktērijas hromosomas DNS. Dzimumfak-
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tora ģenētiskās struktūras pētījumi uzsākti nesen. Ir zināms, ka

F faktora genomā ir gēni, no kuriem atkarīga DNS pāriešana un

dzimumbārkstiņu jeb F pilu sintēze. F pili nodrošina kontaktu

starp konjugējošām šūnām un kalpo par kanālu DNS pāriešanai
no donora uz recipientu. F faktors spēj eksistēt šūnā divos stāvok-

ļos. Tāpēc pēc ģenētiskajām īpašībām tas pieskaitāms baktēriju

plazmīdu grupai, kuras sauc par episomām. F faktora funkcijas

baktēriju ģenētiskās rekombinācijas procesā, kā redzēsim tālāk,

neaprobežojas tikai ar piedalīšanos konjugācijā.
Konjugācijas eksperimentos skaidri pierādīts, ka recipienta

šūnā nonāk tikai DNS. Kāda ir šī DNS? Ja šūnas pēc konjugācijas
atdala ar mikromanipulatoru, Hfr šūna saglabā dzīvotspēju un

veido koloniju. Ja šūna būtu vienkārši atdevusi daļu savas hromo-

somas, tā ietu bojā. (Ja Hfr šūnā būtu vairāki nukleoīdi, dzīvotne-

spējīgas šūnas parādītos pēc vairākkārtējas dalīšanās.) DNS pār-
ejot uz recipienta šūnu, saglabājas donora šūnas genoma vese-

lums, jo recipienta šūnā nonāk donora vienpavediena DNS.

Pēc tam recipientā sintezējas komplementārā ķēde un atjaunojas
DNS divpavedienu struktūra. Ir iegūti dati, kas liecina par to, ka

konjugācijas procesā kopējas donora šūnā palikusī DNS ķēde. Sādā

veidā notiek divpavedienu DNS molekulas veidošanās.

Pēdējā konjugācijas stadijā izveidojas rekombinētā baktēriju
hromosoma, kas satur daļu donora Hfr un daļu recipienta F~ ge-

noma. Rekombinācija notiek F
-

šūnā, kas pārvēršas par mēro-

z i gotu. Merozigota vienmēr satur daļu donora genoma un pilnu
recipienta genomu. Donora DNS atrod homologus posmus re-

cipienta DNS molekulā, un starp abām DNS notiek ģenētiskā ap-

maiņa (33. att.). Rezultātā daļa no donora DNS integrējas reci-

pienta genomā, bet atbilstošā recipienta DNS daļa no tā tiek iz-

slēgta. Integrācijas efektivitāte ir ļoti augsta. Pēc F. 2akoba un

E. Volmana (F. Jacob, E. Wollman) aprēķiniem, varbūtība, ka no

Hfr uz F~ šūnu pārnestais donora gēns ieslēgsies recipienta ge-

nomā, ir apmēram 0,5.
Transformācija pieder pie tām ģenētiskajām rekombinācijām,

33. att. Donora DNS fragmentu un recipienta šūnas hromosomu apmaina

(pēc Schtegel, 1972)
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kas notiek bez šūnu konjugācijas. Inficējot peles ar streptokokiem
(Streptococcus pneumoniae), 1928. g. transformāciju novēroja
F. Grifits (F. Griffith), bet viņš šo parādību neizskaidroja. F. Gri-

fits ievadīja pelēm divus streptokoku celmus dažādos variantos.

Viens no celmiem (R celms) kapsulas neveidoja un bija avirulents,
bet otrs (S celms) gan veidoja kapsulas, gan bija virulents. Ja

pelēm ievadīja S celmu, peles diennakts laikā nobeidzās un to asinīs

varēja atrast lielu daudzumu streptokoku. Ja pelēm ievadīja R cel-

mu, tās nenobeidzās un no tām varēja izolēt šo bezkapsulu celmu.

Ja pelēm ievadīja nonāvētu virulento S celmu, peles palika dzīvas

un virulento celmu no tām izolēt nevarēja. Ja sajauca kopā no-

nāvētu virulento S celmu ar dzīvu avirulento R celmu, inficētās

peles nobeidzās un no to asinīm varēja izolēt lielu daudzumu vi-

rulento kapsulu veidotāju pneimokoku šūnu. Tātad R celms no

nonāvētajām virulentajām kapsulotajām šūnām bija saņēmis viru-

lences pazīmi un spējas veidot kapsulas. Drīz vien noskaidroja, ka

peļu organismam transformācijas procesā nav nekādas nozīmes.

Transformācija var notikt m vitro, R celma šūnām augot kar-

stumā nonāvētu S celma baktēriju klātbūtnē, un tad, kad R šū-

nām pievieno S baktēriju šūnu ekstraktu.

So parādību 1944. g. atšifrēja O. Everijs, S. Makleods un

M. Makkartijs (O. Avery, C. MacLeod, M. McCarty), noskaidrojot

transformējošā aģenta ķīmisko dabu. Viņi pierādīja, ka īpašību

maiņu izraisa virulentā celma DNS, kas pāriet uz avirulento cel-

mu šūnām. Transformācija mūsu dienās konstatēta Bacillus, Rhi-

zobium, Neisseria, Streptococcus, Haemophilus un Escherichia

ģinšu baktērijām. 1970. g. S. Sestakovs aprakstīja vienšūnas ciān-

baktērijas Anacystis nidulans transformāciju. Var secināt, ka šā-

dam ģenētiskā materiāla pāriešanas veidam prokariotu pasaulē ir

ievērojami plašāka izplatība un lielāks īpatsvars, nekā domāja
sākumā.

Transformācijas procesu var iedalīt divos posmos: DNS frag-
menta iekļūšana recipienta šūnā (I posms) un DNS fragmenta
ieslēgšanās recipienta šūnas genomā (II posms). DNS iekļūšana
recipienta šūnā atkarīga kā no pašas DNS dabas, tā no recipienta
šūnas fizioloģiskā stāvokļa. Noskaidrots, ka par transformētāju var

būt lielmolekulāri divpavedienu fragmenti, kuru daudzums ir apmē-
ram 1% no donoru genoma. Sekmīgas transformācijas svarīgs no-

sacījums ir transformējamo šūnu fizioloģiskais stāvoklis. Ja šūna

DNS fragmentu var uzņemt no ārpuses, tādu šūnu sauc par kom-

petentu. Kompetenci novēro noteiktu laika periodu (parasti drīz

pēc dalīšanās), un tā ir saistīta ar pārmaiņām, kas šūnā rodas

starp divām dalīšanās reizēm, domājams, ar olbaltumvielu dabas

receptoru īslaicīgu parādīšanos uz šūnas virsmas.

Nav vēl noskaidrots, kā kompetentajā šūnā iekļūst lielais DNS

fragments. Baktēriju šūnā var iekļūt dažādu bioloģisku avotu

DNS, bet genomā DNS ieslēdzas tikai tad, ja tā ir pietiekami homo-

loga.
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Kad šūnā iekļuvušais DNS fragments atrod recipienta DNS

fragmentu, starp tiem notiek ģenētiskā apmaiņa. Sī apmaiņa no-

ris līdzīgi konjugācijas pēdējam posmam (33. att.). Recipienta
šūnā iekļuvušais tuvu radniecīgas DNS fragments samērā bieži iz-

raisa transformāciju (biežums ap 0,2—0,3)*. Izmantojot eksperi-
mentos iezīmētu transformējošo DNS, noskaidrots, ka recipienta
šūnā iekļuvušais DNS fragments sadalās divos pavedienos. Viens

no tiem apmainās ar recipienta DNS, bet otrs sadalās līdz oligo-
nukleotīdiem.

Transdukcija. Ja par kritēriju pieņemam fāgu un baktēriju šūnu

savstarpējās attiecības, fāgus var iedalīt divās grupās.
1. Fāgi, kas, nonākuši saimnieka šūnā, vairojas un veido no-

briedušus fāgus. Sie fāgi, šūnai lizējoties, pēc vairošanās cikla

iziet no šūnas. Šādus fāgus sauc par virulentajiem jeb 1 ī-

tiskajiem, bet baktēriju šūnas — par fāgjutīgām.
2. Fāgi, kas, nonākuši šūnā, nevairojas, bet pāriet neinfekciozā

stāvoklī (profāga stāvoklis). Sos fāgus sauc par mēre-

najiem, bet baktēriju celmus
— par 1 i zо gēnic m.

Lizogēnā celma šūna šo neinfekciozo veidojumu — profāgu —

nes sevī un nākošajās ģenerācijās reproducē. Tas notiek tik ilgi,
līdz kādā brīdī profāgs inducējas, veidojas infekciozie

fāgi, un šūna lizējas. Profāgu var inducēt ar ķīmiskajiem un fizi-

kālajiem faktoriem, piemēram, ar nelielu ultravioleto staru devu.

Profāga indukcija var notikt arī spontāni mums nezināmu iemeslu

dēļ. Profāga spontānās indukcijas biežums ir neliels —

ap 10-5.
Pēc profāga indukcijas lizogēnajā šūnā visi procesi notiek tāpatkā

tad, kad fāgs veģetatīvi vairojas jutīgā, no ārpuses ar virulentu

fāgu inficētā baktēriju šūnā. Tādējādimērenie fāgi var būt gan pro-

fāga, gan infekciozā stāvoklī.

Vislabāk ir izpētīts E. coli celma Kl2 mērenais fāgs X. Noskaid-

rots, ka profāga stāvoklī fāga DNS ir ieslēgta baktēriju šūnas ge-

nomā. E. coli Kl2 hromosomā fāga DNS ieņem stingri noteiktu

vietu starp gēniem, no kuriem viens determinē noteiktu galaktozes
sintēzes pakāpi (gal), bet otrs — noteiktu triptofāna sintēzes pa-

kāpi (Irp). Kļuva skaidrs, ka fāga pāriešana profāga stāvoklī ir

saistīta ar fāga ģenētiskā materiāla ieslēgšanos baktērijas hromo-

somā. Profāga indukcija ir integrācijai pretējs process.
Mērenie fāgi, nonākuši nelizogēnā baktērijā, tajā var būt divos

stāvokļos: autonomā, t. i., veģetatīvā stāvoklī, kad fāga vai-

rošanās nav atkarīga no baktēriju šūnas genoma, un i n te g r ā 1 ā,
t. i., profāga stāvoklī, kad fāga genoms ir baktērijas genoma daļa
un reproducējas sinhroni ar to. Pēc savas ģenētiski ieprogrammētās
uzvedības (iespēja baktērijas šūnā atrasties divos stāvokļos) mē-

renie fāgi, tāpat kā dzimumfaktors, pieskaitāmi baktēriju episo-
mām.

* Transformācijas biežums starp vienas ģints sugām ir ap 10 -3, starp da-

žādām ģintīm— ap 10-6.
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Mēreno fāgu bioloģiskā nozīme ir saistīta ar baktēriju

gēnu pārnešanu starp šūnām. So mēreno fāgu īpašību
1952. g. atklāja Dž. Lederbergs un N. Cinders (D. Lederberg,
N. Zinder). Sādu baktēriju gēnu pārnešanas procesu autori no-

sauca par transdu ксi jv. Ir divi transdukcijas veidi: speci-
fiskais un nespecifiskais. Specifiskās transdukcijas piemērs ir

transdukcija, kuru realizē mērenais fāgs X vai q> 80. Fāgs X pār-
nes tikai tos gēnus, kas E. coli hromosomā atrodas tuvu fāga
piestiprināšanās vietai. Baktērijas genomā citur lokali-

zētos gēnus fāgs X netransducē.

Specifiskās transdukcijas mehānisms ir šāds. Mērenais fāgs,
nonācis nelizogēnā baktērijā, novietojas noteiktā vietā baktēriju
hromosomā un k|ūst par profāgu. Baktēriju hromosomā profāgs var

atrasties nenoteikti ilgu laiku. Profāgs ir kļuvis par baktērijas
genoma daļu un replicējas sinhroni ar baktērijas hromosomu. In-

ducējoties profāgs pārvēršas par veģetatīvo fāgu, t. i., izskaldās

no baktērijas hromosomas un kļūst neatkarīgs. Izskaldoties fāgs
bieži paņem sev līdz blakus novietotos baktērijas DNS fragmen-
tus. Ja fāgs pievieno sev baktērijas DNS fragmentu, tad vienlaicīgi
tas zaudē daļu sava genoma, kas paliek saistīts ar baktērijas hro-

mosomu. Eksperimentos noskaidrots, ka šādas nepareizas
profāga izskaldīšanās (eliminācijas) gadījumā 'Д—7з

fāga genoma apmainās ar baktēriju genomu.

Sī aprakstītā parādība notiek reti — tās biežums ir ap 10~6. Tā

kā daļa fāga gēnu ir palikusi baktēriju hromosomā, «nepareizā»
fāga DNS nevar nodrošināt nobriedušu fāgu veidošanos. Tāpēc
transducējošie fāgi vienmēr ir detektīvi. Lai tāds fāgs nobries-

tu, defektīvajam fāgam nepieciešama normāla fāga palīdzība.
Normālajamfāgam jāpilda funkcijas, kuru nav defektīvajam fāgam.
Atsevišķos gadījumos pēc šūnas līzes un nākošās recipienta
baktērijas inficēšanas starp fāga DNS un baktērijas DNS notiek

rekombinācija. Rezultātā baktērijas gēna vietā stājas fāga DNS

gēns. Tā, piemēram, ja lizogēnajā donora celmā E. coli Kl2, kas

satur fāgu, ir gal+ gēns, tad pēc atbilstošās indukcijas un neli-

zogēnā recipienta celma, kam ir gēns gah, inficēšanas ar fāgu Я

apmēram viena baktērija no 106 inficētajām recipienta šūnām

iegūst donora celma gēnu gal+. Shematiski transdukcijas process

parādīts 34. att.

Nespecifisko transdukciju realizē Salmonella typhimu-
rium fāgs P22 un E. coli fāgs Pi. Tajā tiek pārnesti gēni no baktē-

rijas hromosomas dažādiem rajoniem. Transducējošie fāgi,
kā likums, vienmēr ir defektīvi. Nespecifiskās transdukcijas mehā-

nisma izskaidrojums ir šāds. Fāgiem P22 un Pi vairojoties jutīga-
jās baktērijās— donoros, neliels baktērijas DNS frag-
ments var nokļūt jaunā fāga olbaltumvielu apvalkā (kapsīdā).
Rezultātā izveidojas neparasts fāgs, kas satur fāga olbaltum-
vielas un baktērijas DNS fra gment v. Ja tāds fāgs in-

ficē recipienta baktēriju, donora baktērijas DNS nonāk tās šūnā
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34. att. Transdukcijas procesa shematisks attēls. Paskaidrojumi tekstā

(pēc Schlegel, 1972)

tādā pašā veidā kā fāga DNS. Var notikt apmaiņa starp transdu-

cēto baktērijas DNS un baktēriju hromosomas homologo rajonu,
un veidojas rekombinanti, kas nes nelielu daļu donora šūnas ģenē-
tiskā materiāla.

Līdz šim pazīmju pārnešana ar mērenajiem fāgiem atklāta Ba-

cillus, Escherichia, Shigella, Pseudomonas, Staphylococcus, Sal-

monella un Vibrio ģinšu baktērijām.
Noslēgumā nedaudz jāpakavējas pie baktēriju episomu, kon-

krēti, dzimumfaktora nozīmes ģenētiskā materiāla apmaiņā. Jau

iztirzāta F faktora nozīme baktērijas hromosomas pārnešanā no
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Hfr uz F~ šūnām. Konjugācijas procesā dzimumfaktors pārvelk
baktērijas hromosomu no šūnas uz šūnu. Pētot Hfr celma pārie-
šanu F+ stāvoklī, t. i., F faktora pāriešanu no integrētā stāvokļa
uz autonomo, 1959. g. noskaidroja, ka, izskaldoties no baktērijas
hromosomas, F faktors var paņemt līdz pieguļošo baktērijas ge-

noma daļu. Tādu dzimumfaktoru, kas sev pievienojis baktērijas

genomu, apzīmē par F. Autonomais F' faktors, tāpat kā F fak-

tors, var ātri pāriet F+XF _ krustojumos, integrēties baktērijas
hromosomā, veidojot Hfr celmu, vai arī spontāni izzust kultūras

augšanas gaitā. Par vienu baktērijas hromosomas

posmu lielākais autonomais F faktors konjugāci-

jas procesā var nonākt citās baktēriju šūnās un tādējādi aktīvi pie-
dalīties ģenētiskā materiāla īpatnējā pārnešanas procesā.

Un beidzot, F faktoram atklāta vēl viena īpašība — tas spēj no-

drošināt citu bakteriālo plazmīdu pārnešanu. Sīs

plazmīdas pašas nevar pāriet no šūnas uz šūnu, tātad ir netransmi-

sīvas. Pie tādām plazmīdām pieder daži R faktori un kolicinogeni-
tātes faktori.

Autonomais F faktors var pārnest ģenētisko materiālu (baktē-

riju hromosomas posmus un netransmisīvās plazmīdas) ne tikai

starp vienas sugas, bet arī starp taksonomiski tālām baktērijām.
Piemēram, F faktors var pārnest lac gēnu no E. coli šūnām uz

Shigella, Salmonella un Pasteurella ģinšu baktērijām. Cits pie-
mērs — R faktoru (rezistences pret dažiem ārstnieciskajiem lī-

dzekļiem) strauja izplatīšanās ar F faktora starpniecību Entero-

bacteriaceae dzimtas baktērijām.

Atsevišķu ģenētisko mehānismu nozīme

prokariotu evolūcijā

Jau apskatījām prokariotu ģenētiskā aparāta organizāciju. Tika

uzsvērtas stabilitātes un darbības precizitātes iezīmes. Deģene-
rativitātes izveidošanās ģenētiskā koda attīstības gaitā un

efektīvu reparācijas sistēmu rašanās ir tādu evolūcijā
iegūtu pazīmju piemēri, kas paaugstina ģenētiskā aparāta stabili-
tāti un pasargā to no ārējās iedarbības.

Augsta ģenētiskā stabilitāte ir ciānbaktērijām jeb zilaļģēm. Jau

norādīts, ka ciānbaktērijām ir augsta radiorezistence, bet zems ra-

diācijas inducētās mutaģenēzes līmenis. Tas liecina par reparācijas
sistēmu efektivitāti. Sīs prokariotu grupas lielā ģenētiskā stabili-

tāte atļauj uzskatīt mūsdienu ciānbaktēriju sugas par reliktu for-

mām.

Tomēr, neskatoties uz nodrošinājumu, ģenētiskā aparāta stabi-

litāte nav absolūta un funkcionēšanas kļūdas ir neatņema-
mas tā pavadones. Paradoksāli, bet evolūcijas procesā pilnveido-
šanās notiek, pateicoties šīm kļūdām. Atskaitot ciānbaktērijas, ci-

tiem prokariotiem raksturīgas lielas ģenētiskās mainības spējas.
Dažādu ģenētisko procesu likumsakarības un nozīmi proka-

rioto organismu evolūcijā vieglāk izprast, ja to darbību apskata
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kādā ģenētiski samērā viendabīgā organismu populācijā. Tādas

populācijas ģenētisko sastāvu sauc par genofondu. Sīs popu-

lācijas evolūcija ir genofonda izmaiņas, kas notiek
noteiktu ģenētisko mehānismu darbības un iz-

lases rezultātā.

Pateicoties gēnu mutācijām, genofondā rodas jaunas
iedzimstošās pazīmes. Mutācijas veido iedzimstošo izmaiņu fondu,
kas ir evolūcijas izejmateriāls. lespējams, ka mutācijas arī ir pats
pirmais iedzimstošās mainības veids. Tas var būt parādījies vien-

laicīgi ar DNS funkcionēšanas sākumu, jo šai mainībai nav nepie-
ciešamas papildu struktūras un mehānismi. Mutācijas spējas
nosaka pati DNS molekulas ķīmiskā uzbūve, bet mutacio-

nālā mainība realizējas pa tiem pašiem kanāliem, pa kuriem ģe-
nētiskā informācija realizējas parastā šūnā. Tāpēc varam uzskatīt,
ka evolūcijas sākuma posmā vienīgais mainības veids bija muta-

cionālā mainība.

Evolūcijas ātrums bija atkarīgs no mutāciju rašanās biežuma*.

Var tikai pieņemt, ka bioloģiskās evolūcijas sākumā mutāciju bie-

žums ir bijis ievērojami lielāks nekā tagad un organismu «derīgo»

mutāciju bijis vairāk nekā «kaitīgo». Evolūcijas sākuma posmā
palielināts mutāciju biežums varēja būt tādēļ, ka šajā periodā īs-

viļņu izstarojuma iedarbība uz prokariotu šūnu bija daudz intensī-

vāka, bet vēl nebija aizsargājošo reparācijas mehānismu.

Jādomā, ka nākošais svarīgais ieguvums bija ģenētiskās
rekombinācijas procesu izveidošanās. Varēja notikt da-

žādu īpatņu ģenētiskā materiāla apmaiņa un īpatņu veidošanās

ar rekombinantu genomu. Ģenētiskajās rekombinācijās genofondā
nerodas jauni gēni. Tā ir ģenētisko rekombināciju un mutāciju
principiāla atšķirība. Ģenētisko rekombināciju rezultātā var notikt

dažādu gēnu apvienošanās un dažādu gēnu kombināciju variantu

veidošanās prokariotu šūnas genomā. Tā kā izlase iedarbojas uz

visu genomu un tātad uz visu organisma pazīmju kopumu,
ģenētiskā rekombinācija paātrina evolūcijas procesu, dodot

izlases darbībai papildu materiālu.

Ir zināmi trīs pamatprocesi, kuru rezultātā var notikt proka-
riotu rekombinācija: konjugācija, transformācija un transdukcija.

Vispilnīgākais ir konjugācijas process, jo tajā notiek vispilnī-
gākā divu šūnu ģenētiskā materiāla apmaiņa. Labvēlīgos ap-

stākļos iespējama visas donora DNS pāriešana uz recipienta šūnu.

* Interesanti, ka, rēķinot uz vienu lokusu vienā paaudzē, spontāno mutāciju
rašanās biežums dažādos struktūras gēnos izrādījās ļoti līdzīgs. (Spontāno mu-

tāciju rašanās biežums ir aprēķināts zīdītājiem, drozofilām un baktērijām.)
Tomēr nevajag aizmirst, ka evolūcijas ātrums ir apgriezti proporcionāls indi-

vīda ģenerācijas ilgumam, t. i., laikam, kurā tas sasniedz reproduktīvu vecumu.

Baktērijām, kuras ātri vairojas, ģenerācijas laiks ir 20 min., bet lieliem dzīvnie-

kiem līdz dzimumgatavības sasniegšanai paiet gadi.



Un beidzot, ģenētiskā materiāla apmaiņas procesu pilnveidoša-
nās ceļā prokariotu šūnas ir ieguvušas īpašu šūnas ģenētisko struk-
tūru

— episomas. Episomu (pirmkārt, F faktora) īpašību un

funkciju pētījumi liecina, ka tām ir svarīga nozīme gēnu mig-
rācijā. Tās ļoti ātri var pārnest gēnus un, pats galvenais, var pār-
nest gēnus uz tālu taksonomisko grupu baktērijām. Šī procesa
nozīme prokariotu evolūcijas procesā, iespējams, vēl nav pietiekami
novērtēta.
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7. NODAĻA

PROKARIOTU SISTEMĀTIKAS PROBLĒMAS

PROKARIOTU MIKROORGANISMU GRUPAS

Augstāko organismu klasifikācija zināmā mērā atspoguļo to

evolūcijas saistību. Pēc šī principa izveidot prokariotu valsts kla-

sifikāciju ir daudz sarežģītāk. Pirms pāriet pie īsa šī jautājuma

apskata, lietderīgi sniegt to jēdzienu definīcijas, kuri izmantoti tā-

lākajā izklāstā:*

sistemātika — organismu daudzveidības teorija, kas pēta
sakarību starp organismu grupām (taksoniem);

klasifikācija — organismu iedalījums grupās (taksonos);

taksonomija — organismu grupu (taksonu) nosaukšana,

norobežošana, pakārtošana;
taksons — organismu grupa ar noteiktu vienveidību.

Taksonomiskā pamatkategorija ir suga. Pēc mūsdienu

priekšstatiem «suga ir savstarpēji tuvu organismu grupa, kam

dotajā evolūcijas posmā ir kopēja izcelsme, raksturīgas noteiktas

morfoloģiskās, bioķīmiskās un fizioloģiskās pazīmes. Vienas su-

gas organismi izlases rezultātā ir norobežoti no citām sugām un

piemērojušies noteiktai videi.»** Jāpiebilst, ka sugas robežās var

notikt ģenētisko materiālu apmaiņa. Sugu uzskata par vissīkāko

taksonomisko vienību, un tādēļ tā ir taksonomiski nedalāma.***

Sugas apvieno ģintīs, ģintis — dzimtās, dzimtas — rindās, rin-

das
— klasēs, klases — nodalījumos un nodalījumus — valstīs.

Dažreiz ģintis grupē tribās, kuras savukārt apvieno dzimtās. Aug-
stākajām taksonomiskajām kategorijām pagaidām nav apmieri-
nošu definīciju. Visu taksonomisko kategoriju noteikšanai izmanto

organismu pazīmes. Var būt morfoloģiskās, citoloģiskās, kultūras,

fizioloģiski bioķīmiskās, imunoloģiskās v. c. pazīmes. Sīs pazīmes
palīdz iedalīt organismus precīzās taksonomiskās grupās.

* G. Zavarzina (1974) definējumi.
** N. Krasiļņikova (1974) definējums.

*** Mikroorganismu ģenētikā lietojamie jēdzieni klons un celms nav takso-

nomiskās kategorijas.
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Prokariotu sistemātikas problēmas

Dzīvo organismu klasifikācija ir apvienojoša. Tā atspoguļo
mūsu zināšanu līmeni šajā nozarē. 2. nodaļā aprakstīti 18.—19. gs.

zinātnieku pirmie mēģinājumi klasificēt baktērijas. Vēl aktuālāka

baktēriju klasifikācijas problēma kļuva 20. gs., jo palielinājās zi-

nāšanu apjoms gan plašumā (jaunu baktēriju sugu aprakstīšana),
gan dziļumā (jau aprakstīto sugu sīkāka vispusīga izpēte).

20. gs. pirmo baktēriju klasifikācijas sistēmu izveidošanai iz-

mantoja tos pašus principus, pēc kuriem botāniķi sastādīja aug-
stāko augu klasifikācijas sistēmu. Galveno uzmanību pievērsa mor-

foloģiskajām pazīmēm. Tomēr drīz noskaidroja, ka pēc morfoloģis-
kajām pazīmēm vien baktērijas taksonomiskajās grupās iedalīt

nevar. Nepieciešamību baktēriju klasifikācijai izmantot ne tikai

morfoloģiskās, bet arī fizioloģiskās pazīmes pamatoja S. Vinograd-
skis un M. Beijerinks*. Klasificējot pienskābes baktērijas, šo S. Vi-

nogradska un M. Beijerinka atklājumu izmantoja S. Orla-Jensens

(5. Orla-Jensen).
Pašlaik prokariotu klasifikācijai ir divi galvenie virzieni. Pirmā

klasifikācijas virziena mērķis —
izveidot prokariotu filoģenētisko

sistēmu. Tas nozīmē izveidot vienotu sistēmu, kas objektīvi atspo-
guļotu dažādu prokariotu grupu un to evolucionārās attīstības vēs-

tures radniecību. Otram virzienam galvenokārt ir praktisks mēr-

ķis —
lai prokariotu klasifikācija iespējami labāk noderētu ātrai

mikroorganismu identifikācijai, t. i., lai noskaidrotu mikroorga-
nisma piederību noteiktam taksonam. Visskaidrāk šī tendence iz-

paužas «Berdžija baktēriju noteicējos» (Bergey's Manual of
Determinatiue Bacteriology), kurus periodiski izdod Amerikāņu
bakteriologu biedrība, pieaicinot izcilākos speciālistus atsevišķu
baktēriju grupu izpētei. Pirmo noteicēja izdevumu 1923. gadā pub-

licēja amerikāņu bakteriologu grupa D. Berdžija vadībā (D. H. Ber-

gey, 1860—1937), pēdējais izdevums iznāca 1974. gadā.
Pēdējā noteicēja izdevumā visas atklātās baktēriju formas pie-

skaitītas Bacteria nodalījumam un iedalītas 19 grupās**. Baktēri-

jas iedalītas pēc viegli nosakāmām pazīmēm. Pēc šīm pazīmēm no-

sauktas grupas, piemēram, baktērijas ar gļotu apvalkiem (3. gru-

pa), spirālās un izliektās baktērijas (6. grupa), gramnegatīvās
aerobās nūjiņas un koki (7. grupa), nūjiņas un koki, kas veido

endosporas (15. grupa). «Berdžija baktēriju noteicējos» lielākoties

netiek ņemtas vērā pat acīmredzamas evolucionāras saites starp
dažādu grupu pārstāvjiem. Galvenais klasifikācijas «pēc Ber-

džija» mērķis — viegla baktēriju identifikācija.

Baktēriju identifikācijai izmanto pazīmju kopu: morfoloģiskās

* So jautājumu samērā labi izprata J. Kons (7. Cohn), kas baktērijas kla-

sificēja pēc morfoloģiskajām, funkcionālajām un ekoloģiskajām pazīmēm

(19. lpp.).
** Ciānbaktērijas (zilaļģes) šajā noteicēja netiek apskatītas.
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pazīmes (ķermeņa forma, viciņas, kapsulas, sporu veidošana, šū-

nas struktūras īpatnības, krāsošanās pēc Grama metodes), kultū-

ras pazīmes (pazīmes, kuras novēro, laboratorijā audzējot baktē-

riju tīrkultūras) un fizioloģiski bioķīmiskās pazīmes (enerģijas
ieguves veidi, nepieciešamās barības vielas, attieksme pret ārējās
vides faktoriem, nukleotīdu sastāvs un secība DNS molekulā, ribo-

somālās RNS nukleotīdu sastāvs, aminoskābju secība fermentatīvās
olbaltumvielās ar analogām funkcijām).

«Berdžija noteicēja» 8. izdevumā vairs netiek veidota klasifikā-

cijas klasiskā hierarhiskā sistēma. Tā saglabājusies tikai fragmen-

tāri, un šīs sistēmas vietā ir iepriekšminēto grupu saraksts. No-

teicējs vērtīgs tādēļ, ka tas ir vispilnīgākais pazīstamo baktēriju
formu kopsavilkums un mūsdienu labākais palīgs baktēriju noteik-

šanai.

Izdarīti vairāki mēģinājumi, lai radītu augstāko augu un dzīv-

nieku filoģenētiskām sistēmām analogu baktēriju filoģenētisko sis-

tēmu. Vispirms tradicionālā evolūcijas koka izveidošanai mēģināja
izmantot uzkrātās ziņas par baktēriju fenotipiskajām pazīmēm. Sa-

stādot sistēmu, izmantoja tradicionālo principu. Visas pazīmes tika

novērtētas pēc to nozīmīguma pakāpes. Rezultātā izveidojās sub-

jektīva pazīmju hierarhiskā sistēma, kura balstījās tikai uz pēt-
nieka pieredzi un intuīciju. Objektus iedala taksonomiskajās grupās
pēc pazīmju svarīguma. Mikroorganismu iedalīšana taksonomiska-

jās grupās atkarīga arī no tā, kādā kārtībā, izdarot klasifikāciju,

ņemtas vērā pazīmes. Viegli ievērot, ka hierarhiskās sistēmas struk-

tūru nosaka pazīmju kārtība, kaut arī šī kārtība ir izvēlēta pat-

vaļīgi.
Tāpēc grupa baktēriju sistemātiku mikroorganismu radniecības

pakāpes noteikšanai sāka izmantot citu metodi. So metodi nosauca

par numerisko sistemātiku. Tās pamatidejas 18. gs. vidū formulēja
franču botāniķis M. Adansons (M. Adanson, 1727—1806):
visas objekta pazīmes ir līdzvērtīgas;
pētāmā objekta aprakstīšanai izmanto maksimālo izpētāmo
un noteicamo pazīmju skaitu;
līdzības pakāpi nosaka pēc sakrītošo pazīmju skaita, t. i., tā ir

sakrītošo pazīmju skaita funkcija.
Pēc M. Adansona principiem izveidotās klasifikācijas mikroor-

ganismu noteikšana ir darbietilpīgs process. Tāpēc tikai mūsdienās,
pateicoties panākumiem skaitļošanas tehnikā, tā attīstās un tiek

praktiski pielietota. Klasifikācija formāli novērš subjektivitātes
elementu, jo visas objekta pazīmes novērtētas vienādi. Tā ir šīs

klasifikācijas priekšrocība. Tomēr tai ir arī trūkumi. Parasti mik-

roorganismu novērtēšanai izmanto aptuveni 100 pazīmes, kas ap-

tver apmēram 10% no visām baktēriju fenotipu noteicošajām pa-

zīmēm. Tātad ir uzskaitīta tikai neliela klasificējamā objekta pa-

zīmju daļa. Līdz šim numeriskā sistemātika baktēriju klasifikācijā
nav ienesusi nekā jauna.

Un, beidzot, baktērijas var klasificēt pēc viena principa. Šī
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klasifikācija ir saistīta ar molekulārās bioloģijas attīstību. Baktē-

riju radniecības pakāpi nosaka, izpētot un salīdzinot primāro uz-

būvi tām makromolekulām, kuras šūnas izpilda svarīgākās fun-

kcijas. Pie tādām makromolekulām pieder DNS, kas satur visu

šūnas ģenētisko informāciju, un fermentatīvās olbaltumvielas*.

Grupa zinātnieku, to skaitā arī padomju bioķīmiķi A. Belozerskis

un A. Spirins, izstrādāja DNS molekulu analīzes metodi.
Ir zināms, ka ģenētiskā informācija DNS molekulā ierakstīta,

kombinējoties četrām slāpekļa bāzēm pa trim kopā. Saskaņā ar ģe-
nētiskās kodēšanas likumiem atšķirīgas informācijas nevar būt

ierakstītas vienādi, tādēļ organismi ar dažādu DNS nukleotīdu sa-

stāvu atšķirsies. Ja divu salīdzināmo organismu DNS nukleotīdu

sastāvs ir vienāds, tie var būt gan līdzīgi, gan atšķirīgi, jo ģenē-
tiskās kodēšanas pamatā ir ne tikai bāzu saturs kodēšanas vie-

nībā (tripletā), bet arī bāzu kārtība (94. lpp.).
Taksonomijā salīdzina dažādu objektu DNS kopējā bāzu dau-

dzuma guanīna un citozīna (GC) summu, kas izteikta molārajos
procentos (M%). Nosakot G un С bāzu saturu lielākam baktēriju
daudzumam, atklājās, ka tas svārstās no 25 līdz 75 M%, ciān-

baktērijām — no 35 līdz 71 M%**.
Smalkāka organisma ģenētiskās līdzības novērtēšanas metode

ir DNS hibridizācija. Pēc tās var spriest par šo organismu DNS

homoloģiskuma pakāpi. Metodes pamatā ir denaturētas (vienpa-
vediena) DNS spējas atbilstošos apstākļos denaturēties, t. i., ap-
vienoties ar komplementāropavedienu un veidot divpavedienuDNS

molekulu. Sim nolūkam no vienas sugas organismiem izdalīto DNS

sildot denaturē un fiksē uz kāda nesēja, piemēram, gelā. No otras

sugas organismiem iegūst iezīmētu DNS, kuru denaturē un de-

gradē vairāk vai mazāk sīkos fragmentos. Pēc tam rada tādus ap-

stākļus, kuros var notikt iezīmētās DNS reasociācija ar DNS, kas

fiksēta uz nesēja. Divpavedienu DNS daudzums, kas veidojas no

dažādo organismu vienpavediena DNS, parāda šo organismu lī-

dzības pakāpi. (Divpavedienu DNS daudzums viegli nosakāms pēc
radioaktīvās iezīmes tad, kad atdalīti nereaģējušie un nesaistītie

fragmenti.)
Datiem par DNS uzbūvi baktēriju sistemātikā ir milzīga nozīme.

Salīdzinot organismu ģenētiskos aparātus, kuros ierak-

stīta visa informācija par organisma pazīmēm, var spriest par

organismu līdzību vai atšķirību. Tomēr, kā rādījusi šīs metodes iz-

mantošanas pieredze baktēriju sistemātikā, lai noteiktu filoģenē-

* Vairāki pētnieki uzskata, ka dabiskā klasifikācija izveidosies pēc amino-

skābju secības noskaidrošanas funkcionāli līdzīgās olbaltumvielās — fermentos,

jo evolūcija, pēc viņu uzskata, ir vispirms olbaltumvielu evolūcija.
** Eikariotu mikroorganismu DNS nukleotīdu sastāva svārstības (M%):

sēnēm — 26—70, aļģēm — 37—68, protozojiem — 26—68, augstākajiem augiem

un dzīvniekiem 85—45. Vīrusu DNS bāzu sastāva svārstības ir apmēram tādas

kā baktērijām.
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tiskās saites starp baktēriju grupām, baktēriju genomu līdzības pa-

kāpe var noderēt tikai kā viena pazīme no morfoloģiskajām, cito-

loģiskajām un fizioloģiski bioķīmiskajām pazīmēm. Salīdzinot

informāciju par baktērijas ģenētisko aparātu un to fenotipisko rak-

sturojumu, vairākos gadījumos ir konstatēts, ka ne vienmēr novē-

rojama atbilstība, t. i., organismu fenotipu līdzība ne vienmēr ko-

relē ar to DNS uzbūves līdzību un homoloģiskumu.
Tā baktēriju klasifikācijas metode,kurā tiek salīdzināti genomi,

visu šūnas ģenētisko informāciju novērtē summāri. Sī metode ir

nepilnīga, jo tā neuztver nelielas informācijas atšķirības, kas to-

mēr var noteikt svarīgas organisma īpašības. Paskaidrosim to ar

piemēru. Autotrofajai ogļskābes asimilācijai šūnā bez tiem fer-

mentiem,kas jau ir heterotrofajiem organismiem, nepieciešami divi

specifiskie fermenti: ribulozes difosfātkarboksilāze un fosforibu-

lokināze. Informācija par šiem fermentiem genomā ierakstīta

ЗХЮ
2 bāzu pāros. Pavisam genomā ir aptuveni 106 bāzu pāri. Tā-

tad autotrofās ogļskābes asimilācijas pazīme baktērijām ir saistīta

ar niecīgām izmaiņām baktērijas genoma uzbūvē, kuras izmanto-

jamā metode neuztver. Bet šī pazīme taksonomijā ir ļoti svarīga,
jo no tās ir atkarīga mikroorganismu autotrofija, kā arī iedalījums
augu un dzīvnieku valstīs.

Tātad patlaban nav kaut cik detalizētas prokariotu evolūcijas
shēmas. Analizējot cēloņus, kuru dēļ līdzšinējie mēģinājumi radīt

šādu sistēmu ir bijuši neveiksmīgi, G. Zavarzins nonācis pie seci-

nājuma, ka «zemākajiem organismiem sistēmas struktūras ievēro-

jami atšķiras no tradicionālā evolūcijas koka, kas skaidri saska-

tāms vairāk diferencētām formām». Tas nozīmē, ka prokariotu
radniecība pamatojas uz citiem principiem un citām likumsakarī-

bām. G. Zavarzins konstatēja, ka prokariotu pasaulē (precīzāk,
baktēriju pasaulē, jo tieši šos objektus apskata autors) notiek sa-

mērā brīva ģenētiskā materiāla apmaiņa. Sīs apmaiņas īpatnības
ir, pirmkārt, obligāti nelielu genoma fragmentu pārnešana un, otr-

kārt, ģenētiskā materiāla pāriešana no vienas fenotipiski atšķirīgas
taksonomiskās grupas uz otru, t. i., lielos taksonomiskos attālumos.

Pārnesamā genoma fragments ir pietiekami liels, lai vienlaicīgi

pārietu gēnu grupa, kas nosaka vismaz vienu pazīmi. lepriekšējā
nodaļā iztirzāti prokariotu pasaulē atklātie ģenētiskā materiāla

pārnešanas un integrācijas mehānismi. Darbojoties šiem mehā-

nismiem, var notikt plaša ģenētiskās informācijas apmaiņa.
(Organismiem, kam ir dzimumprocess, vairumā gadījumu ģenē-
tiskās informācijas apmaiņa iespējama tikai starp tuvu radniecī-

gām formām; te noteicošais ir ģenētiskās izolācijas mehānisms.)
Rezultātā rodas priekšstats par prokariotu valsts kopējo pa-

zīmju fondu. Organismā šīs ģenētiski determinētās pazīmes
var brīvi kombinēties cita ar citu, tomēr dažas pazīmes nav savie-

nojamas. Pazīmju nesaderīgumam var būt loģiski, funkcionāli un

ekoloģiski iemesli. Dažas pazīmes ir loģiski nesavienojamas, pie-
mēram, pazīmes, kas nosaka vienu īpašību — objekts nevar būt
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vienlaicīgi sarkans un zaļš; dzelzs oksidācija, kas ir enerģijas iegu-
ves veids Thiobacillus ģints baktērijām, nevar notikt neitrālā vai

sārmainā vidē, jo šādos apstākļos divvērtīgās dzelzs joni ir ne-

stabili. Statistiski pierādīta vēl dažu citu pazīmju nesaderība. So

nesaderību iemesli nav zināmi.

Tādējādi, pēc G. Zavarzina uzskatiem, prokariotu daudzveidība

ir atkarīga no pieļaujamās pazīmju kombinācijas. lerobežotāja ir

dažu pazīmju nesaderība vienā organismā. Sādi uzskati principiāli
izmaina iespējamo prokariotu sistēmas struktūru: klasiskā evolū-

cijas koka vietā to var uzskatīt par noslēgtu telpu, kurā ir visi

prokariotie mikroorganismi. Baktēriju grupu savstarpējos sakarus,
kas apvieno fenotipiski līdzīgas formas, grafiski var attēlot kā

tīklu. Sajā tīklā baktēriju grupas ir saistītas savā starpā, pie tam

kaimiņu grupām var būt atšķirīga tikai viena pazīme.
Tātad visi jau aprakstītie mēģinājumi izstrādāt prokariotu pa-

saules detalizētu dabisko sistēmu ļauj secināt, ka šī problēma ne-

tiks tik drīz atrisināta. Prokariotu morfoloģiskās, fizioloģiski-bio-
ķīmiskās un ģenētiskās īpašības liecina, ka to sistemātikā nevar

izmantot augstāko augu sistemātikas izveidošanai noderīgos sīki

izstrādātos principus. Tas, protams, šo uzdevumu sarežģī, bet ne-

padara neiespējamu. Jau tagad var izsekot galvenajiem prokario-
tu evolūcijas virzieniem. Tie saistīti ar liela mēroga evolucionā-

rām pārvērtībām, un tos var saskatīt, aplūkojot lielākās taksono-

miskās kategorijas. Viens no daudzsološākajiem pieņēmumiem ir

doma, ka prokariotu progresīvās evolūcijas pamatā ir enerģijas

ieguves veidu pilnveidošanās.

Prokarioto mikroorganismu grupas

«Berdžija noteicēja» astotajā izdevumā (Bergey's Manual

1974) visi prokariotie mikroorganismi (baktērijas un ciānbaktēri-

jas) apvienoti atsevišķā valstī. Kāds šajā valstī sakars starp bak-

tērijām un ciānbaktērijām? Noteicēja sastādītāji saskata divas

iespējas. Pēc vienas no tām Procaryotae valstī ir divi nodalījumi.
I nodalījums. Fototrofie prokarioti

1. klase. Zilās fotobaktērijas (ciānbaktērijas jeb zilaļģes)
2. klase. Purpura fotobaktērijas
3. klase. Zaļās fotobaktērijas

II nodalījums. Pret gaismu indiferentie prokarioti
1. klase. Baktērijas
2. klase. Riketsijas (obligāti eikariotu šūnu parazīti)
3. klase. Mikoplazmas (baktērijas bez šūnapvalkiem)

Ciānbaktēriju klase ievietota pirmajā nodalījumā, kurā apvie-
noti visi fotosintezējošie prokarioti. Tādējādi ciānbaktērijas tiek

uzskatītas par fotosintezējošām baktērijām, kas no citām baktē-

riju grupām atšķiras ar pigmentu sastāvu un aerobo fotosintēzes

tipu.
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Otrajā klasifikācijas variantā atšķirības starp ciānbaktērijām
un citām baktērijām pasvītrotas vairāk. Procaryotae valsts iedalīta

divos nodalījumos: Cyanobacteria un Bacteria. Sis iedalījums ak-

centē to, ka ciānbaktērijas un baktērijas ir divas līdzvērtīgas tak-

sonomiskas kategorijas. Atšķirības starp tām ir šādu taksonomisko
attiecību pamatā. «Berdžija noteicēja» astotajā izdevumā priekš-
roka dota otrajam klasifikācijas variantam.

Bacteria nodalījumā ir 19 grupas.

Baktēriju grupas

Tās baktēriju grupas, kas sīkāk tiks apskatītas tālākajās noda-

ļās, šeit raksturotas ļoti īsi. Un otrādi: lielāka uzmanība pievērsta
tām grupām,kuras turpmāk netiks apskatītas.

1. grupa. Fototrofās baktērijas (239. Ipp.). Pie šīs grupas pie-
der fotosintezējošās baktērijas. Tām ir raksturīgs specifisks pig-
mentu komplekts un īpašs fotosintēzes tips. Baktēriju pigmenti ir

dažādi bakteriohlorofili un karotinoīdi. Atšķirībā no ciānbaktēriju
un zaļo augu fotosintēzes baktēriju fotosintēzē neizdalās skābek-

lis. Grupā ir trīs dzimtas: Rhodospirillaceae (nesērā purpurbaktē-
rijas), Chlorobiaceae (zaļās sērbaktērijas), Chromatiaceae (pur-
pura sērbaktērijas).

2. grupa. Slīdošās baktērijas. Sajā grupā ir divas baktēriju rin-

das: Myxobacterales un Cytophagales. Pirmās rindas baktērijas ir

gramnegatīvas nūjiņas ar plānu, elastīgu šūnapvalku. Sīm baktēri-

jām ap šūnu ir vairāk vai mazāk izteikts gļotu slānis. Baktērijas
ar slīdošām kustībām var pārvietoties pa cietu substrātu (30. Ipp.).
Nav lokomotoro struktūru — viciņu. Miksobaktērijas veido tā sauk-

tos augļķermeņus, kuru iekšienē šūnas pāriet miera stāvoklī (18. att.

52. Ipp.).

Miksobaktērijas ir obligāti aerobi hemoorganoherotrofas un

enerģiju iegūst elpojot. Tām raksturīga aktīvu lītisko fermentu
veidošanās. Sie fermenti hidrolizē šādas makromolekulas: poli-
saharīdus (celulozi un hitīnu), olbaltumvielas, nukleīnskābes un

taukskābju esterus. Pateicoties šīm spējām, miksobaktērijas no-

ārda augu atliekas. Daudzas miksobaktērijas lizē prokariotu (pie-
mēram, Myxococcus, Cystobacter, Nannocystis ģinšu pārstāvjus)
un eikariotu mikroorganismu šūnas. Miksobaktērijas galvenokārt
dzīvo augsnē.

Cytophagales rindas baktērijas pēc kustību tipa ir līdzīgas mik-

sobaktērijām, bet neveido augļķermeņus. Tās ir nūjiņas, kas novie-

totas pa vienai vai sakārtotas pavedienos (Saprospira ģints bak-

tērijas ir spirālas, 35. att.).
Sajā rindā ir sugas, kas dzīvo hemolitoautotrofi, hemoorgano-

heterotrofi vai miksotrofi. Ir obligāti un fakultatīvi aerobas for-
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35. att. Cutophagales rindas pārstāvji:
1 — Beggiatoa; 2 — Vitreoscilla; 3 — Leucothrix; 4 — Saprospira (pec Le-

chevalier, Pramer, 1971)

mas*. Rinda ir četras dzimtas: Cutophagaceae, Beggiatoaceae,
Simonsiellaceae un Leucothrichaceae.

Cīļtophagaceae dzimta apvieno hemoorganoheterotrofāsbaktēri-

jas. Tās spēj izmantot dažādus polisaharīdus (agaru, celulozi, hi-

tlnu, cieti, pektīnu, inulīnu v. c). Enerģijas avots tām ir elpošanas
process, tomēr dažu citofāgu sugu baktērijām enerģiju dod rūg-
šana. Cutophaga ģintij tuva ir Sporocytophaga ģints, kas veido

ieapaļas cistas. Cytophagaceae dzimtā ietvertas ari jūrās un sald-

ūdeņos dzīvojošās slīdošās trihobaktērijas (Flexibacter, Flexithrix,
Saprospira un Herpetosiphon ģintis).

Beggiatoaceae dzimtā ir trihobaktērijas. Tās ir elastīgas un

spēj slīdoši kustēties. Trihobaktērijas iedala ģintīs atkarībā no tā,
vai šīs baktērijas, augot sulfīdu klātbūtnē, veido sēra granulas
jeb neveido. Beggiatoa un Thioploca ģinšu šūnās sēru konstatē,
bet Vitreoscilla ģints šūnām šādas pazīmes nav (269. Ipp.).

Morfoloģiski līdzīgas ir Leucothrix un Thiothrix ģinšu baktēri-

jas, kas ietilpst Leucothrichaceae dzimtā. Tās veido garus pave-

dienus, kas sastāv no ovālām vai cilindriskām šūnām. Pavedieni

parasti ir piestiprināti pie substrāta un atšķirībā no Beggiatoaceae
dzimtas baktērijām nav kustīgi. Sīs baktērijas vairojas ar atse-

višķām kustīgām šūnām (gonīdijām), kas iziet no pavedieniem.
Tās daudzējādā veidā atgādina pavedienveida zilaļģes, vienīgā
atšķirība — nav fotosintēzes pigmentu. Leucothrichaceae dzimtas

baktērijas ir obligāti aerobas. Sajā dzimtā ir hemoorganohetero-
trofās (Leucothrix ģints) vai hemolitotrofas (Thiothrix ģints)

* Jēdzienu izskaidrojums 68. Ipp.
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baktērijas. Thiothrix ģints baktērijām enerģijas avots ir reducēto

sēra savienojumu oksidācija.
3. grupa. Baktērijas, kas veido gļotainu apvalku (maksti). Sajā

grupā ir trihobaktērijas. Tās aptver makstis (36. att.). Baktērijas

peld brīvi vai piestiprinātas ūdenī esošajiem priekšmetiem. Makstis

sastāv no heteropolisaharīda, kas bieži inkrustēts ar dzelzs vai

mangāna oksīdiem (Leptothrix, Crenothrix, Clonothrix ģintis).
Maksts iekšienē šūnas vairojas, daloties šķērsām. No maksts iz-

ejošās atsevišķās šūnas var pārvietoties ar viciņām (Sphaerotilus,
Leptothrix ģintis), bet tās, kurām viciņu nav, aktīvi pārvietoties
nespēj (Streptothrix, Crenothrix v. c. ģintis).

Visas šīs grupas baktērijas ir aerobas un hemoorganoheterotro-
fas. Dabā visvairāk izplatītas ir Sphaerotilus un Leptothrix ģinšu
baktērijas. Sphaerotilus ģints baktērijas ir tipiskas notekūdeņiem.
Tās labi aug tekošā ūdenī, kurā daudz organisko savienojumu, bet

Leptothrix ģints baktērijas sastop tādās vietās, kur ir augsts orga-

nisko vielu un dzelzs saturs (274. Ipp.).
4. grupa. Baktērijas ar pumpuriem un izaugumiem. Sajā grupā

ir baktērijas, kam attīstās diegveida šūnu izaugumi, — prostēkas
vai ar citoplazmu nesaistīti gļotaini piedēkļi (37. att.). Prostē-

kas veidojas Hyphomicrobium, Hyphomonas, Caulobacter, Prosthe-

comicrobium v. c. ģinšu baktērijām. Prostēkas ir šūnu izaugumi,
kas nav atdalīti no citoplazmas. No ārpuses prostēkas aptver šūn-

apvalks, tām ir citoplazmatiskā membrāna, citoplazma ar riboso-

mām, dažreiz kodolviela un mezosomas.

36. att. Baktērijas, kas veido gļotainas makstis:

1— Sphaerotilus; 2 — Leptothrix; 3 — Crenothrix (pēc Работнова, 1966; 3a-

варзин, 1972; Lechevalier, Pramer, 1971)



127

37. att. Pumpurbaktērijas un (vai) baktērijas ar kātiņiem:
1 — Hiļphomicrobium; 2 — Caulobacter; 3 — Nevskia; 4 — Gallionella (pec Brock, 1970;

Lechevalier, Pramer, 1971; Schlegel, 1966)

Dažu baktēriju izaugumi ir funkcionāli saistīti ar vairošanos

(Huphomicrobium, Huphomonas, Pedomicrobium ģintis)*. Pa-

rasti Hyphomicrobium ģints baktērijas ir nūjiņas ar smailiem ga-

liem, bet tās var būt arī ovālas, olveida vai pupveida. Tām ir īpat-
nējs attīstības cikls. Mātšūna, kas piestiprinājusies pie substrāta,
veido tievu izaugumu, kurā pēc dalīšanās pāriet viens no nukleoī-

diem. Izaugumam pagarinoties, rodas hifai līdzīgs veidojums ar

pumpuru galā. Nobriestot pumpuram, izaug viciņa. Meitšūna (no-
briedis pumpurs) atdalās no mātšūnas un kādu laiku ir kustīga.
Pēc tam tā piestiprinās pie substrāta vai citām šūnām un zaudē

viciņu. Tad meitšūna veido izaugumu un pumpuru (37. att., 1).
Diegveida izaugumi var zaroties, un katra zara galā veidojas pum-

purs. Dažos gadījumos pumpurs veido izaugumu un pumpuru, ne-

atdaloties no mātšūnas. Rezultātā veidojas hifu un šūnu sakopo-

jums. Izaugumi var parādīties abos šūnas polos.
Caulobacter, Prosthecomicrobium,Ancalomicrobium ģinšu bak-

tēriju izaugumi nav saistīti ar vairošanās funkciju. Caulobacter

ģints šūnas lielākoties ir nūjiņas ar vienu polāru viciņu. Baktēri-

* Analoģisks vairošanās veids aprakstīts fotosintezējošajām Rhodomicro-

bium ģints (1. grupa) baktērijām.
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jas piestiprinās pie kaut kādas virsmas ar to šūnas galu, kurā ir

viciņa, un veido izaugumu, kam ir tāda pati izcelsme un iekšējā
uzbūve kā Hyphomicrobium ģints baktēriju izaugumiem. Izauguma
galā izdalās nedaudz lipīgas vielas, kas šūnu piesaista substrātam.

Vairošanās notiek, šūnai daloties šķērsām. Dalīšanās beigās vie-

nai no šūnām ir izaugums, otrai
— viciņa (37. att., 2). Pēc atda-

līšanās šūna ar viciņu veido izaugumu ar lipīgo vielu, piestiprinās

pie substrāta un pāriet nekustīgajā veģetatīvajā fāzē.

Šai grupai pieskaitītas arī pumpurbaktērijas. Tās vairojas pum-

purojoties, bet neveido izaugumus (Blastobacter, Seliberia, Pas-

teuria ģintis).* Visas jau apskatītās 4. grupas baktērijas ir hemo-

organoheterotrofas, dažas ir oligokarbofilas, t. i., tās mīl augt vidē,
kur zems oglekļa saturs. Gandrīz visas ir obligāti aerobas, tomēr

dažas ir fakultatīvi aerobas. Sastop sugas, kurām vispiemērotākā
ir zemas skābekļa koncentrācijas vide (mikroaerofilas). Pie šīs

grupas pieskaita arī Nevskia, Gallionella, Metallogenium, Caulo-

coccus, Ķusnezouia v. c. ģinšu baktērijas. Pašreiz vēl nav vien-

prātības uzskatos par dažu šo baktēriju bioloģiju.
Nevskia ģints baktērijas veido gļotainus piedēkļus, kas nav

saistīti ar šūnas citoplazmu. Gļotas izdalās tikai vienā šūnas pusē,
veidojot kārtiņu, kura galā ir šūna. Mātšūnām daloties, notiek kā-

tiņu dihotomiska dalīšanās (37. att., 3).
N. Holodnija (1882—1953) pētījumu rezultātā radies priekš-

stats, ka arī Gallionella ģints baktērijas veido gļotainus piedēkļus
(kātiņus). Kātiņi ir nedzīvs baktēriju šūnu ekskrēts. Tie sastāv no

fibrillu kūlīša, kas ir piesātināts ar dzelzs hidroksīdu. Dzelzs hidr-

oksīds var būt līdz 90% no visa šūnu sausās masas daudzuma

(37. att., 4). Uzskata, ka Gallionella ģints baktērijas, augot mine-

rālā mākslīgā barotnē, var eksistēt hemoautolitotrofi, jo dzelzs ok-

sidācija ir saistīta ar aktīvu ogļskābās gāzes fiksāciju. Gallionella

ģints baktērijas ir mikroaerofilas.

Tomēr pēdējā laikā ir radušās šaubas par šo uzskatu pareizību.
Daži pētnieki uzskata, ka Gallionella sastāv no diviem mikroorga-
nismiem: kātiņu veido mikoplazmveidīgs organisms, kas spēj oksi-

dēt dzelzi, bet kātiņa galā (retāk sānos) novietotā baktērija ir pa-
vadone. lespējams, mikoplazmveidīgā mikroorganisma parazitēša-
nai uz baktēriju šūnas ir simbiotisks raksturs, vai arī to var

uzskatīt kā komensālismu, kurā vienam no partneriem šāda kop-
dzīve dod zināmu labumu, bet otram — nekaitē.

legūti dati, ka pie mikoplazmām pieder arī Metallogenium, Cau-

lococcus un Ķusnezouia ģinšu baktērijas, kas savās kolonijās uz-

krāj dzelzs un mangāna oksīdus (144. Ipp.).
5. grupa. Spirohetas. Sajā grupā ir viena baktēriju rinda

—

Spirochaetales. Tās ir tievas, spirālas vienšūnas baktērijas, kam ir

* Pumpurbaktērijas ir arī purpurbaktēriju Rhodopseudomonas ģints
(1. grupa), metānoksidējošobaktēriju Methylomonadaceae dzimta (7. grupa) un

nitrificējošo baktēriju Nitrobacter ģints (12. grupa) mikroorganismi.



īpatnēja morfoloģija un kustības veids

(5. att., 30. Ipp.). Sūnu garums svārstās

no 3 līdz 500 цт. Spirohetām ir tendence

veidot anomālas formas (granulas,
cistas un sferoīdus). Tās vairojas, dalo-

ties šķērsām. Sūna sastāv no protoplazmas

cilindra, aksiālā pavediena un ārējā ap-

valka. Apvalks ir plāns un elastīgs. Pa-

teicoties šīm apvalka īpašībām, spirohe-
tas spēj īpatnēji pārvietoties. Gramnega-
tīvas. Sīs grupas baktērijām ir atšķirīga
attieksme pret skābekli. Ir obligāti aero-

bas (Leptospira ģints), fakultatīvi un

obligāti anaerobas (Spirochaeta, Trepo-

nema, Borrelia ģintis) baktērijas. Hemo-

organoheterotrofas. Brīvi dzīvojošās obli-

gāti anaerobās Spirochaeta ģints baktē-

rijas saraudzē glikozi, veidojot etiķskābi,

pienskābi, skābeņskābi, skudrskābi, etil-

spirtu, C02 un H2.
Spirochaetales rindas dažādām baktē-

rijām ir nepieciešami būtiski atšķirīgi sub-

strāti. Sajā grupā ir brīvi dzīvojošas bak-

tērijas, kas galvenokārt mīt sālsezeros un

saldūdens ezeros (vidē, kur ir augsta H2S

koncentrācija); komensāli dzīvojošās bak-

tērijas, piemēram, Cristispira, kas dzīvo
saldūdens un jūras molusku gremo-

38. att. Spiroheta (pēc
Работнова, 1966)

šanas traktā; Treponema, Borrelia un Leptospira ģinšu parazīti.
Dažas parazītu sugas ir patogēnas: Treponema pallidum ir sifi-

lisa, bet Borrelia recurrentis — atguļas tīfa ierosinātāja.
6. grupa. Spirālās un izliektās baktērijas. Sīs grupas baktērijas

apvienotas Spirillaceae dzimtā. Sūnām ir izliektas nūjiņas vai

dažu vītņu spirāles forma. Atšķirībā no spirohetām šūnapvalks ir

stingrs, tādēļ šūna formu nemaina. Sūnas kustas ar vienu (Сатру-
lobacter ģints) vai daudzām viciņām (Spirillum ģints), kas novie-

totas vienā vai abos šūnas galos. Sajā grupā ir aerobas, mikro-

aerofilas un anaerobas baktērijas. Spirillaceae dzimtas šūnas ir he-

moorganoheterotrofas. Tām būtiski atšķiras prasības pēc barības

vielām. Dažas sugas var augt sintētiskās barotnēs, kurās ir viens

oglekļa avots, amonija slāpeklis un citi minerālsāļi; citu augšanai
vajadzīgas sarežģītas olbaltumvielu—peptona barotnes. Pie Spiril-
lum ģints galvenokārt pieder saprofīti, kas sastopami stāvošos un

piesārņotos ūdeņos, kā arī trūdošos augos un dzīvnieku atliekās.
Vairākas brīvi dzīvojošas baktērijas mīt jūrās. Starp spirillām ir arī

parazīti. Dažas sugas ir patogēnas, piemēram, Spirillum minor

cilvēkiem ierosina slimību, ko sauc par žurkas kodiena drudzi.
Pie 6. grupas ir pieskaitīta arī Bdellovibrio ģints. H. Stolpa
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un M. Starra 1963. gadā atklātais un par Bdellovibrio bacteriovo-

rus* nosauktais mikroorganisms izraisīja milzīgu interesi, jo
izrādījās, ka tas var parazitēt citu baktēriju šūnās. Bdellovibriobac-

teriovorus ir sīka gramnegatīva nedaudz izliekta nūjiņa, kuras lie-

lums ir 0,25—0,4x1,8—1,2 p,m. Tai ir viena polāra viciņa, kas ir

nedaudz resnāka par parasto baktēriju viciņu (ap 28 nm; tipiskas
baktēriju viciņas resnums ir 15—20 nm). Salīdzinot ar parasto bak-

tēriju viciņu, Bdellovibrio bacteriovorus viciņai ir atšķirīga uzbūve.

Bdellovibrio viciņa sastāv no 13 nm resnas serdes un 7,5 nm bieza

apvalka — šūnapvalka turpinājuma.
Bdellovibrio bacteriovorus sugai ir gan obligāti parazitāri cel-

mi, kas dzīvo tikai citu baktēriju šūnās, gan brīvi dzīvojoši celmi.

Brīvi dzīvojošos celmus laboratorijas apstākļos var iegūt no para-

zitārajiem celmiem. Nesen aprakstītas divas fakultatīvi parazitā-
ras Bdellovibrio sugas, t. i., tās var dzīvot ne vien saimnieka —

baktērijas — šūnās, bet arī sarežģītā barotnē saprofītiski. Bdel-

lovibrio ģints baktērijas ir aerobi hemoorganoheterotrofi. Brīvi

dzīvojošie celmi var attīstīties tikai barotnēs, kas satur raugu eks-

traktu un (vai) peptonu.
Sevišķi interesants ir Bdellovibrio parazītisms citu baktēriju

šūnās. Konstatēts, ka šo parazītu saimnieku spektrs ir ļoti plašs —

dažādas grampozitīvo un gramnegatīvo baktēriju sugas. Bdellovib-

rio pārvietojas daudz ātrāk nekā citas baktērijas. Tāpēc tā spēj ak-

tīvi meklēt un atrast saimnieka šūnu. Sasniegusi baktēriju, Bdello-

vibrio cieši piestiprinās pie tās un caururbj šūnapvalku. lekļuvusi
telpā starp šūnapvalku un citoplazmatisko membrānu, tā sāk vai-

roties. Sūnā vienmēr nonāk vairākas Bdellovibrio baktērijas, tādēļ

šūnapvalks tiek bojāts vairākās vietās vienlaicīgi. Atkarībā no

saimnieka šūnas lieluma tajā var izveidoties pat 20 —50 parazīta
šūnu. Tādā gadījumā saimnieka šūna atgādina ar Bdellovibrio pie-
bāztu maisu. Parazīta attīstība šūnā ilgst 3—5 stundas, pēc tam

parazīti saimnieka šūnu sarauj un atbrīvojas no tās. Konstatēts,
ka pēc tam daļa Bdellovibrio šūnu pārvēršas par cistām — mazām

ovālām vai sfēriskām šūnām ar biezu apvalku — un nonāk miera

stāvoklī. Piemērotos apstākļos, kad apkārt daudz baktēriju šūnu,
cistas strauji dīgst.

Bdellovibrio ģints baktērijas dabā ir plaši izplatītas. Tās mīt

augsnē, jūrās un saldūdeņos. Sīs baktērijas izmanto cīņai pret epi-
dēmijām, piemēram, holeras apkarošanai.

7. grupa. Gramnegatīvās aerobās nūjiņas un koki. Sajā grupā
ir 5 dzimtas: Pseudomonadaceae, Azotobacteraceae, Rhizobiaceae,
Methiļlomonadaceaeun Halobacteriaceae.

Pie Pseudomonadaceae dzimtas pieder gramnega-
tīvās taisnas vai viegli izliektas nūjiņas. Organellas — polārās vi-

ciņas. Tipiskie dzimtas pārstāvji ir apvienoti Pseudomonas ģintī.

* Lat. bdello — dēle, vorus — rijējs; šo baktēriju nosaukuma tulkojums —

«dēles-vibrioni, kas rij baktērijas».
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Tās visumā ir obligāti aerobas hemoorganoheterotrofasbaktērijas,
kas izmanto plašu organisko savienojumu spektru. Dažas ģints bak-

tēriju sugas ir fakultatīvi hemolitotrofas. Tās var iegūt enerģiju,
oksidējot molekulāro ūdeņradi vai oglekļa oksīdu. Aprakstītas fa-

kultatīvi aerobas Pseudomonas sugas, kuru galējais elektronu ak-

ceptors ir nitrāti.

Pseudomonas ģints baktērijas dabā sastopamas visur. Tās ir

pastāvīgas gaisa, augsnes, jūru, saldūdeņu, dūņu un notekūdeņu
iemītnieces. Tās aktīvi mineralizē organiskās vielas. Daudzām su-

gām veidojas ūdenī šķīstoši un fluorescējoši pigmenti. Pēdējie pie-
saistīja uzmanību ar to, ka no tiem izdalījās antibiotiskas vielas.

Sīs antibiotiskās vielas iedarbojas pret sēnēm, tai skaitā raugiem,
kā arī grampozitīvajām un gramnegatīvajām baktērijām. Vairā-

kas Pseudomonas sugas izmanto mikrobioloģiskajā rūpniecībā, lai

iegūtu dažādus organiskos savienojumus: skābes (pirovīnogskābi,
glikonskābi, a-ketoglutārskābi), aminoskābes (glutamīnskābi, as-

paragīnskābi, valīnu v. c), kā arī fermentus (asparagināzi, per-

oksidāzi). Dažas Pseudomonas sugas ierosina augu un dzīvnieku

slimības. Plaši izplatītā saprofītiskā Ps. aeruginosa suga cilvēkam

un dzīvniekiem var izraisīt ilgi nedzīstošu brūču un vāšu veido-
šanos.

Pseudomonadaceae dzimtas Xanthomonas ģints baktērijas ir

fitopatogēnas un mīt tikai uz augiem vai augu atliekām. Glucono-

bacter un Pseudomonas ģints baktēriju morfoloģija un fizioloģija
ir līdzīga. Gluconobacter ģints baktērijas spēj oksidēt etilspirtu
līdz etiķskābei (272. lpp.).

Azotobacteraceae dzimtā apvienotas lielu baktēriju
sugas. Šīm baktērijām atkarībā no kultūras vecuma un kultivēša-

nas apstākļiem var mainīties morfoloģija. Šajā dzimtā ir gan kus-

tīgu (peritrihas vai ar polārām viciņām), gan nekustīgu baktēriju
sugas. Azotobacter ģints baktērijas veido cistas. Hemoorganohete-
rotrofas. Spēj fiksēt molekulāro slāpekli. Obligāti aerobas. Mīt aug-

snē, ūdeņos un uz augu virsmas.

Azotobakters ir pirmais mikroorganisms (atklāja M. Beijerinks
1901. g.), kam konstatēja spēju fiksēt molekulāro slāpekli*. Azoto-

bacter laboratorijas kuitūrām ir spilgti izteikts polimorfisms. Jau-

nās kultūrās atkarībā no sugas var novērot nūjiņveida, ovālas vai

kokveida šūnas. Šūnas bieži savienotas pa divām vai veido sako-

pojumus, bet retāk
—

četru vai vairāku šūnu ķēdītes. Jaunās šū-

nas ir kustīgas. Vecās kultūrās šūnas pāriet miera stāvoklī, veido-

jot cistas ar bieziem apvalkiem. Azotobacter ģints šūnas veido mak-

rokapsulas.
Azotobakteram samērā līdzīgas ir Azomonas ģints baktērijas,

bet tās cistas neveido.

* Patlaban slāpekļa fiksācijas spējas konstatētas vairāk nekā 80 baktēriju

(dažādām aktinomicētēm, raugiem, pelējumsēnēm) un daudzām ciānbaktēriju
sugām.
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No risa lauku skābajām augsnēm izolētas slāpekļa fiksētājas
baktērijas, kuru īpašības līdzīgas Azotobacter un Azomonas ģinšu
baktēriju īpašībām. Sīs baktērijas apvienotas Beijerinckia ģintī,
un to galvenā atšķirība ir lielā izturība pret skābu vidi (var augt
vidē, kuras pH ir 3). Beijerinckia ģints baktērijas plaši izplatītas
dienvidu un tropiskajās augsnēs, daudz to ir uz tropisko augu

lapām.
Rhizobiaceae dzimtā apvienotas sugas, kas daudzējādā

ziņā līdzīgas Pseudomonadaceae dzimtas baktērijām, bet atšķiras
no tām ar pleomorfismu un spējām izraisīt augu izaugumus (vei-
do gumiņusun gaiļus) uz dažādu augu saknēm unstublājiem. Rhi-
zobium ģintī apvienotas gumiņbaktērijas. Tās izraisa gumiņu vei-

došanos uz tauriņziežu saknēm un simbiozē ar tauriņziežiem fiksē

slāpekli.
Gumiņbaktērijām ir spilgti izteikts pleomorfisms. Jaunās kul-

tūrās var novērot nūjiņas un kokus, kustīgas un nekustīgas šūnas,
dalīšanos un pumpurošanos. Tālākās attīstības gaitā novēro nepa-

reizas formas šūnu — bakteroīdu — veidošanos. Pastāv dažādi uz-

skati par bakteroīdu dabu. Daži pētnieki uzskata, ka bakteroīdi ir

patoloģiskas, deģeneratīvas formas, kas slāpekļa fiksācijas pro-
cesā ir neaktīvas. Tomēr vairums pētnieku uzskata bakteroīdus par

dzīvotspējīgu, aktīvu gumiņbaktēriju attīstības stadiju, kam ir gal-
venā loma slāpekļa fiksācijā. Gumiņbaktēriju un tauriņziežu attie-

cības var uzskatīt par m v tu ā 1 i s m v, t. i., tādu simbiozes veidu,
kurā abiem simbiontiem no kopdzīves ir labums: augi saņem slā-

pekli, gumiņbaktērijas — oglekļa savienojumus un minerālsāļus.
Ilgu laiku mēģināja pierādīt, ka gumiņbaktērijas var fiksēt mo-

lekulāro slāpekli arī tad, ja tās kultivē mākslīgā barotnē. Neveik-

smes lika secināt, ka slāpekļa fiksācijas obligāts nosacījums ir

gumiņbaktēriju simbioze ar tauriņziežiem. Tomēr 1975. g. ieguva
datus,ka dažādas gumiņbaktēriju sugas spēj fiksēt slāpekli arī bez

saistības ar augu šūnām. Lai fiksētu slāpekli, gumiņbaktērijām
vajadzīgi piemēroti oglekļa avoti (galvenokārt pentozes), minimāls

fiksētā slāpekļa daudzums un trikarbonskābju cikla starpprodukti.
ledarbojoties visām Agrobacterium ģints baktērijām (izņemot

A. radiobacter), uz dažādu augu stublājiem rodas izaugumi. Tāpēc
šīs baktērijas uzskata par šūnu parazītiem. Saimnieka auga audos

baktērijas nokļūst caur virsmas bojājumiem. Baktērijas bojā ļoti
dažādus augus. Piemēram, tipiskais ģints pārstāvis A. tumefaciens
ierosina gailu veidošanos vairāk nekā 40 dzimtu augiem.

Pie Methtļlomonadaceae dzimtas pieder gramnegatī-
vas baktērijas, kurām oglekļa un enerģijas avots ir vienīgi vien-

oglekļa savienojumi (metāns un metanols). Dzimtā ir divas ģintis:
Methulomonas un Methulococcus. Methylomonas ģints baktērijas
ir atsevišķas taisnas, izliektas vai zarotas nūjiņas, kas pārvietojas
ar vienu polāru viciņu. Obligāti aerobas. Methylococcus ģints ap-

vieno nekustīgus kokus. To fizioloģija līdzīga Methylomonas ģints
baktēriju fizioloģijai.
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Halobacteriaceae dzimtā ir obligāti halofilas bak-

tērijas. Tās var augt tikai tādās barotnēs, kurās ir ne mazāk kā

12% NaCl. Ekstremālie halofili vislabāk aug barotnēs, kurās NaCl

daudzums ir 20—30%- Halofiliem ir neparasta šūnapvalka uzbūve.

Tas nesatur mukopeptīdu slāni, kas ir visu citu baktēriju šūnap-
valkos, bet sastāv galvenokārt no lipoproteīdiem, kuru lipīdu un ol-
baltumvielu komponenti ir samērā reti sastopami. To izskaidro ar

baktēriju neparastajiem eksistences apstākļiem. Lai saglabātos šū-

nas struktūras kopvienība, halobaktērijām ir nepieciešama augsta
nātrija, hlora un magnija koncentrācija. Ja jonu koncentrācija ze-

māka par minimālo, šūnapvalks sašķīst atsevišķos gabalos.

Halobaktērijas ir hemoorganoheterotrofas, obligāti aerobas.

Tās satur karotinoīdus (visizplatītākais ir bakterioruberīns) un vio-

letu bakteriorodopsīna kompleksu, kura sastāvā ir retināls. Baktē-

rijas novēro tur, kur tām ir piemērots sāļums: dažos sālsezeros,
olbaltumvielu produktos, kas konservēti ar sāli, piemēram, sālītās

zivīs.

8. grupa. Gramnegatīvas fakultatīvi aerobas nūjiņas. Tas ap-

vieno divās dzimtās: Enterobacteriaceae un Vibrionaceae.

Enterobacteriaceae dzimtā ir gramnegatīvas gan

kustīgas, gan nekustīgas, nesporulējošas aerobas un fakultatīvi

aerobas nūjiņas. Dažu šīs dzimtas sugu baktērijas veido kapsu-
las. Hemoorganoheterotrofas. Atsevišķām sugām ir nepieciešams
speciāls barotnes sastāvs. Enerģiju iegūst elpošanas vai rūgšanas
procesā.

Sīs dzimtas mikroorganismi plaši izplatīti dabā. Ir daudz gan

patogēnu, gan saprofītisku sugu. Tās mīt jūrās, augsnēs, sald-

ūdeņos, trūdošās augu un dzīvnieku atliekās, kā arī ir cilvēka un

daudzu sugu dzīvnieku pastāvīgi zarnu iemītnieki.

Visvairāk izpētītā šīs dzimtas baktērija ir Escherichia coli. Sī

baktērija vienmēr ir cilvēka un dzīvnieku zarnās, tādēļ pēc E. coli

klātbūtnes spriež par ūdeņu piesārņojuma pakāpi un pārtikas pro-

duktu tīrību. E. coli ir nosacīti patogēns mikroorganisms, t. i., tā

ir cilvēka zarnu pastāvīgs komponents, kurš, atslābstot organisma
aizsargfunkcijām, var iekļūt citos orgānos un ierosināt stiprus
iekaisuma procesus. Smagu slimību ierosinātājas ir Salmonella un

Shigella ģinšu baktērijas. Salmonella typhi — vēdertīfa ierosinā-

tāja, dažādas Shigella sugas baktērijas ierosina bakteriālo dizen-

tēriju.
Vibrionaceae dzimtas baktērijas ir gramnegatīvas kus-

tīgas (visbiežāk ar vienu polāru viciņu), taisnas vai izliektas nū-

jiņas ar rigidu šūnapvalku. Hemoorganoheterotrofas. Enerģiju
iegūst elpošanas vai rūgšanas procesā. Pēdējā gadījumā veido da-

žādas skābes. Gāzveida produktu (CO2 un H2) veidošana nav rak-

sturīga visām dzimtas baktērijām. Fakultatīvi aerobas. Galveno-

kārt mīt jūrās un saldūdeņos. Dzimtā ir arī patogēnas baktērijas,

piemēram, Āzijas holeras ierosinātāja Vibrio cholerae.
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9. grupa. Gramnegatīvas anaerobas baktērijas. Grupas galvenā
taksonomiskā vienība ir Bacteroidaceae dzimta. Tās ir

pareizas formas nūjiņas vai ar tieksmi uz pleomorfismu, nesporu-
lējošas, nekustīgas vai kustīgas. Obligāti anaerobas. Hemoorga-
noheterotrofas. Dzimtā ir trīs ģintis (Bacteroides, Fusobacterium

un Leptotrichia), kurām ir atšķirīgi rūgšanas galaprodukti. Sa-

raudzējot glikozi, Bacteroides ģints baktērijas veido skābju maisī-

jumu, kura sastāvā galvenokārt ir dzintarskābe, etiķskābe, skudr-

skābe, pienskābe un propionskābe; sviestskābe ir neievērojamā
daudzumā. Fusobacterium galvenais rūgšanas produkts ir sviest-

skābe, bet Leptotrichia — pienskābe.
So baktēriju galvenā dzīves vieta ir cilvēka un dzīvnieku zar-

nas, kā arī kukaiņu gremošanas trakts. Dažas sugas ir patogē-
nas un izraisa dažādus ādas, kā arī citu audu un orgānu bojā-

jumus.
10. grupa. Gramnegatīvie koki un kokbaciļi. Grupā ir viena —

Neisseriaceae dzimta, kurā ir četras ģintis: Neisseria,

Branhamella, Moraxella un Acinetobacter. Tie ir nekustīgi koki

vai nūjiņas, kas sakārtotas pāros, ķēdītēs vai masveida sakopoju-
mos. Aerobas. Pirmo triju ģinšu baktērijas ir parazīti, kam vaja-
dzīgas sarežģītas barības vielas. Acinetobacter ģints baktērijas ir

saprofīti.
Neisseria ģints baktērijas ir īpaši adaptējušās parazitārajam

dzīves veidam. Ārpus saimnieka organisma tās ātri zaudē dzīvot-

spēju. Dažas sugas ir patogēnas, piemēram, N. meningitidis ir

epidēmiskā meningīta ierosinātājs.
11. grupa. Gramnegatīvie anaerobie koki. Sajā grupā ir tikai

viena — Veillonellaceae dzimta. Koku diametrs ir 0,3—

2,5 цт. Koki parasti apvienoti pa pāriem, bet var veidot arī ķēdī-
tes un šūnu sakopojumus. Tie ir anaerobi hemoorganoheterotrofi
ar augstām barības prasībām. Sajā grupā ir tikai siltasiņu dzīv-

nieku parazīti —
cilvēka un dzīvnieku gremošanas trakta, mutes

dobuma, kā arī elpošanas ceļu parazīti.
12. grupa. Gramnegatīvās hemolitotrofās baktērijas. Pie šīs

grupas pieder mikroorganismi, kas iegūst enerģiju, oksidējot slā-

pekļa, sēra, dzelzs un mangāna neorganiskos savienojumus. Atka-

rībā no oksidējamo neorganisko savienojumu ķīmiskajām īpašī-
bām grupu iedala trijās apakšgrupās.

Pirmajā apakšgrupā ir Nitrobacteraceae dzimtas

baktērijas, kam enerģijas avots ir amonija slāpekļa (Nitrosomonas,
Nitrosococcus, Nitrosospira un Nitrosolobus ģintis) vai nitrītu

(Nitrobacter, Nitrococcus, Nitrospina ģintis) oksidēšanās procesi
(272. Ipp.). Dzimtā ir morfoloģiski dažādas kustīgās vai nekustī-

gās formas: nūjiņas, koki un spirillas. Hemolitoautotrofas. Daži

Nitrobacter winogradskyi celmi ir fakultatīvi hemoorganohetero-
trofi. Visi mikroorganismi ir fakultatīvi aerobi. Sajā dzimtā nav

parazitāru baktēriju. Sīs baktērijas mīt augsnē, jūrās un saldūde-

ņos.
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Otrajā apakšgrupā apvienotas baktērijas, kuras iegūst ener-

ģiju, oksidējot reducētā sēra savienojumus (Thiobacillus (269. Ipp.),
Sulfolobus ģintis), kā arī baktērijas, kuru tīrkultūras līdz šim

nav iegūtas, bet kuru šūnās novērotas sēra granulas (Thiobacte-
rium, Thiovulum, Thiospira ģintis).

Trešajā apakšgrupā (Siderocapsaceae dzimta) ietver-

tas baktērijas,'kas dzelzs vai mangāna oksīdus spēj uzkrāt ārpus
šūnām vai kapsulās (274. Ipp.). Dzimtā ir četras ģintis (Sidero-
capsa, Siderococcus, Ochrobium un Naumanniella), kas atšķiras
galvenokārt morfoloģiski. Tā kā šo baktēriju tīrkultūras nav iegū-
tas, to metabolisms vēl nav noskaidrots. Pieņem, ka tās ir hemo-

organoheterotrofas. Šīs baktērijas galvenokārt mīt dzelzi saturošos

ūdeņos.
13. grupa. Metānveidotājas baktērijas. (280. Ipp.). Grupā ir

viena dzimta — Methanobacteriaceae,kurā ir trīs ģintis: Methano-

bacterium, Methanosarcina un Methanococcus. Tās ir klasificētas

pēc morfoloģijas. Methanobacteriaceae dzimtas baktērijām ir vien-

dabīgas dzimtas fizioloģiskās pazīmes: visas ir obligāti aerobas,

un to galvenais rūgšanas produkts ir metāns. Baktēriju enerģijas
avots ir dažādu organisko un neorganisko vielu oksidēšana (mo-
lekulārais ūdeņradis, oglekļa oksīds, metilspirts, skudrskābe, etiķ-
skābe un dažas citas organiskās skābes), bet galvenais elektronu

akceptors ir ogļskābe. Pēc citām pazīmēm grupa nav viendabīga —

ir kustīgas un nekustīgas, grampozitīvas un gramnegatīvas bak-

tērijas. Sporu veidošanās nav novērota. Baktērijas mīt purvos, da-

žādās attīrīšanas iekārtās un atgremotāju priekškuņģos.
14. grupa. Grampozitīvie koki. Grupa iedalās divās apakšgru-

pās: pirmajā ir aerobās un fakultatīvi aerobās baktērijas (Micro-
coccaceae un Streptococcaceae dzimta), otrajā — obligāti anaerobi

(Peptococcaceae dzimta).
Micrococcaceae dzimtas baktērijas (Micrococ-

cus, Staphylococcus un Planococcus ģintis) ir koki, kas dalās vai-

rāk nekā vienā plaknē un kam ir tendence pēc dalīšanās palikt
kopā un veidot sfēriskus vai nepareizas formas sakopojumus. Aero-

bas un fakultatīvi aerobas hemoorganoheterotrofas baktērijas ar

dažādām prasībām pēc barības vielām. Enerģiju iegūst elpošanas
vai rūgšanas procesā. Galvenokārt saprofītas. Noārdot daudzas

sarežģītas organiskās vielas, darbojas kā «atkritumu savācēji».
Sajā dzimtā ir arī patogēnas baktērijas, kas pieder galvenokārt
Staphtjlococcus ģintij, piemēram, S. aureus izraisa strutošanu, re-

tāk asinssaindēšanos (sepsi).
Streptococcaceae dzimtā apvienoti nekustīgi, nespo-

rulējoši, fakultatīvi anaerobi, hemoorganoheterotrofikoki, kam va-

jadzīgas sarežģītas barības vielas. Dzimtā ir 5 ģintis. Tās klasificē-

tas pēc baktēriju morfoloģijas un rūgšanas galaproduktiem: Strep-
tococcus, Pediococcus un Aerococcus ģints baktērijas ir homofer-
mentatīvas (180. Ipp.), bet Leuconostoc —

heterofermentatīvas

pienskābes baktērijas (206. Ipp.).
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Peptococcaceae dzimtā ir obligāti anaerobi koki. Rūg-
šanā izdalās C02 un molekulārais ūdeņradis. Starp rūgšanas pro-
duktiem konstatētas zemākās taukskābes, dažos gadījumos arī dzin-

tarskābe un etilspirts. Pienskābe nav rūgšanas galvenais produkts.
Sīs dzimtas baktērijas atrod augsnē, uz graudzālēm, cilvēka un

dzīvnieku mutes dobumā, gremošanas traktā, kā arī elpošanas ce-

ļos. Dažas sugas ir patogēnas.
15. grupa. Nūjiņas un koki, kas veido endosporas. Baktērijas

apvienotas vienā
—

Bacillaceae dzimtā, kurā ir 5 ģintis.
Visplašākās un interesantākās no tām ir Bacillus un Clostridium

ģintis.
Bacillus ģintī (276. Ipp.) ir nūjiņas, kuru lielums svārstās pla-

šās robežās (0,3—2,2X1,2—7,0 p.m). Vairums sugu ir kustīgas.
Viciņas novietotas galvenokārt laterāli. Raksturīga endosporu vei-

došanās. Pēc Grama metodes krāsojas dažādi: pozitīvi, negatīvi
vai pozitīvi tikai jaunās kultūras. Obligāti vai fakultatīvi aerobi.

Bacillus ģints baktērijas sintezē dažādus lītiskos fermentus. Sie

fermenti šķeļ polisaharīdus, olbaltumvielas, taukus un citas mak-

romolekulas. Atsevišķas sugas veido antibiotikas, piemēram, bacit-

racīnu un subtilizīnu. Vairums Bacillus sugu ir saprofītas un gal-
venokārt mīt augsnē. Starp Bacillus baktērijām ir arī patogēnas,
piemēram, Bacillus anthracis

— Sibīrijas mēra ierosinātāja, kā arī

sugas, kas ierosina dažādas infekcijas slimības posmkājiem.
Clostridium ģints (199. Ipp.) nūjiņas no iepriekšējās ģints nū-

jiņām atšķiras pēc sporulācijas veida un ir obligāti anaerobas.

Enerģijas avots tām ir sviestskābā rūgšana. Lielākā daļa
Clostridium ģints baktēriju ir saprofītas un mīt augsnē. Sajā ģintī
ir samērā bīstamas patogēnas sugas: Clostridium tetani — stin-

gumkrampju ierosinātāja; Clostridium perfringens un dažas citas

Clostridium sugas
— gāzes gangrēnas ierosinātājas; Clostridium

botulinum
— producē eksotoksīnu

—
vienu no spēcīgākajām bio-

loģiskajām indēm (5—10 mg šī toksīna var nonāvēt visus zemes-

lodes iedzīvotājus).
16. grupa. Grampozitīvās nesporulējošās nūjiņas. Sī ir neliela

grupa ar vienu dzimtu
— Lactobacillaceae, kurā ir viena

ģints —
Lactobacillus. Sīs ģints baktērijas enerģiju iegūst homo-

fermentatīvajā vai heterofermentatīvajā pienskābās rūgšanas pro-
cesā. Lactobacillus ģints baktērijas dabā ir plaši izplatītas. Tās at-

rod augsnē, uz augiem, uz trūdošām dzīvnieku un augu atliekām,

pienā un piena produktos, kā arī mugurkaulnieku zarnās. Tikai

dažiem atsevišķiem Lactobacillus ģints pārstāvjiem ir patogēnas
īpašības. Uzskata, ka tiem ir zināma nozīme zobu kariesa izraisī-

šanā.

17. grupa. Aktinomicētes un tām radniecīgi organismi. Pie šīs

grupas pieskaita korinebaktērijas, Propionibacteriaceae dzimtu un

Actinomucetales rindu, kurā ir 8 dzimtas.

Korinebaktēriju grupā «Berdžija noteicēja» 8. izdevumā
ieslēgtas Corunebacterium, Arthrobacter (un tām tuvu stāvošās
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Brevibacterium un Microbacteriutn ģinšu baktērijas), Cellulomo-

nas un Kurthia ģintis. Corunebacterium ģints baktērijām ir mor-

foloģiskās mainības tendence. Corunebacterium kultūrā var novē-

rot ne tikai īsas nūjiņas, bet arī kokus, vāles veida šūnas un vāji
zarotas šūnas. Sīs ģints kultūrām raksturīgi, ka šūnas novieto-

jas leņķī vai blakus.

Vairums Corunebacterium sugu baktēriju ir nekustīgas. Visas

ir hemoorganoheterotrofas. Enerģiju iegūst elpošanas vai rūgša-
nas procesā. Galvenokārt obligāti aerobas, tomēr ir arī fakultatīvi

aerobas. Ģintī ir gan brīvi dzīvojošas sugas, gan cilvēka un dzīv-

nieku parazīti. Dažas sugas ir patogēnas, piemēram, C. diphteriae
ir difterijas ierosinātāja. Daudzas korinebaktērijas ir augu slimību

ierosinātājas.
Korinebaktēriju grupai pieskaita arī Arthrobacter ģinti, kam

salīdzinājumā ar iepriekšējo ģinti ir lielāka tendence zaroties un

veidot kokveida šūnas. Eksponenciālajā kultūras augšanas fāzē šū-

nām ir nepareizu nūjiņu forma, bet stacionārajā fāzē kultūra sastāv

galvenokārt vai tikai no kokveida šūnām. Ja šādas šūnas pārnes
svaigā barotnē, tām vairākās vietās izspiežas uz āru izaugumi un

rezultātā izveidojas nepareizas formas nūjiņas vai šūnas ar rudi-

mentāru zarojumu. Atsevišķas sugas jaunās kultūrās (nūjiņu sta-

dijā) ir nekustīgas un pēc Grama metodes krāsojas neskaidri, koku

forma ir grampozitīva. Visas sugas ir obligāti aerobas, hemoorga-
noheterotrofas. Arthrobacter ģints baktērijas ir augsnes mikroflo-

ras pamatkomponents, kas aktīvi noārda organiskās vielas.

Aprakstītajām baktērijām tuvas ir Cellulomonas ģints baktē-

rijas. To raksturīgākā īpatnība ir spēja noārdīt celulozi.

Propionskābes baktērijas (Propionibacterium ģints, 192. Ipp.)
un Eubacterium ģints baktērijas apvienotas Propionibacteri-
aceae dzimtā. Propionibacteriaceae dzimtas baktērijām ir šā-

das kopīgas pazīmes: pleomorfisms, sporu trūkums, pozitīva krā-

sošanās pēc Grama metodes, saraudzējot ogjhidrātus, veido orga-

nisko skābju maisījumu. Atšķirībā no Propionibacterium ģints

baktērijām Eubacterium ģints baktērijas ir obligāti aerobas un,

saraudzējot cukuru, veido galvenokārt sviestskābi, etiķskābi un

skudrskābi (bet ne propionskābi, kas raksturīga Propionibacterium
ģints baktērijām). Eubacterium mīt cilvēka un dzīvnieku zarnās,

tās atrod arī augsnē, kā arī augu un dzīvnieku produktos. Dažas

sugas ir patogēnas.
A ctinomtļ cetales rindā apvienotas baktērijas, kas pa-

rasti veido zarotus pavedienus, bet dažās ģintīs pat labi attīstītu

micēliju. Ja aktinomicētes aug uz blīvas barotnes, tām var saskatīt

substrāta un gaisa micēliju. Substrāta micēlijs veidojas agarizētā
barotnē, bet virs barotnes paceļas gaisa micēlija hīfas. Actinomu-

cetales rindas baktērijām ir dažādi vairošanās veidi. Lielākā daļa
aktinomicētu vairojas ar sporām jeb konīdijām, kas veidojas spe-

ciālos orgānos — sporangijos. Sporangiji atšķiras pēc formas (gari
vai īsi, taisni vai spirāliski, spirāliskajiem var būt dažāds vītņu
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skaits) un novietojuma (pakāpenisku, pretēju, mieturī v. c). Sīs

pazīmes izmanto aktinomicētu klasifikācijai. Izšķir divus sporulē-
šanas veidus: fragmentāciju un segmentāciju. Fragmentācijas ga-

dījumā nukleoīdi izvietojas hifā vienmērīgi un ap tiem norobežojas

citoplazma. Pēc tam, zināmu laiku saglabājoties sporangija ap-

valkam, katrai topošajai sporai izveidojas savs apvalks. Sporas

atbrīvojas pēc sporangija apvalka plīšanas.
Segmentācijas gadījumā arī notiek sporulējošās hifas nukleo-

īda dalīšanās un citoplazmas norobežošanās ap nukleoīdiem. Bet

šajā gadījumā pēc tam veidojas šķērssienas, kas nodala katru

nukleoīdu kopā ar citoplazmu. Izveidojas atsevišķas sporas. Kad

sporas nobriedušas, sporangijs sadalās atsevišķos segmentos —

sporās.

Pēdējā «Berdžija noteicēja» izdevumā Actinotnucetales rindu

pēc šai grupai raksturīgajām morfoloģiskajām pazīmēm (īstā micē-

lija veidošanās, sporu un sporangiju veids) iedala astoņās dzimtās.

Actinomucetaceae dzimtā ir grampozitīvi organismi,
kuri atsevišķās attīstības stadijās veido zarotus pavedienus, kas

ātri fragmentējas. Rezultātā veidojas kokveida un dažādu nepa-
reizu formu šūnas. Actinomycetaceae dzimtas organismi neveido

ne sporas (konīdijas), ne micēliju. Dzimtā ir aerobi (Rothia ģints),
anaerobi (Bifidobacterium ģints) un fakultatīvi aerobi (lielākā
da]a Actinomyces ģints sugu, Arachnia un Bacterionema ģintis)
mikroorganismi. Sugas iedala pēc šūnapvalka ķīmiskā sastāva un

glikozes rūgšanas galaproduktiem.
Lielākā daļa šīs dzimtas baktēriju ir saprofīti, kas dzīvo aug-

snē. Tās par oglekļa un enerģijas avotu izmanto plašu organisko

savienojumu spektru. Dažas Actinomyces un Arachnia sugas ir

patogēnas.

Mycobacteriaceae dzimtā ir viena
— Mycobacterium

ģints. Mikobaktērijas ir nekustīgas grampozitīvas pareizas vai

nepareizas formas nūjiņas. Attīstības gaitā tās pārvēršas par ko-

kiem. Raksturīga mikobaktēriju morfoloģiskā pazīme ir zaroto

šūnu veidošanās. Zarošanās pakāpe ir atkarīga no baktēriju
sugas un augšanas apstākļiem, it īpaši no barotnes sastāva. Zaro-

šanos novēro tikai jaunās kultūrās, kas aktīvi vairojas. Mikobak-

tērijām, tāpat kā iepriekšējai dzimtai, micēlijs neveidojas. Atse-

višķās augšanas stadijās šūnām ir paaugstināta izturība pret skā-

bēm un spirtiem.
Vairums mikobaktēriju ir saprofītas, dzīvo augsnē un izmanto

dažādus organiskos savienojumus. Dažas sugas ir patogēnas, pie-
mēram, M. tuberculdsis ir tuberkulozes un M. leprae — lepras
ierosinātāja.

F r ankiac eae dzimtas vienīgā ģints ir Frankia ģints.
Sīs ir baktērijas ar īstu micēliju. Tās ir endosimbionts sakņu gu-

miņos augiem, kas nepieder pie tauriņziežu dzimtas. Pierādīts, ka

gumiņos tiek fiksēts slāpeklis. Frankia ģints baktērijas var dzīvot
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39. att. Actinoplanaceae dzimtas pārstāvji:
А — Dactylosporangium; В — Streptosporangium; С — Actinoplanes. 1 — gaisa micēlijs;

2 —
substrātamicēlijs; 3 — sporangijs; 4 — sporas (pēc LechevaUer, Pramer, 1971)

ari saprofītiski augsne. Līdz šim tas nav izdevies kultivēt mākslīga
barotnē.

Actinoplanaceae dzimtas mikroorganismi vienmēr

veido skaidri izšķiramu substrāta micēliju, bet dažreiz arī gaisa
micēliju. Šīs dzimtas aktinomicētēm virs substrāta veidojas sporan-

giji ar sporām (39. att., A). Sporangiju forma ir dažāda.Atšķirīgs
ir sporu skaits un novietojums sporangijos. Arī sporu forma ir da-

žāda. Tās ir gan kustīgas, gan nekustīgas. Pēc šīm pazīmēm Acti-

noplanaceae dzimtu iedala ģintīs.

Actinoplanes ģintsorganismiem substrāta micēlijs ir zarots. Šis

micēlijs galvenokārt veidojas uz ūdenī esošiem putekšņiem un augu

atliekām. Substrāta virspusē ir sporangijnesēji jeb sporangiofori —

hifas ar sporangijiem. Sporangiju forma var būt gan sfēriska, gan

nepareiza. Sporangija iekšpusē no saritinātās hifas veidojas kus-

tīgas sporas (zoosporas, 39. att., B). Visas šīs dzimtas aktinomi-

cētes ir aerobas, hemoorganoheterotrofas, saprofītiskas vai fakul-

tatīvi parazītiskas. Mīt galvenokārt augsnē, saldūdeņos, kā arī uz

augu un dzīvnieku atliekām.

īpatnējs micēlijs ir Dermatophilaceae dzimtas ak-

tinomicētēm, jo hifas dalās gareniski un šķērsām, veidojot paren-

himatozu šūnu masu. Dermatophilus ģints baktērijas veido kustī-

gas kokveida sporas. Geodermatophilus ģintī, sairstot hifām, rodas

nekustīgas kokveida vai kubveida šūnas. Šīs šūnas par hifām var

izaugt tūlīt vai arī vispirms veido kustīgas sporas (zoosporas).

Zoosporas nonāk miera stāvoklī un izaug par hifām. Visi dzimtas

organismi ir obligāti vai fakultatīvi aerobi hemoorganoheterotrofi,
kam vajadzīgas sarežģītas barības vielas. Patogēna ir D. congolen-
sis (rada ādas bojājumus cilvēkam un dzīvniekiem).

Aerobas aktinomicetes, kuras veido vaji vai labi attīstītu micē-

liju (substrāta vai retāk gaisa), kas sairst kokos un nūjiņās,
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apvienotas Nocardiaceae dzimtā. Sī dzimta pēc sporulēša-
nas veida dalās ģintīs. Nocardia ģintī ir aktinomicētes, kas v z

speciālām hifām sporas neveido. Tās vairojas, sub-

strāta vai gaisa micēlijam fragmentējoties kokos vai nūjiņās. Uz

Pseudonocardia substrāta vai gaisa micēlija hifām veidojas sporu

ķēdītes. Pseudonocardia ģintī hifas pumpurojas.
Streptomucetaceae dzimtas aktinomicētes veido labi

attīstītu gaisa micēliju, kas attīstības gaitā neskaldās fragmentos
(40. att.). Tās vairojas ar veģetatīvā micēlija gabaliņiem vai ar

konīdijām (sporām). Konīdijas veidojas hifu galos. Sīs dzimtas

aktinomicētes ir grampozitīvas, obligāti aerobas un hemoorgano-
heterotrofas (izņemot Sporichtia ģints aktinomicētes, kas ir gram-
variablas un fakultatīvi aerobas).

Galvenajā ģintī — Streptomyces — ir ap 500 sugu. So sugu

aktinomicētēm gaisa micēlijā ir taisnas vai spirāliskas sporu ķēdī-
tes, kurās ir trīs vai vairāk nekustīgu sporu (40. att., A). Dau-

dzas Streptomyces sugas veido antibiotikas, kas iedarbojas uz bak-

tērijām, sēnēm, aļģēm, vienšūņiem, fāgiem, kā arī uz audzējiem.
Atšķirībā no iepriekšējās ģints Streptoverticillium sporu ķēdī-

tes veidojas uz gaisa micēliju vertikālo hifu sānu zariem (40. att.,

B).
Sporichtia ģints no pārejam ģintīm atšķiras ar to, ka veido

tikai gaisa micēliju. Gaisa micēliji substrātam piestipri-
nās ar lipīgu vielu, kas izdalās hifu pamatnē. Hifu galos veidojas
kustīgas sporas. Microellobosporia ģintī apvienotas aktinomicētes,
kurām ir labi attīstīts gan substrāta, gan gaisa micēlijs un uz hi-

fām veidojas sporangiji ar nekustīgām sporām. Sporangijos sporas

sakārtotas īsās ķēdītēs pa I—s.1 —5. Sporas veidojas, hifām vienlaicīgi
daloties (40. att., C).

40. att. Streptomycetaceae dzimtas pārstāvji
А — Streptomyces; В — Streptoverticillium; С — Microellobosporia. 1 — gaisa micēlijs;
2 — substrāta micēlijs; 3 — sporangijs; 4 — sporas; 5 — sporangijnesējs (pēc Lechevalier,

Pramer. 1971)
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41. att. Micromonosporaceae dzimtas pārstāvji
А — Micromonospora; В — Actinobifida; С — Microbispora; D — Micropolg-

spora. 1 — gaisa micēlijs; 2 — substrāta micēlijs (pēc Кучаева, 1974)

Ari Micromonosporaceae dzimtas aktinomicētes,
tāpat kā iepriekšējās dzimtas aktinomicētes, veido pastāvīgu micē-

liju. Visas šīs dzimtas aktinomicētes veido gan substrāta, gan

gaisa micēliju (izņemot Micromonospora ģinti, kam nav gaisa mi-

cēlija). Vairojas ar sporām, kas ir novietotas pa vienai, pāros vai

ķēdītēs. Ķēdītēs var būt līdz 20 sporām. Sporangiju nav. Sporas
novietotas tieši uz hifām vai uz ļoti īsām spornesējhifām (sporo-
foriem). Lielākā daļa šo aktinomicētu ir obligāti aerobas, nedau-

dzas ir fakultatīvi aerobas (Thermomonospora ģints, Micromono-

spora ģints atsevišķas sugas); ir aprakstītas arī anaerobas

Micromonospora sugas. Grampozitīvas, hemoorganoheterotrofas.
Gramvariablas ir termofilās aktinomicētes, kuras ir apvienotas
Thermoactinomyces un Thermomonospora ģintīs. Tās ir galveno-
kārt augsnes, retāk ūdeņu saprofīti.

Ģintīs iedala pēc sporulēšanas veida. Aktinomicētes, kurām at-

sevišķas sporas veido tikai viens no micēlija veidiem —
substrāta

micēlijs —, pieder pie Micromonospora ģints (41. att., A). Tai

tuvas ir Thermoactinomyces un Thermomonospora ģintis, kurās ir

termofilās abu tipu micēlijus veidojošas aktinomicētes. Tās aug

tikai 45—60° Ctemperatūrā. Thermomonospora veido atsevišķas
sporas tikai gaisa micēlijā, bet Thermoactinomyces —

gan gaisa,
gan substrāta micēlijā. Actinobifida ģints aktinomicētu gaisa un

substrāta micēlijam raksturīga dihotomiska zarošanās, ko sevišķi
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labi var novērot sporoforiem (41. att., B). Microbispora ģints ak-

tinomicētes veido divas sporas tikai gaisa micēliju galos (41. att.,
C). Micropolyspora veido īsas sporu ķēdītes abu tipu micēlijos.

18. grupa. Riketsijas. Grupā ir divas rindas
— Rickettsiales un

Chlamudiales rinda. Rickettsiales rindas baktērijas lielākoties ir

pleomorfas, nekustīgas, gramnegatīvas, tām ir baktērijām tipiski
šūnapvalki. Šīs rindas baktērijas vairojas, daloties saimnieka šū-

nās, tādēļ kultivēšanai vajadzīgas speciālas barotnes, kas satur

dzīvus audus (vistu embriji vai mugurkaulnieku šūnu kultūras).
Tomēr šīs pazīmes ne vienmēr ir visām Rickettsiales rindas riket-

sijām. Sastop kustīgas un grampozitīvas sugas, kā arī tādas su-

gas, kuras var kultivēt samērā vienkāršās mākslīgās barotnēs. At-

tiecības starp riketsijām un saimniekauga organismu var būt da-

žādas. Līdzās parazītismam atsevišķos gadījumos var novērot pat
mutuālismu. Vairums parazītisko riketsiju ir nepatogēnas, un ti-

kai neliela riketsiju daļa var ierosināt cilvēka, mugurkaulnieku un

bezmugurkaulnieku dzīvnieku slimības (riketsiozes). Mūsdienu pē-
tījumi ļāvuši daļēji izprast riketsiju bioloģiju, tomēr šajā jautā-
jumā vēl ir daudz neskaidrību.

Riketsijām raksturīgs spilgti izteikts pleomorfisms. Tas attie-

cas gan uz šūnu formu, gan lielumu. Lielajā riketsiju šūnu formu

daudzveidībā var izšķirt četrus pamattipus:
1) kokveida šūnas, kuru diametrs parasti ir mazāks par 0,5 p.m;

2) nūjiņas, kuru garums ir 1—1,5 v.m;

3) garas nūjiņas, to garums ir 3—4 ļim;

4) diegveida un micēlijveida formas. Tās ir dīvaini izlocītas,
sasniedz 40 u,m un lielāku garumu.

Nelabvēlīgos apstākļos šūnas nonāk miera stāvoklī
— pabiezi-

nās apvalks un citoplazma,kā arī veidojas deģeneratīvas formas ar

līzes pazīmēm, satura granulāciju vai citām īpatnībām. Visi riket-

siju morfoloģiskie varianti droši vien ir to attīstības cikla likumsa-

karīgas stadijas vai arī atspoguļo riketsiju eksistences apstākļus
saimnieka organismā.

Kokveida un nūjiņveida riketsijas vairojas daloties, bet dieg-
veida formas skaldās. Skaldīšanās rezultātā veidojas koki un īsas

nūjiņas.

Riketsiju šūnās ir baktēriju šūnām tipiski struktūrelementi:

nukleoīds (viens vai vairāki), citoplazma, elementārā citoplazma-
tiskā membrāna (25 Ax3), trīsslāņains šūnapvalks (24A+30 A+

+25 A) un ribosomas. Sūnas aptver kapsulām līdzīgs veidojums.

Lielākajai daļai riketsiju uz šūnas virsmas ir bārkstiņu tipa vei-

dojumi.
Visām pētītajām riketsijām novērota zināma enerģētisko un

biosintētisko procesu aktivitāte. Tām konstatēta citohromu sistēma.

Elpošanā iegūto enerģiju riketsijas uzkrāj ATF veidā. Riketsijas
var realizēt dažu vielu, piemēram, olbaltumvielu un lipīdu, biosin-

tēzes procesus.
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Rickettsiales rindu atkarībā no riketsiju eksistēšanas īpatnī-
bām saimnieka organismā iedala trīs dzimtās. Piemēram, šūnu pa-

razīti, kuru galvenā vairošanās vieta ir posmkāju audi vai noteikti

orgāni, apvienoti Rickett siac eae dzimtā.

Atkarībā no saimnieku loka un iedarbības efekta Rickettsiaceae
dzimtas baktērijas iedalās tribās. Riketsijas, kas ir patogēnas saim-

niekiem
— cilvēkam un mugurkaulniekiem dzīvniekiem, apvienotas

Rickettsiae tribā (Rickettsia, Rochalimaea un Coxiella ģintis). Tās

ir daudzu bīstamu cilvēka un dzīvnieku slimību ierosinātājas (izsi-
tumu tīfa — Rickettsia promazekii, citas baktērijas var izraisīt da-

žādus drudža veidus). Ehrlichieae tribas (Ehrlichia, Comdria un

Neorickettsia ģintis) baktērijas nav patogēnas cilvēkam,
bet ir patogēnas dažiem dzīvniekiem. Sīs riketsijas neattīstās ba-

rotnēs, kur nav šūnu. Wolbachia tribas (Wolbachia, Rickettsiella

un Blattabacterium ģintis) riketsijas ir mugurkaulniekiem
nepatogēnas sugas. Tās piemērotas eksistencei, galvenokārt
simbiozei posmkājos. Patogēnas kukaiņu kāpuriem un dažiem ci-

tiem bezmugurkaulniekiem ir tikai Rickettsiella ģints riketsijas.
Bartonellaceae dzimtas riketsijas atrod galvenokārt

cilvēka un citu mugurkaulnieku eritrocītos (Bartonella ģints) vai

tikai mugurkaulniekos dzīvniekos (Grahamella ģints). Var kultivēt

barotnēs bez šūnām.

Anaplasmataceae dzimtā ir ļoti sīkas riketsijas—da-
žādu savvaļas un mājdzīvnieku obligāti parazīti. Tie vairojas asins

plazmā vai eritrocītos. Daudzas no šīm riketsijām neattīstās ārpus
saimnieka organisma. Anaplasma, Paranaplasma unAeggptionella

ģinšu riketsijas eritrocītos veido īpatnējus sakopojumus.
Chlamudiales rindā ir viena dzimta — Сhl ату di ас cae —

un viena ģints — Chlamydia. Hlamīdijas ir obligāti mugurkaul-
nieku dzīvnieku un cilvēka parazīti. Tām ir sarežģīts attīstības

cikls. Hlamīdijas var vairoties tikai šūnu citoplazmā. Līdz šim

nav izdevies tās kultivēt ārpus šūnām. Chlamydia ģints baktērijas
ir nekustīgas kokveida šūnas, kuru lielums ir atkarīgs no attīstības

cikla stadijas. Infekciozas ir sīkās šūnas ar 0,2—0,4 v.m diametru.

Sīs infekciozās šūnas sauc par elementārķermenīšiem. Tās satur

kompaktu nukleoīdu un ribosomas. Elementārķermenīšus aptver
stingrs šūnapvalks, kas ir analogs gramnegatīvo baktēriju šūn-

apvalkiem.
Elementārķermenīšiem iekļūstot saimnieka šūnā, saimnieka šū-

nas citoplazmatiskās membrānas invaginācijas rezultātā izveidojas
citoplazmatiskā vakuola, kurā vairojas iekļuvušie elementārķerme-
nīši. Attīstības cikla sākumā elementārķermenīši palielinās, un re-

zultātā izveidojas lielas sfēriskas šūnas, kuru diametrs ir 0,8—

1,5 \xm. Vienlaicīgi pārveidojas šūnas struktūra. Sūnā strauji pie-
aug RNS daudzums, nukleoīds kļūst mazāk blīvs, un kļūst plā-
nāks šūnapvalks. Sīs lielās šūnas vairojas daloties. Tā ir hlamī-

diju attīstības cikla neinfekciozā stadija. Pēc mikrokolonijas iz-

veidošanās novēro vēl vairākas dalīšanās reizes. Pēc tam šūnu
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vairošanās izbeidzas, to izmēri samazinās, nukleoīds kļūst elek-

tronoptiski blīvs, bet šūnapvalks trīsslāņains — šūnas nobriest

par infekcioziem elementārķermenīšiem. Pēc saimnieka šūnas cito-

plazmatiskās vakuolas membrānas unšūnapvalka sagraušanas ele-

mentārķermenīši šūnu atstāj, nonāk citās organisma šūnās, un at-

tīstības cikls atkārtojas. Elementārķermenīši dzīvotspējas zināmu

laiku var saglabāt ārpus šūnas un pēc tam inficēt saimnieka orga-

nismu.

Obligātais parazītisms šūnās specifiski ietekmējis hlamīdiju
metabolismu, it īpaši enerģētisko metabolismu. Kaut arī pēc nepie-
ciešamo kofaktoru pievienošanas hlamīdijas var realizēt noteiktas

oksidācijas reakcijas, piemēram, oksidēt glikozi, pirovīnogskābi un

glutamīnskābi, tomēr tās nevar sintezēt ar enerģiju bagātus savie-

nojumus (to skaitā ATF). Tāpēc hlamīdijas ir nosauktas par

«enerģētiskajiem parazītiem». Hlamīdijas parazitē dažādos mugur-
kaulniekos (putnos, cilvēkā un citos zīdītājos). Tās ierosina vai-

rākas cilvēka slimības, piemēram, trahomu (C. trachomatis) un

elpošanas ceļu iekaisumus (C. psittaci).
19. grupa. Mikoplazmas. Mikoplazmas ir organismi, kam nav

šūnapvalka. Sīs pazīmes taksonomiskā vērtība ir tik liela, ka visus

mikroorganismus bez šūnapvalka iedala atsevišķā klasē. Pēdējā
«Berdžija noteicēja» izdevumā mikoplazmas ir iedalītas Mollicutes

klasē, Mucoplasmatales rindā*.

Tā kā šiem organismiem nav stingra šūnapvalka, tiem ir virkne

morfoloģisku, kultūras un citoloģisko īpatnību. Mikoplazmām ļoti
raksturīgs ir polimorfisms. Vienas sugas kultūrā vienlaicīgi var

novērot lielus lodveida ķermeņus, sīkus graudiņus, elipses, diska,
nūjiņas un diegveida formas. Diegveida formas var zaroties un

veidot micēlijam analogas struktūras. Lielo formu mikoplazmu lie-

lums sasniedz 10 p,m, sīkās struktūras
— elementārķermenīši —

ir

uz gaismas mikroskopa redzamības sliekšņa vai arī zemāk par to.

To lielums ir 0,1—0,2 p,m.

Aprakstīti dažādi mikoplazmu vairošanās veidi: binārā dalīša-

nās; lielāko ķermeņu un pavedienu fragmentācija, kuras rezultātā

veidojas liels koku skaits; process, kas atgādina pumpurošanos.
Mikoplazmu kultūrās novērotas vissīkākās no visām zināmo

mikroorganismu formām. Tāpēc ir iespējams, ka tieši mikoplazmas
var uzskatīt par visvienkāršākajām sistēmām, kas spēj patstāvīgi
reproducēties. Tomēr vēl nav eksperimentālu datu par to, tieši kuras

mikoplazmu sīkākās polimorfās struktūras spēj patstāvīgi repro-
ducēties. Kā jau norādīts, sīko mikoplazmu struktūru izmēri ne-

pārsniedz gaismas mikroskopa izšķiršanas spējas, tāpēc to vairoša-

nos vizuāli novērot nav iespējams. Nav arī izdevies atdalīt vienda-

bīgu sīko struktūru frakciju un pierādīt tās spējas vairoties. Pēc

teorētiskajiem aprēķiniem, vismazākā strukturālā vienība, kas māk-

slīgā barotnē spēj patstāvīgi reproducēties, nedrīkst būt mazāka

* Lat. mollia — lokans, cutes — āda; gr. тусе — sēne, plasma — plazma.
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par sfērisku ķermeni ar 0,15—0,20 \im diametru vai 13 p.m garu

pavedienu, kura diametrs ir ap 20 nm. Šādas struktūras novēro

mikoplazmu kultūrās, un tās, iespējams, var uzskatīt par dzīvot-

spējīgām reproduktīvām formām.

Mikoplazmu šūnām ir apmēram 75 A bieza trīsslāņu citoplaz-
matiskā membrāna. Sūnas iekšienē ir citoplazma, bet centrā —

nukleoīds ar DNS pavedienu. Citoplazmā novērotas 150 A lielas

ribosomas, bet mezosomas nav atklātas. Dažu sugu mikoplazmu
šūnas aptver lipīdu, polisaharīdu vai lipopolisaharīdu kapsulas.
Visas šīs ultrastruktūras īpatnības atklātas tikai lielajām miko-

plazmu formām; mikroformām tās nav saskatāmas.

Pēc ģenētiskās informācijas apjoma genomā mikoplazmas
ieņem starpstāvokli starp E. coli un T fāgiem. Noskaidrots, ka mi-

koplazmu DNS ir cirkulāra hromosoma, kurai ir puskonservatīvais
replikācijas mehānisms. DNS nukleotīdu sastāvā zems ir guanīna
un citozīna saturs (GC). Visumā mikoplazmu grupā GC daudzums

svārstās robežās no 23 līdz 39 M%.
Tā kā mikoplazmām nav šūnapvalka, tām ir izveidojusies sta-

bilāka un elastīgāka citoplazmatiskā membrāna nekā bakteriāla-

jiem protoplastiem. Acīmredzot šo īpašību nodrošināšanā ievēro-

jama nozīme ir holesterīnam
— parazītisko mikoplazmu membrānu

lipīdu galvenajam komponentam. Lai lielākā da]a mikoplazmu va-

rētu augt, tām ir vajadzīgs eksogēns holesterīns un citi sterīni. Sa-

mērā nesen atklātas sugas, kuru augšanai eksogēnais sterīns nav

vajadzīgs. Pamatojoties uz šo pazīmi, Mycoplasmatales rindu

iedala divās dzimtās: Mucoplasmataceae dzimtā ir sterīnatkarīgas
mikoplazmas, bet Acholeplasmataceae dzimtā ir tādu baktēriju su-

gas, kuru augšanai eksogēnie sterīni nav nepieciešami.
Ar šūnapvalka trūkumu saistīta vēl viena mikoplazmu īpat-

nība — to nejutīgums pret tādām antibiotikām, kas specifiski iedar-

bojas uz šūnapvalku, piemēram, penicilīnu un tā analogiem.
Mikoplazmām ir ļoti daudzveidīgas fizioloģiskās un bioķīmis-

kās pazīmes. It īpaši tas k]uva redzams tad, kad atklāja jaunas
brīvi dzīvojošas sugas. Sie mikroorganismi var augt pēc sarežģītī-
bas atšķirīgās mākslīgās barotnēs (no vienkāršām minerālbarot-

nēm līdz komplicētām organiskajām barotnēm) vai arī tikai saim-

nieka organismā. Tas liecina par mikoplazmu samērā plašo biosin-

tēzes spēju diapazonu. Mikoplazmām ir dažādi enerģijas ieguves
veidi. Aprakstītas sugas, kas enerģiju iegūst, oksidējot vai sarau-

dzējot organiskās vielas (monosaharīdus un polisaharīdus), kā arī,

iespējams, oksidējot neorganiskās vielas (dzelzi un mangānu). Pa-

zīstamas obligāti aerobas un obligāti anaerobas mikoplazmas, kā

arī tādas mikoplazmu sugas, kas aug tikai stipri skābā vidē (acido-
filās) un paaugstinātā temperatūrā (termofilās).

Agrāk uzskatīja, ka mikoplazmas galvenokārt ir cilvēka un aug-

stāko dzīvnieku parazīti. Tagad priekšstati par šīs mikroorganismu
grupas eksistences veidiem un izplatību ir ievērojami paplašināju-
šies. Mikoplazmas atrod augsnē unstāvošos ūdeņos, tās ir izolētas
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no akmeņoglēm un karsto avotu ūdens. Ir aprakstītas brīvi dzī-

vojošas mikoplazmas, kas var augt gan minerālās barotnēs, gan

saprofītiski, un arī tādas mikoplazmas, kas veido simbiotiskas aso-

ciācijas ar baktērijām, zemākajām sēnēm, augiem, putniem, kā

arī ar citiem augstākajiem dzīvniekiem un cilvēku. lespējams, ka

dažos gadījumos tas ir komensālisms, bet vairumā gadījumu —

tipisks parazītisms. Daudzas parazītiskās mikoplazmas ir patogē-
nas. Tās ir augu, dzīvnieku un cilvēka slimību ierosinātājas, piemē-
ram, M. pneumoniae cilvēkam ierosina akūtas elpošanas ceļu sli-

mības un pneimoniju.

Mucoplasmataceae dzimtā ir viena — Mucoplasma —

ģints, kurā ietilpst 36 sugas. Visas šīs dzimtas mikoplazmas ir he-

moorganoheterotrofas.Tām ir nepieciešamas speciālas barotnes un

eksogēns holesterīns. Enerģiju iegūst, vielas saraudzējot vai oksi-

dējot. Glikozes izmantošana notiek glikolītiski. Mikoplazmām, kas

pilnībā oksidē enerģētisko substrātu, atrasts funkcionējošs trikar-

bonskābju cikls un elektronu pārnesēju ķēde.

Arī Acholeplasmataceae dzimtā ir viena ģints —

Acholeplasma, kurā ir 5 sugas. Vislabāk izpētīta ir A. laidlawii —

pirmā saprofītiskā mikoplazma, kuru 1936. gadā izolēja no Lon-

donas notekūdeņiem. Patlaban ģintī apvienotas brīvi dzīvojošas
saprofītiskās mikoplazmas — putnu un zīdītāju parazīti. Dažas

no šīm mikoplazmām, iespējams, ir patogēnas.

Sajā mikoplazmu grupā ir mikroorganismi, kuri patstāvīgās
ģintīs ir iedalīti pēc uzbūves īpatnībām vai neparastām pazīmēm
(Spiroplasma un Thermoplasma ģintis). No citrusaugu lapām izo-

lētā Spiroplasma citri veido spirāliskus pavedienus. Šai mikoplaz-
mai ir izteikta uzbūves īpatnība — bieži uz membrānas novērojams
slānis, kas, iespējams, ir modificēts šūnapvalks vai tam samērā

līdzīga struktūra.

1970. gadā no akmeņoglēm, kurām novēroja pašsakaršanu, izo-

lēja organismu, kas pēc morfoloģijas un citoloģijas (pleomorfisms
un šūnapvalka trūkums) atgādināja mikoplazmas. Sī mikroorga-
nisma optimālā augšanas temperatūra ir 59° (apakšējā un augšējā
augšanas robeža — attiecīgi 45° un 62°), bet optimālais skābums —

pH 2. Organismu nosaucapar Thermoplasma acidophilaun iedalīja
atsevišķā ģintī. Noskaidrojās, ka T. acidophila membrānu stabili-

tāti neietekmē augsta temperatūra, zems pH, lītiskie fermenti, de-

tergenti, osmotiskais šoks. Unikāla T. acidophila īpatnība ir tās

nukleoīda DNS saistība ar histonveidīgajām olbaltumvielām. Līdz

šim bija zināms, ka bāziskās olbaltumvielas — histoni
—

saistīti

tikai ar eikariotu organismu DNS.

Aprakstītas 40 augu slimības, kuru ierosinātāji, domājams, ir

mikoplazmas. Vēl nav noskaidrotas to mikroorganismu īpašības,
kuri piedalās dzelzs, kā arī mangāna oksidācijā un pieder pie Me-

tallogenium, Gallionella un Siderococcus ģintīm. Ir iegūti dati, kas

liecina par to, ka šiem organismiem ir mikoplazmu īpašības. To-
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mēr, lai to pilnīgi pierādītu, vajadzīgi turpmākie tīrkultūru pētī-
jumi noteikta sastāva sintētiskajās barotnēs.

Mūsdienu zināšanas par mikoplazmām ļauj secināt, ka šīs gru-

pas organismu morfoloģiskā un citoloģiskā vienveidība ir saistīta

ar fizioloģisko un bioķīmisko daudzveidību. Tāpēc no evolūcijas
viedokļa šī grupa ir ļoti interesanta. Vispirms — mikoplazmu sais-

tība ar tiem prokariotiem, kuriem ir šūnapvalks. Laboratorijas ap-

stākļos ir iespējams iegūt un ilgstoši kultivēt baktēriju formas, kas

zaudējušas šūnapvalku (tā saucamās L formas). Tas liecina, ka

starp mikoplazmām un baktērijām ar šūnapvalku pastāv saistība.

Izteikta hipotēze, ka tieši mikoplazmas ir mūsdienu baktēriju

priekšteči, jo tās progresīvās evolūcijas ceļā ir visvienkāršāk orga-

nizētie prokarioti. Cita hipotēze pieņem, ka mikoplazmas veidoju-
šās no atbilstošām baktēriju formām. Un beidzot, mikoplazmas un

tām līdzīgie organismi tiek uzskatīti par iespējamiem eikariotu

priekštečiem.
Saskaņā ar eikariotu simbioģenētiskās izcelsmes hipotēzi eika-

rioti cēlušies no mikoplazmu tipa prokariotajiem organismiem. Ja

mikoplazmu tipa prokariotajos mikroorganismos iekļāvās hemo-

heterotrofās aerobās baktērijas, tās pārvērtās par mitohondrijiem,
bet iekļāvušās ciānbaktērijas pārvērtās par hloroplastiem. Pir-

majā gadījumā veselas pārvērtību virknes rezultātā izveidojās
hemotrofie eikarioti, bet otrajā — fotosintezējošie eikarioti.

Ciānbaktēriju grupas

«Berdžija noteicēja» 8. izdevumā (1974) Ctjanobacteria noda-

lījuma sīkāka klasifikācija nav dota. leteiktas daudzas un samērā

atšķirīgas ciānbaktēriju klasifikācijas, tomēr neviena no tām nav

guvusi atzinību. Samērā nozīmīgas ir A. Jeļenkina (1936, 1938,

1949) un L. Geitlera (1932) izstrādātās sistēmas. Pirmā no šīm

sistēmām pieņemta Padomju Savienībā, bet otrā — ārzemēs.

Ciānbaktērijas klasificē tikai pēc to morfoloģiskajām pazīmēm.
Tāpēc ciānbaktēriju dabiskās klasifikācijas izstrādāšanā jāsaduras
ar tām pašām problēmām, kuru dēļ ir apgrūtināta baktēriju dabis-

kās klasifikācijas izstrādāšana. Tālāk sniegta A. Jeļenkina ieteiktā

un M. Gollerbaha (1953) papildinātā ciānbaktēriju klasifikācija.
Salīdzinot ar L. Geitlera sistēmu, A. Jeļenkina sistēmai ir zinā-

mas priekšrocības, jo tā pamatojas uz filoģenētisko principu un

tajā ir mēģināts, izmantojot esošās zināšanas par ciānbaktērijām

(diemžēl tikai par to morfoloģiju), atklāt dažādo šo organismu
grupu filoģenētisko saistību.

Ciānbaktērijas iedala 3 klasēs: Chroococceae, Chamaesipho-
neae un Hormogoneae.

1. Chroococceae klasē ir vienšūnas un koloniālas formas

(42. att.). Sūnas kolonijās ir cieši sakļāvušās vai salipušas ar

gļotām. Sūnu novietojums kolonijās ir nekārtīgs vai samērā
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42. att. Сгоососсасеае klases pārstāvji:

1 — Synechocystis aquatilis; 2 — Synechococcus elongatus (Anacystis nidulans);
3 — Merismopedia trolleri; 4 — Aphanotheca stagnina; 5 — Gloeocapsa atpina; 6 — Chloro-

gloea sarcinoides; 7 — Tubielta elenkinii (pēc Голлербах и др., 1953)

pareizs. Retos gadījumoskolonijām ir pavediena forma. Nav endo-

sporu, eksosporu un heterocistu. Klasi iedala trijās rindās.
Chroococceae rindā apvienotas vienšūnas un brīvi dzīvojošas

(nepiestiprinājušās) koloniālas dažāda veida ciānbaktērijas, kam

nav gļotainās cauruļveida maksts.

Chroococcales ir visplašākā rinda Chroococceae klasē — tajā ir

28 ģintis. Šīs rindas ciānbaktērijas dabā plaši izplatītas. Vislabāk

izpētītas ir Sunechococcus, Synechocystis, Microcystis, Gloeocapsa
un Aphanothece ģinšu ciānbaktērijas.

Entophysalidales rindā ir vienšūnas un koloniālie organismi,
kas veido pie substrāta piestiprinātus lapoņus. Sīm ciānbaktērijām

raksturīga tendence augt vertikāli. Rindā ir 7 ģintis, katrā no tām

vairāk par trim sugām. Vislabāk ir izpētīta viena no Chlorogloea
sugām — Chl. fritschii*

* 1950. gadā no Indijas augsnēm Chl. fritschii izolēja A. Mitra. Viņš to

pieskaitīja Chroococceae klases Entopht/salidales rindai. Tomēr turpmākajos pē-

tījumos Chl. fritschii atklājās tādas organisma uzbūves īpatnības, kas vairā-

kiem pētniekiem lika apšaubīt tās piederību Chroococceae klasei. Sai ciānbaktē-

rijai atklāts sarežģīts attīstības cikls, kurā ir četras morfoloģiskās stadijas, to

skaitā filamentozā, pseidoparenhimatozā un vienšūnas stadija. Tai novēroti

heterocistām analogi veidojumi. Tāpēc pētnieki uzskata, ka Chl. fritschii jā-

pieskaita pie Hormogoneae klases Mostocalges rindas Nostoc ģints un jānosauc

par Nostoc fritschii.
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Tubiellales rindā ir pavedienveida ciānbaktērijas. Lineāri no-

vietotās šūnas aptver gļotaina maksts. Sūnas makstī atrodas brīvi,
un starp tām nav plazmodesmu. Sūnas dalās vienā virzienā. Vai-

rojas, pavedieniem sairstot atsevišķās daļās vai šūnām izkļūstot
no maksts. Sīs rindas ciānbaktērijas ieņem starpstāvokli starp pa-

vedienveida Chroococceae klases organismiem un vienkāršākām

Hormogoneae klases pavedienformām.
2. Chamaesiphoneae klasē ir tikai sēdošas vienšūnas (diferen-

cēta virsotne un pamats), koloniālas un pavedienveida ciānbaktēri-

jas (43. att.). Pavedienveida ciānbaktērijas var veidot lapoņus, ku-

ros pavedieni bieži saaug ar sānu virsmām un veido neīsto paren-

hīmu. Nav plazmodesmu, heterocistu,hormogoniju un makstu. Bieži

veidojas endosporas un eksosporas, ar kurām ciānbaktērijas vai-

rojas (sk. piezīmi 51. lpp. beigās). Abās pārējās klasēs ciānbak-

tērijas sporas neveido, tādēļ tā ir tikai šai ciānbaktēriju klasei

raksturīga pazīme. Klasi iedala četrās rindās: Pleurocapsales, Der-

mocarpales, Siphononematalesun Endonematales.

Pie Pleurocapsales rindas pieder ciānbaktērijas, kas veido pa-
vedienus vai neīstās parenhīmas lapoņus. Vairojas ar endospo-
rām. Rindā ir 7 ģintis. Trijās pārējās rindās ir pavedienu formas,
kurām ir atšķirīgs resnums, apvalka krāsa un vairošanās veids.

3. Hormogoneaeklasē ir pavedienu (daudzšūnu) ciānbaktērijas

(16. att.). Sūnas ir saistītas ar plazmodes-
mām. Sīs klases ciānbaktērijas veido triho-

mas unpavedienus. Var būt heterocistas. Vai-

rojas ar hormogonijām, retāk — ar sporām
vai hormosporām. So klasi iedala 5 rindās:

Stigonematales, Mastigocladales, Diplone-
matales, Nostocales un Oscillatoriales.

43. att. Chamaesiphoneae klases pārstāvji:
1 — Pleurocapsa minor; 2 — Dermocarpa aquaedulcis; 3 — Siphononema

polonicum (pēc Голлербах и др., 1953)



Pie Stigonematales rindas pieder pavedienveida ciānbaktēri-

jas, kas sastāv no vienas vai vairākām trihomu kārtām un kam

raksturīga īstā zarošanās. Tām gandrīz vienmēr ir heterocistas

un hormogonijas. Rindā ir 12 ģintis. Vislabāk izpētītas ir Hapa-

losiphon, Fischerella un Stigonema ģinšu ciānbaktērijas.
Nostocales rindā ir pavedienveida ciānbaktērijas, kas sastāv

no vienas trihomas. Tās nezarojas vai zarojas neīsti. Pavedieniem

visā garumā ir vienāda uzbūve. Dažām sugām pavedieni var būt

simetriski (paplašinās vai sašaurinās abos galos), bet citām
—

asimetriski (paplašinās vai sašaurinās virzienā no pamatnes uz

virsotni). Rindā ir daudz sugu, kuras iedala 22 ģintīs. Pazīstamā-

kās un vairāk izpētītās ciānbaktēriju sugas ir no Anabaena, Apha-
nizomenon, Tolypothrix, Nostoc un Gleotrichia ģintīm.

Atšķirībā no pārējām rindām Oscillatoriales rindai nekad nav

heterocistu. Pavedienveida ciānbaktērijas sastāv no vienas trihomu

kārtas, tām var būt makstis. Trihomas var būt gan simetriskas,

gan asimetriskas. Rindā ir ļoti daudz sugu, kas pieder 29 ģintīm.
Vislabāk izpētītas ir Oscillatoria, Phormidium, Lyngbya, Plecto-

nema ģinšu ciānbaktērijas.



151

8. NODAĻA

DZĪVĪBAS IZCELŠANAS UN EVOLŪCIJAS PROBLĒMAS

Prokariotu šūnas rašanas

Pēc mūsdienu uzskatiem, dzīvība ir matērijas evolūcijas rezul-

tāts. Priekšstatiem par dzīvības izcelšanos, attīstību un būtību ir

gara vēsture, bet vēl pavisam nesen šie jautājumi bija tikai filozo-

fisku pētījumu objekts. Tikai pēdējos 10—15 gados tos sāka risi-

nāt eksperimentāli. Patlaban laboratorijās ir iegūtas atbildes uz

daudziem minētajiem jautājumiem.

Dzīvības izcelšanās uzskatu attīstība

Pirmie mēģinājumi atbildēt uz jautājumu, kas ir dzīvība, droši

vien radās jau cilvēces attīstības sākumā. Pašos senākajos civili-

zāciju kultūras pieminekļos, kas saglabājušies līdz mūsu dienām,
mākslinieciskā formā atainojas toreizējie priekšstati par dzīvo

būtņu rašanos. Izrakumos Urukā — pilsētā, kas eksistēja IV gadu
tūkstoša vidū p. m. ē., —

atrasta vāze, uz kuras attēlots, kā no

jūras viļņiem parādās augi, virs tiem izvietojas dzīvnieki, vēl aug-
stāk

—
cilvēki un noslēgumā —

dzīvības un auglības dievietes

attēls. Par to liecina arī līdz mūsdienām saglabājušies lielo civili-

zāciju radītie mīti par pasaules radīšanu.

Pieņēmumus, ka dažādas dzīvās būtnes rodas no ūdens un pūs-
tošām organiskām atliekām, var atrast senos ķīniešu un indiešu

rokrakstos, par to stāsta arī ēģiptiešu hieroglifi un senās Babilo-

nijas ķīļu raksti. Senās Ēģiptes pētnieki bija pārliecināti, ka var-

des, krupji, čūskas un pat krokodili rodas no dūņu slāņa, kas paliek

pēc Nīlas plūdiem. Senajā Ķīnā uzskatīja, ka kodes rodas no jau-
nām bambusa atvasēm. Pie tam uzskatīja, ka liela nozīme ir siltu-

mam, mitrumam un saules gaismai. Domu par to, ka dzīvās būt-

nes rodas spontāni no nedzīvās matērijas, senās Grieķijas un Ro-

mas filozofi pieņēma kā pašu par sevi saprotamu.
Sākotnēji ticība dzīvības pašizcelsmei nebija saistīta ar noteiktu

pasaules uzskatu. Pašrašanos uzskatīja par acīm redzamu, dabā

pastāvīgi novērojamu faktu. Un tikai ievērojami vēlāk pašrašanās
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ieguva noteiktu teorētisku pamatojumu un to sāka izskaidrot gan

no materiālisma, gan ideālisma pozīcijām.
Viens no sengrieķu filozofiem

— Milētas Taless (VII gs. bei-

gas—VI gs. sākums p. m. ē.) dzīvības izcelšanos mēģināja izskaid-

rot no stihiskā materiālisma pozīcijām. Viņš uzskatīja, ka dzī-

vība ir matērijai piemītoša īpašība. Pēc Milētas Talesa domām,
materiālais pirmavots bija ūdens un no tā dabiskā ceļā radās pa-
saule. No materiālisma pozīcijām dzīvo būtņu pašizcelsmi izskaid-

roja arī sengrieķu filozofs Demokrīts (460.—370. g. p. m. ē.). Pēc

viņa teorijas, matērija ir uzbūvēta no atomiem — vissīkākajām,
nedalāmām, mūžīgām un nemainīgām daļiņām, kas atrodas kus-

tībā; dzīvība radās dabas spēku savstarpējas iedarbības rezultātā,
sevišķi uguns atomiem iedarbojoties uz mitras zemes atomiem.

Dzīvības pašrašanās idejas pretējs —
ideālistisks izskaidrojums

saistīts ar Platona (428./427.—347. g. p. m. ē.) vārdu. Platons uz-

skatīja, ka pati par sevi augu un dzīvnieku matērija nav dzīva.
Dzīva tā kļūst tikai tad, kad tajā iemiesojas nemirstīgā dvēsele —

psiheja. Šī Platona ideja bija ļoti dzīvotspējīga. To par pareizu
uzskatīja arī Aristotelis (384.—322. g. p. m. ē.), kura mācība kļuva
par visas viduslaiku zinātniskās kultūras pamatu un bija valdošā

apmēram divus tūkstošus gadu. Aristoteļa darbos ir aprakstīti ne-

skaitāmi dzīvo būtņu —

augu, kukaiņu, tārpu, varžu, peļu un dažu

jūras dzīvnieku — pašrašanās «fakti». Pašizcelsmei nepieciešama
tikai sadalījušos organisko atlieku, kūtsmēslu, bojātas gaļas, da-

žādu atkritumu vai netīrumu klātbūtne. Aristotelis šiem «faktiem»

deva zināmu teorētisku pamatojumu, spontāno dzīvo būtņu pa-

rādīšanos izskaidrojot ar kāda garīga pirmsākuma iedarbību uz

nedzīvo matēriju.
Viduslaikos idejas par dzīvo būtņu rašanos no nedzīvās matē-

rijas papildinājās ar jauniem «faktiem». Holandiešu dabaszināt-

nieks J. van Helmonts (/. van Helmont, \Ы1—1644), kurš bija
slavens ar saviem pētījumiem par augu barošanos, piedāvāja peļu
iegūšanas paņēmienu: ja vaļēju podu piepilda ar sasvīdušu veļu
un pievieno nedaudz graudu, tad apmēram pēc trim nedēļām pa-
rādās pele, «jo ieraugs, kas atrodas veļā, caur graudu apvalku
iekļūst graudā un pārvērš to pelē».

Renesanses laikmetā dabas parādības sāka pētīt eksperimentāli
un jautājumu par dzīvu būtņu pašizcelsmi pārskatīja no jauna.
Itāļu ārsts F. Redi (1626—1698) nolēma pārbaudīt, vai tiešām

«tārpi» (mušas kāpuri), kā to visi uzskatīja, rodas no pūstošas
gaļas. F. Redi gaļu ievietoja trīs stikla traukos, vienu no tiem viņš

atstāja atvērtu, otru apsedza ar plānu marli, bet trešo
— ar perga-

mentu. Visi trīs gaļas gabali sāka pūt, bet «tārpi» parādījās tikai

atvērtajā traukā. Ar šo vienkāršo eksperimentu F. Redi pierādīja,
ka «tārpi» nerodas no pūstošas gaļas, bet parādās tikai tur, kur

mušas var iedēt oliņas tieši gaļā.
F. Redi mēģinājumi pirmo reizi nopietni iedragāja makro-

skopisko organismu pašrašanās ideju.
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Pēc tam kad A. van Lēvenhuks

atklāja mikroorganismus, tie

kļuva par dzīvības pašizcelsmes
galveno strīdus objektu. Šķita lo-

ģiski, ka visdrīzāk spējīgi pašras-
ties ir primitīvāk veidotie orga-

nismi. A. van Lēvenhuks noraidīja
iespēju, ka mikroorganismi va-

rētu pašrasties no nedzīvās matē-

rijas. Vienā no vēstulēm Londo-

nas Karaliskajai biedrībai viņš rak-

stīja: «Es uzskatu, ka mēs jau
varam būt pietiekami pārliecināti
par to, ka visi dzīvnieki, lai cik

mazi tie būtu, rodas nevis pūšanā,
bet tikai no sev līdzīgiem vairoša-

nās procesos.»

Angļu naturālists Dž. Nidhems

(7. Needham, 1713—1781) uz šo

44. att. L. Pastēra eksperiments ar

kolbām, kurām kakls izliekts S
veidā:

1 —
kolba ar cukurotu rauga ūdeni

(pec sterilizācijas un atdzesēšanasilgu
laiku saglabā sterilitāti); 2 — tā pati
kolba 48 stundas pēc izliektā kakla at-

dalīšanās; novērojama mikroorganismu
augšana (pēc Кепуоп, Steinman, 1972)

jautājumu atbildēja eksperimentāli. Sērijā eksperimentu viņš
stikla kolbās gatavoja dažādus uzlējumus, dažas minūtes tos vā-

rīja, pēc tam kolbas aiztaisīja ar parastiem aizbāžņiem. Pēc dažām

dienām traukos parādījās mikroorganismi. No tā viņš secināja, ka

mikroorganismi rodas spontāni no nedzīvas organiskas vielas, t. i.,
ka zemākajām dzīvajām būtnēm pašrašanās ir iespē-
jama.

Dž. Nidhema eksperimentus atkārtoja itāļu dabaszinātnieks

L. Spalancani (L. Spallanzani, 1729—1799). Viņa mēģinājumi

ārēji neatšķīrās no Dž. Nidhema mēģinājumiem, tikai L. Spalan-
cani aiztaisīja trauku ar aizbāžņi nevis pēc, bet pirms vārīšanas

un pati vārīšana ilga nevis dažas minūtes (kā Dž. Nidhema mēģi-
nājumos), bet ievērojami ilgāk — no 30 min. līdz 1 stundai. Šādos

traukos pēc pāris dienu uzglabāšanas netika konstatēti nekādi

mikroorganismi. L. Spalancani secināja, ka Dž. Nidhema mēģinā-

jumos mikroorganismi uzlējumos parādījās, vai nu nokļūstot tur

no gaisa (jo traukus aiztaisīja ar parastiem aizbāžņiem pēc vārī-

šanas), vai arī nepietiekami ilgās vārīšanas dēļ visi uzlējumā eso-

šie mikroorganismi negāja bojā. (Vispirms jau tas attiecas uz bak-

tēriju vistermoizturīgākajām formām
— sporām.) L. Spalancani

izdevās mikroskopā novērot mikroba dalīšanos divās vienādās meit-

šūnās, no kurām katra atkal dalījās divās šūnās. Tāpēc zinātnieks

varēja apgalvot, ka mikroorganismi rodas nevis pašrodoties, bet

gan no sev līdzīgiem.
L. Spalancani secinājumi tomēr neiedragāja Dž. Nidhema un

viņa piekritēju ticību pašrašanās teorijai. Dž. Nidhems izskaidroja
L. Spalancani negatīvos rezultātus ar to, ka viņš savus uzlējumus
ir pārāk spēcīgi apstrādājis, līdz ar to gājis bojā arī to «dzīvības

spēks».
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Strīdu par mikroorganismu pašrašanos pilnīgi izbeidza L. Pas-

tērs. Ar precīziem mēģinājumiem viņš pierādīja, ka mikroorganismi
nerodas spontāni. Sevišķi smalkus eksperimentus viņš izdarīja, iz-

mantojot speciālas kolbas (44. att.). Sajās kolbās, kurām bija stipri
izstiepti un S formā izliekti kakli, ielēja cukurotu rauga ūdeni. Pēc

uzvārīšanas un rūpīgas atdzesēšanas kolbas paliek sterilas ļoti ilgu
laiku, neskatoties uz to, ka tās nav aiztaisītas ar aizbāžņiem. Ja

nogriež kakla S veida daļu, pēc dažām dienām kolbā sākas inten-

sīva mikroorganismu attīstība. Cauri S veida kaklam neuzkarsē-

tais gaiss var viegli iekļūt kolbā, bet gaisā esošie mikroorganismi
tiek aizturēti kakla izliekumos. Pēc S veida daļas atdalīšanas mik-

roorganismi nonāk kolbā un sāk ātri vairoties. Ar šo vienkāršo mē-

ģinājumu L. Pastērs apgāza iebildumu, ka karsējot tiek nonāvēts

noslēpumainais «dzīvības spēks», kas atrodas barotnē un parastā
(nekarsētā) gaisā. Viņš neapstrīdami pierādīja, ka «pašrašanās»
vairumā mēģinājumunotiek, ja sterilā barotnē nokļūst gaisa mikro-

organismi.
Pašrašanās hipotēzes no jauna parādījās 20. gs. Domāja, ka

pašrašanās notiek submikroskopiskām dzīvām daļiņām — vīrusiem.

Tomēr arī šajā gadījumā tika pierādīts, ka vīrusi nerodas no ne-

vīrusa materiāla, bet veidojas tikai no sev līdzīgām daļiņām, t. i.,
vīrusiem.

Tādējādi, kaut arī dažādos dzīvu organismu organizācijas līme-

ņos pašrašanos teorija bija pārliecinoši apgāzta, jautājums par
dzīvības izcelšanos palika atklāts. No iepriekš apskatītā materiāla

var izdarīt pamatsecinājumu, ka mūsu dienās (ar to saprotot laika

posmu ar pietiekamu vēsturisku ilgumu) spontāna dzīvības raša-

nās nav iespējama. Tomēr šie pētījumi neatrisināja dzīvības iz-

celšanās problēmu.
So jautājumu neatrisina arī hipotēze par dzīvības izcelšanos

ārpus Zemes un tās atnešanu uz Zemes kaut kādu sporu vai dīgļu
veidā no citas planētas.* So hipotēzi nevar uzskatīt par apmieri-
nošu, jo tā nenoskaidro šo sporu un dīgļu sākotnējo rašanos. Šau-
bas izraisa arī tas, vai sporas un dīgļi var saglabāt dzīvotspēju
ilgajos kosmiskajos ceļojumos, kad tie nonāk ļoti zemā tempera-
tūrā un tiek intensīvi apstaroti. Mūsdienās nevienam nav šaubu

par to, ka dzīvība var eksistēt arī citās Visuma daļās. Tomēr ir

apšaubāma dzīvu organismu nokļūšanas iespēja uz Zemes no

kosmiskās telpas.
Tādējādi uz jautājumu par dzīvu organismu pašrašanās iespēju

no nedzīvas matērijas bija saņemta noliedzoša atbilde. Te lieli

nopelni ir L. Pastēram. Daudzi L. Pastēra laikabiedri viņa eksperi-
mentu rezultātus uztvēra kā dubultu pierādījumu tam, ka ir pil-

* XX gs. sākumā ļoti populāra bija S. Areniusa (S. Arrhenius) pansper-

mijas teorija. Pēc šīs teorijas, dzīvie organismi ir atnesti uz Zemes no kos-

miskās telpas. Sevišķi pievilcīga šķita hipotēze, ka dzīvo organismu dīgļi no-

kļūst uz Zemes ar meteorītiem un kosmiskajiem putekļiem.
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nīgi neiespējama dzīvu organismu rašanās no neorganiskajām vie-

lām.* Tas noveda strupceļā tos pētniekus, kuri pašrašanās teorijā
redzēja vienīgo dzīvības izcelšanās iespēju.

20. gs. šīs problēmas izpētei pievērsās padomju bioķīmiķis
A. Oparins. 1924. g. viņš izvirzīja hipotēzi, kurā izklāstīja jaunu
pieeju dzīvības izcelšanās jautājumam. A. Oparins postulēja**, ka

tikai bioloģiskā organisko vielu sintēze uz Zemes notiek mūsdienu

eksistences etapā. Pirmatnējās bezdzīvības apstākļos uz Zemes va-

rēja notikt neorganiska (abiogēna) oglekļa savienojumu sintēze,
kam sekoja to pirmsbioloģiskā evolūcija. Šīs evolūcijas rezultātā

organiskie savienojumi pakāpeniski kļuva sarežģītāki. No tiem vei-

dojās telpiski norobežotas sistēmas, kas pārvērtās par dzīvības

priekštečiem un pēc tam par primārām dzīvām būtnēm. Turpmāka-
jos gados A. Oparina formulētās idejas ieguva plašu atzinību un

tika pamatotas ar plašu eksperimentālo materiālu. Lielākā daļa
mūsdienu zinātnieku uzskata, ka dzīvība radās uz mūsu Zemes

agrā tās attīstības periodā. Tā ir ilgas evolūcijas rezultāts, kuras

laikā notika virkne diezgan ticamu likumsakarīgu procesu.

Senāk visas dzīvības izcelšanās teorijas bija hipotētiskas, bet

pašreiz, pateicoties pēdējo 10—15 gadu sasniegumiem, var apgal-
vot, ka šīs problēmas risināšanai ir izstrādāta eksperimentāla
pieeja.

Bez šaubām, jautājums par dzīvības izcelšanos ir vispārbiolo-
ģiska problēma. Vēl vairāk, šīs problēmas auglīga risināšana ir

iespējama tikai kopā ar citām zinātnēm — ķīmiju, ģeoloģiju, pa-
leontoloģiju, fiziku. Kādēļ šim jautājumam tik daudz uzmanības

tiek pievērsts mikrobioloģijas kursā? Uz to var atbildēt ar K. van

Nīla vārdiem: «. .. viņam (mikrobiologam) ir darīšana ar biolo-

ģisko materiālu,kas acīmredzot ir pietiekami tuvs «dzīvības avo-

tiem», un tajā pašā laikā viņš ir atbildīgs par strupceļu, kas ra-

dās tādēļ, ka neizdevās pierādīt dzīvības pašrašanos».

Senās Zemes apstākļu raksturojums

Uzskata, ka mums redzamais Visums eksistē 10—15 miljardus
gadu un mūsu Zeme radās apmēram pirms 4,5—5 miljardiem

gadu. Pēc mūsdienās plaši izplatītā uzskata, Zeme izveidojās, aku-

mulējoties aukstiem, cietiem ķermeņiem (planetozimālijām). Sā-

kotnēji Zeme bija diezgan viendabīga, bet pamazām homogēnā
viela diferencējās garozā, mantijā un kodolā. Sis periods, kura

laikā notika Zemes formēšanās vienotā cietā ķermenī, noslēdzās

apmēram pirms 4,6 miljardiem gadu.

* Pats L. Pastērs pie|āva iespēju, ka, pastāvot kādiem nezināmiem, īpa-

šiem apstāk|iem, varēja notikt spontāna dzīvības rašanās. 1878. g. viņš rak-

stīja, ka neuzskata pašrašanos par principā neiespējamu.
** Postulēt — pieņemt par izejas punktu bez pierādījuma (tulk. piez.).
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Lai izprastu dzīvības rašanās un evolūcijas procesu, nepiecie-
šams iedomāties tos apstākļus, kuros uz Zemes varēja notikt dzī-

vības pašrašanās. Nākošajā periodā pēc Zemes noformēšanās uz

tās notika aktīvi ģeoloģiskie procesi, kas mainīja Zemes izskatu.

Šajā periodā notika Zemes garozas, hidrosfēras un atmosfēras

veidošanās.

Pirmatnējās Zemes galvenā ūdens masa bija hidratētos iežos

saistītā veidā, tāpēc sākotnēji Pasaules okeāns saturēja mazāk

nekā 10% no mūsdienu okeānu ūdens daudzuma. Pārējie 90%
ūdens veidojās vēlāk, izdaloties ūdens tvaikiem no Zemes iekšē-

jiem slāņiem. Uzskata, ka Pasaules okeāna pH visas Zemes vēs-

tures laikā ir bijis diezgan stabils, svārstoties robežās no 8 līdz 9.

Tādējādi Pasaules okeāna formēšanās notika pakāpeniski, ciešā

saistībā ar Zemes garozas veidošanos.

Ar Zemes garozas formēšanos saistīta arī Zemes atmosfēras

veidošanās. Pirmatnējās Zemes atmosfēra būtiski atšķīrās no mūs-

dienu atmosfēras. Pēc mūsdienu priekšstatiem, senās Zemes atmo-

sfērai, t. i., tai atmosfērai, kurā attīstījās dzīvība, bija reduk-
tīvs raksturs. Tā saturēja galvenokārt ūdeņradi un ūdeņraža sa-

vienojumus (metānu, amonjaku un ūdens tvaikus). Atmosfērā ma-

zākā daudzumā bija sērūdeņradis, slāpeklis, ogļskābā gāze un

cēlgāzes. Šajā atmosfērā nebija brīvā (molekulārā) skā-

bekļa. Molekulāro skābekli saturošas atmosfēras (skābekļa at-

mosfēras) rašanās notika daudz vēlāk un ir saistīta ar fotosintezē-

jošo organismu dzīvības norisēm. Brīvā skābekļa trūkumam pir-
mējā Zemes atmosfērā bija principiāla nozīme ķīmiskās evolūcijas
attīstībā, jo šajā procesā izveidojušās organiskās vielas skābekļa
klātbūtnē nevarētu ne sintezēties, ne ilgstoši saglabāties ģeoloģisko
periodu laikā.

Ar mūsdienu metodēm konstatēts, ka Visumā plaši izplatīti ir

tie elementi, kuri bija nepieciešami ķīmiskās (pirmsbioloģiskās)
evolūcijas sākuma etapā. Visplašāk izplatītie elementi ir ogleklis,
ūdeņradis, skābeklis un slāpeklis. Tālāk seko magnijs (magnijs
ir visizplatītākais metāls). Tāpat konstatēta ievērojama nātrija,
kālija, hlora, sēra, kalcija, dzelzs un fosfora izplatība. Ūdeņradis
sastāda vairāk nekā 80% visas kosmiskās vielas, bet ūdeņradis un

hēlijs kopā —
vairāk nekā 99%. Pēc izplatības Visumā ūdeņradim

un hēlijam seko ogleklis, slāpeklis un skābeklis.

Tādējādi organisko vielu sintēzei kalpoja Visumā plaši izplatī-
tie ķīmiskie elementi: ogleklis, ūdeņradis, skābeklis, slāpeklis, sērs

un fosfors. Tomēr bioloģiski svarīgu molekulu sintēze no šiem ele-

mentiem varēja notikt tikai tad, ja šīs reakcijas tika nodrošinātas

ar brīvu enerģiju, kuras avoti uz pirmatnējās Zemes (tāpat kā mūs-

dienās) bija Saules starojums, elektriskā izlādēšanās, Zemes dzīļu
siltuma enerģija un radioaktīvais starojums. Visvarenākais no

tiem — Saules starojums. Tā kā pirmatnējās Zemes atmosfērā prak-
tiski nebija molekulārā skābekļa, nebija arī ozona ekrāna. (Mūs-
dienu atmosfēras ozona slānis atrodas 30 km augstumā un spē-
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cīgi absorbē ultravioletā starojuma īsviļņus.) Tātad ievērojama
daļa ultravioletā starojuma īsviļņu cauri pirmatnējās Zemes atmo-

sfērai nonāca uz tās virsmas, tādēļ senās Zemes apstākļos Saules

starojuma garo viļņu nozīme bija niecīga.
Kaut arī elektriskās parādības nav iespējams novērtēt kvanti-

tatīvi, uzskata, ka tās uz senās Zemes bija ievērojami intensīvākas

nekā mūsdienās. Elektriskās izlādēšanās rezultātā notiek lokāla

spēcīga temperatūras paaugstināšanās, kas izraisa radikālu vei-

došanos un atmosfēras komponentu elektronu uzbudinātu stāvokli.

Elektrisko lādiņu enerģijai droši vien bija liela nozīme organisko
molekulu abiogēnā sintēzē un tai sekojošā polimerizācijā.

Zināma loma senās Zemes apgādē ar brīvo enerģiju bija arī

tiem enerģijas veidiem, kuru avots ir Zemes garoza. Tā ir radio-

aktivitāte un vulkāniskais siltums. Uzskata, ka galvenais radiāci-

jas avots uz senās Zemes bija nestabilie kālija ( 40K) un urāna

( 238U, 235U) izotopi, kuriem sabrūkot veidojas aun 6 daļiņas, kā

arī rentgena stari. Pierādīts, ka šie starojumi organisko vielu sin-

tēzes reakcijās ir visai efektīvi enerģijas avoti. Pēc mūsdienu

priekšstatiem, vulkāniskā darbība uz senās Zemes bija ievērojami
intensīvāk? nekā pašreiz, tomēr arī to nav iespējams novērtēt kvan-

titatīvi. Pēdējie divi enerģijas veidi ir lokalizēti Zemes garozā un

hidrosfērā, tādēļ tiem ir sevišķa nozīme, jo monomēru un polimēru
sintēzes reakciju lielākā daļa nevar notikt gāzveida fāzē, t. i., atmo-

sfērā.

Organisko vielu veidošanās uz pirmatnējās Zemes

Var pieņemt šādu dažādas sarežģītības pakāpes organisko vielu

rašanās procesu secību.

1. Visu enerģijas veidu iedarbības rezultātā no ķīmiskajiem ele-
mentiem sintezējās pirmējie savienojumi: ogļūdeņraži
(pirmkārt, metāns), amonjaks, ciānūdeņradis, oglekļa oksīds, sēr-

ūdeņradis, vienkāršie aldehīdi (vispirms formaldehīds) utt. Siem

savienojumiem nav bioķīmiskas nozīmes. Viņu galvenā īpašība —

augsta reakcijas spēja.
2. Pirmējie savienojumi bija izejvielas bioķīmiski svarīgu or-

ganisku vielu — monomēru veidošanai.

3. No monomēriem kondensācijas ceļā veidojās polimēri —

galvenie visu dzīvu organismu sastāva komponenti.
Pirmo bioloģiskās evolūcijas sākuma stadijai nepieciešamo izej-

vielu (ogļūdeņražu, cianīdu un cianīdu atvasinājumu) veidošanās

notika ilgi pirms Saules sistēmas rašanās. Kā jau iepriekš minēts,
tam nepieciešamie elementi, pirmkārt, ogleklis un ūdeņradis, ir

plaši izplatīti Visumā, tādēļ arī vienkāršākie oglekļa un ūdeņraža
savienojumi atrodami visur: uz zvaigžņu virsmas, kuru tempera-
tūra ir vairāki tūkstoši grādu, un starpzvaigžņu gāzu putekļveida
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matērija, kur temperatūra ir tuva absolūtai nullei. Daudz vieglo
ogļūdeņražu un ciāna atrasts komētās.

No šī redzes viedokļa sevišķu interesi izraisa meteorītu un Mē-

ness grunts paraugu izpēte. Tie ir vienīgie ārpuszemes objektu pa-

raugi, kurus var izpētīt tieši. Meteorītu ķīmiskais sastāvs izrā-

dījās diezgan līdzīgs planetozimāliju sastāvam
— ķermeņiem, no

kuriem formējās mūsu Zeme. Tie visi satur oglekli. Dažu meteorītu,
tā saucamo ogles hondrītu sastāvā konstatēts sarežģīts organisko
vielu maisījums, kas radies abiogēnā ceļā. Blakus augstmolekulā-
riem ogļūdeņražiem ogļu hondrītos atrastas aminoskābes, cukuri,

purini un porfirīni. Pierādīts, ka šie organiskie savienojumi abio-

gēnā ceļā veidojušies pašos meteorītos. Mēness grunts paraugos

ir ievērojams metāna daudzums, daudz mazāk etāna un niecīgs
daudzums augstmolekulāro ogļūdeņražu. Bez tam šajos paraugos

atrastas vairāk nekā sešas dažādas aminoskābes, to skaitā glicīns
un alanīns. Tagad ir skaidrs, ka Mēness oglekļa savienojumiem ir

dažāda izcelšanās: daļa no tiem radās Mēness formēšanās laikā,

bet citi tur nokļuva kopā ar nepārtraukti krītošajiem meteorītiem

un komētām.

Tādējādi meteorītos un Mēness gruntī — šajos ārpuszemes ma-

tērijas paraugos — ķīmiskajā evolūcijā radās diezgan sarežģīti
organiskie savienojumi. Ārpus Zemes izveidojās dažas no

tām neorganiskajām vielām, kas ir visu Zemes dzīvo orga-

nismu ķīmiskās uzbūves pamatā. Mūsu dienās ir pierādīts, ka

līdzīgu organisku savienojumu abiogēnā rašanās Visumā ir plaši
izplatīta parādība. Sīs pārvēršanās var notikt uz kosmisko putekļu
daļiņu virsmas un dažādos kosmiskos ķermeņos. Pilnīgi iespējams,
ka Zeme saņēma zināmu daudzumu organisko vielu jau planētas
formēšanās procesa laikā un papildus pastāvīgi saņēma organisko
vielu «porcijas», krītot uz tās meteorītiem un komētām. Tomēr

organisko savienojumu pamatmasa acīmredzot radās uz Zemes

vēlāk Zemes garozas, atmosfēras un hidrosfēras veidošanās pro-

cesā.

Savā laikā A. Oparins un Dž. Holdeins (/. Haldane) izteica

pieņēmumu, ka uz senās Zemes notikušos procesus ir iespējams
modelēt, radot laboratorijās tādus apstākļus, kādi bija uz pirmat-
nējās Zemes. Izvirzītais pieņēmums stimulēja pētāmās problēmas
eksperimentālās pieejas izstrādāšanu, un tā izrādījās visai auglīga.
Mūsu dienās laboratorijās abiogēni ir sintezēta virkne to sarežģīto
organisko molekulu, kas ietilpst ikkatra šūnu organisma sastāvā.

S. Millers (S. Miller, 1953) pirmais mēģināja abiogēni sinte-

zēt bioloģiski svarīgus savienojumus. Viņš imitēja pirmatnējās
Zemes atmosfēras sastāvu, radot gāzu maisījumu, kas sastāvēja no

metāna, amonjaka, molekulārā ūdeņraža un ūdens tvaikiem. Sajā
gāzu maisījumā S. Millers ierosināja elektrisko izlādi un pēc tam

analizēja izveidojušos reakcijas produktus. S. Millera aparāta uz-

būves shēma parādīta 45. attēlā. Reakcijas kolbā ar gāzes maisī-
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jumu bija iemontēti volframa

elektrodi, kas vienu nedēju ne-

pārtraukti radīja 60 000 V

liela sprieguma dzirkstejizlādi.
Mazākā kolbā ielieto ūdeni

nepārtraukti vārīja. Ūdens tvaiki

gāja cauri reakcijas kolbai

un kondensējās dzesinātājā.
Cirkulācijas procesā ūdens

tvaiki reakcijas kolbā saistījās
ar reakcijas produktiem un pār-
nesa tos uz uztvērēju, kur no-

tika to koncentrēšana. Identifi-

cējot reakcijas produktus, tika

konstatētas aminoskābes (gli-
cīns, ct-alanīns, 6-alanīns, sarko-

zīns, a-aminosviestskābe, glut-
amīnskābe un asparagīnskābe)
un organiskās skābes (skudr-
skābe, etiķskābe, propionskābe,
glikolskābe, pienskābe). Pēc

S. Millera datiem, galvenie izlā-

45. att. S. Millera aparāta shēma:

-1
— reakcijas kolba; 2 — volframa elek-

trodi; 3 — dzirksteļu izlāde; 4 —
kolba ar

verdošu ūdeni; 5 — dzesinatājs; 6 — uz-

tvērējs; 7 — krāns, caur kuru aparātā
ievada gāzu maisijumu (pēc Кепуоп, Siein-

man, 1972)

des zonas reakcijas pirmprodukti ir aldehīdi un ciānūdeņradis.
Ūdens fāzē sekundāro reakciju rezultātā no izlādes zonas reakcijas
pirmproduktiem rodas aminoskābes un organiskās skābes.

Mūsu dienās dažādās laboratorijās veikta daudzu bioloģiski

svarīgu momomēru abiogēnā sintēze. Ir iegūta plaša informācija

par aminoskābju abiogēno sintēzi (7. tabula).
7. tabula

Aminoskābju abiogēnā sintezē

Reaģējošās vielas Fāze Enerģijas avots
Konstatētās
aminoskābes

CH
4, NH

3, H
2, H

2
0 gāzveida elektriska izlāde asparagīnskābe,

alanīns, glicīns,

diamīndzintar-
skābe, valīns,

histidīns, prolīns,
lizīns, serīns,
asparagīns,
arginīns, ornitīts,

glutamīnskābe,
cisteīns, tauriņš,

cistamīns

C02, NH3,H2, H2 Q

CH4, NH3,H2 0, H2,
СО, N

2, CQ2

rentgena stari

CH
4, NH

3, H
2
0 ultravioletie stari

NH3, HCN, H
2
Q siltums (70°)ūdens

CH4, NH3, H2Q gāzveida 6 stari

CH2Q, N2,H 20 Saules gaismaūdens

H2 S, NH
3, H2Q ātrie elektroni
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ledarbojoties enerģijas avotam, tabulā uzskaitītās aminoskābes

veidojas pēc sastāva vienkāršos gāzu un ūdens maisījumos. Ne-

daudz sarežģītākā maisījumā, kurā ir C2, C3ogļūdeņraži, etiķskā-
bes aldehīds, hidroksilamīns, hidrazīns un citi savienojumi, kas

viegli varēja veidoties pirmatnējos Zemes apstākļos, sintezējās
ievērojami lielāks skaits aminoskābju, to skaitā arī tādas, kuras ne-

tika konstatētas vienkārša sastāva gāzveida un ūdens maisījumu
reakcijas produktos. Mūsu dienās eksperimentāli pierādīts, ka gan-

drīz visas dabas olbaltumvielu sastāvā ietilpstošās aminoskābes var

iegūt laboratorijās, imitējot pirmatnējos Zemes apstākļus.
Dažādos apstākļos, kā arī iedarbojoties ar dažādiem enerģijas

avotiem, no formaldehīdaabiogēni izdevies sintezēt aptuveni 30 da-

žādus monosaharīdus (heksozes, pentozes, tetrozes un triozes).
Jau S. Millers savos eksperimentos konstatēja zemāko tauk-

skābju abiogēno sintēzi. ledarbojoties ar elektrisko izlādi uz me-

tāna un ūdens maisījumu, demonstrēta to taukskābju sintēze, kuras

satur līdz 12 oglek|a atomu. Pagaidām neskaidra ir augstāko tauk-

skābju — bioloģisko membrānu komponentu veidošanās.

Purinu bāzēm ir salīdzinoši sarežģīta molekulu uzbūve,

tāpēc to abiogēnā veidošanās ir diezgan apšaubāma.Tomēr spāņu
zinātnieks Dž. Oro (7. Oro), karsējot HCN un NH 3 ūdens maisī-

jumu, pierādīja adenīna sintēzes iespēju. Vēlāk abiogēni tika iegū-
tas arī citas purīna bāzes. Dž. Oro no vienkāršām organiskām mole-

kulām izdevās sintezēt arī uracilu.

Nākošais svarīgais solis ķīmiskajā evolūcijā bija nu кlcо zId v

un nukleotīdu, pirmkārt, adenīna atvasinājumu, sintēze.

Amerikāņu bioķīmiķim K. Ponnamperumam (C. Ponnamperuma)
izdevās parādīt, ka, apstarojot ar ultravioletajiem stariem adenīna

un ribozes ūdens šķīdumu fosforskābes klātbūtnē 40°Ctempera-
tūrā, notiek kondensācijas reakcija un veidojas adenozīns. Ja reak-

cijas maisījumam pievieno etilmetafosfātu, tad rodas arī nukleo-

tīdi: AMF, ADF un ATF. Fosfora savienojumu funkcija šajās ķī-
miskajās sintēzēs ir divējāda: tiem ir katalītiska loma, un tie var

ieslēgties reakcijas produktos. ATF abiogēnā sintēze, kas ir dažu

samērā vienkāršu ķīmisku reakciju rezultāts, liecina, ka šis savie-

nojums varēja parādīties agri. Pirmās dzīvās struktūras ATF va-

rēja saņemt no apkārtējās vides. Apskatot nukleotīdu abiogēno sin-

tēzi, acīm redzama ir pirmsbioloģisko fosforilācijas procesu no-

zīme. Tāpēc liela uzmanība tika pievērsta jautājumam par to

pirmējo savienojumu, kam piemīt fosforilējo-
šas īpašības, iespēju veidoties abiogēni. Ortofosfā-

tiem šādu īpašību nav, bet karsējot tie viegli kondensējas, veidojot
pirofosfātus, trifosfātus un vairāku locekļu lineārus fosfātus, kas

satur makroerģiskās fosfātu saites. Tātad šie savienojumi viegli

sintezējas, un tāpēc var uzskatīt, ka tie ir aktīvi fosforilējošie
aģenti — iespējamie funkcionālieATF priekšteči.

Nākošais pirmsbioloģiskās evolūcijas etaps — sarežģītāku or-

ganisku savienojumu veidošanās, kas saistīta ar monomēru
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polimerizāciju. Visas dzīvās šūnas sastāv no četru pamattipu
makromolekulām: olbaltumvielām, nukleīnskābēm, lipīdiem un po-

lisaharīdiem. No tām pašas sarežģītākās šūnas vielas ir olbaltum-

vielas un nukleīnskābes. īsumā apskatīsim šo savienojumu abio-

gēno izcelsmi. Pierādīts, ka peptīdu veidošanās varēja notikt tiešā

aminoskābju kondensācijā, iedarbojoties kādam noteiktam enerģi-

jas avotam vai kondensējošam aģentam. Tie, apejot aminoskābju

stadiju, varēja veidoties ari tieši no reaģētspējīgiem aminoskābju
priekštečiem.

Vislielāko interesi izraisa dati par augstmolekulāro
peptīdu (polipeptīdu) abiogēnās sintēzes iespējām. Pieņe-
mot, ka organiskie savienojumi uz pirmatnējās Zemes ir izcēlušies

termiski, S. Foks (S. Fox) mēģināja sopolimerizēt maisījumu, kas

sastāvētu no 18 dabā sastopamām aminoskābēm. Karsējot amino-

skābju bezūdens maisījumu 170°—180°Ctemperatūrā 6—lo stun-

das, radās polipeptīdi, kuru daudzums atkarībā no apstākļiem bija
5—40%. Polimerizācijas procesu paātrināja fosforskābes vai poli-
fosforskābes pievienošana. Šo skābju klātbūtnē polimerizācija no-

tika stundas laikā 65 °C temperatūrā.

legūto polimēru struktūras un sastāva analīze parādīja, ka tie

sastāv no 18 aminoskābēm, kuras ar peptīdu saitēm ir savienotas

savā starpā. Sintezēto polimēru īpatnējā molekulu masa svārstās

no 3000 līdz 10000. Šo polimēru pirmējai struktūrai ir raksturīga
noteikta aminoskābju secība ķēdē, kuru, iespējams,
nosaka pašu aminoskābju struktūras īpatnības. Tāpēc var uzska-

tīt, ka pirmsbioloģiskās evolūcijas procesā noteiktu aminoskābju
secību polipeptīdos varēja noteikt un ilgstoši saglabāt pašu amino-

skābju īpašības bez nukleīnskābju līdzdalības.

S. Foka iegūtajiem polimēriem bija daudzas dabā sastopama-
jām olbaltumvielām tuvas īpašības:

1) mikroorganismi tās izmantoja par barības avotu (Lactoba-
cillus arabinosus);

2) deva pozitīvu biureta un ksantoproteīnu reakciju;
3) to elektroforētiskais kustīgums bija līdzīgs olbaltumvielu

kustīgumam;

4) tos hidrolizēja proteināzes (tripsīns un himotripsīns);
5) hidrolizējot skābes, radās aminoskābju maisījums;
6) pievienojot amonija sulfātu, izgulsnējās no šķīduma;

7) saturēja 13,2% slāpekļa (slāpekļa saturs olbaltumvielās ir

apmēram 16%);

8) tiem piemita katalītiskā aktivitāte;

9) spēja veidot mikrosistēmas, ko no apkārtējās vides norobe-

žoja membrānveidīgi virsējie slāņi.
Šie augstmolekulārie polipeptīdi ir ļoti līdzīgi dabā sastopama-

jām olbaltumvielām, tāpēc tie tika nosaukti par proteinoī-
diem (olbaltumvielām līdzīgi). Evolūcijā principiāli svarīgas
bija šādas proteinoīdu īpašības: noteikta aminoskābju secība,
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katalītiskā aktivitāte un spēja veidot no ārējās vides norobežotas

mikrostruktūras. Noskaidrots, ka proteinoīdos monomēri ir noteiktā

kārtībā, pateicoties specifiskām monomēru saistīšanas reak-

cijām ar augošo polipeptīdu ķēdi. Tas ļauj pieņemt, ka evolūcijas
procesā olbaltumvielas ir izveidojušās pirms nukleīnskābēm un

kādu laiku funkcionējušas bez nukleīnskābju dalības.

G. Šrams (G. Schramm) pierādīja, ka polinukleotīdi var iz-

veidoties bez fermentu līdzdalības. Polinukleotīdu sintēze notika,

ja nukleotīdus un nukleozīdus 60°Ctemperatūrā fosforilēja un

kondensēja fosforilējošu aģentu klātbūtnē. Izveidojušos polimēru

īpatnējā molekulmasa bija no 15 000 līdz 50 000, to nukleotīdu

ķēde sastāvēja no 60 —200 nukleotīdiem. Tā tika iegūta poliadenil-
skābe, poliuridilskābe, policitidilskābe un to sopolimēri. Tādējādi

eksperimentāli ir pierādīts, ka pirmatnējās Zemes apstākļos bija
iespējama to bioloģiski svarīgo savienojumu (monomēru un poli-
mēru) abiogēnā sintēze, kuri tālāk kalpoja par izejmateriālu visu

dzīvo organismu uzbūvei.

Sī jautājuma konspektīvā izklāsta nobeigumā jāatzīmē, ka mi-

nēto bioloģiski svarīgo savienojumu sintēze savā ziņā bija «jaubio-

ķīmiski iepriekš noteikta». Paskaidrosim to ar sekojošu piemēru.
7. tabulā parādīta aminoskābju veidošanās dažādos apstākļos,
iedarbojoties dažādiem enerģijas avotiem. Visās reakcijās sinte-

zējās līdzīgi organiskie savienojumi, t. i., procesa
virzību noteica ne tik daudz apstākļi, cik reaģējošo mole-

kulu īpašības. Sis princips ir visa ķīmiskā evolūcijas procesa

pamatā. Bez šaubām, tas zināmā mērā ierobežoja radušos orga-

nisko savienojumu spektru. lespējams, ka sākumā šis spektrs bija
plašāks, bet saglabājās tikai tie savienojumi, kuri ķīmiski izrādījās
stabilāki, t. i., izturēja zināmu ķīmisku izlasi. Jēdzienam ķīmiskā
izlase nav nekā kopīga ar jēdzienu bioloģiskā (Darvina) izlase, jo
starp organiskām molekulām, protams, neeksistēja nekāda konku-

rence. Katras molekulas liktenis bija atkarīgs no tās stabilitātes

apkārtējās vides apstākļos, un «priekšroku» ieguva izturīgākās
molekulas. Mazāk izturīgās ātri sadalījās, izzūdot no organisko
savienojumu uzkrājumu fonda.

Telpiski norobežotu sistēmu rašanās

Jau apskatītās oglekļa savienojumu ķīmiskās evolūcijas rezul-

tātā organiskās vielas sāka uzkrāties senās Zemes hidrosfērā, kura

sastāvēja no organisku un neorganisku komponentu šķīduma
(«pirmējā buljona»). Aprēķināts, ka organisko vielu koncentrācija
Pasaules okeāna ūdeņos, kas bija radusies ķīmiskās evolūcijas pro-

cesā, varēja sasniegt 1%.
Dzīvībai raksturīgs ir tas, ka tā vienmēr ir saistīta ar noteik-

tām, no ārējās vides telpiski norobežotām struktūrām vai sistē-

mām. Dzīvība ar ārējo vidi ir pastāvīgā mijiedarbībā pēc vaļējo
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(atklāto) sistēmu tipa. Var seci-

nāt, ka nākošais dzīvības izcelša-

nās evolūcijas etaps bija abiogēni
sintezēto organisko savienojumu
formēšanās noteiktās struktū-

rās. Arī šis evolūcijas posms
mūsdienās nav tikai prāta iztēles

produkts. Telpiski norobežotas

atklātas sistēmas no dažādiem

sākotnējiem komponentiem var

iegūt eksperimentāli.
S. Foks, atdzesējot ūdenī izšķī-

dušos proteinoīdus, ieguva mikro-

skopiskas daļiņas, kuras viņš
nosauca par ,

mikrosfērām. Sīm

mikrosfērām bija noteikta iekšējā
struktūra un virkne bioloģiskā

46. att. S. Foksa proteinoldu mikro-

sfēras (pēc Fox, 1965)

ziņā interesantu īpašību. Holandietis H. G. B. dc Jongs (H. G. B.

dc Jong), sajaucot gumiarābika un želatīna šķīdumus, novēroja
mikroskopisku struktūru veidošanos, kuras nosauca par koacervāta

pilieniem. Vēlāk tika pierādīts, ka koacervāti rodas, apvienojoties
dažādiem polimēriem, piemēram, polipeptīdiem unpolinukleotīdiem,
pie tam koacervātu ieguvē galvenais nav vis komponentu iekšmo-

lekulārās struktūras specifiskums, bet gan šo komponentu
polimerizācijas pakāpe. Šādas telpiski norobežotas vaļē-

jas sistēmas, kas uzbūvētas no polimēriem un kam, kā tas tālāk

būs parādīts, piemīt spēja augt un veikt izlasi, tika nosauktas par

protošūnām vai pгоtоbi о n ti c m (p гоbiо n t i c m).
Pieņemot, ka mikrosfēra ir protošūnas modelis, īsi apskatīsim

dažas mikrosfēru īpašības, jo izklāsta gaita ļauj evolūcijas pro-

cesu iedomāties kā sekojošus secīgus etapus: aminoskābes—>-pro-

teinoīdi—nnikrosfēras (protošūnas)—>—>—>-(?)—>-pirmējās šū-

nas šūnas.

Proteinoīdu mikrosfērām ir sfēriska forma, to diametrs atkarībā

no iegūšanas veida svārstās no0,5 līdz 7 |j,m (46. att.). Pēc lieluma

un formas tās atgādina lodveida formas baktērijas. Dažreiz pro-
teinoīdu mikrosfēras veido virknes, kas atgādina streptokoku ķēdī-
tes. Katrā mikrosfērā ir apmēram 1010 proteinoīdu molekulu. Protei-

noīdu mikrosfērām piemīt zināma stabilitāte: centrifugējot tās ne-

sadalās un sāļu šķīdumos ir izturīgākas nekā daudzi koacervāta

pilieni. Mikrosfēras ir stabilas, tāpēc no tām varēja pagatavot pre-

parātus elektronmikroskopijai, kurās izdevās saskatīt dažas mik-

rosfēru ultrastruktūras detaļas. Izmainoties ārējās vides apstāk-
ļiem, daļiņu iekšienē novēroja materiāla pārvietošanos no centra

uz perifēriju, mikrodaļiņas dalīšanos un dubulta robežslāņa vei-

došanos. Krāsojot pēc Grama, noskaidrojās, ka no skābiem protei-
noīdiem veidotās mikrosfēras ir gramnegatīvas, bet mikrosfēras,
kuru sastāvā pietiekamā daudzumā ir bāziskie proteinoīdi, ir
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grampozitīvas. Proteinoīdajās mikrosfērās konstatēta fermenta tipa
aktivitāte, kura piemīt mikrosfēras veidojošiem proteinoīdiem. To-

mēr, lai atrisinātu šo jautājumu, nepieciešams veikt tālākus mikro-

sfēru pētījumus, tāpēc protošūnas katalītisko aktivitāti apskatīsim
koacervāta pilienu modelī. Var nosaukt vēl citas mikrosfēru īpašī-
bas, kas ir interesantas no evolūcijas viedokļa: mikrosistēmās ir

barjeras ar selektīvu caurlaidību; mikrosfēras spēj dalīties un pum-

puroties; tām ir kustības spēja, kas palielinās, mikrosfēru suspen-

sijai pievienojot ATF; tās spēj augt, pieaugot mikrodaļiņas masai;

tām ir tendence kontaktēties vienai ar otru.

Koacervāta pilienu kā pirmšūnas organizācijas modeli pētīja
A. Oparins ar līdzstrādniekiem. Parasti koacervāta pilienus iegūst,
salejot pretēji lādētu koloīdu šķīdumus, piemēram, želatīna ar gu-

miarābika, histona un RNS, histona un želatīna utt. Samaisot ho-

mogēnas izcelsmes šķīdumus, veidojas sfēriskas daļiņas (koacer-
vāta pilieni). Polimēru koncentrācija pilienā ir par vienu vai di-

vām pakāpēm augstāka nekā apkārtējā šķīdumā. Koacervāta pi-
lieni no šķīduma ir atdalīti ar skaidri izteiktu virsmu, tomēr tie no

vides spēj selektīvi uzņemt dažas vielas
— aminoskābes, cukurus,

mononukleotīdus —, kā arī izdalīt vidē tajos notiekošo reakciju

produktus.
Viens no interesantākajiem eksperimentiem ar koacervātu pi-

lieniem bija šāds: koacervātos, kuri bija izveidoti no histona un

gumiarābika, ievadīja fermentu fosforilāzi. Pēc tam koacervātu

pilienus ievietoja glikozo-1-fosfāta šķīdumā, kur tie absorbēja šķī-
duma glikozo-l-fosfātu. Vienlaicīgi ar glikozo-1-fosfāta absorbciju

tajos notika fermentatīva glikozo-1-fosfāta pārvēršana cietē, kuras

uzkrāšanās rezultātā palielinājās piliena izmēri. Ja koacervāta pi-
lienos ievadīja divus fermentus (fosforilāzi un 6-amilāzi), tad no-

tika secīga fermentatīva glikozo-l-fosfāta pārvēršana cietē un

tālāka tās pārvēršana maltozē, kura no piliena difundēja šķīdumā

47. att. Cietes sintēze un hidrolīzē koacervāta pilienā:
fi — fosforilāze; f2 — (5-amilāze (pēc Oparina, 1976)
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(47. att.). Piemēri liecina, ka koacervāta pilieni ir labs va]ējās
sistēmas modelis. Tie no apkārtējās vides spēj uzņemt vielas

un enerģiju, pārvērst tos sintēzes vai sadalīšanās produktos; sin-

tēzes produkti ieiet piliena sastāvā un nodrošina tā pieaugšanu, bet

sadalīšanās produkti izdalās vidē. Fermentatīvo reakciju ātrums

koacervāta pilienos ir ievērojami augstāks nekā homogēnos šķī-
dumos. Sevišķi spilgti atšķiras divu saistītu fermentu darbības

ātrumi. (Fermentu kopējās darbības ātrums koacervātā daudzkārt

pārspēj to ātrumu homogēnos apstākļos.) Eksperimenti ar koacer-

vātiem parādīja, ka dzīvajās sistēmās ļoti svarīga ir v i r s m о 1 e-

kulārā strukturālā organizācija. Sevišķa nozīme tai

ir šūnas katalizatoru funkcionēšanā.

Ar koacervāta pilienu modeli tika pierādīta pilienu iekšējās or-

ganizācijas līmeņa saistība ar pilienu spēju augt. Izrādījās, ka

pilnīgi vienādos apstākļos pilieni, kuriem eksperimentos ir radīta

pilnīgāka iekšējā organizācija, aug ātrāk nekā pilieni ar zemāku

iekšējās organizācijas līmeni. Pēdējiem raksturīga arī zemāka sta-

bilitāte un ātrāka sadalīšanās. Protams, abu tipu koacervāta pi-
lienu tālākais liktenis nav vienāds. Acīm redzama ir to koacervāta

pilienu priekšrocība, kuri ārējās vides apstākļos ir stabilāki unku-

riem ir ilgāks eksistences laiks. Seit ir saskatāma jauna likumsaka-

rība, kura radusies telpiski norobežotu vaļēju sistēmu (protošūnu)
rašanās un attīstības posmā; to var uzskatīt par pārejas posmu no

ķīmiskās uz bioloģisko evolūciju. Sī posma likumsakarību var ap-

zīmēt par pirmsbioloģisko dabisko izlasi (pēc
A. Oparina). Veidojoties pirmējiem dzīvajiem organismiem, šajā
etapā izveidotā likumsakarība bija visas tālākās protošūnu evolū-

cijas pamats.
Jaunās telpiski norobežotās sistēmas ar noteiktu struktūras or-

ganizācijas līmeni ieguva arī jaunas īpašības, kādu nebija to vei-

dojošiem organiskajiem savienojumiem. Sīs īpašības (metabolismā

iedīgļi, struktūras pašuzturēšanas un augšanas spēja) ir raksturī-

gas augstākam matērijas organizācijas līmenim. Tāpēc šīs īpašī-
bas var uzskatīt par to īpašību dīgļiem, kuru attīstības rezultātā

radās dzīvie organismi. Jaunajām bioloģiskajām īpašībām atbilst

arī jaunās bioloģiskās likumsakarības, arī pirmsbioloģiskā dabiskā

izlase.

Protošūnas evolūcija

No visu procesu kopuma, kuru rezultātā radās pirmējās dzīvās

šūnas, apskatīsim tikai trīs galvenos: dzīvo organismu asimetrijas
izveidošanos; katalītiskās aktivitātes rašanos un evolūciju; matri-

ces sintēzes sākšanos.

Optiskās aktivitātes rašanās. Dabā ir sastopami vairāki telpis-
kās izomērijas (stereoizomērijas) veidi. Viens no tiem ir saistīts ar

molekulā esošā oglekļa atoma asimetriju, t. i., oglekli, kam ir čet-

ras dažādas grupas. Šādiem izomēriem ir vienādas fizikālās un

ķīmiskās īpašības, bet polarizācijas gaismas plakni tie var griezt
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vai nu pa labi, vai pa kreisi. Atkarībā no tā izšķir labos un

kreisos optiskos stereoizomērus.

Organiskajos savienojumos, no kuriem uzbūvēts organisms, ir

pārstāvēts tikai viens no iespējamajiem aktīvajiem stereoizomēriem.

Tā ir pazīme, pēc kuras atšķiras visi dzīvie organismi no nedzī-

vās dabas. Organismi spēj sintezēt un uzkrāt tikai vienu

stereoizomēru. Piemēram, visu dabā sastopamo olbaltumvielu sa-

stāva aminoskābes ir L formas (stereoizomēri, kuri polarizācijas
gaismas plakni griež pa kreisi), izņemot pašu vienkāršāko amino-

skābi glicīnu, kura nav optiski aktīva. Tajā pašā laikā, sintezējot
organiskās vielas laboratorijas apstākļos, vienmēr veidojas abu

stereoizomēru viendabīgs maisījums, ko sauc par racēmisko

maisījumu. Seit parādās principiālā atšķirība starp organisko
vielu sintēzi dzīvās šūnās un laboratorijas apstākļos. Pirmajā ga-

dījumā biosintētiskās reakcijas produkts ir viela ar vienu noteiktu

optisku formu, bet otrajā gadījumā reakcijas produkts ir sinte-

zētās vielas abu optisko formu viendabīgsmaisījums.
Mūsdienās asimetrisko organisko vielu sintēze šūnās notiek uz

tajās jau esošās asimetrijas bāzes. Rodas jautājums, kā gan asi-

metriskā sintēze radās pirmo reizi. Mūsdienu literatūrā var

atrast diezgan daudz hipotēžu, kas izskaidro optiskās aktivitātes

rašanos. Pirmos mēģinājumus specifiski sintezēt vai noārdīt op-

tiski aktīvas vielas, iedarbojoties uz tām ar aplī polarizētu gais-
mu, XX gs. sākumā veica J. Vant Hofs (7. Van't Hoff). Viņa pētī-
jumus turpināja virkne zinātnieku. Neskatoties uz to, ka stereoķī-
miskais efekts, kas radās šajos mēģinājumos, bija niecīgs, tika

pierādīta šo procesu iespējamība. Pašreiz ir zināmi dažādi asimet-

risko organisko vielu abiogēnās sintēzes ceļi. Pēc Dž. Bernala

(7. Bernai) domām, viens šīs sintēzes veids ir organisko vielu asi-

metriskā sintēze uz nesimetrisku kvarca kristālu virsmas. Sis

pieņēmums tika apstiprināts eksperimentāli.
Tātad mūsdienās ir pierādīts, ka organisko vielu pirmējā asi-

metriskā sintēze principā ir iespējama. Jāveic tālāki vispusīgi pētī-
jumi, lai noskaidrotu, kad radās asimetriskās sintēzes spēja (vai
tas notika nelielu organisko molekulu, to polimēru līmenī vai arī vē-

lāk
— protošūnu evolūcijas procesā, tām selektīvi absorbējot at-

sevišķus optiskos izomērus no apkārtējās vides).
Katalītiskās aktivitātes rašanās un evolūcija. Analizējot

iepriekš izklāstīto materiālu, ir redzams, ka jau telpiski norobežota-

jām vaļējām sistēmām piemita primitīvs metabolisms, jo šo sis-

tēmu struktūras organizācija radīja labvēlīgus apstākļus bioķī-
misko reakciju pakāpeniskai norisei. Vienus no šo reakciju pro-
duktiem protošūna asimilēja, citus izdalīja vidē. Rezultātā notika

protošūnas tilpuma un masas palielināšanās, kas savukārt izrai-

sīja skaldīšanos («dalīšanos») un meitas protošūnu rašanos. lespē-
jams, ka izveidojušās jaunās protošūnas mijiedarbībā ar ārējo
vidi saglabāja zināmu specifiskumu, absorbējot noteiktus

ārējās vides komponentus un pārveidojot tos zināmā virzienā. Ja
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zināma īpašību nemainība saglabājas vairākās protošūnas paau-

dzēs, tad varam uzskatīt, ka notiek īpašību noturības («iedzimtī-
bas») spējas formēšanās. Protošūnas, atrazdamās nepārtrauktā

pirmsbioloģiskās dabiskās izlases ietekmē, evolūcijas gaitā piln-
veidoja savas metabolismā spējas, t. i., noteikta priekšroka bija
tām protošūnām, kuru «metabolismā aparāts» bija vairāk piemē-
rots ārējās vides apstākļiem, nodrošināja aktīvāku vielu maiņu un

līdz ar to arī intensīvāku noteiktā protošūnu tipa populācijas pie-
augumu.

Zināms, ka mūsdienu šūnu metabolismā pamatā ir augsti orga-

nizēts katalītiskais aparāts. Tādēļ protošūnas evolucionārā attīs-

tība ir saistīta ar katalītiskā aparāta attīstību un pilnveidošanos.
Pirmie protošūnām pieejamie katalizatori bija salīdzinoši vienkārši

ārējās vides organiskie un neorganiskie savienojumi. Labi zināma

dažu metālu sāļu spēja paātrināt ūdeņraža pārnešanas reakcijas.
Tomēr šo neorganisko savienojumu katalītiskā aktivitāte ir ļoti

zema. Izrādījās, ka to var ievērojami paaugstināt, neorganiskos
savienojumus saistot ar dažām organiskām molekulām. Piemēram,
dzelzs joni ūdeņraža pārnešanas reakciju var paātrināt pavisam
nedaudz, bet, ja dzelzi iekļauj porfirīna gredzenā, tad šā kompleksa
(hēma) katalītiskā aktivitāte salīdzinājumā ar dzelzs jona aktivi-

tāti pieaug 1000 reizes. Varam uzskatīt, ka pirmsbioloģiskās da-

biskās izlases ietekmē protošūnas evolūcijas procesā katalizatoru

pilnveidošanās notika līdzīgi. Šeit jāpasvītro, ka katalītiskās akti-

vitātes evolūcija varēja notikt tikai pēc šo katalizatoru

ieslēgšanas protošūnas metaboliskā aparāta sis-

tēmā. (Katalizatoru molekulas, kas atrodas brīvi šķīdumā, evolu-

cionēt nevar, jo molekulām, kas spēj sliktāk vai labāk katalizēt no-

teiktas reakcijas, nerodas nekādas priekšrocības salīdzinājumā ar

tām molekulām, kurām katalītiskā aktivitāte nepiemīt.) Izlase iedar-

bojas tikai uz veselām sistēmām
— protošūnām —, un, ja izveido-

jusies katalītiskā aktivitāte radīja kādas priekšrocības, tad proto-
šūnas labāk auga, vairojās un, protams, dominēja noteiktā evo-

lūcijas posmā.
Mūsdienu kofermenti (adenīna un flavīna atvasinājumi, kofer-

ments А v. c.) radās, apvienojoties dažādām (organiskām un ne-

organiskām) molekulām. Pašreiz funkcionējošo kofermentu skaits

ir neliels. Tie ir universāli visos dzīvos organismos esoši kataliza-

tori.* Mūsdienu kofermentu universālās īpašības liecina par to, ka

tie radušies metabolismā aparāta formēšanās procesa sākumā, bet

kofermentu stabilitātes saglabāšanās tik ilgā evolūcijas procesa

laikā liecina,ka šis variants vislabāk izpildīja konkrēto uzdevumu.

Sākumā protošūnas bija pilnīgi heterotrofas un droši vien sarežģī-
tos kofermentus uzņēma tieši no vides. Tikai ievērojami vēlāk pro-

* Sākotnēji kofermentu skaits droši vien bija ievērojami lielāks, bet vēlāk

ievērojams kofermentu daudzums tika aizvietots ar pilnīgākiem katalizato-

riem — fermentiem.
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tošunas (vai —
vel labāk

—
attīstītas šūnas) saka patstāvīgi sin-

tezēt kofermentus.

Tālākā metabolismā sarežģlšanās, sazarojoties tā saliktajiem

ceļiem, prasīja precīzāku bioķīmisko reakciju secības saskaņo-
šanu. Salīdzinot ar mūsdienu fermentiem, kofermentiem bija ievē-

rojami zemāka katalītiskā aktivitāte. Tiem nepiemita substrātu

specifiskums, tādēļ tie vairs neatbilda kādas noteiktas šūnu me-

tabolismā attīstības pakāpes prasībām. Tāpēc tos nomainīja vai

papildināja spēcīgāki un pilnīgāki katalizatori — fermenti. Vis-

ticamāk, ka evolūcijas procesā mūsdienu fermentu priekštečiem
vispirms parādījās katalītiskā aktivitāte, bet substrāta specifis-
kums radās ievērojami vēlāk. Par mūsdienu fermentu priekštečiem
var uzskatīt vienkāršos peptīdus. Patlaban ir eksperimentāli ap-

stiprināta peptīdu spēja paātrināt noteiktas reakcijas, piemēram,
hidrolīzi, dažādu savienojumu aminēšanu un ct-ketoskābju karb-

oksilēšanu. Fermentu olbaltumvielas izveidojās, to pirmējai, ot-

rējai un trešējai struktūrai iespējami labi pielāgojoties veicama-

jām funkcijām.
Dzīvo organismu izveidošanās procesā jāmin vēl viens svarīgs

notikums
—

matrices sintēzes sākšanās. Kā zināms, mūsdienās

nukleīnskābju funkcija šūnās ir informācijas saņemšana, uzgla-
bāšana un nodošana nākošajām paaudzēm. Bez nukleīnskābēm

nevar notikt «atcerēšanās» un precīza visu šūnas īpašību atjauno-
šanās.

Mode]u eksperimentos tika pierādīta salīdzinoši vienkāršā un

vieglā telpiski norobežotu sistēmu izveidošanās, kuru formēšanos

neietekmēja komponentu iekšmolekulārā struktūra, svarīga bija ti-

kai to polimerizācijas pakāpe. Otrs moments, kuru minējām, ap-

spriežot proteinoīdu īpašības, ir zināma aminoskābju secības no-

teiktība polipeptīdu ķēdēs, kas ir atkarīga no pašu proteinoīda sa-

stāvā ietilpstošo aminoskābju īpašībām. Var secināt, ka evolūcijas
sākuma posmos protošūnas varēja rasties un nodot pēc-
tečiem informāciju bez nukleīnskābju piedalīša-
nās. (Informācija bija ieslēgta pašos proteinoīdutipa polipeptīdos.)

Tālākā polipeptīdu struktūras sarežģīšanās un funkciju pilnvei-
došanās izraisīja noteiktu aminoskābju grupējumu rašanos. Sīm

aminoskābēm bija protošūnai derīga katalītiskā aktivitāte. Tomēr

«pilnveidotāka» polipeptīda izveidošanās protošūnai deva priekš-
rocības tikai tajā gadījumā, ja, šūnai daloties, tika nodrošināta no-

teikta aminoskābju secība poleptīdā, t. i., ja to varēja nodot mei-

tas protošūnām. Ja tas nebija iespējams, tad radušies «veiksmīgie»

aminoskābju grupējumi polipetīdā, protošūnām daloties, izzuda.

Tādēļ, lai varētu notikt tālāka progresīvā evolūcija, protošūnām
bija jārada speciāls aparāts, kas vairākās protošūnu paaudzēs no-

drošinātu pietiekami precīzu polipeptīdu reproducēšanosar noteiktu

aminoskābju secību. Rezultātā formējās principiāli jauns sintēzes

mehānisms
—

matrices sintēze. Tā pamatojās uz jaunas organisko
vielu grupas — polinukleotīdu īpašību izmantošanu.
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Polinukleotīdu galvenā īpašība ir precīza reproducēšanās. Ar

modēju eksperimentiem pierādīts, ka par matrici var kļūt polinuk-
leotīdu ķēde. Šī matrice saista brīvos nukleotīdus. Sajaucot AMF

ar poliuridilskābi, AMF brīvās molekulas ar ūdeņraža saitēm, kas

veidojas starp komplementārām bāzēm, piesaistās pie poliuridil-
skābes atlikumiem. Rezultātā rodas spirālveida struktūra. Tādas

pašas noturīgas komplementāras spirāles rašanos novēroja, sa-

jaucot policitidilskābi ar guanozīnmonofosfātu.Komplementāru po-
linukleotīdu sintēze var notikt tikai tad, ja starp mononukleotīdiem,
kas saistīti ar matrici, rodas starpnukleotīdu saites. Modeļu ekspe-
rimentos pierādīts, ka šādas saites var rasties bez jebkādu fer-

mentu piedalīšanās. Tātad polinukleotīdi varēja kalpot kā matrice

komplementāru polinukleotīdu nefermentatīvai sintēzei.

Visneskaidrākais jautājums —
kādā veidā polinukleotīdu mole-

kulās radās un nostiprinājās informācija par olbaltumvielu struk-

tūru, t. i., par visām šūnas īpašībām. Ir dati, ka starp diviem poli-
mēru tipiem — poliaminoskābēm un polinukleotīdiem — pastāv
specifiska mijiedarbība. Šīs mijiedarbības raksturs atkarīgs no ami-

noskābju un nukleotīdu sastāva. Pamatojoties uz to, ir izteikta hipo-
tēze, ka principā poliaminoskābes un polinukleotīdi protošūnā va-

rēja viens otru «pazīt». Lai starp tiem nodibinātu noteiktus infor-

matīvus sakarus, vispirms bija nepieciešama specifiska šo polimēru
kompleksu veidošanās. Nav izslēgts, ka pirmajos etapos informāci-

jas plūsma gāja abos virzienos (polinukleotīdss=tprotoolbaltum-

viela) un tādā veidā nostiprinājās savstarpējie sakari starp no-

teiktu aminoskābju secību protoolbaltumvielās un nukleotīdu

secību polinukleīnskābēs. Vēlāk informācijas plūsma kļuva vien-

virziena (polinukleotīds—>-protoolbaltumviela).
Vēl nav noskaidrots jautājums par to, kādā evolūcijas procesa

posmā nukleīnskābes sāka uzkrāt informāciju par olbaltumvielu

struktūru. Pēc viena uzskata, evolūcijas sākuma posmā informāci-

jas molekulu lomu pildīja olbaltumvielām līdzīgas molekulas, un

pirmās primitīvās šūnas funkcionēja bez nukleīnskābēm. (Šim va-

riantam tika pievērsta galvenā vērība, jo tas ir eksperimentāli
labāk izpētīts.) Otra hipotēze — pirmās radās nukleīnskābes, un

vēlāk uz tajās esošās informācijas bāzes izveidojās olbaltumvielas

(«gēnu dzīvības» hipotēze).*

* Šīs hipotēzes autors ir amerikāņu ģenētiķis H. Mellers (H. Muller). Viņš

izteica domu, ka dzīve sākas ar gēna vai gēnu grupas abiogēnu izveidošanos.

Membrānas un katalītiski aktīvas olbaltumvielas parādījās vēlākos etapos. Šo

hipotēzi it kā apstiprina divi apsvērumi: pirmais balstās uz mūsdienu priekš-
statu par vīrusu molekulāro struktūru un reproducēšanos, bet otrais — uz mono-

nukleotīdu polifunkcionālajām īpašībām. Ir labi zināms, ka nukleotīdi ne tikai

veido šūnas ģenētisko aparātu, bet piedalās arī visdažādākajās metabolismā

reakcijās: pārnes enerģiju (ADF, ATF), elektronus un ūdeņraža atomus (NAD,
NADF, FMN, FAD), cukurus, acilgrupas v. c. Pēc šo nukleotīdu īpašību kon-

statēšanas tika izteikta doma, ka pašā sākumā varēja rasties galvenokārt no

mononukleotīdiem un polinukleotīdiem sastāvoša dzīvības forma.



170

Tām dzīvības formām, kuras radās uz «olbaltumvielu pamata»,
nebija informācijas pārnesējas sistēmas, kas izmanto nukleīnskābju
īpašības. Tāpēc uz «olbaltumvielu pamata» radušās dzīvības for-

mas bija nestabilas. Savukārt «gēnu dzīvība» nevarēja evolucionēt

bez to olbaltumvielu piedalīšanās, kurām piemīt katalītiskā akti-

vitāte. Pagaidām nav zināms, kā radās no olbaltumvielām un nuk-

leīnskābēm sastāvošas dzīvības formas. Skaidrs, ka abu savieno-

jumu tipu «satikšanās» iesāka evolūcijas posmu, kurā savstarpējas
mijiedarbības procesā notika olbaltumvielu un nukleīnskābju sin-

tēzes iekšējo mehānismu un kodu formēšanās.

Mūsu uzdevums nebija apskatīt visus procesus, kuru darbības
rezultātā protošūnas pārvērtās par pirmatnējām šūnām. Būtībā

nav noskaidrota šūnu metabolismā un reproducēšanās mehānismu

rašanās. Tālāko dzīvo šūnu evolūcijas procesu var iedomāties

daudz vieglāk, jo mūsdienu prokariotās dzīvības formas ir līdz

mums nonākušās evolūcijas «pēdas».

Paleontoloģijas dati par dzīvības izcelšanos uz Zemes

legūtie dati'liecina,ka Zemes garozas galīgā noformēšanās no-

tika pirms apmēram 4, 6 miljardiem gadu. Mūsu ziņas par dzīvības

rašanās un attīstības vēsturi attiecas galvenokārt tikai uz pēdējo,

apmēram 600 milj. gadus garo periodu. Pārējais laika posms
—

aptuveni 90% no visas Zemes eksistences vēstures
— dzīvības iz-

celšanās un attīstības jautājumu pētīšanā būtībā ir balta lapa.
Molekulārā paleontoloģija pēta seno nogulu organiskās vielas.

Te ir iegūti interesanti rezultāti, bet grūtības rada iegūto rezultātu

interpretācija, t. i., nav drošu kritēriju, pēc kuriem varētu pama-

tot konstatēto organisko atlieku biogēno vai abiogēno izcelšanās

veidu. Ļoti interesanti atradumi ir Dienvidāfrikas nogulu iežos,
kuru vecums ir vairāk nekā 3 miljardi gadu. Sājos iežos atrastas

pārakmeņojušās niecīgu struktūru atliekas, kuras atgādina mūs-

dienu baktērijas. Sīs nūjiņveidīgās mikrostruktūras (0,5X0,25 ļim)
nosauktas par Eobacterium isolatum. Elektronmikroskopā tām ir

konstatēts mūsdienu baktēriju apvalkiem līdzīgs divslāņu šūnas

apvalks.
Citos iežos, kuru vecums arī ir apmēram 3 miljardi gadu, at-

rasti stromatolīti (stromatolīti — savdabīgi kaļķakmens veido-

jumi, kurus uzskata par seno fotosintezējošo organismu —
zil-

aļģu —
dzīvības norišu produktiem).

Ja pieņemam, ka iežos atrastās fosilās atliekas tiešām ir senie

prokariotie mikrorganismi (baktērijas vai zilaļģes) vai to dzīvības

norišu produkti, tad jāatzīst, ka jau tajā laikā pilnībā bija noformē-

jušās tās dzīvības formas, kuras «pēdu» veidā nonākušas līdz mūsu



48. att. Atsevišķu bioloģiskās evolūcijas posmu shematisks attēls laikā
(pēc Oparina, 1976; Fox, Dose, 1975; Lehninger, 1974)

dienām. Jāsecina, ka dzīvībai uz Zemes, rēķinot atpakaļ, vajadzēja
rasties laika posmā no 4,6 līdz 3 miljardiem gadu. Atsevišķu evolū-

cijas posmu shematisks attēls laikā dots 48. att.

Jādomā, ka Zemes atmosfēras skābekli ir veidojušas zilaļģes
(ciānbaktērijas). Sākumā visu zilaļģu izdalīto skābekli absorbēja
Zemes garoza, kurā notika intensīvi oksidēšanās procesi. Pēc

mūsdienu ģeoloģiskajiem datiem, tikai vidējā protozoja skābekļa
daudzums atmosfērā sasniedza 1% no tagadējā atmosfēras skā-

bekļa daudzuma. Uz to laiku tad arī var attiecināt pirmo aerobo

prokariotu izveidošanos.
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III. Enerģētisko procesu evolūcija prokariotos

9. NODAĻA

DZĪVĪBAS FORMAS, KURAS ENERĢIJU lEGŪST SUBSTRĀTA

FOSFORILĀCIJAS PROCESĀ

Metabolismā ceļi veidojās evolūcijas procesā. Rūgšanas pro-

cess ir visprimitīvākais enerģijas ieguves veids, kurš raksturīgs
noteiktām baktēriju grupām. Rūgšana ir specifisks mikrobiolo-

ģisks jēdziens, kas raksturo mikroorganismu enerģijas ieguves
veidu anaerobos apstākļos, kad substrāta (pārsvarā ogļhidrātu)
oglekļa skelets tiek pārveidots (bieži tas saistīts ar noārdīšanu)

vielās, kuras, salīdzinot ar substrātu, ir oksidētākas. Rūgšanas
process ir primitīvs, tāpēc mikroorganisms iegūst tikai nelielu

daļu substrāta ķīmiskās enerģijas. Rūgšanas procesa galaprodukti
vienmēr satur vēl ievērojamu daudzumu enerģijas. Lai būtu uz-

skatāmāka rūgšanas un elpošanas procesos enerģijas star-

pība, apskatīsim standarta brīvās enerģijas līmeņu izmaiņas homo-

fermentatīvās pienskābās rūgšanas un elpošanas rezultātā, kad
izmantots viens un tas pats enerģētiskais substrāts (glikoze):

rūgšana elpošana
С 6Н 12Об-+2СзН6Оз C 6H 1206+602—^6Co2 +6H20

AGo
'= -47,0 kcal AGo

'= -686,0 kcal

Homofermentatīvās pienskābās rūgšanas procesā no vienas sarau-

dzētās glikozes molekulas sintezējas divas ATF molekulas; elpo-
šanas procesā, pilnīgi oksidējot glikozes molekulu, veidojas 38 ATF

molekulas. Abos gadījumos ATF makroerģiskajās fosfāta saitēs

uzkrājas apmēram 40% brīvās enerģijas.
Rūgšanas procesam raksturīga saraudzējamā substrāta saistī-

ta oksidēšanās-reducēšanās bez skābekļa līdzdalības, t. i., tas ir

atkarīgs tikai no iekšējām substrāta oksidēšanās-reducēšanās spē-

jām. Rūgšanas procesā notiek zināmi substrāta iekšmolekulārie un

starpmolekulu pārgrupējumi, kuru rezultātā daļa enerģijas izdalās

un uzkrājas ATF molekulās. Saraudzēt var diezgan daudz savie-

nojumu — ogļhidrātus, spirtus, organiskās skābes, aminoskābes.

Vispār pret rūgšanas substrātiem prasības ir augstākas nekā pret
oksidēties spējīgiem substrātiem. Ķīmiska viela var tikt saraudzēta

tikai tad, ja tā satur nepilnīgi oksidētus (vai reducētus) oglekļa
atomus. Tad ir iespējami tālāki oksidēšanās-reducēšanās pārveido-

jumi starp substrāta molekulām vai arī vienas un tās pašas mole-

kulas atsevišķiem atomiem.
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Rūgšanas procesa tiešā enerģētiskā daļa ir oksidēšanas nori-

ses, jo tikai oksidēšanās reakcijās izdalās enerģija. Rūgšanas
procesā tās ir saistītas ar visprimitīvāko fosforilācijas tipu — sub-

strāta fosforilāciju. Tomēr visos rūgšanas procesos gal-
venā ir elektronu akceptoru problēma. Gala rezultātā gan oksidā-

cijas pakāpe un ar to saistītais izdalītās brīvās enerģijas dau-

dzums, gan arī izveidojušos produktu raksturs ir atkarīgs no galējo
elektronu akceptoru īpašībām. Ja galējais elektronu akceptors ir

acetaldehīds, tad veidojas etanols, ja piruvāts, — pienskābe. Ak-

ceptējot elektronus, izveidojušies reducētie organiskie savienojumi
no mikroorganismu šūnām izdalās apkārtējā vidē, kur uzkrājas
ievērojamos daudzumos. Rūgšanas procesiem ir zems enerģētis-
kais iznākums. Tāpēc, lai šūnas biosintētiskos procesus nodroši-

nātu ar enerģiju, ir jāpārstrādā ievērojami substrāta daudzumi.

Atkarībā no vidē uzkrātā produkta izšķir pienskābo, spirta, sviest-

skābo, propionskābo un citu tipu rūgšanas.

Homofermentatīvā pienskābērūgšana

Rūgšanas procesu izklāstu sāksim ar evolucionāri visvecākās

un pašas primitīvākās rūgšanas —
homofermentatīvās pienskābās

rūgšanas — analīzi. Homofermentatīvās pienskābās rūgšanas bio-

ķīmisko reakciju secību sauc arī par glikolīzi*, fruktozodifosfāta

ceļu (FDF) vai Embdena —Meijerhofa—Parnasa (EMP) ce|u pēc
to pētnieku vārdiem (#. Embden, O. Meyerhof,%. О. Парнас), kas

deva lielu ieguldījumu šo procesu izpētē). Homofermentatīvās pien-
skābās rūgšanas vispārējā shēma parādīta 49. attēlā.

Galvenie mikroorganismu enerģētiskie resursi homofermentatī-

vajā pienskābajā rūgšanā ir monosaharīdi (pirmkārt, glikoze) un

disaharīdi (maltoze, laktoze). Sagatavošanās procesā disaharīdus

fermentatīvi šķeļ monosaharīdos. Dažādiem monosaharīdiem sa-

vukārt vispirms jāpārveidojas glikozo-6-fosfātā. Sis unifikācijas
moments, t. i., dažādu substrātu pārvēršanās vienā

—
sākuma —

substrātā, tālākajam metabolismā ceļam ir ļoti svarīgs. No tā, kas

ir sākuma enerģētiskais substrāts, ir atkarīga procesa kopīgā ener-

ģētiskā bilance.

Ja sākuma enerģētiskais substrāts ir glikoze, tad tās pirmā pār-

veidošana — fosforilācija, kas notiek ar ATF piedalīšanos, — pa-

lielina glikozes molekulā ieslēgtās brīvās enerģijas daudzumu. Re-

zultātā izveidojas glikozo-6-fosfāts — glikozes metaboliski aktīvā

forma:

glikoze+ATF—«-glikozo-6-fosfāts + ADF

дО o'=-4,0 kcal

* G 1 iк о 1 ī z c — noteikta fermentatīvu reakciju secība no ogļhidrāta līdz

pirovīnogskābei. Tāpēc jēdziens glikolīze nav sinonīms jēdzienam homofermen-

tatīvā pienskābā rūgšana, lai gan desmit no vienpadsmit šo procesu reakcijām
ir identiskas.
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Apmēram puse makroenerģiskās fosfāta saites enerģijas cieši

saistās glikozo-6-fosfāta molekulā, pārējā enerģija izdalās apkār-
tējā vidē.

Ja sākuma enerģētiskais substrāts ir laktoze, pirmā metabo-
lismā reakcija ir tās fermentatīva šķelšana ar B-galaktoksidāzi
D-galaktozē un D-glikozē. D-galaktoze pēc tam tiek fosforilēta. So

fosforilācijas procesu katalizē galaktokināze:

D-galaktoze+ATF—>-D-galaktozo-l-fosfāts +ADF

Pēc tam D-galaktozo-l-fosfāts pakāpenisku reakciju rezultātā, ku-

rās UTF piedalās kā koferments, pārvēršas glikozo-l-fosfātā.
Dažām Lactobacillus ģints baktērijām ir ferments maltozofosfo-

rilāze, kas katalizē šādu reakciju:

maltoze+H3P0
45=tglikozo-l-fosfāts-)-glikoze

Sīs reakcijas rezultātā disaharīds maltozē tiek šķelts divās gli-
kozes molekulās, viena no tām ir fosforilētā formā. Jāpasvītro, ka

šajā reakcijā fosforilētās glikozes molekula sintezējas bez ATF

izmantošanas.

Ja glikolīzes procesā izmantojamais sākuma enerģētiskais sub-
strāts ir polisaharīds — glikogēns vai ciete

—,
tad pirmais tā iz-

mantošanas etaps ir glikozes atlikuma fosforilītiskā atšķelšana, kas

notiek pēc sekojošas shēmas:

(glikoze) n +HPO42"—>-(glikoze) „_] -t-glikozo-l-fosfāts*

Ja substrāts nav glikoze, sagatavošanas reakciju rezultātā no pā-
rējiem ogļhidrātiem sākumā izveidojas glikozo-l-fosfāts, kas pēc
tam pārvēršas glikozo-6-fosfātā. Fosfāta grupas pārnešanu no 1. uz

6. pozīciju katalizē fosfoglikomutāze. Tālākā glikozo-6-fosfāta pār-
veidošana vienmēr noris vienādi, un sākuma enerģētiskais sub-

strāts to neietekmē. Glikozo-6-fosfāta molekula izomerizējas fruk-
tozo-6-fosfāta molekulā. Reakcijā notiek nelielas brīvās enerģijas
izmaiņas, tādēļ šī reakcija viegli var notikt abos virzienos:

glikozo-6-fosfāts^fruktozo-6-fosfāts

Fruktozo-6-fosfāts fosforilējas 1. pozīcijā. Fosfāta donors ir

ATF. Sūnās reakcija praktiski ir neapgriezeniska:

fruktozo-6-fosfāts + 2ATF—>-fruktozo-1,6-difosfāts +ADF

Otrējā molekulas fosforilācija vēl vairāk aktivē heksozi. Reakciju
katalizē regulējams ferments

— fosfofruktokināze. Fosfofruktoki-

nāzes aktivitāti inhibē ATF, bet stimulē ADF un fosfāts. Augsta
ATF: ADF attiecība šūnā inhibē šo fermentu un līdz ar to sama-

* Glikolīzes procesā polisaharīdus izmanto dažas propionskābās un visas

sviestskābās grupas baktērijas. Pēc H. Vuda (H. Wood, 1963) datiem, arī

homofermentatīvajā pienskābajā rūgšanā par substrātiem var izmantot poli-
saharīdus — cieti un dekstrīnu —, kurus hidrolizē inducibli fermenti.
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zina glikolizes ātrumu. Fosfofruktokināze ir glikolīzes galvenais
regulējamais ferments.

Fruktozo-1,6-difosfāts sadalās 2 triozēs:

+ 3-fosfoglicerīn-
aldehīds (3-FGA)

Šķelšanu katalizē fruktozo-1,6-difosfātaldolāze (aldolāze), kas ir

visraksturīgākais glikolizes ferments. Konstatējot aldolāzi, var

spriest, ka dotajā mikroorganismā notiek glikolīze. Nākošajās re-

akcijās var tikt izmantots tikai 3-FGA. Fosfodioksiacetons izomerā-

cijas rezultātā pārvēršas 3-FGA, šo reakciju katalizē triozofosfāt-

izomerāze:

fosfodioksiacetons^3-fosfoglicerlnaldehīds

Sajā posmā noslēdzas glikolīzes sagatavošanās stadija: glikozes
molekula pēc aktivēšanas un sašķelšanas divās fosfotriozēs ir sa-

gatavota nākošajām pārvērtībām. Vienas glikozes molekulas akti-

vēšanai izmanto divas ATF molekulas.* Tādējādi līdz šim procesā
enerģija tiek tikai patērēta. Bet procesa jēga un uzdevums ir no-

drošināt mikroorganismus ar enerģiju. Sis uzdevums tiek veikts

nākamajā procesa stadijā. 3-FGA oksidēšana 1,3-difosfoglicerīn-
skābē (1,3-FGS) ir viens no vissvarīgākajiem glikolīzes posmiem,
jo tieši šeit, oksidējot 3-FGA aldehīda grupu, atbrīvotā enerģija
tiek uzkrāta 1,3-FGS molekulā. Reakciju katalizē ferments glicer-
aldehīd-3-fosfāt-dehidrogenāze (3-FGA-dehidrogenāze):

3-FGA+NAD++Pn—>-l ,3-FGS+NAD•H
s

3-FGA ir elektronu donors, kas pāriet uz oksidēšanās-reducēšanās

kofermentu — nikotīnamīdadenīndinukleotldu (NAD+ — kofer-

menta oksidētā forma; NAD-H
2

—
reducētā forma) —, kas fun-

kcionē kā elektrona pārnesējs no 3-FGA uz pirovīnogskābi. (Pēdē-

jā veidojas tālākos glikolīzes posmos.) Tādējādi 3-FGA aldehīda

grupa oksidējas līdz karboksilgrupai. Tomēr reakcijā veidojas nevis

brīvā karbonskābe, bet gan fosforskābes un 3-FŪS karboksilgru-
pas jaukts anhidrīds

— 1,3-FGS. 3-FGA oksidēšanās līdz 1,3-FGS,
ko katalizē NAD

— atkarīgā 3-FGA dehidrogenāze —, noris vairā-

kos posmos. Rezultātā notiek substrāta pirmā fosforilācija gliko-
līzē (50. att.). Pirmajā posmā ferments, kura aktīvajā centrā ir

sulfhidrilā grupa (SH-grupa), saistās ar substrāta molekulu, un

rezultātā izveidojas fermenta-substrāta komplekss. Substrāta alde-

hīda grupa saistās ar fermenta SH-grupu. Otrajā posmā ferments

katalizē ūdeņraža pārnešanu uz NAD, kas arī ir saistīts ar fer-

mentu. Oksidēšanās rezultātā veidojas makroerģisks starppro-
dukts — ar enerģiju bagāts tioesteris —, kura veidošanā piedalās
fermenta SH-grupa un substrāta karboksilgrupa. Pēdējā oksidē-

* Ja sakuma substrāts ir polisaharīds, piemēram, glikogens vai ciete, tad

glikozes atlieku aktivēšanai tiek izlietota tikai viena ATF molekula.
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50. аtt. Substrāta fosforilācijas mehānisms 3-fosfoglicerīnalde-
hīda līmenī. Paskaidrojumi tekstā (pēc Racker, 1967)

šanās posmā acilgrupa tiek pārnesta uz otro fosfātu. Izveidojas
1,3-FGS un fermenta sākotnējā forma. 1,3-FGS ir augsts enerģē-
tiskais līmenis. Enerģija, kas radusies, oksidējot 3-FGA, tiek uz-

krāta 1,3-FGS pirmā oglekļa atoma makroerģiskajā saitē.

Tālāk 1,3-FGS atdod ar enerģiju bagāto fosfāta grupu ADF, un

rezultātā sintezējas ATF molekula:

1,3-FGS+ADF—>-3-FGS +ATF

Tādā veidā aldehīda grupas oksidēšanā atbrīvojusies enerģija uz-

krājas ATF molekulā.

Tātad ir izveidojusies 3-FGS. Redzams, ka šajā posmā šūna ir

atguvusi izlietoto enerģiju: vienas glikozes molekulas fosforilē-

šanai tika izmantotas divas ATF molekulas, un divas ATF mole-

kulas sintezējās no jauna.
Sajā posmā, 3-FGA oksidējoties par 1,3-FGS un sintezējoties

ATF, pirmo reizi notiek fosforilācija, kuru sauc par
substrāta fosforilāciju. Fosforilācija notiek substrāta mo-

lekulā. Saraudzējamā substrāta fermentatīvās pārveidošanas
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procesā atbrīvotā enerģija uzkrājas ATF makroerģiskajās saitēs.

Reakciju, kuras rezultātā notiek substrāta fosforilācija, var izdarīt

arī mēģenē, 3-fosfoglicerīnaldehīdampievienojot NAD, neorganisko
fosfātu, ADF un 3-FGA dehidrogenāzi; reakcijā izveidosies 3-FGS

un ATF.Visi šie komponenti ir zināmi un iegūti tīrā veidā. lespēja
reakciju izdarīt mēģenē (m vitro) liecina, ka reakciju katalizējošie
fermenti nav saistīti ar šūnas struktūrām. (Ļoti iespējams, ka veselā

šūnā tas ir savādāk.) Tas, ka reakcija var notikt pilnīgi atrauti no

šūnas struktūrām, pierāda tās primitīvismu. Evolūcijas gaitā vis-

pirms radās bezstruktūru sistēmas, tikai pēc tam izveidojās struk-

tūru sistēmas un reakciju norise saistījās ar struktūrām. Tātad
substrāta fosforilācija radās pašā to enerģētisko mehānismu formē-

šanās sākumā, kuros enerģija šūnā uzkrājas ATF makroerģisko fos-

fāta saišu veidā. Pirmā substrāta fosforilācija tiek

saukta arī par fosforilāciju 3-FGA līmenī.

Pēc 3-FGS izveidošanās fosfātu grupa no trešā atoma tiek pār-
nesta uz otro. Reakcija saistīta ar niecīgām brīvās standarta ener-

ģijas izmaiņām, tāpēc tā ir apgriezeniska:

3-FGS=ē±2-FGS

Tālāk no 2-FGS otrā un trešā oglekļa atoma tiek atšķelts
ūdens. So reakciju katalizē ferments enolāze, un veidojas fosfoenol-

pirovīnogskābe (FEP):

+ H
2
O

2-FGS molekulas dehidratācijas rezultātā otrā oglekļa atoma oksi-

dācijas pakāpe paaugstinās, bet trešā — pazeminās. Tātad dotā

reakcija būtībā ir iekšmolekulārs oksidēšanās-reducēšanās

process. Kad, 2-FGS molekulai dehidratējoties, veidojas FEP, mo-

lekulas iekšienē notiek enerģijas pārvietošana. Rezultātā 2-FGS

molekulas otrā oglekļa atoma fosfāta saite ar zemu enerģētisko
potenciālu FEP molekulā pārvēršas par augsti enerģētisku saiti.

FEP molekula kļūst par enerģijas bagātas fosfāta grupas do-

noru. So fosfātu grupu piruvātkināze pārnes uz ADF:

FEP+ADF—»-pirovīnogskābe+ATF

AGo
'= —7,5 kcal

Standarta brīvā enerģija ievērojami samazinās, un reakcija prak-
tiski ir neapgriezeniska. Tātad 2-FGS pārvēršanu pirovīnogskābē
pavada enerģijas atbrīvošana un uzkrāšana ATF molekulā. Tā ir

otrā substrāta fosforilācija. Ar dažām īpašībām tā at-

šķiras no pirmās substrāta fosforilācijas:
1) ja pirmajā gadījumā makroerģiskās fosfāta saites veidošanās

notika vienlaicīgi ar fosfāta grupas pievienošanu substrātam, tad

otrajā gadījumā fosfāta grupa substrāta molekulai bija pievienota
jau daudz agrāk;
2) pirmā substrāta fosforilācija saistīta ar oksidēšanās reakciju,
kuras rezultātā no 3-FGA molekulas atraujas divi elektroni, kas
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pāriet uz NAD+, t. i., 3-FGA molekula ir elektrona donors, bet ga-

lējā akceptora jautājums nav atrisināts. Otrajā substrāta fosfori-

lācijā, kas saistīta ar 2-FGS dehidratācijas reakciju, ir atrisināta

gan donora,gan akceptora problēma. Seit iekšmolekulārā oksidēša-
nās-reducēšanās procesa rezultātā viena un tā pati molekula ir gan

donors, gan akceptors. Salīdzinot ar pirmo substrāta fosforilāciju,
tā ir otrās substrāta fosforilācijas priekšrocība.

Otrās substrāta fosforilācijas procesā veidojas vēl viena ATF

molekula; kopējais enerģijas ieguvums ir divas ATF molekulas

uz vienu glikozes molekulu. Tāda ir homofermentatīvās pienskā-
bās rūgšanas procesa enerģētika.

Lai process varētu turpināties, metabolismā ķēdē ir jāatgrie-
žas šī metabolīta oksidētajai formai (NAD+), t. i., jāatrisina ga-

lējā akceptora problēma. Kādā veidā tā šinī konkrētajā gadījumā
atrisinās? lepriekš apskatītajā homofermentatīvās pienskābās rūg-
šanas procesā veidojas ne tikai enerģija, bet arī divas pirovīnog-
skābes molekulas un divas NAD •H2

molekulas uz vienu saraudzē-

tās heksozes molekulu. Pirovīnogskābes molekulai ir specifiska

ķīmiskā uzbūve, tāpēc šī molekula var kalpot par elektronu akcep-
toru. Pirmajā evolūcijas etapā donora-akceptora problēma tika at-

risināta visvienkāršākajā veidā: divus elektronus no NAD-H 2 pār-

nesa uz pirovīnogskābes molekulu, un izveidojās pienskābe:

pirovīnogskābe +NAD -H 2**pienskābe+ NAD+

Summāri procesu var izteikt ar sekojošu vienādojumu:

glikoze+ 2P„+2ADF—>1 pienskābe+2ATF+ 2H 20

Homofermentatīvajā pienskābajā rūgšanā enerģiju iegūst no-

teiktas prokariotu grupas — homofermentatīvās pienskābās baktē-

rijas. Sīs grupas primitīvisma iezīmes redzamas ne tikai enerģi-
jas ieguves veidā, bet arī citās metabolismā īpatnībās, kuras ap-
skatīsim šo baktēriju raksturojumam veltītajā noda]ā. Atliek tikai

rezumēt apskatīto procesu un novērtēt tā «likteni evolūcijā». Homo-

fermentatīvās pienskābās rūgšanas procesā notiek triju tipu ķīmis-
kas pārvērtības:

sākuma substrāta ogļhidrātu skeleta pārveidošana;
pārveidošana oksidēšanas un reducēšanas procesos;

ATF veidošana.

Homofermentatīvās pienskābās rūgšanas procesu sastādošo reak-

ciju termodinamiskā analīze parāda, ka tās visas, izņemot trīs

(glikozes fosforilāciju, fruktozo-6-fosfāta fosforilāciju un FEP pār-
vēršanu pirovīnogskābē), ir apgriezeniskas. Procesa enerģētiskais
iznākums ir divu ATF molekulu veidošanās uz vienu glikozes mo-

lekulu.* Procesa enerģētiskā efektivitāte, t. i., efektivitāte, ar kādu

šūna izdalīto brīvo enerģiju ieslēdz ATF molekulā, ir apmēram

* Ja sakuma substrāts ir polisaharīds, tad uz vienu glikozes molekulu vei-

dojas 3 ATF molekulas.
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40%. Enerģija tiek uzkrāta tikai substrāta fosforilācijas reakci-

jās. Kā redzams no procesa summārā enerģētiskā raksturojuma,
zemais enerģijas iznākums ir apvienots ar augstu enerģētisko efek-

tivitāti, bet visa pamatā ir vienkārši enerģijas ieguves paņēmieni
(substrāta fosforilācija). Oksidatīvi reduktlvā pārveidošanās no-

tiek divos procesa posmos, kuros šūna iegūst enerģiju. Ja vērtējam
kopējo oksidēšanās-reducēšanās procesa balansu (C 6Hi2O6—*■

—>-2СзНбОз), redzam, ka nenotiek summāras oksidēšanās pakāpes
izmaiņas. (Ja salīdzinām atsevišķu oglekļa atomu oksidēšanās

pakāpi glikozes un pienskābes molekulās, tad aina ir citāda.) Tas

ir tāpēc, ka process ir «ieslēgts sevī», t. i., substrāts ir gan elek-

tronu donors, gan akceptors. «Noslēgtais» procesa raksturs no-

saka gan oksidēšanās, gan, bez šaubām, arī enerģētiskās spējas
(bet dotajā konkrētajā gadījumā tās pilnīgi neizmanto). Tas viss

kopumā noteica homofermentatīvās pienskābās rūgšanas «likteni

evolūcijā».
Homofermentatīvā pienskābā rūgšana bija pirmais no pilnības

tālu stāvošais enerģijas ieguves veids, kas tālākajā evolūcijas pro-

cesa gaitā netika atmests. Tieši otrādi — tas nostiprinājās un ta-

gad ir gandrīz visās baktērijās, raugos, sēnēs, kā arī augstākajos
dzīvniekos un augos. Mūsdienās tas ir daudz pilnīgāka enerģētiskā
procesa pirmais etaps, kas noformējas, tālāk attīstoties dzīvo orga-
nismu enerģijas ieguves veidiem.

Kā var izskaidrot šādu homofermentatīvās pienskābās rūgšanas
likteni? lespējams, ka to bija lietderīgi izmantot kā pirmo sagata-
vošanas etapu (līdz pirovīnogskābes stadijai) šādu iemeslu dēļ:
1) tam ir augsta enerģētiskā efektivitāte (nejaukt ar procesa ener-

ģētisko iznākumu!);
2) raksturīgs vienkāršs enerģijas ieguves mehānisms;
3) notiek sākuma substrāta pārveidošana tādā formā, kas ir meta-

boliski izdevīga turpmākajāmpārveidnēm.

Homofermentatīvās pienskābes baktērijas

Homofermentatīvā pienskābā rūgšana, kuras pamatā ir glikolī-
tiskā glikozes šķelšana, ir vienīgais enerģijas ieguves veids lielai

baktēriju grupai, kas ogļhidrātu rūgšanas procesā pārvērš pien-
skābē līdz 98% cukura. Sajā grupā ietilpst morfoloģiski atšķirī-

gas baktērijas: Streptococcus ģints lodveida baktērijas, kā arī Lac-

tobacillus ģints garākas vai īsākas nūjiņas. Visas šīs šūnas pēc
Grama krāsojas pozitīvi, neveido sporas un ir nekustīgas. Homo-

fermentatīvo pienskābes baktēriju metabolismā, kā tas redzams

jau apskatītajā procesā, skābeklis neieslēdzas, bet šīs baktērijas
var augt skābekļa klātbūtnē, t. i., tās ir fakultatīvi anaerobas.

Dažas pienskābes baktērijas ir mikroaerofilas (68. Ipp.). So bak-

tēriju šūnās ievērojamā daudzumā ir flavīnu fermenti, ar kuru pa-

līdzību notiek molekulārā skābekļa vāja reducēšanās līdz ūdeņraža
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peroksīdam. Sakarā ar to, ka pienskābes baktērijām nav hēmu sa-

turošas olbaltumvielas, konkrēti, katalāzes (fermenta, kas katalizē

ūdeņraža peroksīda šķelšanu), ūdeņraža peroksīds šūnā var uz-

krāties un nomākt šūnas augšanu.
Dotās baktēriju grupas konstruktīvā metabolismā īpatnība —

vāji attīstītas biosintēzes spējas. Tāpēc pienskābes baktēriju aug-
šana ir stipri atkarīga no tā, vai barotnē ir gatavas organiskās
vielas (visas aminoskābes, В grupas vitamīni un nukleīnskābju
komponenti). Kā oglekļa avotu pienskābes baktērijas izmanto lak-

tozi (piena cukuru) vai maltozi (iesalcukuru, kas veidojas, hidroli-

zējoties cietei). Tās var izmantot arī dažas pentozes, spirtus un

organiskās skābes. Pienskābes baktērijām no visiem nepatogēna-
jiem mikroorganismiem ir visaugstākās prasības pret substrātu.
Sīs baktērijas ir atkarīgas no gatavu organisku vielu klātbūtnes ba-

rotnē. Tas liecina par to konstruktīvā metabolismā primitīvismu.
Seit jāatceras dzīvības izcelšanās teorija, ko mūsu dienās atzinuši

vairums zinātnieku. Uzskata, ka dzīvība radās okeānā, kas saturēja
abiogēnā ceļā radušās organiskās vielas. Pirmajiem organismiem
bija nedaudz fermentu, un to biosintētiskās spējas bija vājas. Evo-

lūcijas gaitā biosintētiskās spējas pieauga, līdz ar to arī organismi
nebija tik atkarīgi no ārējās vides. Pēc šīs teorijas, homofermenta-

tīvās pienskābes baktērijas atrodas dzīvo organismu evolūcijas sā-

kuma posmā. Acīmredzot kaut kādi apstākļi pasargāja tām līdzīgās
primitīvās formas no bojāejas, un šīs šūnas saglabāja sevī noteikta

dzīvības evolūcijas posma pazīmes. Pienskābes baktērijas ir iz-

platītas tādās vietās, kurās tām ir piemērota barība un kur pietie-
kamā daudzumā ir enerģijas ieguvei nepieciešamie ogļhidrāti.
Pienskābes baktērijas ievērojamā daudzumā ir pienā un piena pro-

duktos, uz augu virsmas un augu atlieku sadalīšanās vietās; tās

ir konstatētas dažādu dzīvnieku, kā arī cilvēka gremošanas traktā

un uz gļotādām.

Pienskābes baktērijām ir galvenā loma tajos procesos, kurus

no seniem laikiem izmanto dažādu skābo piena produktu ieguvei,
dārzeņu skābēšanai un sālīšanai, skābbarības ieguvei. Rūgušpienu

gatavo ar Streptococcus lactis tīrkultūru. Citur (piemēram, Bulgā-

rijā) šim nolūkam izmanto nūjiņveida baktēriju Lactobacillus bul-

garicus. Izgatavojot acidofilīnu, pienam pievieno pienskābes bak-

tēriju jauktu kultūru ieraugu, kas sastāv no Lactobacillus acido-

philus un Streptococcus lactis. Kefīrs ir pienskābes baktēriju un

raugu kopējās darbības produkts. Ir zināmi daudzi nacionāli skābā

piena produkti (kumiss, jogurts v. c), kurus izgatavo no ķēvju,
kamieļu māšu, aitu un kazu piena. leraugs to pagatavošanai ir da-

biski izveidojušies un saglabāti pienskābes baktēriju un raugu

kompleksi. Pienskābes baktērijām liela nozīme ir arī sieru gatavo-
šanā. Maltozi izmantojošās pienskābes baktērijas piedalās dārzeņu
skābēšanā. Sīki sasmalcinātiem dārzeņiem pievieno 2—3% sāls

un masu nodrošina pret gaisa piekļūšanu. Sākas spontāna pien-
skābā rūgšana. Analoģisks process notiek skābbarības ieguvē. Augu
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masu cieši iepilda skābbarības torņos vai bedrēs. Dažkārt masai

pievieno melasi, lai uzlabotu barības īpašības, un paskābina, lai

radītu labvēlīgākus apstākļus pienskābes baktēriju attīstībai. Arī

šajā gadījumā notiek spontāna pienskābā rūgšana. Lai labāk va-

rētu kontrolēt procesu, dažreiz pievieno ieraugu.
Pienskābes baktērijas dabā bieži simbiozē ar raugiem. Šajā

simbiozē tās ir ieguvušas izturību pret augstām spirta koncentrā-

cijām (pat augstākām nekā paši raugi). Šo pienskābes baktēriju
īpašību izmanto to izdalīšanai no substrāta.

Spirta rūgšana

lepriekš apskatījām visvienkāršāko (un, iespējams, evolucionāri

visvecāko) donora-akceptora problēmas atrisinājumu, kurš reali-

zējas homofermentatīvajā pienskābajā rūgšanā. Tālākajāevolūcijas
attīstības gaitā šīs problēmas risināšanā tika izmantotas jaunas
metaboliskās iespējas. Vienā no tām pirovīnogskābes oksidatīvās

dekarboksilācijas rezultātā izveidojās acetaldehīds, kas kļuva par

ūdeņraža galējo akceptoru (pirovīnogskābes vietā). Rezultātā no

vienas heksozes molekulas veidojās divas molekulas etilspirta un

divas molekulas oglekļa dioksīda. Process nosaukts par spirta rūg-
šanu. Spirta rūgšana ir izplatīta gan prokariotām (dažādas obli-

gāti un fakultatīvi anaerobas baktērijas), gan eikariotām formām

(raugi). Anaerobos apstākļos arī augstākajiem augiem ir konsta-

tēta etilspirta uzkrāšanās.

Raugiem spirta rūgšanas procesa reakcijas līdz pirovīnogskābei
notiek identiski iepriekš apskatītajam pienskābās rūgšanas proce-

sam, tikai pēdējā reakcija ir aizstāta ar divām citām fermentatī-

vām reakcijām. Sākumā ferments piruvātdekarboksilāze piruvātu
dekarboksilē līdz acetaldehīdam un C0

2:

CH
3
-C-[ČOOIH - CH

3
-Cf° +Co,.

0
H

pirovīnogskāb? acetaldehīds

Sī reakcija ir neapgriezeniska. Piruvātdekarboksilāzes koferments

šajā gadījumā ir tiamīnpirofosfāts —
tiamīna (B: vitamīna) un

pirofosforskābes esteris —, kas izpilda kofermenta funkcijas dau-

dzās a-ketoskābju dekarboksilācijas reakcijās.
Acetaldehīdu, kas izveidojas reakcijas rezultātā, NAD+ atkarīgā

alkoholdehidrogenāzereducē līdz etilspirtam:

Ji
CH

3
-CC: *NAD• H

2=tCHjCHpr-UNAD*
И

acetatdehFds etilspirts
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Ūdeņraža donors ir 3-FGA (tāpat ka pienskabaja rūgšana).
Spirta rūgšanas procesu summāri var izteikt šādi:

C 6HI206+ 2Pn + 2ADF—>-2CH 3CH2OH+ 2C02+ 2ATF+ 2H 20

Sajā vienādojumā redzams, ka enerģijas ieguve abos šajos proce-

sos — homofermentatlvajā pienskābajā un spirta rūgšanā — ir

vienāda. Abos gadījumos, saraudzējot vienu glikozes molekulu, ro-

das divas ATF molekulas. Procesos atšķirīgi ir tikai galējie elek-

trona akceptori. Bez tam, ja homofermentatīvās pienskābās rūgša-
nas rezultātā radusies pienskābe pēc oksidēšanās-reducēšanās pa-

kāpes būtībā neatšķiras no heksozes (notiek tikai atsevišķu oglekļa
atomu oksidēšanās-reducēšanās pakāpes izmaiņas molekulas ietva-

ros), tad spirta rūgšanas gadījumā ir skaidri izteikts

starpmolekulārs sadalījums reducētās (etilspirts) un

oksidētās (CO2) molekulās. ,
Pirmo reizi principiāli jauni atklājumi rūgšanas procesu izpētē

tika izdarīti, pētot raugu izraisīto spirta rūgšanu. Atgādinām: pē-
tot tieši spirta rūgšanu, L. Pastērs pierādīja, ka tas ir ar noteiktu

mikroorganismu — raugu — dzīvības norisēm saistīts process.

L. Pastērs atklāja, ka brīva gaisa skābekļa piekļūšana inhibē spirta
rūgšanu un aktivē elpošanu. So parādību nosauca par Pastēra

efektu. Pastēra .efekts ir raugiem raksturīgais dažādo enerģijas
ceļu savstarpējās iedarbības rezultāts. Viena no šīs mijiedarbības
izpausmēm ir glikolīzes substrāta fosforilācijas procesa un elpo-
šanas ķēdes oksidatīvās fosforilācijas procesa konkurence par ADF

un neorganisko fosfātu.

1891. gadā izcilais vācu bioķīmiķis un organiskās ķīmijas spe-
ciālists E. Fišers (E. Fischer, 1852—1912) konstatēja, ka sausu

raugu ūdens izvilkumam piemīt fermentatīva aktivitāte un spēja
šķelt maltozi glikozē. E. Fišers par savu atklājumu ziņoja pirms
brāļu G. un E. Buhneru (H. Buchner, E. Buchner) 1897. gadā
publicētā atklājuma, kurā tie ziņoja, ka spirta rūgšana var notikt

ārpus šūnas. Izrādījās, ka raugu bezšūnu ekstrakti pārvērš ogļhid-
rātus etanolā. Pēc šī atklājuma sākās procesa detalizēta (ķīmiska)
izpēte, kura turpinājās līdz 20. gs. četrdesmitajiem gadiem. Pirmo

reizi tika pierādīta neorganiskā fosfora ieslēgšana šajā procesā
un fosforilēto savienojumu nozīme (Иванов, 1905; Harden, Young,
1905). Tika noskaidrota atsevišķu reakciju daba, to katalizējošie
fermenti, metabolismā starpprodukti, kofermenti un savstarpējās
enerģētiskās pārveidnes. 1933. gadā H. Embdens (#. Embden) un

O. Meijerhofs (O. Meyerhof) izstrādāja pilnīgu spirta rūgšanas
shēmu. Beidzot K. Neibergs (K. Neuberg), pētot spirta rūgšanas
mehānismu, konstatēja vēl vienu svarīgu zemāko dzīvības formu

metabolismā īpatnību — ārkārtējo elastīgumu. (Pastēra efekts arī

ir metabolismā elastīguma piemērs.) Metabolismā elastīgums, kas

piemīt vairumam zemāko dzīvības formu, ir raksturīgs pirmajam
evolūcijas posmam, kad evolūcijai bija fizioloģisks, funkcionāls

raksturs.
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К. Neibergs konstatēja, ka, izmainot spirta rūgšanas procesa
standarta apstākļus, tajā var veidoties pavisam citi produkti.
lepriekš aprakstīto normālo rūgšanu K. Neibergs nosaucapar p i r-

mo rūgšanas veidu. Ja glikozi raudzējošiem raugiem pie-
vieno bisulfītu (hidrogēnsulfītu), tad galvenais rūgšanas produkts
ir glicerīns. Izrādījās, ka bisulfīts veido kompleksu ar acetaldehīdu

un tas vairs nevar funkcionēt kā elektronu akceptors:

CH3-C(°+ NaHS0
3-CH

3
-crfo,Na.

H X
H

Rezultātā elektroni no NAD•H2 pāriet uz fosfodioksiacetonu, kas

reducējas par 3-fosfoglicerīnu. Fosfoglicerīns defosforilējas, un vei-

dojas glicerīns. Bez glicerīna vidē uzkrājas arī acetaldehīds (kom-
pleksā ir bisulfītu), etanols un С02, bet pēdējo divu produktu vei-

došanās ir ievērojami nomākta. Spirta rūgšanu, kas notiek bisulfīta

klātbūtnē, nosauca par K. Neiberga rūgšanas otro

veidu. Sajā gadījumā procesa enerģētiskais iznākums ir divas

reizes mazāks nekā normālā spirta rūgšanā, jo viena trioze tiek

nevis oksidēta, bet gan reducēta līdz glicerīnam.
Parasti spirta rūgšanai vides pH ir robežās no 3 līdz 6, bet, ja

vide ir sārmaina, piemēram, NaHC0 3 klātbūtnē, uzkrājas glicerīns.
Izrādījās, ka sārmainā vidē acetaldehīds nespēj akceptēt elektro-

nus — šajos apstākļos tas piedalās dismutācijas reakcijā, kurā

veidojas etiķskābe un etilspirts. Elektronu akceptors, tāpat kā

iepriekšējā gadījumā, ir fosfodioksiacetons. Rūgšanas procesu

sārmainā vidē var izteikt šādi:

2C6H 1206—^2C3H803+CH3COOH +CH3CH2OH + 2C02

glikoze glicerīns etiķskābe etilspirts

Spirta rūgšanu sārmainā vidē nosauca par K. Neiberga rūg-
šanas trešo veidu.

Mikroorganismi, kas izraisa spirta rūgšanu

Liela praktiskā nozīme ir galvenajiem etilspirta producen-
tiem — raugiem. Raugi ir aerobi eikarioti ar pilnīgi noformētu el-

pošanas aparātu, anaerobos apstākļos tie veic spirta rūgšanu, t. i.,

enerģiju iegūst no substrāta fosforilācijas.
Raugu konstruktīvajam metabolismam raksturīgas labi at-

tīstītas biosintēzes spējas. Ir raugu sugas, kas labi attīstās vien:

kāršās sintētiskās barotnēs; tie spēj sintezēt nepieciešamos orga-

niskos savienojumus. Ir sugas, kurām nepieciešami daži В grupas

vitamīni gatavā veidā. Raugu augšanu var stimulēt, pievienojot
barotnei vielas, kas satur vitamīnu, aminoskābju un cukuru kom-

pleksu.
Raugi pieder pie dažādām sēņu klasēm un dalās īstajos un ne-

īstajos raugos. īstie raugi veido sporas (galvenokārt ietilpst Asco-



185

mtjcetes klasē). Neīstie — tā saucamie asporogēnie raugi —

spo-

ras neveido.*
V. Kudrjavcevs sistematizēja īstos raugus un iedalīja tos trīs

dzimtās: Saccharomycetaceae, Saccharomycodaceae, Schizo-

saccharomycetaceae.**
Saccharomycetaceae dzimtā ir 10 ģintis. Veģetatīvās vairošanās

veids — pumpurošanās. Sajā dzimtā ietilpst raugi, kurus plaši iz-

manto rūpnieciskai etilspirta ieguvei, maizes cepšanai, vīna un alus

darīšanai. Otras dzimtas
— Saccharomycodaceae —

trim ģintīm
raksturīga polāra pumpurošanās (pumpurveida dalīšanās). Schizo-

saccharomycetaceae dzimtas raugi veģetatīvi vairojas daloties.

Āfrikā vienu no šīs dzimtas raugiem — Schizosaccharomyces
pombe — izmanto spirta ieguvei. Neīstie (asporogēnie) raugi ap-
vienoti Crytococcaeae dzimtā. Sie raugi pumpurojas un dažreiz

veido micēliju.*** Vairumam šo raugu nepiemīt raudzēšanas spēja.
Cryptococcaceae dzimtā ir raugi, kuri ir mikroorganismu olbal-

tumvielu producenti, tāpēc tiem ir liela praktiska nozīme (Candida,

Torulopsis, Trichosporon, Rhodotorula ģinšu raugi).
Raugu darbību praktiski izmanto virknē rūpniecības nozaru

(vīna rūpniecība, spirta ražošana, alus darīšana un maizes cep-

šana). Spirta ražošanai ar raugu palīdzību par izejvielu izmanto

augu izcelsmes ogļhidrātus (kartupeļus un graudaugus), pārtikas

rūpniecības (melasi) un celulozes rūpniecības atkritumproduktus
(atsārmus), kā arī dažādus lauksaimniecības atkritumus un kok-

snes hidrolizātus. Rūgšanu veic dažādas raugu Saccharomyces cere-

visiae rases. Vīnu gatavo, saraudzējot vīnogu sulu, bet alu —, sa-

raudzējot no sadiedzētiem miežiem iegūto alus misu.

Baktērijas. Dažādu grupu baktērijas anaerobos apstākļos spēj
uzkrāt etilspirtu. Etilspirts ir arī viens no klostrīdiju un enterobak-

tēriju izraisīto rūgšanu produktiem, bet tā veidošanās ceļš atšķi-
ras no raugu izraisītās rūgšanas. Sajās grupās acetaldehīds nevei-

dojas, dekarboksilējoties piruvātam, bet gan reducējoties acetil-

fosfātam, kurš savukārt ir fosforoklastiskās reakcijas produkts:

CH.-C-COOH+Pn =CH
3
-Cf° +НСOOН

0
°~P

pirovnogskābe acetitfosfāts skuirskābe

Nacionālā spirta dzēriena «pulkes» iegūšanai Meksikā izmanto

baktēriju Zymomonas mobilis. Te glikozes šķelšana līdz pirovīnog-

* Asporogēnie raugi pieder Deuteromyces klasei (tulk. piez.).
** īstos raugus iedala dzimtās atkarībā no veģetatīvās vairošanās veida

(tulk. piez.).
*** Neīstie raugi pumpurojoties var veidot ne vien micēliju, bet arī pseido-

micēliju (tulk. piez.).
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skābei notiek pa Entnera—Dudorova ceļu, kas radās ievērojami vē-

lākā evolūcijas procesa posmā (209. lpp.). Bet pirovīnogskābes tā-

lākā pārvēršana Zymomonas mobilis un raugiem ir vienāda. Tās

rezultātā rūgšanas produkti veidojas vienādās molārās attiecībās

(divas molekulas spirta un divas molekulas oglekja dioksīda uz

vienu glikozes molekulu), bet Zymotnonas mobilis un raugu veido-

tajā spirta molekulā oglekļa atomi ir dažādas izcelsmes. Raugu
spirta rūgšanā spirta oglekļa atomi ir no 1., 2. un 5., 6. glikozes
oglekļa atomiem, bet baktēriju Zymomonas mobilis

— no 2., 3. un

5., 6. glikozes oglekļa atomiem.

Zymomonas mobilis — gramnegatīvas, kustīgas, īsas nūjiņas.
Raksturīga augsta biosintētiskā aktivitāte (aug vienkārša sastāva

sintētiskā barotnē tikai tad, ja kā augšanas faktors ir pievienota
pantotēnskābe). Anaerobas. Vienīgais enerģijas iegūšanas veids —

spirta rūgšana. Tomēr baktērijas var augt molekulārā skābekļa
klātbūtnē, jo tām ir ferments katalāze. Z. mobilis šūnās atrasti arī

citohromi.

Heterofermentatīvās pienskābes baktērijas uzkrāj barotnē

spirtu, metabolizējot glikozi pa oksidatīvo pentozes fosfāta ceļu
(202. lpp.). Fermentatīvu reakciju rezultātā izveidojas acetilfosfāts.

Acetilfosfātam reducējoties divās pakāpēs, izveidojas etilspirta mo-

lekula.

Raugiem līdzīga spirta rūgšana konstatēta obligāti anaerobajai

baktērijai Sarcina ventriculi. Bez etanola un C0
2 veidojas arī etiķ-

skābe, pienskābe, molekulārais ūdeņradisun nedaudz acetona. Lielā

galaproduktu dažādība S. ventriculi baktērijām ir tāpēc, ka, gliko-
lītiski saraudzējot glikozi, izveidojies piruvāts tālāk var metabo-

lizēties dažādi: reducēties līdz pienskābei, dekarboksilēties un pēc
tam reducēties (kā tas ir raugiem) vai arī fosforoklastiski šķelties,
kam seko oksidēšanās un reducēšanās.

Minētie dati dod priekšstatu par to, cik plaši dažādās mikro-

organismu grupās ir izplatīta etilspirta veidošanās un cik dažādi

ir tā izveidošanas metabolismā ceļi. Var secināt, ka etilspirta uz-

krāšanās kultūras šķidrumā kā tāda nevar norādīt etilspirtu vei-

dojošā procesa vietu evolūcijas gaitā. Baktērijām etilspirts var būt

viens no galaproduktiem gan evolucionāri agrīnajos (glikolīze),
gan vēlākajos (oksidatīvais pentozes fosfāta cikls, Entnera—Dudo-

rova ceļš) anaerobajos enerģētiskajos procesos. Visizteiktāko

spirta rūgšanu tās «klasiskajā» formā kā vienu no «piruvāta lik-

teņa» variantiem donora-akceptora problēmas risinājumā glikolī-
zes procesā novēro eikariotiem

— raugiem. Tas, mūsuprāt, nevar

būt par pamatu, lai apšaubītu spirta rūgšanas vietu anaerobo ener-

ģētisko procesu evolūcijā. Jau tika minēts,ka raugiem ir noformēts

elpošanas aparāts — augstākas pakāpes enerģijas ieguves veids.

Rūgšanas process raugos notiek tikai elpošanai nelabvēlīgos ap-

stākļos. Ja šūnā rodas anaerobi apstākļi, noteiktā secībā sāk fun-

kcionēt divas fermentatīvas reakcijas: piruvāts—�acetaldehīds—»-

—^-etilspirts.
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Propionskābā rūgšana

Abu jau apskatīto rūgšanas tipu rūgšanas specifiku nosaka tikai

piruvāta tālākais liktenis, tāpēc piruvāts ir šo procesu centrālais

savienojums. Pēc organiskās vielas molekulas metabolizēšanās līdz

piruvātam uz šī substrāta bāzes iespējams dažāds donora-akceptora
problēmas risinājums. Galvenais sekojošo metabolisko reakciju uz-

devums ir NAD+ molekulas reģenerēšana un atgriešana šūnas me-

tabolismā. Tieša piruvāta reducēšana pienskābē ar NAD-H 2 reali-

zējas pienskābajā rūgšanā. Spirta rūgšanā tiek realizēta otra

NAD+ reģenerēšanas iespēja — ūdeņraža pārnešana no NAD-H 2

uz piruvāta metabolismā fragmentiem. To veic raugi un dažas bak-

tēriju sugas. Trešā iespēja ir saistīta ar sintēzes procesu — piru-
vāta molekulas sarežģīšanu, kuras rezultātā rodas akceptors, kas

spēj uzņemt ūdeņradi no NAD • H
2. Tāda iespēja rodas, ja pēc

C0 2 pievienošanas piruvāta molekulai veidojas četrlocekļu oglekļa
skelets. So procesu sauc par oglekļa dioksīda hetero-

trofo asimilāciju. Pirmo reizi oglekļa dioksīda heterotrofo

asimilāciju, pētot propionskābes baktēriju Propionibacterium pen-
tosacetum* glicerīna saraudzēšanu, novēroja H. Vuds un X- Verk-

mans (H. Wood, C. Werkman) 1936. gadā. Piruvāta karboksilēšana

dikarbonskābē ir nosaukta par Vuda —Verkmaņa reakciju. (Mikro-
organismos ir konstatētas dažādas piruvāta vai tā fosforilētā atva-

sinājuma karboksilēšanas reakcijas. Mūsdienās pierādīts, ka

51. att. Shēma, kas attēlo pirovīnogskābes pārvēršanu propionskābe propion-

skābajā rūgšanā:

f, — metilmalonil-KoA-karboksiltransferāze; f2 — malātdehidrogenāze; f3 — fumarāze;
f
4

— sukcinātdehidrogenāze: f5 — KoA-transferaze; fe — metilmalonil-KoA-izomeraze (pēc

Dagleg, Nicholson. 1973; Rose. 1971)

* «Berdžija noteicēja> pēdējā izdevumā 1974. gadā tā nosaukta par Pro-

pionibacterium acidi-propionici.
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karboksilēšanas reakcijas notiek visos heterotrofajos mikroorganis-
mos, kā arī augstāko augu un dzīvnieku šūnās. Bez tam dabā vēl

plašākā mērogā notiek C02 saistīšana autotrofos organismos he-
mosintēzē un fotosintēzē.)

Propionskābajā rūgšanā realizējas trešā piruvāta pārveidoša-
nās iespēja — tā karboksilēšana un jauna ūdeņraža akceptora —

oksāletiķskābes izveidošana. Pirovīnogskābes reducēšana propion-
skābē propionskābes baktērijās notiek sekojoši (51. att.). Piro-

vīnogskābes karboksilācijas reakciju katalizē biotīnatkarīgs fer-

ments. C02 grupas donors ir metilmalonil-KoA. Transkarboksilā-

cijas reakcijas rezultātā rodas oksāletikskābe (OES) un propio-
nil-KoA:

mctilm alonil- Ко А

r-u karboksiitransferāze

VH 3 ļ
CH,-C-COOH �COOH -CH-CO~S-KoA

3
II
®

piruvāts metilmalonil-KoA

=T COOH-CH,-C-COOH+CH.-CH2
-CO~S-KoA.

2
II
0

oksāletiķskābe(OES) propionit-KoA

Apskatīsim abu reakcijas produktu (OES un propionil-KoA)
tālāko likteni un viena reakcijas substrāta

— metilmalonil-KoA—

rašanos (ja rūgšanas substrāts ir, piemēram, dioksiacetons vai gli-
cerīns, pirovīnogskābes galvenais avots ir vai nu heksožu glikolī-
tiskā šķelšanās, vai arī to oksidatīvā pārveidošana). Oksāletikskābe

trīs fermentatīvu reakciju rezultātā (šīs reakcijas ir analogas tri-

karbonskābju cikla reakcijām) pārvēršas par dzintarskābi:

malatdehidrogenāze

1)COOH-CH
2
-C-COOH +NAD-H,==2

II 2

OES 0

=COOH-CH2-CHOH-COOH +NADt;

ābolskābe

fumarāze

2) COOH-CH
2
-CHOH-COOH sfc

ābolskābe

соон-сн=сн-соон �н
2
о;

fumārskābe

sukcinātdehidrogenāze

3)COOH-CH=CH-COOH* NAD • Hsk
fumārskābe

ss COOH-CH
2
-CH

2
-COOH +NAD

+

.
dzintarskābe
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t un 3. etaps ir reducējošie etapi. Tie noris ar NAD •H
2

molekulas

piedalīšanos, kas radies 3-FGA oksidēšanas un piruvāta oksidatīvās

dekarboksilācijas rezultātā (252. lpp.).
Nākošā reakcija ir KoA grupas pārnešana no propionil-KoA

uz sukcinātu, kuras rezultātā izveidojas sukcinil-KoA un propion-
skābe. Reakciju katalizē KoA-transferāze:

KoA-transferāze '

COOH-CH
2
-CH

2
-COOH + CH3-CH2

-CO~S-KoA=l=:
dzintarskābe propionil-KoA

=COOH-CH-CH
2
-CO~S-KoA*CH

3
-CH-COOH.

sukcīnit-KoA propionskāhe

Propionskābe tiek izvadīta no procesa un uzkrājas ārpus šūnas.

Sukcinil-KoA ar izomerāzes palīdzību pārvēršas metilmalonil-

KoA:

metilmalonil-KoA- izomerāze

COOH-CH
2
-CH

2

-CO~S-KoA=i
sukcinil-KoA

COOH-CH-CO~S-KoA.

rr.etilmaloml-KoA

Izomerāzes koferments ir vitamīns Bi2. Propionskābajā rūgšanā

izomerācijas reakciju uzskata par centrālo, jo tajā tiek sagatavots
propionskābes priekštecis. Tātad propionskābes veidošanās no piro-
vīnogskābes ir divu savstarpēji saistītu ciklu

— vienoglekļa frag-
menta un kofermenta A pārnešanas cikla — funkcionēšanas rezul-

tāts.

Koferments A, kas aktīvi piedalās propionskābajā rūgšanā, pie-
der mononukleotīdu grupai (52. att.). Tas sastāv no adenīna, D-ri-

bozes, pirofosfāta grupas un peptīdam līdzīga savienojuma, kura

sastāvā ir pantotēnskābe — vēl viens В grupas vitamīns. Kofer-

menta A funkcija ir acilgrupas (RCO~) pārnešana. KoA acilgrupa
ir tioesteris. Tioestera saite, kas veidojas starp skābes karboksil-

grupu un KoA tiola grupu, ir makroerģiska.
Tātad iepriekš apskatītajā virknē reakciju notiek propionskābes

izveidošanās. Tomēr propionskābā rūgšana ir sarežģīts process,
kurā galvenie rūgšanas produkti blakus propionskābei ir etiķskābe
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un CGy Pamatproduktu stehiometrisko attiecību izpēte parādīja,
ka ideālā gadījumā uz katru līdz etiķskābei un C0

2
oksidētu piru-

vāta molekulu ir divas piruvāta molekulas, kas tiek reducētas līdz

52. att. Koferments А:

1 — adenīns; 2 — D-riboze; 3 — pirofos-
fata grupa; 4 — pantotēnskābe; 5 — pepti-
dam līdzīgs savienojums — pantotenil-Ķ-
-aminoetantiols(pēc Dagley, Nicholson, 1973)

propionskābei.
Apskatīsim piruvāta pārvēr-

šanas ceturto ceļu, kurā veido-

jas etiķskābe un CCV Seit do-

nora-akceptora problēmas risi-

nājums ir sarežģītāks, jo no-

tiek oksidēšanās-reducēšanās

reakcijas, kuras iesaista jau-
nas NAD+ molekulas. Piruvātu

oksidatīvi dekarbolizē ar ko-

fermenta A starpniecību:

piruvātdehidrcgenSze

CH
3
—C-COOH � NAD** KoA-SH ■ -

II
0

piruvāts

-*CH
3

-C^°*C0
2

*NAD-H
2
.

S-KoA

acetil-KoA

Procesu katalizē piruvātdehid-
rogenāzes fermentu komplekss,
un praktiski tas ir neapgrieze-
nisks. Rezultātā veidojas ace-

til-KoA — savienojums ar aug-

sti enerģētisku tioestera saiti.

Acetilgrupa ar fermenta fos-

fotransacetilāzes palīdzību tiek

pārnesta uz neorganisko fos-

fātu. Rezultātā rodas acetilfos-

fāts un reģenerējas koferments

A:

*Р
П

+KoA-SH.
3)n 3 I

S-KoA O~P

acetit-KoA acetitfosfāts

Sajā reakcijā tioestera saitē

ieslēgtā enerģija realizējas ace-

tilfosfāta makroerģiskajā fos-

fāta saitē.
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Un beidzot,acetilfosfāts fosfāta grupu pārnes uz ADF, rezultātā
veidojas ATF un etiķskābe:

ccettlkināze

*ADF =ATF+CH СООН.
\ 3

O~P acetots

acetilfosfāts

Tādējādi metabolismā posmā no piruvāta līdz acetātam veido-

jas viena NAD-H
2 molekula un viena ATF molekula. Sī posma

enerģētiskā nozīme ir acīm redzama un paskaidrojumus neprasa.
Tāds ir ceturtais ar etiķskābes un C02 izveidošanos saistītais

donora-akceptora problēmas risinājums.
Salīdzinot ar jau apskatītajiem rūgšanas veidiem (pienskābo

un spirta rūgšanu), propionskābā rūgšana ir ievērojami sarežģī-
tāka. Bez rūgšanas pamatproduktiem (propionskābes, etiķskābes
un C02) propionskābes baktēriju kultūras šķidrumā konstatēts da-

žāds daudzums pienskābes, skudrskābes, izobaldriānskābes, dzin-

tarskābes, etilspirta, propilspirta, etiķskābes un propionskābes al-

dehīda, acetona, kā arī diacetila. Rūgšanas galaproduktu sastāvs

ir atkarīgs no baktēriju kultūras, barotnes sastāva un kultivēšanas

apstākļiem. Tas attiecas gan uz produktu kvalitatīvo, gan kvanti-

tatīvo sastāvu.

Teorētiski propionskābajā rūgšanā no pusotras glikozes mole-

kulas veidojas četras ATF molekulas. Tomēr tika konstatēts, ka

enerģētiskais iznākums ir ievērojami lielāks (6 ATF molekulas).
lespējams, ka papildu ATF avots ir dažām propionskābajām baktē-

rijām konstatētā ar ATF veidošanos saistītā fosforklastiskā piru-
vāta šķelšana:

1)CH -C-COOH + P =CH -Cf +НСOOН-
-3 ļļ 3 4

0~P

piruvāts acetilfosfāts skudrskābe

2) CH
3

�ADF=ATF*CHCOOH

O~P

acetilfosfāts etiķskābe

Propionskābās rūgšanas enerģētiskā efektivitāte ir saistīta arī ar

jaunu metabolismā iespēju: transkarboksilācijas un izomerizācijas
reakciju izveidošanos, kā arī KoA atvasinājumu piedalīšanos pro-
cesā. Dikarbonskābes izveidošana no pirovīnogskābes, tiešas kar-

boksilācijas vietā izmantojot transkarboksilācijas mehānismu, no-

vērš papildu enerģijas izmantošanu šajā propionskābās rūgšanas
posmā. Tāpēc propionskābo rūgšanu var uzskatīt par pilnīgāko
enerģijas ieguves veidu anaerobos apstākļos.
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Propionskābes baktērijas

Propionskābes baktērijas zemāko dzīvības formu evolūcijas pro-

cesā ieņem īpatnēju vietu un ir apvienotas Propionibacterium ģintī.
Tās ir grampozitīvas, nekustīgas, nesporulējošas, pleomorfas. «Ber-

džija noteicēja» pēdējā izdevumā (1974) Propionibacterium ģinti

pārstāv 8 sugas.

Propionskābes baktērijas sastopamas atgremotāju dzīvnieku

gremošanas traktā, pienā, kā arī cietajos sieros. Dažādām sugām
ir dažāda attieksme pret skābekli. Dažas no baktērijām dod priekš-
roku aerobiem apstākļiem, unpat visanaerobākās formas labāk aug

tad, ja vidē ir nedaudz skābekļa. Tādējādi propionskābes baktērijas
visumā var pieskaitīt mikroaerofiliem.

Šīs baktērijas enerģiju var iegūt ne tikai klasiskajā propionskā-
bajā rūgšanā. Kaut gan propionskābes baktērijām glikolītiskais gli-
kozes šķelšanas veids ir galvenais, kurā veidojas obligātais starp-
produkts — piruvāts —, tām ir konstatēts arī heksozomonofosfāta

ceļš (HMF), trikarbonskābju cikla reakcijas, aktīva «flavīnu elpo-
šana» un ar elpošanas ķēdi saistītā oksidatīvā fosforilācija. Katra
minētā glikozes šķelšanas ceļa ieguldījums kopējā enerģētiskajā
metabolismā ir atkarīgs gan no baktērijas sugas, gan no konkrē-

tiem ārējiem apstākļiem. Propionskābes baktēriju evolūcija no-

teikti ir saistīta ar piemērošanos aerobiem apstākļiem. Tām kon-

statēts Pastēra efekts: gaisa skābekļa klātbūtnē tās pārslēdzas uz

elpošanu. Bez tam propionskābes baktērijām konstatēti citohromi,
citohromoksidāze un katalāze, t. i., elektrontransporta ķēdes kom-

ponenti, kas nodrošina elektronu pārnešanu un to mijiedarbību ar

molekulāro skābekli, kā arī fermenti — izveidojušies ūdeņraža per-
oksīdu neitralizētāji. Propionskābes baktēriju aerobajā metabo-

lismā liela nozīme ir «flavīnu elpošanai», kuru uzskata par gal-
veno saiti, kas šīs baktērijas saista ar molekulāro skābekli. «Fla-

vīnu elpošanas» procesā notiek divu elektronu pārnešana no fla-

voproteīdiem (FP) uz molekulāro skābekli. Rezultātā veidojas
ūdeņraža peroksīds, kuru šķeļ baktēriju katalāze. «Flavīnu elpo-
šanas» enerģētiskā efektivitāte ir ļoti zema.

Aerobos apstākļos galējais elektrona akceptors no NAD •H2 ir

molekulārais skābeklis, bet anaerobos apstākļos tas var būt fuma-

rāts, nitrāts v. c. Elektronu transports elpošanas ķēdē ir saistīts

ar ATF veidošanos, tomēr oksidatīvās fosforilācijas efektivitāte

ir zema. To var izskaidrot ar saistības mehānismu nepilnību. Tādē-

jādi propionskābes baktēriju grupā pirmo reizi sastopamies ar tā-

dām prokariotu formām, kam piemīt dažādas enerģētiskās iespējas.
Tās izpaužas sarežģīti organizētā enerģētiskās vielu maiņas fer-

mentu aparātā. Pēc L. Vorobjovas domām, propionskābes baktē-

rijās var novērot divas tendences: pirmā ir anaerobā enerģijas
ieguves pamatveida uzlabošana, otrā

— pielāgošanās aerobiem

apstākļiem un pat racionāla molekulārā skābekļa izmantošana.

Evolūcijas gaitā propionskābes baktēriju konstruktīvā meta-
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bolisma fermentu aparāts ir sarežģījies un propionskābes baktēri-

jas ir kļuvušas neatkarīgākas no ārējās vides organiskajiem savie-

nojumiem. Propionskābes baktērijām ir labi attīstītas biosintētis-

kās spējas. Baktērijas var augt vienkāršās sintētiskās barotnēs,

izmantojot neorganiskos amonija sāļus kā vienīgo slāpekļa avotu,
tad, ja barotnei pievieno pantotēnskābi un biotīnu, dažām sugām
arī tiamīnu. Daļai propionskābes baktēriju konstatēta spēja fiksēt

slāpekli.
Propionskābes baktērijas piedalās sieru gatavošanā. Pēc pien-

skābās rūgšanas, kad laktoze pārvērsta pienskābē, sāk vairoties

propionskābes baktērijas, kas pienskābi saraudzē tālāk etiķskābē
un propionskābē. Sīs skābes veido siera specifisko aso garšu. Mūs-

dienās propionskābes baktērijas izmanto mikrobioloģiskajā rūpnie-
cībā kā vitamīna 812 producentu.

Sviestskaba rūgšana

Nākošais donora-akceptora problēmas risinājums uz piruvāta
glikolītiskās veidošanās bāzes ir sviestskābā rūgšana. Sviestskā-

bajā rūgšanā bez jau zināmajām reakcijām izveidojas arī konden-

sācijas reakcija C2+C2—>-C 4,kuras rezultātā rodas C4
— akcep-

tora skābe. Sīs skābes liktenis ir atkarīgs no nepieciešamī-
bas akceptēt rūgšanas procesā izdalījušos ūdeņradi no NAD -Иг,
kas savukārt ir saistīts ar ūdeņraža noplūdi uz konstruktīvajiem
procesiem. Rūgšanas procesā veidojas dažādi galējie C 4 produkti
ar dažādu reducētības pakāpi. Raksturīgs rūgšanas C 4 produkts
ir sviestskābe. Sāds rūgšanas tips raksturīgs Clostridium ģints
baktērijām. Bez C 4 savienojumiem klostrīdiju izraisītajā rūgšanā
veidojas acetons, etanols, izopropanols, etiķskābe, pienskābe,
skudrskābe, kā arī gāzveida produkti — amonjaks, oglekļa dioksīds

un molekulārais ūdeņradis.

Sviestskābajai rūgšanai ir daudz galaproduktu, tāpēc ilgu laiku

to uzskatīja par neregulējamu rūgšanu. Tomēr, rūpīgi izpētot pro-

cesu, izdevās noskaidrot galaproduktus un atkarībā no to sastāva

klasificēt dažādu klostrīdiju sugu izraisītās rūgšanas. Var izdalīt

vismaz divus rūgšanas tipus, kuriem ir atšķirīgas dažas pа -

pildu reakcijas, kas pievienojas pamatprocesa shēmai. Tās

ir sviestskābā un acetonbutilā rūgšana.* Clostridium ģints bak-

tērijas, kas veic klasisko sviestskābo rūgšanu, veido sviestskābi,

etiķskābi, CO2 un H 2, bet nav spējīgas vidē uzkrāt neitrālus pro-
duktus. Tāds rūgšanas tips ir raksturīgs C. buturicum, C. pasteu-

* Daži autori izšķir divu veidu acetonbutilo rūgšanu: īstā acetonbutilā

rūgšana, ko izraisa C. acetobutulicum, un tā saucamā izopropilā rūgšana, kas

loti atgādina iepriekšējo, bet acetona vietā veidojas izopropilspirts. Uzskata, ka

izopropilo rūgšanu veic C. butylicum. Bet «Berdžija noteicēja» pēdējā izdevumā

C. butylicum kā atsevišķa suga nav izdalīta.
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53. att. Klostrīdiju izraisīto rūgšanas procesu galveno produktu veidošanās
shēma (pēc Schlegel, 1972; Rose, 1971)

rianum, C. beijerinckii, C. rubrum v. c. Clostridium ģints baktēri-

jas, kas veic acetonbutilo rūgšanu, vienmēr veido sviestskābi un

virkni citu skābju, bet tām ir raksturīga arī neitrālu produktu (bu-
tilspirta, etilspirta, izopropilspirta, acetona) uzkrāšana fermentā-

cijas vidē. Neitrālus produktus rūgšanas procesā veido C. acetobu-

tulicum, C. barkeri, C. sticklandii, C. felsineum, C. sporogenes v. c.
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Clostridium ģints baktērijas iedala grupāsne tikai pēc rūgšanas
galaproduktiem, bet ari pēc raudzējamā substrāta veida. Pēc šīs

pazīmes klostrīdijas iedala saharolītiskajās klostrīdijās,
kuras kā rūgšanas substrātu izmanto ogļhidrātu tipa vielas (cieti,
celulozi), spirtus un organiskās skābes; proteolītiskajās
klostrīdijās, kuru rūgšanas substrāts ir olbaltumvielas, peptīdi un

aminoskābes; un purinolītiskajās klostrīdijās, kas speci-
fiski piemērojušās heterociklisku savienojumu (purinu un pirimi-
dīnu) saraudzēšanai. Apskatīsim klostrīdiju glikozes saraudzēša-

nas procesa ķīmiju, galveno uzmanību pievēršot fermentatīvo re-

akciju jaunajai secībai pēc piruvāta izveidošanās. Arī fermenta-

tīvo reakciju jaunā secība nosaka šī rūgšanas tipa specifiku

(53. att.).
Klostrīdijas šķeļ glikozi glikolītiski. Pirovinogskabe tiek «klas-

tiski» dehidrēta, un rodas aktīvā acetāta forma —acetil-KoA:

OL—C—COOH + NAD*+ KoA-SH —

3
II
0

pirovīnogskābe

— CH
3

+ C0
2
+NAD • H

2

S-KoA

acetil-KoA

Acetil-KoA — centrālais savienojums, no kura veidojas visi klos-

trīdiju izraisītās rūgšanas produkti.
Sviestskābes sintēze sākas ar divu acetil-KoA molekulu konden-

sāciju, ko katalizē ferments tiolāze:

СН
3
-С

?!:гo *СНз-С^
o

-*СНз-С-СН2

-С^
0

+ KoA-SH.

S-KoA S-KoA 0 S-KoA

acetii-KoA acetoacetil-KoA

Acetoacetil-KoA reducējas в-oksibutiril-KoA, piedaloties fermentam

B-oksibutiril-KoA-dehidrogenazei:

�NAD-H-,—CH �NAD*.

0 S-KoA ОН S-KoA

ocetoacetil-KoA p-oksibutinl - KoA
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Tālākā pārvēršanās notiek, no 6-oksibutiril-KoA atšķeloties
ūdens molekulai. So reakciju katalizē ferments krotonāze. Izvei-

dojas savienojums ar dubulto oglekļa saiti:

CH
3

— *H0

ОН S-KoA S-KoA

p -oksibutiril-KoA krotonit-KoA

Krotonil-KoA fermentatīvi reducējas par butiril-KoA:

CH
3

+NAD-H
2
—CH

3
-CH

2
-CH-C^

S-KoA S-KoA.

krotcni'.-KoA butiril-KoA

No butiril-KoA molekulas atšķeļas koferments A, un izveidojas
sviestskābe:

C^-CH^-CH-rC^
0

*H
2
O — CH

3
-CH--CH

2
-COOH + KoA-SH

S-KoA

bjtiril-KcA sviestskābe

Glikozes šķelšanas process C. butyricum noslēdzas ar sviestskā-

bes, etiķskābes un gāzu — C02 un H2
— izveidošanos.* (Vēlāk

apskatīsim citu galaproduktu veidošanās iespēju.) Acetonbutilās

rūgšanas klostrīdijām sviestskābes veidošanās notiek rūgšanas
sākuma posmā. Paskābinoties videi, inducējas to fermentu sin-

tēze, kas vidē uzkrāj neitrālos produktus, galvenokārt n-butanolu

un acetonu.

Divu secīgu fermentatīvu reakciju rezultātā no sviestskābes

priekšteča butiril-KoA veidojas n-butanols. Pirmajā reakcijā at-

šķeļas koferments A un vienlaicīgi notiek hidratēšanās, kā rezul-

tātā izveidojas sviestskābes aldehīds:

JO
CH

3-CH
2
-CH

2
+ NAD • H2

-"-

S-KoA

tutiril-KoA

JO
— CH

3
-CH2-CH

2
+NAD-+ KoA-SH.

N

H

sviestskābes aldehīds

* Daži C. buttjricum celmi vidē uzkrāj nedaudz n-butanola.
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Seko sviestskābes aldehīda reducēšana ar NAD• H2, un rodas n-bu-

tanols:

J)
CH

3
-CH

2
-CH

2
�NAD-H

2-*CH
3
-CH2-CH

2
-CH

2
OH*NAD*.

ч

н

sviestskābes aldehīds n-butanols

Acetona veidošanās ceļš sākas no acetoacetil-KoA (53. att.), kuru
deacilējot rodas acetoetiķskābe (1. reakcija). Acetoetiķskābi indu-

cibils ferments acetoacetātdekarboksilāze dekarboksilē acetonā

(2. reakcija):

0 S-KoA О ОН

acetcacetil-KoĀ acetoetiķskābe

r"jsj
2)CH

3
-C-CH

2
-;Cf i—CH,-C-CH 3+ CO,J

II I■■ \ j 3
II

3 2

0 OjH 0

acetoetiķskābe acetons

C. acetobutļjlicum papildu fermentatīvajās reakcijās veidojas
n-butanols un acetons. So reakciju fizioloģiskā nozīme ir neit-

rālu galaproduktu izveidošana. Sākumā videi ir neitrāls pH, bet

tas strauji krītas, uzkrājoties sviestskābei un etiķskābei. Acetonbu-

tilās baktērijas ir izstrādājušas paņēmienus pieaugošā skābuma

likvidēšanai, kuri sāk funkcionēt zemā pH un ierosina neitrālo pro-

duktu sintēzi. Vienlaikus notiek vides kopējā skābuma pazeminā-
šanās, kas arī liecina par šo baktēriju aktīvu pretestību nelabvēlī-

giem vides apstākļiem.
Pētot acetonbutilo baktēriju rūgšanas fizioloģiju, V. Sapošņi-

kovs (1884—1968) atklāja šīs rūgšanas divfāzu raksturu. Sī īpa-
šība vēlāk tika novērota vairumam to rūgšanas tipu, kuriem ir

raksturīgi vairāki galaprodukti. Divfāzu parādības pamatā ir cie-

ša konstruktīvo un enerģētisko procesu saistība. Sākumā, kad kul-

tūra aktīvi aug, pateicoties intensīvajiem biosintētiskajiem proce-

siem, notiek rūgšanā izveidotā reducētāja izmantošana konstruktī-

viem mērķiem. Tas savukārt ir saistīts ar vairāk oksidētu rūgšanas
galaproduktu sintēzi (I fāze). Augšanai palēninoties un kultūrai

pārejot stacionārā augšanas fāzē, reducētāja izmantošana konstruk-

tīviem mērķiem samazinās. Tāpēc to vairāk izmanto enerģētiskajos
procesos, un, likumsakarīgi, veidojas vairāk reducēti rūgšanas
galaprodukti (II fāze). Tādējādi konstruktīvā metabolismā mērogi
nosaka enerģētisko procesu raksturu un virzienu.
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Ka donora-akceptora problēmas risinājumā var novērtēt sviest-

skābes baktērijām raksturīgo fermentatīvo reakciju secību, kuru
rezultātā veidojas sviestskābe, un arī tos papildu fermentatīvos
etapus, kas izveidojušies, acetonbutilajām baktērijām sintezējot
n-butanolu un acetonu? Reakciju posmā no acetil-KoA līdz sviest-
skabei divas vietas notiek NAD •H

2 ūdeņraža saistīšana. n-Buta-
nola sintezē no butiril-KoA saistīta vēl ar diviem reducēšanas

etapiem. Tātad n-butanola veidošanās nav tikai pretdarbība pieau-
gošajam skābumam. Šajā papildu posmā visai efektīvi notiek rūg-
šanas procesa radušos NAD-H2 molekulu utilizācija.

Aplūkosim šādā pašā aspektā acetona sintēzi. Daļa acetoacetil-

KoA metabolizejas acetonā, un kā starpprodukts veidojas acetoetiķ-
skābe. Līdz ar to zūd daļa potenciālo ūdeņraža akceptoru, kas va-

rētu sviestskābes un n-butanola veidošanās gaitā pievienot atbil-
stošu ūdeņraža daudzumu no NAD-H2. Acetona sintēze tomēr ir

pats īsākais neitrālo produktu veidošanās ceļš, un, domājams, ka

baktērijām tas noteiktos apstākļos ir izdevīgi. Dažas klostrīdiju su-

gas spej acetonu fermentatīvi reducēt izopropanolā ar NAD •H
2

ūdeņradi, ta mēģinot kompensēt ar acetona sintēzi saistītos akcep-
toru zudumus.

CH
3
-C-CH

3
*NAD •H

2
— CH

3-CHOH-CH
3

*NAD*

0

acetons izopropanols

Pārējie klostrīdiju izraisītās rūgšanas produkti veidojas tajās fer-

mentatīvajās reakcijās, no kurām daļu jau iztirzājām, apspriežot
evolucionāri agrākos rūgšanas tipus.

Etiķskābe veidojas, piruvātam šķeļoties fosforklastiskā reakcijā.
Sīs reakcijas rezultātā acīmredzot veidojas arī lielākā daļa sviest-

skābajai rūgšanai raksturīgā ūdeņraža. Minētās reakcijas īpatnība:
tajā piedalās dzelzi saturoša olbaltumviela — ferredoksīns — elek-

tronu (ūdeņraža) pārnesējs. (Ferredoksīni ir olbaltumvielas ar

augstu negatīvo potenciālu, kas ir tuvs ūdeņraža potenciālam.
Atšķirībā no citohromiem ferredoksīnu dzelzs, kas pievieno un

atbrīvo elektronus, nav hēma veidā. Ferredoksīna molekulas sa-

stāvā ir arī neorganiskais sērs.)
C. buturicum fosforoklastiskās piruvāta šķelšanas fermentatīvo

reakciju secība parādīta 54. attēlā. Pirmajā posmā notiek pirovī-
nogskābes dekarboksilācija un aktīvā acetaldehīda-fermenta kom-

pleksa izveidošanās. Otrajā posmā koferments A pievieno acetil-

grupu, bet ferredoksīns — ūdeņradi. ledarbojoties fermentam hid-

rogenāzei, no reducētā ferredoksīna izdalās molekulārais ūdeņradis
(trešais posms), bet acetilgrupu ferments fosfotransacetilāze pār-
nes uz fosfātu (ceturtais posms). Pēc tam fosfāta grupa no acetil-
fosfāta tiek pārnesta uz ADF; izveidojas acetāts uz ATF.

Klostrīdijām ir aprakstīti arī citi molekulārā ūdeņraža veido-

šanas ceļi. Viens no tiem ir rūgšanas procesā radušās skudrskābes
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54. att. Fosforklastiskā piruvāta šķelšana klostrīdijas.
TPF—F! — pirvātdehidrogenaze, kuras koferments ir tiamīnpirofosfāts. Paskaid-

rojumi tekstā (pēc Racker, 1967)

fermentatīva šķelšana līdz C02 un H2, otrs — tieša molekulārā

ūdeņraža atbrīvošana no NAD •H2. Kā redzams, daba atradusi da-

žādus ceļus, kā atbrīvoties no ūdeņraža pārpalikuma un reģenerēt
ūdeņraža pārnesējus, atgriežot tos šūnu metabolismā.

Etilspirts klostrīdijās veidojas, reducējot aktīvo acetātu, kas ir

acetilfosfāta vai acetil-KoA veidā.

Interesanta Clostridium ģints metabolismā īpatnība ir oglekļa
dioksīda fiksācijas spējas tālāka attīstība. Pēc mūsdienu priekšsta-
tiem, klostrīdijas izmanto oglekļa dioksīdu par ūdeņraža galējo
akceptoru (vēl viens donora-akceptora problēmas risinājums), kā

arī sintezējot dažus metabolismā starpproduktus. Dažādām Clos-

tridium sugām ir pierādīta C02 fiksācija pie C 2 un Сз savienoju-
miem: acetil-KoA, piruvāta, propionil-KoA.

Arī sviestskābās rūgšanas enerģētiskais iznākums ir divi moli

ATF uz vienu molu saraudzētas glikozes. Tomēr ir iespējamas pa-

pildu reakcijas, kuru rezultātā šūnas var iegūt enerģiju, piemēram,
fosforklastiskajā piruvāta šķelšanā un oksidatīvās fosforilācijas
reakcijās, kas saistītas ar elektronu pārnešanu no NAD-H 2

uz fla-

voproteīdu. Pierādīts, ka dažas Clostridium sugas, augot barotnē

ar etanolu, acetātu vai glicīnu, izmanto šo primitīvo elektrontrans-

porta sistēmu.

Clostridium ģintsbaktērijas

Clostridium ģints jaunajām veģetatīvajām šūnām ir nūjiņas
forma, tās ir kustīgas (peritrihas), grampozitīvas. Novecojot tās

zaudē kustības spēju, uzkrāj granulozi — cietes tipa rezerves
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55. att. Klostrīdiju sporu veidošanās procesa shematisks attēls:

1 — jaunas veģetatīvas šūnas; 2, 3 — šūnas stacionāra fazē; 4, 5 — sporu veidošanas

stadijas; 6 — šūnas ar nobriedušām sporām (pēc Jerusa|imska, 1963)

vielu — un sāk veidot sporas. Sporu veidošanas procesā tās maina

formu, kļūstot vārpstveidīgas, jo sporas diametrs vienmēr ir lielāks

nekā veģetatīvās šūnas diametrs (55. att.).

Klostrīdijas ir obligāti anaerobas, tikai daži celmi, piemēram,
C. histolīļticum celmi, var augt gaisa klātbūtnē — tātad ir fakulta-

tīvi anaerobi. Strādājot tieši ar klostrīdijām, L. Pastērs atklāja
anaerobiozi, t. i., dzīvi bez skābekļa. Skābekļa toksiskā iedarbība

uz klostrīdijām ir saistīta ar flavīna fermentu lielo daudzumu un

citohromu un katalāzes trūkumu. (Mūsdienās iegūti dati, ka dažām

Clostridium sugām tomēr ir nedaudz katalāzes.) Flavīnu fermenti

pārnes ūdeņradi no oksidējamā substrāta uz skābekli. Veidojas
ūdeņraža peroksīds, kurš uzkrājoties saindē baktēriju šūnas. Klos-

trīdijām ir zināmi mehānismi, ar kuru palīdzību tās atbrīvojas no

skābekļa. Viens no aizsardzības paņēmieniem ir gāzu (CO2 un H2)
izdalīšana agrās baktēriju attīstības stadijās. Paaugstinoties gāzu
koncentrācijai vidē, skābeklis no tās tiek izspiests. Baktēriju kultū-

ras attīstības sākumā daļa šūnu absorbē skābekli un iet bojā, tādā

veidā radot piemērotus apstākļus citu šūnu attīstībai.

Jau minējām, ka klostrīdijas atkarībā no izmantojamā substrāta

iedala vairākās grupās: saharolītiskajās, proteolītiskajās un purino-
lītiskajās.

Saharolītiskās klostrīdijas izmanto ogļhidrātus: monosaharīdus

un polisaharīdus, kurus šīs baktērijas hidrolizē ar aktīviem amilo-
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lītiskajiem fermentiem. Liela grupa saharolltisko klostrīdiju ir pie-
mērojusies celulozes saraudzēšanai. So baktēriju augstais sub-

strāta specifiskums izpaužas tādējādi, ka tās monosaharīdus iz-

manto vāji vai neizmanto nemaz. Dažas saharolītiskās baktērijas
kā rūgšanas substrātu var izmantot pektīnvielas — augu starpšūnu
vielu. Pektīns ir metil-D-galakturonskābes polimērs. Skābei ir sa-

režģīta uzbūve. Pektinolītisko fermentu iedarbībā tā hidrolizējas
dažādos cukuros, skābēs un metilspirtā. C. felsineum sugas klostrī-
dijas satur aktīvu pektināzi un tāpēc var iegūtenerģiju pektīnvielu
sviestskābajā rūgšanā. Mērcējot linus, šai klostrīdiju sugai ir prak-
tiska nozīme šķiedras macerācijā.

Ir aprakstītas vairākas klostrīdiju sugas, kas ir specifiski pie-
lāgojušās organisko skābju un spirtu izmantošanai. Tā C. klugveri
enerģiju iegūst, saraudzējot etilspirtu un etiķskābi. Enerģijas avots

ir sistēmas etanols-etiķskābe saistītās oksidēšanās-reducēšanās re-

akcijas, kurās veidojas taukskābe (sviestskābe vai kapronskābe).
C. kluuveri enerģētiskajā procesā etanols funkcionē kā ūdeņraža
donors, bet etiķskābe — kā akceptors.

Proteolītiskās ir tās baktēriju sugas, kurām ir aktīvi

proteolītiskie fermenti, tādēļ tās ir spējīgas izmantot olbaltumvie-

las un peptīdus, tos hidrolizējot līdz aminoskābēm un pēc tam pa-

kļaujot enerģētiskiem procesiem. Sai grupai pieder C. putrificum,
C. histolļjticum, C. sporogenes un citas saprofītas sugas. Sīm su-

gām radniecīgas ir arī patogēnās baktērijas: C. botulinum — pro-

ducē botulīnu — eksotoksīnu, kas ir viena no visspēcīgākajām bio-

loģiskajām indēm; C. tetani — stinguma krampju nūjiņa, kas cil-

vēka organismā veido stinguma krampju (tetanus) toksīnu.

Aminoskābju saraudzēšanas mehānismu klostrīdijās atšifrēja
L. Stiklends (L. Stickland, 1935). Pierādīts, ka tas notiek amino-

skābju pāra saistītā oksidēšanā-reducēšanā, kur viena no amino-

skābēm oksidējas, bet otra — reducējas. Oksidējamās aminoskābes,
t. i., ūdeņraža donori, ir glutamīnskābe, asparagīnskābe, alanīns,

valīns, serīns, leicīns v. c. Reducējamās aminoskābes ir glicīns, pro-

līns, ornitīns, arginīns v. c. Tā kā šajos procesos pirmās
substrāta fosforilācijas līmenī enerģija netiek iegūta, galvenais
enerģijas avots ir saistītā oksidēšana-reducēšana. Viena no amino-

skābēm (oksidējamā) dezaminējas ketoskābē, kura pēc tam oksida-

tīvās dekarboksilācijas reakcijas rezultātā pārvēršas par taukskābi.

Sis process ir saistīts ar fosforilāciju, un tā rezultātā šūna iegūst
enerģiju. Aminoskābes oksidēšanas rezultātā radušos NAD-Иг

saista reduktīvi dezaminētā aminoskābe.

Daļa kolostrīdiju ir specifiski piemērojušās slāpekli saturošu he-

terociklisku savienojumu —
tai skaitā purinu un pirimidīnu — sa-

raudzēšanai. Tās sauc par purinolītiskajlm klostrīdijām.
Šai grupai piederošā C. acidiurici nespēj izmantot ne ogļhidrātus,
ne aminoskābes, bet var attīstīties barotnē, kur purini ir gan og-

lekļa, gan enerģijas avots. Purinu saraudzēšana ir sarežģīts pro-

cess: tā sastāv no daudzpakāpju reakcijām, kuru rezultātā baktē-
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rijas iegūst tam nepieciešamos oglekļa avotus un enerģiju ATF

veidā.

Klostrīdiju konstruktīvais metabolisms ir pielīdzināms propion-
skābes baktēriju biosintētiskajām spējām. Par progresīvu iezīmi

uzskatāms tas, ka šajā grupā ir ievērojami plašāk izplatīta slā-

pekļa fiksēšanas spēja. Tāpēc klostrīdijas ir neatkarīgākas no ārē-

jās vides (neliela atmosfēras slāpekļa fiksācijas spēja tika konsta-

tēta jau propionskābes baktērijām). Pēc mūsdienu datiem, 12 Clos-

tridium ģints sugām piemīt slāpekļa fiksācijas spēja. Kā jau
minēts, pirmo anaerobo slāpekļa fiksētāju no augsnes izdalīja
S. Vinogradskis, un šo baktēriju par godu L. Pastēram nosauca par
C. pasteurianum.

Mūsu dienās Clostridium ģints baktērijas izmanto arī praktiski.
Piemēram, parfimērijai nepieciešamās sviestskābes ieguvei Clos-

tridium sugas baktēriju izraisīto acetonbutilo rūgšanu izmanto, lai

rūpnieciskā mērogā iegūtu acetonu un butanolu. Savā laikā mūsu

zemē radās ārkārtīga nepieciešamība pēc šiem produktiem. Tajā
laikā tos iegūt ķīmiski bija daudz sarežģītāk nekā mikrobioloģiski.
Trīsdesmitajos gados akadēmiķas V. Sapošņikovs organizēja vienu

no pirmajām mikrobioloģiskās rūpniecības nozarēm PSRS, kur ar

acetonbutilo baktēriju palīdzību tika apgūta n-butanola un acetona

ieguve.

Alternatīvie ogļhidrātu saraudzēšanas ceļi

Ilgu laiku uzskatīja, ka ogļhidrātus var saraudzēt tikai gliko-
lītiski un ka dažādie piruvāta metabolismā varianti ir atkarīgi no

dažādajiem donora-akceptora problēmas risinājumiem. Tomēr pa-

kāpeniski uzkrājās dati, kas noteikti liecināja par cita ogļhidrātu
šķelšanās ceļa eksistenci. Glikolīzes shēma nespēja izskaidrot ne

to, kā notiek pentožu kā enerģētiskā substrāta izmantošana, ne arī

to, kā notiek nukleīnskābēm nepieciešamās ribozes sintēze mikro-

organismos.
Četrdesmitajos gados, pateicoties vairāku laboratoriju darbiem,

tika atšifrēts ogļhidrātu šķelšanās ceļš, kurš atšķīrās no glikolīzes.
To nosauca par heksozomonofosfāta ceļu (citi nosaukumi: oksidatī-

vais pentozofosfāta ceļš, fosfoglikonāta ceļš, Varburga—Dikensa—
Horekera ceļš).

Heksozomonofosfāta (HMF) ceļš. HMF ceļa sākuma posma

shēma parādīta 56. att. Pirmajā reakcijā ar ATF palīdzību notiek

glikozes fosforilācija un tās pārvēršana metaboliski aktīvā gliko-
zo-6-fosfāta formā, kā tas analoģiski notiek glikolīzes pirmajā
etapā. Nākošajā reakcijā glikozo-6-fosfāts tiek dehidrēts. Šo re-

akciju katalizē glikozo-6-fosfāt-dehidrogenāze:

glikozo-6-fosfāts + NADF+*i6-fosfoglikon-6-laktons+NADF • H2

Reakcijas īpatnība ir tā, ka tajā kā ūdeņraža akceptors pieda-
lās NADF+. 6-fosfoglikonlaktons ir ļoti nestabils un vai nu spon-
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tani, vai ar speciāla šūnas fermenta
—

laktonazes
—

līdzdalību

hidrolizējas, veidojot 6-fosfoglikonskābi:

6-fosfoglikon-6-laktons +H2 kuru tālāk ok-
sidatīvi dekarboksilē fosfoglikonātdehidrogenāze:

6-fosfoglikonātskābe +NADF+—>-D-ribulozo-5-fosfāts+

-r-NADF-Hz+COj

Šīs reakcijas rezultātā izveidojas attiecīgs pentozofosfāts,
NADF-H

2
un izdalās C0 2.

Ribulozo-5-fosfats apgriezeniski pārvēršas ksilulozo-5-fosfata

un ribozo-5-fosfātā, ko attiecīgi katalizē fermenti fosfopentozoepi-
merāze un fosfopentozoizomerāze (56. att.). Summāri visu procesu

kopumā var uzrakstīt sekojoša vienādojuma veidā: glikozo-6-fos-
fāts+ 2NADF+s=tribozo-5-fosfāts +C02+ 2NADF-H2. Kā redzams,
šajā procesā izveidojas divas NADF-H

2 molekulas, kuras var iz-

mantot reduktivos biosintētiskos procesos, un ribozo-5-fosfāta mo-

lekula, kuru izmanto nukleīnskābju un pentozes saturošu kofer-

mentu sintēzē.

Acīmredzot sākotnēji HMF ceļš radās, lai apgādātu prokariotus
ar pentozēm. Pentožu izmantošana nukleīnskābju sintēzē un

daudzu fermentu prostētiskajās grupās, iespējams, izsmēla šo savie-

nojumu rezerves apkārtējā vidē ātrāk nekā, piemēram, C 4 savie-

nojumu rezerves. Šādā gadījumā pentožu sintēzei bija nepiecie-
šama tikai triju jaunu fermentu rašanās (glikozo-6-fosfāta dehid-

rogenāze, laktonāze un fosfoglikonātdehidrogenāze). Tā kā šajā
laikā jau funkcionēja glikolīzes izomerāzes (fosfoglikozoizomerāze
un triozofosfātizomerāze), tad samērā viegli izveidojās fosfopento-
zoizomerāze, kas katalizē ribulozo-5-fosfāta pārvēršanos ribozo-5-

fosfātā. Noteiktos apstākļos HMF cejš ar šo reakciju tiešām arī no-

slēdzas. Tālākā tā attīstība acīmredzot bija saistīta ar šūnas ener-

ģētiskajām vajadzībām. Jau neliela daļa sintezētā ribozo-5-fosfāta

pilnībā nodrošināja visas mikroorganisma prasības pēc pentozēm.
Pārējā pentoze būtībā ir substrāts ar lielām enerģētiskām rezervēm.

Spēja izmantot šo substrātu enerģētiskos nolūkos saistīta ar divu

jaunu fermentu rašanos: fosfopentozoepimerāzes, kas katalizē ribu-

lozo-5-fosfāta pārvēršanos ksilulozo-5-fosfātā (56. att.), un tiamīn-

pirofosfāta atkarīgās pentozofosfoketolāzes, kas katalizē ksilulozo-

5-fosfāta fosforolītisku šķelšanu 3-fosfoglicerīnaldehīdā (3-FGA)
un acetilfosfātā:

ksilulozo-5-fosfāts+Pn + 3-FGA (57. att.)

Pirmajā reakcijas posmā notiek saites šķelšana starp ksilulozo-

5-fosfāta otro un trešo oglekļa atomu un izveidojas starppro-
dukts — pentozes divu locekļu oglekļa fragmenta un fermenta

komplekss (trīslocekļu fragments ir gatava 3-FGA molekula). Tā-

lākā pārveidošanās ir saistīta ar iekšmolekulārām oksidēšanās-re-
ducēšanās pārveidnēm, kuru rezultātā viens no divlocekļu frag-
menta atomiem kļūst vairāk oksidēts, otrs

— vairāk reducēts. Vei-
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dojas ar tiamlnpirofosfātu saistīts acetilatlikums. Pie vairāk oksi-

dētā oglekļa atoma uzkrājas enerģija. Pārnesot acetilatlikumu no

tiamīnpirofosfāta uz neorganisko fosfātu, veidojas acetilfosfāts.

Tā saucamo heterofermentatīvo pienskābes baktēriju grupa ana-

erobos apstākļos kā enerģijas avotu izmanto pentozes, kas radušās

HMF ceļā. Šīs rūgšanas galaprodukti ir virkne organisku savie-

nojumu: pienskābe, etiķskābe, etilspirts, glicerīns, C02 v. c. Tā ir

heterofermentatīvo pienskābes baktēriju atšķirība no homofermen-

tatīvajām, kuras glikolītiski heksozi gandrīz pilnīgi saraudzē pien-
skābē.

Pētot heterofermentatīvo pienskābes baktēriju rūgšanas gala-
produktu veidošanās mehānismus, konstatēja, ka tie visi ir saistīti

ar fosfoketolāzes reakcijā radušos C 2 un C3fragmentu tālāku me-

tabolismu. Tāpat kā glikolīzē, 3-FGA vispirms tiek pārvērsts piru-
vātā, bet pēc tam pienskābē (49., 57. att.). Divlocekļu fragmenta
(acetilfosfāta) liktenis ir dažāds. Divpakāpju acetilfosfāta reducē-
šanas procesā veidojas etanols. Acetilfosfāta oksidēšana beidzas

ar etiķskābes izveidošanos.

Viena vai otra produkta pārākums fermentācijas šķidrumā ir

atkarīgs no kultūras sugas, kultivēšanas apstākļiem un attīstības

fāzes. Heterofermentatīvās pienskābes baktērijas Leuconostoc me-

senteroides glikozi saraudzē pienskābē, etanolā un C0
2

atbilstoši

sekojošam vienādojumam:

C 6H 120 6 + CH3CH2OH +co2

Citām heterofermentatīvajām pienskābes baktērijām pārsvarā ir

tie procesi, kuros veidojas etiķskābe. Etiķskābes veidošanās ir sais-

tīta ar ATF sintēzi. Ja rūgšanā veidojas etanols, tad enerģijas iz-

nākums ir viena ATF molekula uz vienu saraudzētu glikozes mo-

lekulu; ja veidojas etiķskābe, tad kopējā enerģētiskā bilance sa-

stāda divas ATF molekulas uz molekulu glikozes, t. i., tā ir tāda

pati kā glikolīzē.
HMF ceļš dažām tā saucamajām obligāti heterofermentatīva-

jām pienskābes baktērijām (Leuconostoc mesenteroides) ir vienī-

gais ogļhidrātu saraudzēšanas ceļš. šīm baktērijām nav galveno
glikolīzes fermentu, piemēram, aldolāzes un triozofosfātizomerāzes.
Vairumam pienskābes baktēriju ir divi ogļhidrātu saraudzēšanas

ceļi: glikolīzē un HMF ceļš. Šajā gadījumā heksožu saraudzēšana

vienmēr notiek glikolītiski, bet pentožu saraudzēšana
— pa HMF

ceļu. Tā tas notiek, piemēram, Lactobacillus plantarum.
Tātad, sākotnēji radies kā C5savienojumu sintēzes mehānisms,

t. i., šauri specifiska uzdevuma izpildei, HMF ceļš attīstījās tālāk

un sāka izpildīt papildu uzdevumu, anaerobos apstākļos apgādājot
mikroorganismus ar enerģiju. HMF ceļa substrātu bāze vēlāk pa-

plašinājās, jo to sāka izmantot arī apkārtējā vidē uzkrāto biogēnās
izcelsmes pentožu saraudzēšanai.

Bet ar to vēl HMF ceļa evolucionārā attīstība neapstājās. Iz-

veidojās pentozofosfāta cikls, kura darbības rezultātā notika pil-
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58. att. Heksozomonofosfāta ceļa shēma (pēdējie posmi):
f, — transketolāze; i 2 — transaldolāze; C2— glikolaldehīda grupa; C 3 —

dioksiacetonagrupa; | C3 l — 3-fosforglicerīna!dehīds (3-FGA); [C 41— D-erit-

rozo-4-fosfāts; | C 6I— D-fruktozo-6-fosfāts; ICt |— D-sedoheptulozo-7-fos-
fāts (pēc Schlegel, 1972)

59. att. Transketolazes reakcija (pec Lehninger, 1974; Rose, 1971)

nīga organisko molekulu degradācija. Pirms apspriežam tā fun-

kciju, īsi apskatīsim pašu mehānismu.

Sākuma substrāts ir pentozes, kas izveidojušās no ribulozo-5-

fosfāta (ksilulozo-5-fosfāts un ribozo-5-fosfāts, 56. att.). Piedaloties

diviem papildu fermentiem — transketolāzei un transaldolāzei —,
notiek C 2 un C 3 fragmentu pārnešana starp izomērajiem pentozo-
5-fosfātiem, kā arī to savstarpējās pārveidošanās produktiem

(58. att.). Sākumā transketolāze pārnes C 2 fragmentu — glikolal-
dehīda grupu (CH2OH

—
СО—) no ksilulozo-5-fosfāta uz ribozo-5-

fosfāta molekulu. Izveidojas C 7 cukurs
— D-sedoheptulozo-7-fos-

fāts
— un C 3 cukurs

— 3-FGA (59. att.). 3-FGA, kas izveidojies
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60. att. Transaldolāzes reakcija (pēc Lehninger, 1974; Rose, 1971)

transketolāzes reakcijā un, kā zināms, ir glikolīzes starpprodukts,
ir pirmais šo abu ceļu krustpunkts.

Tālāk transaldolāze iedarbojas uz transketolāzes reakcijas pro-

duktiem un pārnes C 3fragmentu — dioksiacetona grupu
(CH2OH—СО—CHOH—) — no D-sedoheptulozo-7-fosfāta uz C-3-

molekulu — 3-FGA. Rezultātā veidojas C 6 cukurs
—

D-fruktozo-

-6-fosfāts
— un C 4cukurs

—
D-eritrozo-4-fosfāts (60. att.). Viens

no reakcijas produktiem — fruktozo-6-fosfāts — ir glikolīzes starp-
produkts, tādēļ šī reakcija ir otrs abu ogļhidrātu metabolismā ceļu
krustpunkts.

Beidzot transketolāze pārnes C 2 fragmentu no D-ksilulozo-

-5-fosfāta molekulas uz D-eritrozo-4-fosfāta molekulu pēc shēmas,

kas identiska pirmajai transketolāzes reakcijai (59. att.). Izveido-

jas D-fruktozo-6-fosfāts un 3-FGA.

So savstarpējo pārvērtību iznākums ir šāds: no trim pentozes
molekulām sintezējas divas fruktozo-6-fosfāta molekulas un viena

3-FGA molekula. Fruktozo-6-fosfāts fermentatīvi pārvēršas glikozē,
un divas glikozes molekulas atkal atgriežas ciklā. Arī divas 3-FGA

molekulas var kondensēties, izveidojot vienu glikozes molekulu.

Funkcionējot pilnam HMF ceļam, no sešām tajā iesaistītajām gli-
kozes molekulām piecas molekulas resintezējas, bet viena pilnīgi
oksidējas līdz C02 un H 2. To var izteikt ar vienādojumu:

6glikozo-6-fosfāts+l2 NADF+—»-5 glikozo-6-fosfāts +

+6 C02+I2NADF-H2+Pn.

Tātad HMF ceļš ir ciklisks mehānisms, kas kalpo pilnīgai ogļhid-
rātu degradācijai. Pie tam no glikozes atšķeltais ūdeņradis (2H)
nonāk aerobās pārnešanas mehānismos.

Apskatīsim HMF ceļa pēdējā posma funkcijas. Kaut arī ir tādi

mikroorganismi, kas ogļhidrātus aerobos apstākļos noārda tikai

pa HMF ceļu, šim ceļam kā pilnīgas ogļhidrātu noārdīšanas mehā-
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nismam nav universālas izplatības. Daudziem mikroorganismiem,
kuriem rūgšanas substrāts ir pentozes, HMF ceļš kalpo pentožu
pārvēršanai heksozēs, kuras tālāk saraudzē pa glikolīzes ceļu. Bez

tam jau iepriekš minējām divus HMF ceļa un glikolīzes krustoša-

nās punktus 3-FGA un fruktozo-6-fosfāta veidošanās posmos. Tas

viss parāda ne tikai HMF ceļa un glikolīzes saistību, bet arī

iespēju pārslēgties no viena ceļa uz otru. Beidzot, bez pentozēm,
kas veidojās HMF ceļa sākumā, zināma nozīme šūnas dzīvē ir

arī transketolāzes un transaldolāzes veidotajiem C4unC7cuku-

riem, jo tie ir svarīgu šūnas metabolītu sākuma substrāti.

Entnera—Dudorovaceļš. Trešais ogļhidrātu šķelšanas veids mik-

roorganismos tika konstatēts, izpētot ,4C sadalījumu spirta mole-

kulā, ja saraudzēja noteiktā oglekļa atomā iezīmēto glikozi. So

ogļhidrātu šķelšanas veidu nosauca par ogļhidrātu noārdīšanas

2-keto-3-dezoksi-6-fosfoglikonāta (KDFG) ceļu vai Entnera —Du-

dorova ceļu (pēc to zinātnieku vārdiem, kas atšifrēja šī ceļa fer-

mentatīvo reakciju secību un būtību). Entnera—Dudorova ceļa ko-

pējā shēma parādīta 61. attēlā.

Pirmās divas šī ceļa reakcijas — glikozes molekulas fosforilē-
šana un dehidrēšana līdz 6-fosfoglikonskābei — ir identiskas HMF

ceļa sākuma reakcijām. Entnera—Dudorova ceļam specifiskas ir

divas nākamās reakcijas: 6-fosfoglikonskābes dehidratēšana, ko ka-

talizē 6-fosfoglukonāt-dehidratāze un kuras rezultātā rodas KDFG

skābe; pirmās reakcijas produkta sašķelšana divos C3fragmentos,

iedarbojoties KDFG-aldehāzei:

1) 6-fosfoglikonskābe—*-2-keto-3-dezoksi-6-fosfoglikonskābe +H2O;

2) 2-keto-3-dezoksi-6-fosfoglikonskābe—>-pirovīnogskābe +3-FGA

Otrās reakcijas galaprodukti ir pirovīnogskābe un 3-FGA. 3-FGA

oksidēšana pirovīnogskābēnotiek tāpatkā glikolīzē. No tā izriet, ka,
sadalot vienu glikozes molekulu līdz piruvātam, Entnera—Dudo-

rova ceļā veidojas viena ATF molekula (divas ATF molekulas sin-

tezējas posmā 3-FGA—>-pirovīnogskābe, mīnus viena ATF mole-

kula, kas tiek izmantota glikozes fosforilēšanal), kā ari pa vienai

NAD •H2 un NADF •H2
molekulai.

Entnera—Dudorova ceļš funkcionē tikai nedaudzos mikroorga-

nismos, galvenokārt Pseudomonas ģintī. Pēc pašreizējiem uzska-

tiem, tas radās kā HMF ceļa atzarojums, jo HMF un Entnera —Du-

dorova ceļu sākuma posmi ir identiski, un no jauna bija jāizveido
tikai divi fermenti (6-fosfoglikonāt-dehidratāze un KDFG-aldo-

lāze).
Kaut gan mūsdienās Entnera—Dudorova ceļš funkcionē galve-

nokārt aerobajos mikroorganismos, ir pierādījumi, ka tā formēšanās

notika obligāti anaerobos apstākļos. Anaerobā baktērija Zymomo-
nas mobilis iegūst enerģiju, izmantojot Entnera—Dudorova ceļu

(186. lpp.). Sīs baktērijas galvenie rūgšanas produkti ir etilspirts

un C02. lespējams, ka Z. mobilis ir viens no tiem mikroorganis-
miem, kuros sākotnēji izveidojās Entnera—Dudorova ceļš.
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fosfogliceromutāze;

fs

—
enolāze;
f
3

—piruvātkināze
(pēc

Dagley,

Nicholson,
1973;

Schlegel,
1972)

61.

att.

Entnera—
Dudorova
ceļš:



Visticamāk, ka Entnera—Dudorova ceļa izveidošanās bija sais-

tīta ar prokariotu pieaugošo vajadzību pēc piruvāta. Tāpēc radās

nepieciešamība pēc mehānisma, kurā piruvāts no sākuma substrāta

izveidotos pēc iespējas īsākā ceļā. Entnera—Dudorova ceļā piru-
vātu iegūst pēc 4 reakcijām, bet glikolīzē nepieciešamas 9 reakci-

jas. Nav noskaidrots jautājums, kādēļ Entnera—Dudorova ceļš
evolūcijas procesā neattīstījās plašāk.

Kā redzams procesa shēmā (61. att.), Entnera—Dudorova ceļš
vairākās vietās krustojas ar glikolīzi un HMF ceļu. 6-fosfo-glikon-
skābe ir gan Entnera—Dudorova, gan HMF ceļa starpprodukts;
piruvāts un 3-FGA — Entnera—Dudorova ceļa un glikolīzes starp-
produkti.
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10. NODAĻA

DZĪVĪBĀS FORMĀS, KURĀS ENERĢIJU lEGŪST FOSFORILĀCIJAS

PROCESĀ

lepriekšējā nodaļā apskatījām dažādu fizioloģisko grupu mikro-

organismus, kuru enerģētiskais metabolisms pamatojas uz sub-

strāta fosforilāciju un kuras nav atkarīgas no molekulārā skābekļa
klātbūtnes. So mikroorganismu priekšteči uz Zemes parādījās bez-

skābekļa atmosfēras laikā. Tajā laikā izveidojušies dažādo anae-

robo organismu varianti ir saglabājušies līdz mūsu dienām jau ap-
rakstīto mikroorganismu grupu veidā. (Vēlreiz jāpasvītro, ka paš-
reiz eksistējošās anaerobomikroorganismu formas nevar pilnīgi
identificēt to senajiem priekštečiem, jo tās ilgstoši bijušas pakļau-
tas dabiskās izlases ietekmei.) lepriekšējā nodaļā raksturotās an-

aerobo prokariotu grupas evolucionāri ir savstarpēji saistītas un

atšķiras ar dažādu donora-akceptora problēmas risinājumu, kurš

savukārt ir saistīts ar asimilācijas spēka (ATF un reducētāju)

iegūšanas iespējām, kā arī ar ūdeņraža pārnesēju reģenerēšanu.

Evolūcija neapstājās pēc anaerobās enerģijas ieguves veida iz-

veidošanas, kurš balstījās uz organisko savienojumu oksidēšanu-

reducēšanu. lepriekš aprakstītajām mikroorganismu grupām obli-

gāti nepieciešamās organiskās vielas apkārtējā vidē pamazām
sāka izsīkt. Organismiem, kas eksistēja uz substrāta fosforilācijas
rēķina, radās nepieciešamība meklēt gan jaunus oglekļa, gan

jaunus brīvās enerģijas avotus. Bija nepieciešams atrast tādu ener-

ģijas ieguves veidu, kas izmantotu kādu nepārtraukti darbojošos
enerģijas avotu. Sāds enerģijas avots ir Saules enerģija.

Spriedumu loģika un eksperimentālie dati par dzīvības izcelša-

nos ļauj pieņemt, ka dzīvie organismi pēc dažādu organisku savie-

nojumu pārveidošanas anaerobos apstākļos sāka izmantot gaismu.
Lai tas varētu notikt, vispirms bija nepieciešama tādu pigmenta
molekulu rašanās, kas spētu absorbēt gaismas kvantus. Sākotnēji
dzīvība bija bezkrāsaina. Izveidojoties gaismu uztverošām struk-

tūrām, dzīvībai radās iespēja izmantot gaismas enerģiju. Gaismu

uztverošu molekulu izveidošanās radīja priekšnoteikumus mūsdienu

dzīvības formu attīstībai. Dažādo prokarioto gaismas enerģiju iz-

mantojošo mikroorganismu grupu eksistence mūsdienās pierāda, kā

evolūcijas gaitā notika pakāpeniska minēto iespēju realizācija.
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Fotosintezējošos prokariotos mikroorganismus pārstāv vairākas

baktēriju grupas (purpura sēra un nesērā baktērijas, kā arī zaļās
sērbaktērijas) un ciānbaktērijas jeb zilaļģes.

Pirmo fotoreceptoru problēma

Zemes virsmu sasniedz gaismas stari, kuru viļņu garuma dia-

pazons ir no 300 līdz 1100 nm. Gaismas starus, kuru viļņu garums

ir īsāks par 300 nm un garāks par 1100 nm, aiztur Zemes atmo-

sfēra. Redzamās gaismas viļņu garums ir no 400 līdz 700 nm.

Gaisma izstarojas kvantu vai fotonu veidā. Kvantu enerģija ir ap-

griezti proporcionāla viļņu garumam, tāpēc ar enerģiju bagātāki
ir īso viļņu garumu kvanti, t. i., ultravioletie stari un redzamās

gaismas malējie violetie stari, bet visnabadzīgākie ir spektra garo

viļņu apgabala kvanti (sarkanie un infrasarkanie stari).
Mūsdienu fotosintezējošie mikroorganismi ir pielāgojušies re-

dzamās un infrasarkanās gaismas izmantošanai. Ar enerģiju bagā-
tākie ultravioletie stari fotosintēzē netiek izmantoti. Uzskata, ka

ultravioletie stari bija viens no galvenajiem enerģijas avotiem abio-

gēnajā organisko vielu sintēzē. Pēc dzīvo organismu izveidošanās

īsviļņu ultravioleto staru iedarbība kļuva letāla (izraisīja nāvi).
Ultravioleto staru letālā iedarbība izskaidrojama ar šo staru nepa-
rasti augsto fotoķīmisko aktivitāti: absorbējot ultravioletos starus,
organiskās molekulas sadalījās. Bet ar enerģiju nabadzīgā
redzamā un infrasarkanā gaisma, kas absorbēta piemērotās sistē-

mās, nodrošina secīgu reakciju norisi. Lielākā uz Zemes krīto-

šās Saules enerģijas daļa (apmēram 75%) ir redzamā gaisma
(400—700 nm), gandrīz 20% ir infrasarkanā, un tikai apmēram
5% ir gaisma ar viļņu garumu 300—400 nm (ultravioletie stari).

Mūsdienās visiem zināmajiem fotosintezējošajiem organismiem
obligāti ir magnija-porfirīna pigmenti — hlorofili, kas uzbūvēti no

četriem ar oglekļa tiltiņiem savienotiem un slēgtas (cikliskas)
struktūras porfirīna gredzeniem. Ir zināmi apmēram desmit hloro-

fila
grupas pigmenti, kas atšķiras ar dažādām ķīmiskām grupām.

Sīs ķīmiskās grupas ir pievienotas porfirīna kodola pirola
struktūrai.

Vairums zinātnieku uzskata, ka pirmie fotoreceptori bija porfi-
rīni. Eksperimentāli ir pierādīts, ka porfirīns var sintezēties abio-

gēni no vienkāršām vielām — pirola un aldehīdiem. Sī sintēze var

notikt tādos apstākļos, kas imitē pirmatnējos Zemes apstākļus. Tas

liecina, ka porfirīni varēja rasties pirmsbioloģiskās evolūcijas pro-

cesā. lespējams, ka pirmās vienkāršākās porfirīna molekulas va-

rēja funkcionēt kā elektronu pārnesēji dažādās oksidēšanās-redu-

cēšanās reakcijās. Galīgā struktūru piemērošanās izpildāmajām
funkcijām notika bioloģiskās evolūcijas periodā, kad porfirīni tika

ieslēgti pirmajās dzīvajās šūnās. Tālākajā evolūcijas gaitā šīs mo-

lekulas sāka šauri funkcionāli specializēties. Tiešām, porfirīni



piedalās tikai nedaudzās oksidēšanās-reducēšanās rakstura reak-

cijās. Svarīgs moments porfirīnu evolūcijā bija metāla jonu ieslēg-
šana porfirīnu kodola centrā. Metāla atomu un pirola gredzenu slā-

pekļa atomu saista kovalentās unkoordinatīvās saites, kuras, pirm-
kārt, porfirīna molekulai nodrošina lielu struktūras stabilitāti un,

otrkārt, veicina tās tālāku funkcionālu specializāciju. Visi porfirīni,
kuriem piemīt fotosensibilizējoša darbība, ir magnija kompleksi.
Porfirīniem, kas piedalās tumsas elektrona transportā (citohro-
miem), kā arī fermentiem katalāzei un peroksidāzei porfirīna gre-

dzena centrā ir dzelzs atoms.

A. Krasnovskis ar līdzstrādniekiem pierādīja, ka dažiem metālu

oksīdiem — titāna, cinka un volframa oksīdam — piemīt porfirī-
niem analoga fotosensibilizējoša iedarbība. Sie savienojumi ir fo-

toaktīvi tuvējā ultravioletā spektra daļā. Nav izslēgts, ka šie oksīdi

varēja kalpot kā pirmie fotorecepiori. Tomēr dzīvajās šūnās tālākā

šī veida fotoreceptoru formēšana nenotika.

Fotosintezējošo prokariotu pigmenti

Tātad organismu spēja izmantot gaismas enerģiju pirmām kār-

tām ir saistīta ar specifisku fotoreceptoru molekulu
— pigmentu —

veidošanos. Katrai fotosintezējošo prokariotu grupai ir raksturīgs
un nemainīgs pigmentu sastāvs. Atsevišķu pigmentu daudzuma at-

tiecības svārstās atkarībā no organismu sugas un kultivēšanas ap-

stākļiem. Kopsummā fotosintezējošie pigmenti nodrošina 400—

1100 nm garu gaismas viļņu absorbciju, t. i., praktiski visā uz Zemi

krītošās Saules enerģijas viļņu garumu diapazonā.
Visi fotosintezējošie pigmenti pieskaitāmi divām ķīmisko savie-

nojumuklasēm: 1) pigmenti, kuru galvenā sastāvdaļa ir tetrapirola
struktūra (hlorofili un fikobiliproteīdi); 2) pigmenti, kuru galvenā
sastāvdaļa ir garas poliizoprenoīdās ķēdes (karotinoīdi). Visiem

fotosintezējošajiem pigmentiem ir raksturīga ķīmiskās uzbūves

īpatnība — konjugēto divkāršo saišu sistēma.* No konjugēto div-

kāršo saišu daudzuma ir atkarīga pigmentu spēja uztvert ar ener-

ģiju nabadzīgos gaismas kvantus un arī karotinoīdiem piedēvētā
spēja aizsargāt hlorofilu no molekulārā skābekļa.

Hlorofili. Jau iepriekš apskatījām, ka hlorofili radās noteiktā

porfirīnu molekulu evolūcijas posmā. Eksperimentāli ir pierādīta
hlorofilu abiogēnās sintēzes iespēja un tas, ka jau agrā formēša-

nās posmā tie varēja tikt ieslēgti šūnas sastāvā.

Ir zināms, ka fotosintezējošajiem prokariotiem ir vairāki struk-

tūras ziņā atšiķrīgi hlorofili (62. att.). Fotosintezējošo baktēriju
šūnu hlorofili ieguvuši bakteriohlorofilu nosaukumu. Vairums foto-

* Par konjugētām sauc tādas divkāršās saites, kas mijas ar parastajam,

II I I
t. i., —C=C-C =C-.

214
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62. att. Fotosintezējošo prokariotu hlorofilu struktūrformulas. Baktenohlorofils

_ „» ... ........... _
to, ka tam ir

1 — reducēts otrais pirola gredzens; 2 — pirmajā pirola gredzenā otrajā
vietā vinila grupa aizvietota ar acetilgrupu. Bakteriohlorofili с un d atšķiras

no hlorofila a:

1 — pie Си nesatur karboksilgrupu; 2 — fitola vietā satur (arnezolu

(CitH2jOH); 3 — otrajā vietā ir oksietilgrupa. Bez tam bakteriohlorofiliem с un d ir

atšķirīgi radikāli 4., 5. un в vieta (pecE. H. Кондратьева. 1972)

sintezējošo baktēriju satur bakteriohlorofilu a, kuram šūnās ir vai-

rāki absorbcijas maksimumi 375 un 890 nm viļņu garuma diapa-
zonā. Baktērijas, kurām ir bakteriohlorofils a, var absorbēt gaismu
ar viļņu garumu līdz 900 nm.

Nesen divām purpurbaktēriju sugām (Rhodopseudomonas vi-

ridis un Thiocapsa pfennigii) atrasts hlorofils, kura spektrālās īpa-
šības atšķiras no bakteriohlorofila a. Tas ir nosaukts par bakterio-

hlorofilu b. Atšķirīgā īpatnība ir spēja absorbēt gaismu ar viļņu
garumu līdz 1100 nm. (Šūnā bakteriohlorofila b absorbcijas maksi-

mums garo viļņu daļā ir 1020—1040 nm.)
Galvenie zaļo sērbaktēriju hlorofila pigmenti ir bakteriohlorofili

с un d, kuriem ir nedaudz atšķirīga struktūra un absorbcijas spek-
tri.* Bez šiem pigmentiem vairākās zaļajās sērbaktērijās konstatēts

bakteriohlorofils a, apmēram 5—10% kopējā hlorofila pigmentu
daudzuma. Bakteriohlorofili с un d ļauj zaļajām sērbaktērijām iz-

mantot gaismu ar viļņu garumu līdz 840 nm (bakteriohlorofila с

absorbcijas maksimums ir 745 —755 nm, d
—

705 —740 nm).
Atšķirībā no citām fotosintezējošajām baktērijām ciānbaktērijas

satur hlorofilu a, kurš ir obligāts visām eikariotu aļģēm un aug-

stākajiem augiem. Hlorofils a nodrošina gaismas absorbciju līdz

700—740 nm.

* Literatūra vēl var atrast novecojušos zaļo sērbaktēriju pigmentu no-

saukumus: bakterioviridīns vai hlorobiumhlorofils.
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63. att. lespējamās C-fikocianīna un

C-fikoeritrīna hromatoforo grupu

struktūrformulas (pēc Chapman,
1973)

Visiem hlorofiliem ir rakstu-

rīgi vairāki absorbcijas maksi-

mumi. Mūsdienās pierādīts, ka

hlorofilu spektrālās īpašības ve-

selās šūnās nosaka ne tikai

hlorofilu savstarpējās attiecības

vienam ar otru, bet arī attie-

cības ar membrānu lipīdiem un

olbaltumvielām. Tāpēc izveido-

jas dažādu tipu pigmentu agre-

gāti, kurus raksturo gan agre-

gācijas pakāpe (dimerizācija,
trimerizācija utt.), gan blīvums

un specifisks molekulu sakārto-

jums. Hlorofili šūnā atrodas

kompleksā ar olbaltumvielu-li-

pīdu membrānu struktūrām, ku-

ras ievērojami ietekmē dzīvās
šūnas pigmenta molekulas

strukturālās un funkcionālās

īpašības.

Fikobiliproteīdi —
sarkani

un zili pigmenti. Tie ir tikai vie-

nai prokariotu grupai — ciān-

baktērijām jeb zilajģēm*. Pig-
menta hromoforā grupa

— fiko-

bilīns
— ir kovalenti saistīts ar

ūdenī šķīstošā globulīna tipa
olbaltumvielām. Fikobilīns sa-

stāv no četriem pirola gredze-
niem, kas atšķirībā no hlorofila

nav saistīti ciklā, bet izvērsti

vaļējā ķēdē un nesatur metāla

atomus (63. att.).
Ciānbaktēriju šūnās ir konstatēti trīs fikobiliproteīdi: C-fiko-

ciāns (hromatoforā grupa
— fikociānobilīns; absorbcijas maksi-

mums — 615 nm), C-fikoeritrīns (hromatoforā grupa
— fikoeritro-

bilīns; absorbcijas maksimums
—

565 nm) un C-allofikociāns (hro-
matofors — allofikocianobilīns; absorbcijas maksimums

— 620 un

650 nm). Divi pirmie fikobiliproteīdi sastopami biežāk un lielākos

daudzumos. Ciānbaktērijas pēc noteiktām C-fikociāna un C-fiko-

eritrīna kombinācijām var iedalīt vairākās specifiskās grupās.
I grupa —

vienmēr ir C-fikociāns, bet C-fikoeritrīna nav (Ana-
baena variabilis. Chlorogloea fritschii, Anacustis nidulans, Plecto-

nema Ьогуапит v. c);

* Fikobiliproteīdi ir sastopami arī divām eikariotu aļģu klasēm — sārt-

aļģēm un kriptofieejām.
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II grupa — sugas, kurām ir gan C-fikoeritrīns, gan C-fikociāns

(Tolypothrixtenuis, Nostoc muscorum, Fremyella diplosiphon utt.);
111 grupa — sugas, kurās dominē C-fikoeritrlns, bet C-fiko-

ciāns ir ļoti niecīgā daudzumā (Phormidium persicinum, P. fra-
gile, citas Phormidium, Trichodesmium erythraeum, Oscillatoria
rubescens v. c).

Nav izslēgts, ka visas sugas niecīgos daudzumos satur arī allo-

fikociānu.

Ciānbaktēriju šūnās fikobiliproteīdi veido agregātus: monomēri

apvienojas pa diviem, trim, sešiem utt. Agregācijas pakāpe ir atka-

rīga no kultivēšanas apstākļiem (pH, temperatūras un šķīduma
jonu spēka), kā arī no kultūras vecuma. Vecās kultūrās vērojama
agregātu sabrukšana. Fikobiliproteīdu pigmentu agregātu veidoša-

nās fizioloģiskā jēga pagaidām nav noskaidrota. Ir pierādīts, ka

agregācijas rezultātā izmainās fikobiliproteīdu spektrālās īpašības.
Fikobiliproteīdu pigmenti ciānbaktēriju šūnās ir diskrētu mor-

foloģisku vienību —
fikobilisomu

— veidā, kas novietojušās tila-

koīdu ārējā pusē. Fikobilisomas acīmredzot ir struktūras, kurās

fikobiliproteīdu pigmenti organizēti augstāka līmeņa agregātos —

poliagregātos.
Fikobiliproteīdi šūnā nodrošina gaismas absorbciju diapazonā

no 450 līdz 700 nm. Absorbētās enerģijas nodošanai tālāk hlorofi-

lam ir augsta efektivitāte (līdz 90%). Eksperimentāli pierādīts, ka

fikobiliproteīdi ir fotoķīmiski aktīvi. Izteikta goma, ka ir iespējama
fikobiliproteīdu tieša piedalīšanās enerģijas transformācijas reak-

cijās.
Karotinoīdi. Karotinoīdi pieskaitāmi fotosintēzes palīgpigmen-

tiem. Visos fotosintezējošajos organismos ir karotinoīdi. Tie ir liela

ķīmisko savienojumu grupa (to skaits ir lielāks par 300), kas bū-

tībā ir izoprēna atlikuma ( —CH=C—CH=C—)kondensācijas pro-

Щру -у
- i

сн2

dūkti. Vairums karotinoīdu veidojušies, kondensējoties astoņiem

izoprēna atlikumiem. Dažiem karotinoīdiem poliizoprēna ķēde ir iz-

vērsta (alifātiskie karotinoīdi), bet vairumam vienā vai abos ķēdes

galos novietoti aromātiskie gredzeni (monocikliskie un bicikliskie

karotinoīdi).
Pēc ķīmiskās uzbūves karotinoīdus iedala divās grupās. Pie pir-

mās pieder karotinoīdi, kuri nesatur skābekli. Otrā grupā ir skā-

bekli saturoši karotinoīdi — ksantofili*.

* Ksantofilais skābeklis var būt gredzeniem pievienoto hidroksila (—ОН),

С

metoksila (H3CO—), epoksīda (. ļ/0) grupu vai ketogrupu (0=) sa-

C

stāvā. Fotosintezējošiem prokariotiem nav atrasti karotinoīdi ar epoksīda gru-

pām — epoksikarotinoīdi.
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64. att. Dažu fotosintezējošo baktēriju un ciānbaktērijukarotinoldu

Fotosintezējošo baktēriju un ciānbaktēriju karotinoldu sastāvs

ir ļoti dažāds. Bez pigmentiem, kas visām fotosintezējošo proka-
riotu grupām ir vienādi, katrai no tām ir konstatēti noteikti karo-

tinoīdi vai to kompleksi. Visdažādākais karotinoīdu pigmentu sa-

stāvs ir purpurbaktērijām, no kurām jau izdalīti vairāk nekā

20 karotinoīdu. Vairumam purpurbaktēriju šūnās ir ksantofilu gru-
pas alifātiskie karotinoīdi. Dažas purpurbaktēriju sugas satur mo-

nocikliskos karotinoīdus, un tikai nesērā purpurbaktērijām Rhodo-

microbium vannielii un Rhodopseudomonas acidophila ir atrasts

nedaudz p-karotīna — bicikliska karotinoīda—, kas ir izplatīts zil-

aļģēs un citos fotosintezējošos un nefotosintezējošos organismos.
Dažām purpurbaktērijām raksturīgās karotinoīdu struktūrformulas

parādītas 64. attēlā, 2—5. No atsevišķo karotinoīdu daudzuma un



struktūrformulas (pēc E. H. Кондратьева 1972; Nichols, 1973)

sastāva kompleksā ir atkarīga purpurbaktēriju krāsa, kura biezām

šūnu suspensijām var būt purpurvioleta, sarkana, rozā, brūna vai

dzeltena.

Zaļo baktēriju karotinoīdu sastāvs atšķiras no purpurbaktēriju
karotinoīdu sastāva. Chloropseudomonas ethylica un virknei Chlo-

robium sugu galvenaiskarotinoīds ir hlorobaktīns — monociklisks

savienojums ar aromātisku gredzenu (64. att., 6). Zaļajām baktēri-

jām specifisks karotinoīds ir ne vien hlorobaktīns, bet arī leprotīns
un p-izorenieratīns (64. att., 7, 8). Zaļās baktērijas satur arī \-ka-
rotīnu (64. att., 9).

Ciānbaktēriju karotinoīdu komplekts atšķiras gan no fotosinte-

zējošo baktēriju karotinoīdiem, gan arī no eikarioto fotosintezējošo
organismu pigmentiem. Galvenie ciānbaktēriju karotinoīdi ir

219
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65. att. Zaļajģu, ciānbaktēriju,
purpura un zaļo sērbaktēriju šūnu

absorbcijas spektri (pēcE. H. Конд-

ратьева, 1972; M. В. Гусев, 1969)

p-karotins, ehinenons un mikso-
ksantofils (64. att., 1, 10, 11). Divi
pēdējie pigmenti nav konstatēti ne-

vienai citai prokariotu un eikariotu

grupas šūnai.*

Sī diezgan virspusīgā fotosin-

tezējošo prokariotu grupu karo-

tinoīdu sastāva apskata mērķis ir

pasvītrot šīs pigmentu grupas
lielo dažādību un radīt zināmu

priekšstatu par to, ka katrai gru-

pai var izdalīt specifiskus karotino-

īdu pigmentus.
Ja datus par atsevišķu orga-

nisko grupu karotinoīdu sastāvu

apskatām no evolūcijas viedokļa,
tad redzam, ka ciānbaktērijas

ieņem starpstāvokli starp fotosin-

tezējošajām baktērijām un eika-

riotiem fotosintezējošajiem orga-
nismiem. Ciānbaktērijas fotosin-

tezējošajām baktērijām tuvina tas,
ka abu grupu baktērijām ir ali-

fātiskie un monocikliskie karotino-

īdi, ketoatvasinājumi un karoti-

noīdu glikozīdi, bet nav epkosika-
rotinoīdu. Augstākajiem augiem
ciānbaktērijas tuvina p-karotīna
un tā hidroksilatvasinājumu domi-

nējošā loma ciānbaktēriju karotino-

īdu sastāvā.

Karotinoīdu pigmenti absorbē

zilā un zaļā spektra gaismu, t. i.,

400 —550 nm garus gaismas viļņus.
Sie pigmenti, tāpat kā hlorofili, ir

lokalizēti tilakoīdu olbaltumvielu-

lipīdu membrānās un diezgan vāji
saistīti ar olbaltumvielām.

Pēc mūsdienu uzskatiem, foto-

sintezējošajos prokariotos karoti-

noīdu funkcijas ir daudzveidīgas.
Kā fotosintezējošie palīgpig-

menti tie absorbē īsā spektra gaismas kvantus un tālāk tos atdod

hlorofilam.Enerģijas pārnešanas efektivitāte dažādiem karotinoī-

diem ir dažāda un svārstās robežās no 30 līdz 90%. Pierādīta karo-

* 1971. gadā izdalītajai pavedienveida baktērijai Chloroflexus aurantiacus,

kas satur bakteriohlorofilus а, c, d, bez (5-karotīna, v-karotīna, to glikozīdiem
un citiem atvasinājumiem ir atrasti apmēram 4% ehinenona.
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tinoīdu piedalīšanās fototakses reakcijās, kā arī šūnas hlorofila aiz-

sargāšanā no fotooksidācijas.
Pārskatot fotosintezējošo prokariotu pigmentu īpašības, varam

secināt, ka šo organismu pigmentu komplekti Jauj tiem izmantot

uz Zemes krītošo enerģiju visā viļņu garuma diapazonā (65. att.).
Uzmanību pelna fakts, ka dažādu fotosintezējošo organismu grupu

pārstāvjiem ir atšķirīgi absorbcijas spektri, pirmām kārtām ievē-

rojamās hlorofilu absorbcijas maksimumu novirzes sarkanajā
spektra daļā. Šīs parādības ekoloģiskā nozīme ir neapšaubāma, jo
tā dažādām fotosintezējošo organismu grupām ļauj izvairīties no

konkurences gaismas ieguvē. Kas attiecas uz hlorofilu absorbcijas
spektru evolūciju, tad šeit ir acīm redzama tendence pārvietoties
uz spektra īsāko viļņu daļu ar augstāku enerģētisko līmeni.

Fotosintēzes fotofiziskie procesi

Molekulas enerģija galvenokārt ir atkarīga no molekulas elek-
tronu enerģijas. Elektronu enerģiju savukārt nosaka to izvietojums
uz enerģētiskajām orbītām. Elektronam, kas atrodas no kodola vis-

tālākajā orbītā, piemīt vislielākās enerģijas rezerves, t. i., tas atro-

das augstākā enerģētiskā līmenī nekā elektrons, kas novietots

kodolam tuvākā orbītā. Elektroni var pāriet no vienas elektronu or-

bītas uz otru. Elektronu pārvietošanos pavada vai nu molekulas

enerģijas zudums, vai tās uzņemšanas no ārpuses, t. i., notiek ener-

ģētiskā stāvokļa izmaiņas. Līdzīga pāriešana notiek, molekulai ab-

sorbējot vai izstarojot gaismas kvantu.

Tātad vielas spēja absorbēt noteikta viļņa garuma gaismu ir

atkarīga no vielas molekulu uzbūves un pirmām kārtām no elek-

tronu sadalījuma enerģētiskajās orbītās.

Kādas vielas var būt labi elektronu donori un akceptori? Labi

donori ir tās vielas, kuru elektroni, absorbējot kvanta enerģiju,
salīdzinoši viegli pāriet uz attālāko orbītu ar augstāku enerģētisko
līmeni, bet molekula kopsummā — ierosinātā stāvoklī. Pretējas
īpašības raksturīgas elektronu akceptoriem: vislabākie akceptori ir

no tādiem atomiem sastāvošas vielas, kuru elektroniem ir vislie-

lākā iespēja tuvoties kodolam.

Kādām īpašībām jāpiemīt gaismai, ja tā ir elektronus ierosi-

nošs faktors? Gaismas kvantiem jānodrošina elektronu pāriešana
no zemāka enerģētiskā līmeņa uz augstāku. Tas ir iespējams tajā
gadījumā, ja enerģētisko līmeņu starpība, elektronam pārejot no

vienas orbītas uz otru, ir vienlīdzīga gaismas kvanta enerģijai. Bija
nepieciešama tādu vielu rašanās, kuru molekulās elektronu pār-
iešana atbilstu absorbētās gaismas kvanta enerģijai. Šādām pra-

sībām atbilst hlorofilu un citu pigmentu molekulas, kurām elek-

trona pāriešana ierosinātā augsti enerģētiskā stāvoklī notiek, iedar-

bojoties gaismas kvantiem, kuru viļņu garums ir diapazonā 400—

1100 nm.
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66. att. Hlorofila molekulas enerģētisko līmeņu un to savstarpējo
pāreju shēma:

So — singleta pamatlīmenis; T — tripleta līmenis; Si* — pirmais ierosinātais

singleta līmenis; S2* — otrais ierosinātais singleta līmenis (pēc Б. А. Рубин.
1976; E. H. Кондратьева, 1972)

Izsekosim procesiem, kas notiek, hlorofila molekulai absorbējot
gaismas kvantu (66. att.). Tumsā hlorofila molekula atrodas sta-

bilā neierosinātā stāvoklī un tās elektroni — tā saucamajā pamata
singleta stāvoklī (So). Kad uz hlorofila molekulas nonāk gaismas
kvants, daļu kvanta enerģijas absorbē viens no elektroniem. Sis

elektrons pēc tam pārvietojas uz jaunu, ar enerģiju bagātāku lī-

meni, bet hlorofila molekula pāriet ierosinātā stāvoklī. Atkarībā no

absolūtā kvanta enerģijas elektrons var pāriet dažādos enerģētis-
kajos līmeņos: zilās gaismas kvants paceļ elektronu uz otro iero-

sināto singleta līmeni, sarkanās gaismas kvants — uz pirmo. lero-

sinātā singleta stāvoklī (S*i un S*2) hlorofila molekula saglabā-
jas ļoti īsu brīdi (otrajā singleta stāvoklī

—
10 -12—10~ 13

s,

pirmajā —
Ю-9—lo-7 s), pēc tam molekula atgriežas stabilajā sā-

kuma stāvoklī. Molekulas atgriešanās izejas stāvoklī var notikt da-

žādi, un elektronu absolūtā enerģija zūd vai nu siltuma (pārejas
S*2

—+S*u S*i—>-S*o, S*i—>-T, T—»-So), fluorescences (S*i —>-So),
vai fosforescences veidā (T—>-So).

Sie jau minētie hlorofila molekulas pāriešanas veidi no ierosi-

nāta stāvokļa pamatstāvoklī neizsmeļ visas iespējas. Sūnā hloro-

fila molekulas ir cieši saistītas ne vien viena ar otru, bet arī ar

citiem fotosintēzes aparāta komponentiem, veidojot vienotu struktu-

rālo sistēmu. Tāpēc hlorofila molekula ierosinātā stāvoklī var ab-

sorbēto kvanta enerģiju nodot blakus esošajām pigmenta moleku-

lām, ierosinot tām ierosinātu stāvokli. Enerģijas nodošana no vie-
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nas molekulas uz otru, iespējams, notiek pirmajā ierosinātā sin-

gleta līmenī.

Pēc mūsdienu uzskata, noteiktas hlorofila molekulas ir cieši

saistītas ar elektronu transporta ķēdes locekļiem, tādēļ šo mole-
kulu gaismas absorbcija un pāriešana ierosinātā stāvoklī savu-

kārt ierosina elektronu transportu. No šī viedokļa interesanta ir

S*i—>-So pāriešana caur tripleta (T) līmeņa starpstāvokli. Pig-
menta molekulai tripleta stāvoklī ir raksturīga zināma stabilitāte

(molekulas eksistēšanas laiks T līmenī ir no 10-7 līdz 10-3 s; tas

ir atkarīgs no pigmenta īpašībām un apstākļiem), kā arī augsta
ķīmiskā aktivitāte. Šīs abas īpašības apstiprina uzskatu, ka foto-

ķīmiskā aktivitāte ir saistīta ar hlorofila molekulas tripleta stā-

vokli.

Tātad noteikta veida ierosināta hlorofila molekula var atdot

elektronu attiecīgajam akceptoram. Atdodot elektronu, t. i., izpil-
dot elektrona donora lomu, hlorofila molekula pāriet potenciāla
elektrona akceptora stāvoklī. Gaismas iedarbības rezultātā pig-
menta molekula kļūst gan donors, gan akceptors. Gaismas ierosi-

nātais hlorofils var atdot elektronu piemērotam akceptoram — foto-

oksidēties, bet, uzņemot elektronu no attiecīga donora, — reducē-

ties. Fotosintēzes fotoķīmisko procesu pamatā ir apgriezeniska
hlorofila oksidēšanās-reducēšanās reakcija gaismas ietekmē.

Fotosintēzes fotoķīmiskie procesi

Ir pierādīts, ka fotosintezējošo šūnu hlorofilu funkcijas ir atšķi-
rīgas. Vairums hlorofila molekulu spēj tikai absorbēt gaismas ener-

ģiju un nodot to blakus esošām molekulām. Tikai nedaudzās pig-
menta molekulās notiek fotoķīmiskā reakcija, t. i., ar fotoinducēto
elektronu transportu saistītās elektromagnētiskās enerģijas pār-
vēršanās ķīmiskajā enerģijā. Augos šīs specializētās hlorofila mo-

lekulas ir tikai 1/200—1/400 daļa no kopējā hlorofila daudzuma

šūnā, ciānbaktērijās — 1/30—1/100, fotosintezējošajās baktērijās
šī attiecība ir apmēram 1/25—1/50.

Baktēriju fotoķīmiski aktīvās hlorofila formas ir dažādi bakte-

riohlorofili: purpurbaktērijām, kas satur bakteriohlorofilu a, tas ir

Рвэо; purpurbaktērijām, kas satur bakteriohlorofilu b — P985; za-

ļajām baktērijām — Ps4o-* Ciānbaktērijām un augstākajiem augiem
hlorofila a fotoķīmiski aktīvā forma ir P7OO un, iespējams, arī Peso.

Hlorofila fotoķīmiski aktīvās formas veido tā saucamo fot o-

ķīmiskās reakcijas centru. Fotoķīmiskās reakcijas centra

hlorofilu īpatnība ir tā, ka tie ir cieši saistīti ar fotosintētiskās elek-

tronu transporta ķēdes locekļiem. Galvenokārt tie ir saistīti ar pir-
majiem hlorofila molekulas elektronu akceptoriem un ar elektrona

* Fotoķīmiski aktīvās hlorofila formas pieņemts apzīmēt ar burtu P, no-

rādot viļņa garumu, pie kura notiek gaismas inducētās pigmenta absorbcijas

izmaiņas.
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donoru, kas ir nepieciešams elektrona vakances («caurumu») aiz-

pildīšanai pigmenta molekulā.

Gaismas kvanti, kurus ir absorbējusi galvenā fotosintētisko pig-
mentu masa, ar induktīvās rezonanses mehānisma palīdzību tiek

pārnesti uz reakcijas centra hlorofila molekulu. Fotoķīmiskā reak-

cija notiek tad, kad fotoķīmiski aktīvā hlorofila molekula pāriet
ierosinātā stāvoklī. Rezultātā no tās tiek atrauts elektrons. So

elektronu uzņem savienojums, kas izpilda primārā akceptora fun-

kciju. Elektrona pāriešana no hlorofila molekulas uz primāro ak-

ceptoru notiek pret redokspotenciāla gradientu, t. i.,

pretēji, kā tam vajadzētu notikt pēc mijiedarbībā esošo sistēmu

redokspotenciālu lielumiem.

Redokspotenciāls raksturo noteiktu vielu spēju būt elektronu donoriem vai

akceptoriem. Eksperimentāli šo potenciālu var izmērīt jebkurai redokssistēmai.

Atbilstoši iegūtajiem lielumiem dažādas vielas veido noteiktu redokspotenciālu

skalu. So skalu ir pieņemts attiecināt uz reakcijas H redokspo-
tenciālu, kura standarta skaitlis ir —0,42 V.

Ūdeņraža standarta redokspotenciāla lielais negatīvais skaitlis liecina par

augsto reducētāja spēju, t, i., spēju atdot elektronus. Jo augstāks ir dotās

oksidēšanās-reducēšanās sistēmas standarta redokspotenciāla negatīvais skait-

lis, jo lielāka ir tās spēja reducēt, — un otrādi. Sistēmas H
2Os=£7202 -r-2H+ +2e-

standarta redokspotenciāls ir +0,82 V. 5ī potenciāla augstā pozitīvā vērtība

izskaidro gan ūdens vājo spēju atdot elektronus, gan arī molekulārā skābekļa

augsto spēju uztvert elektronus. Tātad, ja enerģija netiks pievadīta

no ārpuses, elektroni vienmēr pārvietosies no elektronegatīvajām sistēmām

uz elektropozitīvajām atbilstoši divu un vairāku sistēmu redokspotenciālu lie-

lumiem.

Tātad fotoķīmiskās reakcijas rezultātā elektrons tiek pārnests

pretēji oksidēšanās-reducēšanās potenciāla gradientam uz absor-

bētās gaismas kvanta enerģijas rēķina un tiek uztverts savieno-

jumā, kas pilda primārā elektronu akceptora funkcijas. Sī savie-

nojuma reducētā forma ir pirmais ķīmiskais produkts, kurā

akumulējas absorbētā gaismas kvanta enerģija.

Jautājums par primārā elektrona akceptora dabu pagaidām vēl

nav pilnīgi atrisināts. lespējams, ka dažādiem organismiem tie var

būt dažādi savienojumi. Pēc vairāku autoru domām, fotosintezējo-
šajām baktērijām primārais elektrona akceptors var būt ferredok-

sīns (nehēma dzelzs proteīds ar negatīvu redokspotenciālu robe-

žās no 0,43 līdz 0,49 V), hinoni un pteridīni. Uzskata, ka ciānbak-

tērijām tas varētu būt ferredoksīns vai fitoflavīns — olbaltumviela

ar augstu reduktīvo potenciālu. Ilgu laiku domāja, ka zaļaļģēm
un augstākajiem augiem primārais elektronu akceptors ir NADF+,
kura potenciāls ir —0,32 V. Uzskatīja, ka līdzīgu funkciju var veikt

ferredoksīns. Bet drīz tika pierādīts, ka fotoķīmiskās reakcijās re-

zultātā izveidojies reducētājs ir ar zemāku potenciālu ( — 0,6 V).
Tā kā tas nav pierādīts pārliecinoši, tad jautājums par primārā
elektronu akceptora ķīmisko dabu dažādās fotosintezējošo orga-
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nismu grupās ir atklāts un visbiežāk primāro akceptoru attēlo kā

vielu x ar —0,6 V vai pat zemāku potenciālu.
Kas notiek pēc tam, kad primārais akceptors satver elektronu?

Saraujot telpiskās saites, sistēmā notiek elektrona krišana, un pro-

cess izpaužas kā izstarošana. Normāli dzīvā šūnā ir virkne pār-
nesēju, kas atrodas primārā elektronu akceptora tuvumā, un pa
šiem pārnesējiem elektrons var atgriezties savā vietā hlorofila mo-

lekulā. Elektrona atgriešanās ir tumsas process. Elektrons pārvie-
tojas cauri pārnesēju ķēdei atbilstoši elektroķīmiskajam gradien-
tam. Visas procesa pakāpes ir eksergoniskas, t. i., notiek brīvās

enerģijas samazināšanās. Notiek tā saucamais cikliskais
elektronu transports. Enerģija šajā gadījumā netiek iz-

starota uzreiz, bet tiek sadalīta nelielās porcijās, kas dod iespēju
apgriezenisko (lejupejošo) elektronu plūsmu saistīt ar ADF fosfo-

rilēšanu. Fosforilēšana, kas saistīta ar elektronu ciklisko plūsmu,
ieguvusi cikliskās fosforilācijas nosaukumu.

Ciklisko fosforilāciju —
vienu no fosforilācijas veidiem

—

1954. gadā konstatēja D. Arnons (D. Arnon). Viņam izdevās pie-
rādīt, ka, noteiktām pigmentus saturošām struktūrām absorbējot
gaismu, ADF un neorganiskā fosfora klātbūtnē veidojas ATF.

Tādos pašos apstākļos tumsā tas nenotiek. Tādējādi tika konsta-

tēta noteikta sakarība starp fotoinducēto elektronu plūsmu un

fosforilāciju. Jautājumu par šīs sakarības būtību apskatīsim ne-

daudz vēlāk.

Cikliskās elektronu plūsmas un fosforilācijas sasaistes vietas

pagaidām vēl nav noskaidrotas, tomēr ir pietiekami daudz datu

par to, ka divu elektronu cikliskā pārvietošana ir saistīta vismaz

ar vienu fosforilācijas procesu.

Vienīgais cikliskās fotofosforilācijas galaprodukts ir ATF. Bio-

sintēzes procesiem ir nepieciešama ne tikai enerģija ATF veidā, bet

arī reducētājs (komplekss, ko D. Arnons nosauca par «asimilējošo
spēku»). Sevišķi asi nepieciešamība pēc reducētājaparādās tad, kad

konstruktīvo procesu galvenais vai vienīgais oglekļa avots ir

C02
— galēji oksidēts savienojums. Lai oglekļa dioksīdu varētu

pārvērst šūnas struktūrelementos un metabolītos, nepieciešams to

reducēt līdz ogļhidrātu, olbaltumvielu, lipīdu līmenim. Cikliskajā
fosforilācijā reducētājs neveidojas. Tāpēc vairumā gadījumu nav

iespējams eksistēt tikai uz šīs fosforilācijas rēķina. Ļoti iespējams,
ka cikliskā fosforilācija sākumā radās līdztekus jau esošajai sub-

strāta fosforilācijai. Evolucionējot pilnīgākas gaismas enerģijas
izmantošanas virzienā, radās tādi elektronu transporta ceļi, kuros

vienlaikus veidojas gan ATF, gan reducētājs.

Reducētāja veidošanās problēma fotosintezētājās baktērijās

Ir pierādīts, ka fotosintezējošajās baktērijās ir ar fotofosforilā-

ciju saistīts cikliskais elektronu transports. Par to, kā notiek redu-

cētāju veidošanās, uzskati ir dažādi. Pēc viena no šiem uzskatiem



226

67. att. Fotosintezējošo baktēriju reducētajā veidošanās iespējas un tam atbil-

stošie elektronu transporta celi:

Bhl — bakteriohlorofils; Fd
— ferredoksīns; Fp — flavoproteīds; NAD*

—
nikotīnamīd-

adenīndinukleotīds; ATF — adenozīntrifosfāts; H 2A — eksogēnais elektronu (ūdeņraža)
donors; X — neidentificēts pirmais elektronu akceptors; ē — elektrons (pēc E. H. Кон-

дратьева, 1972)

fotosintezējošajās baktērijās funkcionē fotoinducēts necik-

lisks elektronu transports, kura rezultātā hlorofila mo-

lekulai atrautais elektrons neatgriežas pie tās atpakaļ, bet caur

vairākiem pārnesējiem (ferredokslnu, flavoproteīdu) nonāk NAD+
molekulā. NAD+ šūna kalpo kā centrabollts un piedalās ļoti dau-

dzās oksidēšanās-reducēšanās reakcijās. Tātad elektrons, kurš at-

stājis hlorofila molekulu, tiek it kā izvadīts no sistēmas. Rodas
vienvirziena nenoslēgta elektronu plūsma. No šī redzes vie-

dokļa reducētāja veidošanās ir fotoķīmiskās reakcijas rezultāts. Vēl

vairāk, vienas fotoķīmiskās reakcijas rezultātā inducējas gan cik-

liskais elektronu transports, kura rezultātā veidojas ATF, gan ne-

cikliskais elektronu transports, kurā veidojas reducētais NAD+.

Tiek uzskatīts, ka fotosintezējošajās baktērijās necikliskais elek-

tronu transports nav saistīts ar fotofosforilāciju. Pārliecinoši pie-
rādīts, ka zaļajās sērbaktērijās fotosintēzes necikliskajā elektronu

transportā notiek reducētāja veidošanās.

Pēc otra uzskata reducētāju veidošanās nav tieši saistīta ar

fotoķīmisko reakciju. Reducētājs veidojas, pārnesot elektro-

nus pretēji elektroķīmiskajam gradientam tum-

sā (tā saucamā apgrieztā elektronu pārnešana) no eksogēnā
donora uz attiecīgu akceptoru — NAD+ molekulu.Elektronu pārne-
šana pretēji elektroķīmiskajam gradientam notiek uz to ATF mo-

lekulu rēķina, kas sintezējušās cikliskās fosforilācijas procesā. Ap-

grieztā elektronu pārnešana, veidojot reducēto NAD+, ir pierādīta
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dažādām nesērā purpurbaktērijām, bet vēl agrāk konstatēta hemo-

autotrofo baktēriju grupai (268. Ipp.). Abas reducētāja veidošanas

iespējas un tām atbilstošais elektronu transports fotosintezējoša-

jās baktērijās shematiski attēlots 67. att.

Jāatzīmē, ka iepriekš apskatītie divi iespējamie reducētāja vei-

došanas ceļi neizslēdz viens otru un fotosintezējošās baktērijās
funkcionē abi procesi. Pēc E. Kondratjevas domām, atkarībā no

baktēriju sugas un kultivēšanas apstākļiem baktēriju fotosintēzē

var būt dažāds gan reducētāja veidošanās ceļš, gan tā raksturs.

Atkarībā no oglekļa avota nepieciešamība pēc reducētāja var ievē-

rojami variēt: tā ir lielāka, ja oglekļa avots ir C02, bet mazāka,

ja oglekļa avots ir reducēti organiskie substrāti.

Baktēriju fotosintēzes eksogēno elektronu donoru raksturs

Fotoinducētā necikliskā elektronu transporta (67. att., A) re-

zultātā elektrons, kas atrāvies no hlorofila molekulas, neatgriežas
pie tās (kā tas notiek cikliskajā elektronu transportā), bet pāriet
no primārā akceptora (savienojums X) uz citiem pārnesējiem —

ferredoksīnu, flavoproteīdu un NAD, no kurienes pēc tam tiek iz-

mantots reducēšanas reakcijās. Hlorofila molekulā rodas elektrona

vakance («caurums»). Lai pigmenta molekula varētu funkcionēt,
šo elektrona vakanci ir nepieciešams aizpildīt. Fotosintezējošajās
baktērijās šim nolūkam ir izveidojusies elektronu plūsma, kuru

donori ir viegli oksidējamas eksogēnas vielas.

Fotosintezējošās baktērijas par eksogēniem elektronu

donoriem izmanto gan organiskas, gan neorganiskas vielas.

Pēdējā gadījumā tie galvenokārt ir dažādi reducēti sēra savieno-

jumi (H2S, sulfīts, molekulārais sērs, tiosulfāts, tetrationāts, tio-

glikolāts) un arī molekulārais ūdeņradis. Šiem neorganiskajiem
savienojumiem baktēriju fotosintēzē ir tikai elektronu donoru fun-

kcija, bet organisko savienojumu funkcijas ir nedaudz sarežģītā-
kas. Pēdējo gadu pētījumi pierāda, ka visas fotosintezējošās bak-

tērijas lielākā vai mazākā mērā spēj izmantot organiskos savie-

nojumus. Izmantojamo organisko savienojumu skaits ir samērā

liels: organiskās skābes, cukuri, spirti, aminoskābes un citas vielas.

Organiskās vielas fotosintezējošo baktēriju metabolismā tiek

iekļautas pa vairākiem ceļiem: 1) organiskās vielas ir tikai ekso-

gēnie elektronu donori; 2) organiskie savienojumi ir oglekļa avoti;
3) organiskos savienojumus vienlaikus izmanto gan kā eksogēnos
elektronu donorus, gan kā oglekļa avotu. Dažas purpurbaktērijas

spēj vairoties arī tumsā, tāpēc ceturtā iespēja — organiskie savie-

nojumi kalpo gan kā enerģijas, gan kā oglekļa avots, kas realizē-

jas, augot tumsā.

Tā kā mēs pašreiz apskatām fotosintēzes procesa evolucionāro

veidošanos, noskaidrosim šī procesa elektronu transporta būtību,
kas fotosintezējošajās baktērijās izveidojās elektrona pārnešanai
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no eksogēnā donora līdz hlorofila molekulai (67. att., A). Sis pro-

cess ir saistīts ar neciklisko elektronu transportu. To organisko un

neorganisko savienojumu, kurus fotosintezējošās baktērijas iz-

manto kā eksogēnos elektronu donorus, redokspotenciāli nevar

nodrošināt NAD+ reducēšanu tumsā*. Tajā pašā laikā tie ir pietie-
kami augsti, lai nodrošinātu elektronu pāriešanu uz bakteriohloro-

fila molekulām reakcijas centrā. Sajā procesā, kas pēc savas būtī-
bas ir tumsas process, elektroni no eksogēna donora pārvietojas pa

elektroķīmisko gradientu — «no kalna lejā». Elektronu transportā
piedalās virkne pārnesēju, starp tiem ir identificēts citohroms c.

Visticamāk, ka fotooksidētai hlorofila molekulai elektrons tiek no-

dots tieši no citohroma c. Sī elektronu transporta ceļa izveidošanās

(no elektronu eksogēnā donora uz fotooksidēto hlorofila molekulu)
nodrošina hlorofila molekulas pastāvīgu reģenerāciju.

Visu iepriekš aprakstīto procesu kopējais rezultāts ir «asimilā-

cijas spēka» —
tādu stabilu produktu kā ATF un NAD •H

2
—

izvei-

došana.

Tādējādi noteiktā prokariotu evolūcijas posmā izveidojās dzī-

vības formas, kuru eksistences pamatā ir gaismas enerģijas izman-

tošana. Lai varētu izmantot gaismas enerģiju, ir nepieciešamas da-

žas eksogēnas vielas (neorganiskais fosfāts, noteikti organiski vai

neorganiski savienojumi). Varam tikai iedomāties, kā, formējoties
šim gaismas enerģijas ieguves procesam, veidojās efektīvāki jaunā

enerģijas veida izmantošanas mehānismi. Pirmajā posmā, kad šū-

nās sāka veidoties aparāts gaismas enerģijas izmantošanai, ap-

kārtējā vidē vēl bija pietiekams daudzums reducēto organisko sa-

vienojumu un gaismu izmantoja tikai kā papildu enerģijas
avotu fotoasimilācijas nodrošināšanai. Sīs funkcijas nodrošināša-

nai bija nepieciešama gaismas enerģijas transformēšanās ķīmis-

kajā enerģijā ATF formā. Sāds process notiek cikliskajā elektronu

transportā. Gaismas enerģijas izmantošanas sākuma posmā tas

bija pietiekoši. Pašreiz nav zināma tāda prokarioto mikroorga-
nismu grupa, kuriem šāds metabolismā tips funkcionētu «tīrā»

veidā. Vistuvāk šāda veida metabolismam ir anaerobās nesērā

purpurbaktēriju sugas.

Pakāpeniska reducēto organisko substrātu daudzuma samazinā-

šanās apkārtējā vidē toreiz eksistējošiem fototrofajiem organis-
miem radīja nepieciešamību paplašinot izmantojamo oglekļa avotu

spektru. Tie ieguva spēju saistīt oglekļa dioksīdu. Sī iegūtā spēja
savukārt radīja nepieciešamību pēc elektronu avotiem, kuri vaja-
dzīgi oglekļa dioksīda reducēšanai līdz šūnu oglekļa savienojumu
redukcijas pakāpei. Gaismas enerģiju sāka izmantot ne tikai ATF,
bet arī reducētāja veidošanai, t. i., noformējās necikliskais elek-

tronu transports. Tomēr elektronu noplūdi uz konstruktīvajiem pro-

* Izņēmums ir molekulārais ūdeņradis, kura redokspotenciāls (—0,42 V)

ir pietiekams NAD+ reducēšanai.
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cesiem bija nepieciešams kompensēt ar tādu elektronu pieplūdi, kas

varētu aizpildīt elektronu vakanci hlorofila molekulā.

Apkārtējā vidē nepārtraukti tika meklēti savienojumi, kuri va-

rētu izpildīt eksogēno elektronu donoru funkciju. legūstot spēju
izmantot organiskos savienojumus kā eksogēnos elektronu dono-

rus, mikroorganismi ieguva arī zināmu neatkarību no ārējās vides

organiskajiem savienojumiem. Sāda spēja piemīt purpurbaktērijām
unzaļajām sērbaktērijām.

Ciānbaktērijasun otrās fotosistēmas rašanās

Pirmo fototrofo prokariotu izplatības areālus ierobežoja tas, ka

to elektronu donori — reducētie sēra savienojumi — nebija sasto-

pami visur. Acīmredzami milzīgas priekšrocības būtu tādām baktē-

riju formām, kas, saglabājot noformētā fotosintētiskā aparāta pozi-
tīvos momentus, spētu par eksogēno elektronu donoru izmantot

kādu visur izplatītu savienojumu. Tāds savienojums ir ūdens. Tāpēc
nākošais principiāli svarīgākais solis fotosintēzes un fotosintezē-

jošo organismu evolūcijā bija spēja izmantot ūdeni kā eksogēno
elektronu donoru.

Bet, tā kā sistēmas ūdens—skābeklis redokspotenciāls ir

+0,85 V, ūdens elektroni nevar aizpildīt elektronu vakanci, kas

necikliskajā elektronu transportā radusies hlorofila reakcijas cen-

trā. Ūdens elektronus varētu izmantot tikai tad, ja to enerģētisko
līmeni paceltu virs hlorofila molekulas līmeņa (hlorofila P70o re-

doksstandarta potenciāls neuzbudinātā stāvoklī ir apmēram
+0,4 V).

Daba atrisināja šo problēmu, radot papildu pigmentu sistēmu,
kura nosaukta par II fotosistēmu. Tās uzdevums ir «atraut» elek-

tronus no ūdens molekulas un «pacelt» tos tādā līmenī, kas pada-
rītu iespējamu elektronu iekļaušanu iepriekš aprakstītajā I fotosis-

tēmā. II fotosistēmas rašanās, kas padarīja iespējamu ūdens mole-

kulas izmantošanu par eksogēno elektronu donoru, notika zināmā

prokariotu evolūcijas etapā. Mēs nezinām,kā tas notika. Līdz mūsu

dienām ir saglabājusies tikai viena prokarioto organismu grupa,

kurai ir izveidojusies pilnīga II fotosistēma un kuras fotosintēzes

process funkcionē kvalitatīvi jaunā līmenī. Tā ir ciānbaktēriju jeb
zilaļģu grupa.

II fotosistēmas izveidošanās pirmām kārtām ir saistīta ar jau-
nas fotoreceptoru grupas parādīšanos un tādu fotoķīmiski aktīvu

reakcijas centru izveidošanos, kas ir piemēroti ūdens fotooksidā-

cijai. Ciānbaktērijās parādījās jauna hlorofila forma — hlorofils a,

izveidojās noteikta tipa fotoķīmiski aktīvs reakcijas centrs (Рбво)
un arī jauna pigmentuklase

— fikobiliproteīdi.
Līdz šim vēl nav noskaidrots, kāds ir II fotosistēmas aktīvā re-

akcijas centra redokspotenciāls, bet uzskata, ka tas ir pozitīvāks
nekā sistēmas ūdens—skābeklis potenciāls. Līdz ar to ūdens
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elektroni un II fotosistēmas reakcijas centra pigmenti var savstar-

pēji iedarboties. Sīs iedarbības rezultātā notiek ūdens fotooksidā-

cija un izdalās molekulārais skābeklis. Sī procesa —
elektronu

pārnešana no ūdens uz II fotosistēmas reakcijas centru un mole-

kulārā skābek|a izdalīšanās — norises būtība ir visneskaidrākais

jautājums fotosintēzes izpētē. Tātad līdz ar II fotosistēmas izvei-

došanos kļuva iespējams izmantot ūdeni kā eksogēno elektronu

donoru. Sī procesa blakusprodukts ir molekulārais skābeklis.

Fotosintēze, kas noris, koordinēti funkcionējot divām fotosi&tē-

mām, un kuras rezultātā no ūdens izdalās skābeklis, kļuva par

vienu no augstāko dzīvības formu enerģētiskā metabolismā pamat-
tipiem. Sis enerģētiskais metabolisms mūsdienu dzīvās pasaules
enerģētiskajā sistēmā ieņem dominējošo vietu. Mūsdienās akcep-
tētā ciānbaktēriju fotosintēzes vispārējā shēma sastāv no noteiktas

reakciju sērijas, kas ietver divas secīgi darbojošās fotoreakcijas
(68. att.). Ar II fotosistēmu saistītās reakcijas rezultātā notiek

ūdens fotooksidācija:

gaisma

4H 20—>2Н20+02+ 4H+ +4ē

Gaisma, kuru absorbē II fotosistēmas fotoreceptori — fikobili-

proteīdi un hlorofils а —, tiek nodota šīs reakcijas centram (pig-
menta specializētā forma, jādomā, ka Рбво). Reakcijas centra elek-

trons uz absorbētās gaismas enerģijas rēķina pārvietojas pretēji
elektroķīmiskajam gradientam apmēram līdz nulles potenciāla lī-

menim. Tur to akceptē viela V, kuras ķīmiskās īpašības nav iden-

tificētas. II fotosistēmas reakcijas centra oksidētā molekula redu-

cējas uz ūdens elektrona rēķina. Elektrons no akceptora Ypa
pārnesēju ķēdi nonāk I fotosistēmas reakcijas centrā un aizpilda
elektrona vakanci tieši tāpat kā bakteriālajā fotosintēzē. Elektronu

pārnešana no savienojuma V līdz I fotosistēmas reakcijas centram

ir tumsas process, kas sastāv no veselas sērijas reakciju. Sajās
reakcijās piedalās pārnesēji ar krītošiem redokspotenciāliem. Uz-

skata, ka šajā posmā elektronu transports vienā vai divās vietās

ir saistīts ar fosforilāciju.
I fotosistēmas reakcijas centra molekulas ierosinātais elektrons

(ciānbaktērijām centrs ir hlorofila a forma, kuru apzīmē ar P700)
pārvietojas pretēji elektroķīmiskajam gradientam. To akceptē mole-

kula X, kuras redokspotenciāls ir apmēram —0,6 V. Elektrons no

savienojuma X pa pārnesēju ķēdi (ferredoksīns un flavoproteīds)
nonāk līdz NADF-H2 (E0=—0,32 V) molekulai. lespējams, ka

divu elektronu pārnešana no savienojuma X uz NADF+ ari ir sais-

tīta ar ATF sintēzi. Reducētās NADF molekulas tālāk tiek izman-

totas kā elektronu donori dažādos biosintētiskos procesos, pirmām
kārtām C0

2
reducēšanai.

Ciānbaktēriju fotoķīmisko fotosintēzes reakciju rezultāts ir «asi-

milācijas spēka» —
NADF-H2 un ATF

— izveidošanās. Kā re-

dzams, ciānbaktēriju fotosintēzes galaprodukti principā ir analogi
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68. att. Ciānbaktēriju fotosintēzes elektronu pārnešanas un fosforilācijas shēma:

P«o — iespējamais II fotosistēmas reakcijas centrs; V
— II fotosistēmas pirmais elek-

tronu akceptors; Ph — plastohinons; cit. — citohroms; Pc — piastocianīns; P7oo — I foto-

sistēmas reakcijas centrs; Fd — ferredoksīns; Fp — flavoprotelds; NADF» — nikotinamīd-

adenīndinukleotīdfosfāts(pēc M. В. Гусев, 1968; Krogman, 1973)

bakteriālās fotosintēzes galaproduktiem, izņemot to, ka bakteriā-

iās fotosintēzes gadījumā reducētājs ir NAD-H2 formā. Tādējādi
savstarpēji saistītā un secīgā divu fotosistēmu funkcionēšana ciān-

baktērijās nodrošina neciklisko elektronu transportu, kuri ar

NADF-Нг starpniecību ieslēdzas šūnas konstruktīvajā metabolis-

mā. Necikliskās elektronu transporta ķēdes divos posmos (Y—*•
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—>-P7oo un X—>-NADF + ), kad elektroni pārvietojas pa elektroķī-
misko gradientu, elektronu transports ir saistīts ar fosforilāciju.

Ciānbaktērijās ir arī cikliskā elektronu plūsma, kas acīmredzot

funkcionē noteiktos fizioloģiskos apstāk]os, apgādājot šūnu ar ener-

ģiju ATF formā. Cikliskajā plūsmā elektronus akceptē savienojums
X. Pa pārnesēju ķēdi tie atkal atgriežas starta vietā un aizpilda
elektronu vakanci P7OO molekulā. Cikliskajam elektronu transpor-
tam pietiek ar I fotosistēmas aktivitāti. Pēc mūsdienu datiem, cik-

liskajā elektronu transportā notiek tikai viena fosforilācija.
Ciānbaktēriju necikliskajā un cikliskajā elektronu transportā

visneskaidrākais ir pārnesēju jautājums. Daži no pārnesējiem pa-
rādīti 68. attēlā. Nav noskaidrots arī tas, kā notiek cikliskais elek-

tronu transports, t. i., kurā posmā Y—>-P7oo vietā elektrons ieslē-

dzas pārnesēju ķēdē (68. attēlā ir parādītas divas iespējamās
ieslēgšanās vietas). Diskutējams ir jautājums arī par to, kuras

elektronu transporta ķēdes vietas ir saistītas ar fosforilāciju.
Izdarītie mērījumi liecina, ka ciānbaktērijās (un arī fotosin-

tezējošajos eikariotos) vienas C0
2

molekulas reducēšanai nepie-
ciešamā enerģija atbilst B—lo absorbētās gaismas kvantiem. So

daudzumu sastāda sekojoši lielumi. Atbilstoši dotajai fotosintēzes

shēmai, kuras pamatā ir divu fotoķīmisku reakciju secība, viena

elektrona pārnešanai no ūdens uz NADF+ ir nepieciešami divi

gaismas kvanti, bet NADF+ molekulas reducēšanai tiek izmantoti

divi elektroni, t. i., četri gaismas kvanti. Vienas C0
2

molekulas

asimilācijai Kalvina ciklā ir nepieciešamas divas NADF-H
2 mo-

lekulas, t. i., astoņi gaismas kvanti.

CO2 asimilācijas procesā bez reducētāja tiek izmantota ari

enerģija ATF veidā. Necikliskajā elektronu transportā divu elek-

tronu pārnešana vienlaikus ar NAD •H2 var dot ari vienu vai divas

ATF molekulas. To veidošanās ir iespējama divos ķēdes posmos.
Vienas CO2 molekulas asimilācijai Kalvina ciklā ir nepieciešamas
3 ATF molekulas (divas molekulas tiek izmantotas divu FGS mo-

lekulu reducēšanai, viena — ribulozo-5-fosfāta fosforilācijas reak-

cijā; 70. att. un vienādojums 237. lpp.). Tādējādi necikliskā elek-

trontransporta sistēma spēj vai nu pilnīgi nodrošināt ar enerģiju
CO2 asimilāciju Kalvina ciklā, vai arī tam ir nepieciešamas papildu
ATF molekulas. Trūkstošās ATF molekulas var iegūt cikliskajā

procesā, katras molekulas sintēzei patērējot vēl divus gaismas
kvantus.

Izrādījās, ka fotosintezējošās baktērijas neatkarīgi no eksogēnā
elektronu donora redokspotenciāla C02

reducēšanai patērē tikpat
daudz — B—lo8—10 kvantus. Saskaņā ar pieņemto teoriju, ka baktēri-

jām ir tikai viena fotosistēma, elektrona aktivēšanai un akceptēša-
nai savienojumā X ir nepieciešams viens gaismas kvants. Tādēļ
NAD+ molekulas reducēšanai nepieciešami tikai divi gaismas
kvanti. No tā izriet, ka baktērijām C02 asimilācijai nepieciešams
daudz mazāk kvantu nekā tiem organismiem, kuriem ir divas foto-

sistēmas. Lai izskaidrotu eksperimentāli iegūtos datus, ir izteikta
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doma, ka baktēriju fotosintēzes necikliskais transports nav sais-

tīts ar fosforilāciju. Tādā gadījumā nepieciešamā enerģija ATF

veidā tiek iegūta cikliskajā elektronu pārnešanas ceļā (pārnesot
vienu vai divus ATF molekulas sintēzei nepieciešamos elektronus).
Ja tas atbilst īstenībai, tad fotosintezējošās baktērijas patērē 7—lo

gaismas kvantus (4 kvanti ir nepieciešami, lai sintezētu divas

NAD-H
2 molekulas, un 3—6 kvanti

— triju ATF molekulu sintē-

zei).

Fotosintezējošo prokariotu СО izmantošanas veidi

Sajā nodaļā ir nepieciešams nedaudz atgriezties atpakaļ un at-

gādināt, ka evolucionāri pirmās dzīvības formas, kas enerģiju

ieguva substrāta fosforilācijas ceļā, ārējās vides organiskos oglekļa
savienojumus vienlaikus izmantoja divām vajadzī-
bām: kā enerģijas un kā oglekļa avotus. Sie savienojumi apkār-

tējā vidē pakāpeniski sāka izsīkt, tāpēc mikroorganismiem bija ne-

pieciešams atrast gan jaunus enerģijas, gan oglekļa avotus. Kā

enerģijas avotu tie sāka izmantot gaismas enerģiju, kā oglekļa
avotu

— oglekļa dioksīdu.

Oglekļa dioksīds ir galēji oksidēts savienojums, tāpēc tas nevar

būt enerģijas avots. Tā paša iemesla dēļ tas ir «dārgs» oglekļa
avots. Un tikai vides reducēto oglekļa savienojumu izzušana pie-
spieda organismus izmantot oglekļa dioksīdu kā oglekļa avotu, pa-

tērējot ļoti daudz enerģijas. Izveidojās autotrofās C02 fiksācijas
mehānismi un spēja visus oglekļa savienojumus sintezēt no oglekļa
dioksīda oglekļa. Tomēr būtu nepareizi uzskatīt, ka līdz tam brī-

dim oglekļa dioksīds būtu bijis inerts savienojums un tas anaerobo

hemoheterotrofo prokariotu metabolismā nemaz netiktu izmantots.

Tieši otrādi, visi esošie dati liecina, ka oglekļa dioksīds dažādo

anaerobo hemoheterotrofo mikroorganismu grupu metabolismā tika

izmantots visai aktīvi.

Oglekļa dioksīda izmantošana hemoheterotrofajos prokariotos.
Tagad ir zināms,ka visi heterotrofie organismi (gan zemākie, gan

augstākie) izmanto oglekļa dioksīdu, ar zināmu fermentatīvu reak-

ciju palīdzību to ieslēdzot savā metabolismā.* Mūsdienās ir zi-

nāmi vairāki desmiti karboksilācijas reakciju. Eksperimentos ar

Clostridium kluuveri iegūtie dati ļauj spriest par heterotrofo mikro-

organismu spējām izmantot C02
— šī baktērija no C02 iegūst ap-

mēram 25% oglekļa. C02 funkcijas hemoheterotrofo baktēriju me-

tabolismā ir sekojošas: ieslēdzot Ci grupu, tiek modificēti šūnu

metabolītu oglekļa skeleti un regulēts metabolītu oksidēšanās-re-

ducēšanās līmenis, jo C02 grupas ieslēgšana jebkurā molekulā ievē-

rojami paaugstina dotās vielas oksidācijas pakāpi.
8. tabulā ir dotas dažas C02 ieslēgšanas reakcijas dažādu he-

moheterotrofo mikroorganismu grupu šūnas metabolītos.

* Hipotēzi, ka C02 izmantošana ir visiem organismiem kopēja īpašība,

A. Ļebedevs izteica jau 1908. gadā. Pirmo reizi C02 fiksāciju propionskābes bak-

tērijām novēroja H. Vuds un K. Verkmanis (H. Wood, C. Werkman) 1936. gadā.
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8. tabula

СО; ieslēgšanās šūnas metabolītos dažādas hemoheterotrofo mikroorganismu

grupās

Saīsinājumi: OES — oksāletikskābe, FEP — fosfoenolpirovīnogskabe, Fd —

īerredoksīns.

Tajā laikā, kad radās nepieciešamība plašāk izmantot CO2 kā

oglekļa avotu šūnas vielu sintēzei, hemoheterotrofajā metabolismā

CO2 piesaistīšanai jau bija izveidojušās daudzas fermentatīvas

reakcijas. Jāpievērš uzmanība tam, ka oglekļa dioksīda akceptori
bija organiskās skābes, kas vairumā gadījumu tika iz-

mantotas aktivizētā formā. Tāpēc pārejas sākums uz intensīvāku

C0
2 izmantošanu konstruktīvajā metabolismā, kas gala rezultātā

noveda pie autotrofijas, bija jau hemoheterotrofā metabolismā

dzīlēs.

šķiet, pilnīgi ticami, ka konstruktīvā metabolismā autotrofais

tips veidojās paralēli gaismas enerģijas izmantošanas aparātam,

jo evolūcijas sākuma etapos enerģētiskie un konstruktīvie procesi
bija atkarīgi no vieniem un tiem pašiem organiskajiem avotiem. Tā-

tad mikroorganismi bija spiesti vienlaikus meklēt gan jaunus ener-

ģijas, gan oglekļa avotus.

C0
2 asimilācija fotosintezējošajās baktērijās. Arnona cikls. Vir-

knei fotosintezējošo baktēriju (Chlorobium ģints zaļajām sērbak-

tērijām, dažām purpurbaktērijām) tika konstatēts ciklisks CO2 fik-

sācijas mehānisms, kura pamatā ir organisko skābju reduktīva karb-

oksilēšana. So ciklisko mehānismu nosauca par karbonskābju
reduktīvo ciklu jeb Arnona ciklu (69. att.). Arnona ciklā C02 tiek

fiksēta četrās fermentatīvās reakcijās; no tām divas notiek ar foto-

ķīmiski reducēta ferredoksīna piedalīšanos:

1) acetil-KoA +C0
2+Fd red —�pirovīnogskābe+FdoI(s +

+KoA-SH;

Ferments Katalizejamā reakcija

pirovīnogskābe+CQ
2+ATF—>-OES+ADF+P

nPiruvatkarboksilāze

FEP-karboksikinaze 1 FEP+CQ2+ADF—>-OES+ATF

FEP-karboksilaze 1 FEP+СОг—»-OES+P
n

FEP-karboksitrans-

fosforilāze ļ FEP+C0
2+Pn—>OES+PPn

Malātdehidrogenāze
(malikoierments)

pirovīnogskābe+CO2+NADF• H
2—*-ābolskābe+

+NADF+

Izocitrātdehidrogenaze I a-ketoglutārskābe+C0
2+NADF • H2

—*■

I izocitronskābe+NADF+

Piruvatsintāze acetil-KoA +C02 +Fdred.—*-pirovīnogskābe+
I +Fdoks.+KoA-SH

a-ketobutirātsintāze propionil-KoA+COjļ+Fdred.—<-a-ketobutirāts+
+Fdoks.+KoA-SH
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2) FEP+C 0 +Pn;

3) sukcinil-KoA+C0
2
+Fd

red.—Ki-ketoglutārskābe-K

+ Fd oks. + KoA-SH;

4) a-ketoglutārskābe+C02+NADF- H 2—nzocitronskābe-K

+NADF+

Izmantojot enerģiju (3ATF molekulas), vienā ciklā no 4 C02

molekulām un 10 [H] sintezējas viena oksāletiķskābes molekula —

cikla galaprodukts.
Ir aprakstīts arī «īsāks» cikla variants, kas būtībā ir apgriezts

TKS cikls. Sajā variantā tiek fiksētas divas CO2 molekulas, izman-

tojot to reducēšanai 8 [H] un ATF enerģiju. Sajā gadījumā gala-
produkts ir acetāts acetil-KoA, kuru izmanto šūnas vielu uzbūvei.

Vispirms uzmanību piesaista tas, ka visas Arnona cikla ar C0
2

fiksāciju saistītās reakcijas funkcionē kā hemoheterotrofās C02 fik-

sācijas vai tiem analogi mehānismi (8. tab.). Tātad C02 fiksācijas
reakcijas principiāli nav jaunas, tās ir aizgūtas no heterotrofā

69. att. Arnona cikls. Paskaidrojumi tekstā (pec E. H. Кондратьева, 1972)
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metabolismā. Jauns solis evolūcijā ir tas, ka šajā posmā radās no-

teikta fermentatīvo reakciju secība, kas izvei-

doja ciklu (lai jebkurš metabolisms varētu funkcionēt, ir nepie-
ciešams noturēt zināmā līmenī starpproduktu un akceptoru mole-

kulu daudzumu; to labi nodrošina tieši ciklisks mehānisms).
Tomēr pēdējā laikā ir radušās šaubas par to, vai fotosintezējo-

šās baktērijās iepriekš apskatītā reakciju secība tiešām ir cikla

veidā. Ciklam ir nepieciešama reakcija: izocitrāts—>-OES + acetil-

KoA. Sī reakcija saslēdz ciklu un, no vienas puses, reģenerē sākot-

nējo metabolītu, kas iedarbina kārtējā cikla norisi, no otras pu-

ses,
— veido galaproduktu, kas nonāk šūnas metabolismā. Dažām

zaļajām sērbaktērijām un purpurbaktērijām šī reakcija nav kon-

statēta. Tādēļ nav izslēgts, ka iepriekš apskatītajai reakciju secī-

bai ir lineārs raksturs un tā kalpo noteiktu aminoskābju (alanīna,
glutamīnskābes, asparagīnskābes) sintēzei.

D. Arnona (D. Amori) un viņa līdzstrādnieku konstatētais CO2

fiksācijas mehānisms fotosintezējošajiem prokariotiem nav plaši iz-

platīts. Mūsdienās šis mehānisms ir konstatēts Chlorobium ģints
zaļajās sērbaktērijās un dažās purpurbaktērijās. Fotosintezējošajās
baktērijās konstatēts arf cits C02 fiksācijas mehānisms

—
tā sau-

camais reduktīvais pentozes fosfāta jeb Kalvina cikls. Uzskata, ka

dažās purpurbaktērijās un Chlorobium sugās var vienlaikus fun-

kcionēt gar Arnona, gan Kalvina cikls. Pirmais šūnu nodrošina

galvenokārt ar aminoskābēm, otrais — ar ogļhidrātiem.

Kalvina cikls — fotosintezējošo prokariotu galvenais C02 fik-

sācijas veids. Mūsdienu eksperimentālie dati ir apstiprinājuši uz-

skatus, ka Kalvina cikls — galvenais C02 fiksācijas veids visos

augstākajos fotosintezējošajos organismos —
ir izveidojies foto-

sintezējošajās baktērijās. Otrajai lielajai fotosintezējošo prokariotu
grupai — ciānbaktērijām — tas ir vienīgais C02 autotrofās fiksā-

cijas veids. Fermentatīvo reakciju secību, kuru rezultātā tiek

fiksēts oglekļa dioksīds un izveidota heksozes molekula, piec-
desmitajos gados atšifrēja M. Kalvins (M. Calvin) ar līdzstrād-

niekiem.

Kas Kalvina ciklā ir jauns, ar ko tas būtiski atšķiras novisām

iepriekš apskatītajām C02 fiksācijas reakcijām gan heterotrofajā
fiksācijā, gan Arnona ciklā? Jauna ir ķīmiskā akceptora
daba. Jau atzīmējām, ka visās apskatītajās reakcijās C02 akcep-
tori bija organiskās skābes parastā vai aktivētā formā. Kalvina

ciklā pirmo reizi kā C0
2 akceptors kalpo ogļhidrāts — aktivētā

pentozes molekula.

Pentozes monofosfātu sintēzes fermentatīvie ceļi izveidojās jau
HMF ceļā (202. lpp.). Kalvina ciklā unikāli ir divi fermenti, kuri

nepiedalās citos metabolismā ceļos: fosforibulokināze un ribulozo-

difosfātkarboksilāze. Pirmais ferments ir saistīts ar akceptora mo-

lekulas aktivēšanu — otrreizēju fosforilēšanu —, bet otrais fer-

ments katalizē C02 saistīšanas reakciju pie ribulozo-1,5-difosfāta
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un sekojošo heksozes hidrolītisko šķelšanu divas 3-FGS, viena no

tām karboksilgrupā ietver C02 oglekli:

HC-O-P
KC-O-P

НХ-0-Р
c

c,°2 0. .2I HCOH

i -S-J—- Эс-с-он .i
C=o ОН' „|„ но ŪCOH

HC-OH c=o — � COOH
I I I

HC-OH HC-OH HOCH
I I I

H
2
C-0-P H

2
C-0-P Hf-O-P

ritulozo-J.5-difosfāts 3-FGA

Secīgu fermentatīvu reakciju virknē izveidojusies 3-FGS mole-

kula tālāk pārveidojas, un rodas glikozes molekula. Sajā pārveido-
šanā dalību ņem glikolīzes reakcijas, tikai tās notiek pretējā
virzienā (70. attēlā parādītās reakcijas, kuras katalizē F2—F5 un

F7), un reakcijas, kas heterotrofiem izveidojās, sintezējot glikozi
no C 2un Сз savienojumiem, lai apietu neapgriezeniskās glikolīzes
ceļa reakcijas (70. attēlā parādītās reakcijas, kuras katalizē F

6

un F8). Jāatzīmē, ka 1,3-FGS reducēšanas reakcija līdz 3-FGA, ko

katalizē gliceraldehīda-3-fosfāta dehidrogenāze, fotosintezējošajās
baktērijās ir atkarīga no NAD-H

2, bet ciānbaktērijās un augstāka-
jos augos — no NADF • H

2.
Tāda ir Kalvina cikla biosintētiskā daļa, kurā notiek C0

2
fiksā-

cija un heksozes molekulas izveidošana. Sī mehānisma funkcionē-

šanas nodrošināšanai ir nepieciešama pastāvīga C02 akceptora
molekulas atražošana. Cikla pārējās fermentatīvās reakcijas kalpo
C0

2 akceptora — ribulozo-1,5-difosfāta — reģenerēšanai. Sākuma

substrāti šajā gadījumā ir fosfodioksiacetons, 3-FGA un fruktozo-

6-fosfāts, un to pārveidošanā piedalās galvenokārt HMF ceļa
fermenti. Tā ir transketolāze, fosfopentozoizomerāze, kā arī aldo-

lāze un fosfatāze (70. attēlā parādītie fermenti Fg—Fl3). Pēdējo
Kalvina cikla reakciju — ribulozo-5-fosfāta fosforilēšanu uz ATF

rēķina — katalizē šim metabolismā ceļam specifisks ferments fos-

foribulokināze. Reakcijā veidojas C02 akceptors — ribulozo-1,5-di-
fosfāts.

Kalvina cikla summāro vienādojumu var izteikt šādi:

6C0
2+lß ATF+I2 NADF-H

2
—^C

6
Hl2o6

+lß P
n +18 ADF+

+ 12 NADF+

Vienas glikozes molekulas sintēzei ir nepieciešami seši cikla ap-

griezieni.
Tādējādi autotrofās C02 asimilācijas mehānisma būtība bāzē-

jās uz fermentatīvajām reakcijām, kuras prokariotos organismos
tajā laikā jau funkcionēja. Ciklam bija nepieciešama tikai divu

jaunu fermentatīvu reakciju izveidošana, kuras būtu saistītas ar

akceptora sagatavošanu un CO2 fiksēšanu.
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70. att. Kalvina cikls:

fi — ribulozodifosfatkarboksilāze; f
2

— 3-fosfoglicerātkināze; f3 — gliceraldehīda-3-fosint-
dehidrogenāze; f4 — triozofosfātizomerāze; f5 — fruktozo-1,6-difosiātaldolāze; f6 — 1,6-

-fosfofruktozofosfatāze; f7 — glikozofosfātizomerāze; f, — glikozo-6-tosfatāze; f9 — trans-

ketolāze; fi0 — aldolāze; f
M — difosfatāze; fI2 — fosfopentozoizomerāze; fl3 — fosfopento-

zoepimerāze; fu — fosforibulokināze. Aplī ieslēgtie cipari apzīmē reakcijā dalību ņemošo
molekulu skaitu (pēc Dagley, Nicholson, 1973)

Mūsu dienās vienprātīgi atzīts, ka Kalvina cikls ir galvenais
autotrofās C02 asimilācijas mehānisms. Fotosintezējošajos orga-
nismos C02 reducējas ar «asimilācijas spēka» palīdzību, kas radies

fotoķīmiski (ATF un reducētājs). Tomēr gan ATF, gan reducētājs
(NADF-H2 vai NAD-H

2) ir centrabolīti, kas veidojas dažādos

metabolismā ceļos. Tāpēc nevar uzskatīt, ka Kalvina cikla mehā-

nisms ir cieši saistīts tikai ar fotosintēzi. Lielai hemoautotrofo mik-

roorganismu grupai šis fiksācijas ceļš ir saistīts ar enerģiju, kas

iegūta oksidācijas procesos tumsā. Jāpasvītro, ka Kalvina cikls ir

galvenais C0
2 asimilācijas veids visos tajos gadījumos, kad orga-

nismā oglekļa dioksīds ir vienīgais vai galvenais oglekļa avots.
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Fotosintezējošo prokariotu grupas

Fotosintēze ir raksturīga divām prokarioto mikroorganismu pa-

matgrupām: fotosintezējošajām baktērijām un ciānbaktērijām jeb
zilaļģēm. So divu grupu fizioloģiski bioķīmiskās atšķirības ir tik

lielas, ka, raugoties no evolūcijas attīstības viedokļa, starp tām ir

acīm redzams pārtraukums. Kaut gan fotosintēzes aparāta un auto-

trofās CO2 asimilācijas mehānismu formēšanās procesa analīze ļauj
uzskatīt, ka ciānbaktērijas ir izveidojušās no fotosintezējošām bak-

tērijām, nav izslēgts, ka abām šīm grupām ir kopējs fototrofs

priekštecis. No šī priekšteča varēja rasties gan fotosintezējošās
baktērijas, gan ciānbaktērijas.

Fotosintezējošās baktērijas evolucionēja tikai prokariotu šūnas

organizācijas ietvaros. Radās dažādas fizioloģiski-bioķīmiski atšķi-

rīgas formas, nokurām daļa, saglabājot daudzas savas senās izcel-

smes iezīmes, nonākušas līdz mūsdienām. Atšķirībā no fotosinte-

zējošajām baktērijām ciānbaktērijas acīmredzot tālāk attīstījās
fotosintezējošās eikariotu formās, un tas bija galvenais augu valsts

evolūcijas attīstības ceļš.
Fotosintezējošās baktērijas. Mūsdienās ir zināmas vairāk nekā

50 fotosintezējošobaktēriju sugas. Sajā grupā apvienotas morfolo-

ģiski dažādas formas: koki, nūjiņas, spirillas un vibrioni. Ir ne-

kustīgas un kustīgas formas ar dažādu viciņu novietojumu. Dažām

sugām ir tendence veidot ķēdītes vai raksturīgas formas kolonijas.
Fotosintezējošo baktēriju garums svārstās robežās no 1 līdz 20 —■
50 p.m (pat līdz 100 u,m), bet platums — no 0,3 līdz

6,0 Lim. Visas fotosintezējošās baktērijas ir gramnegatīvas, sporas

neveido. Vairojas galvenokārt, bināri daloties, dažas sugas
— pum-

purojoties.

«Berdžija noteicēja» (1974) astotajā izdevumā visas fotosinte-

zējošās baktērijas ietvertas Rhodospirillales rindā un sadalītas trīs

dzimtās: Chromatiacea (iepriekšējais nosaukums Thiorhodaceae vai

sēra purpurbaktērijās), Rhodospirillaceae (iepriekšējais nosau-

kums Athiorhodacea vai nesērā purpurbaktērijās) un Chlorobia-

ceae (vecais nosaukums Chlorobacteriaceae vai zaļās sērbaktē-

rijas). Baktērijas iedalītas dzimtās, pamatojoties uz sekojošām

pazīmēm: noteiktu bakteriohlorofilu saturu šūnās, kā arī attiecī-

bām pret organiskajām vielām un dažādiem reducētiem sēra sa-

vienojumiem.

Fotosintezējošo baktēriju fizioloģija diezgan krasi atšķiras no

pārējo prokarioto mikroorganismu fizioloģijas. Raksturīgi, ka visa

grupa satur dažāda tipa bakteriohlorofilus un karotinoīdu pig-
mentus (daudzi no tiem nekur citur nav sastopami), un tai ir īpat-
nējs fotosintēzes tips. Fotosintēzes īpatnības: tā notiek anaerobos

apstākļos, tajā neizdalās skābeklis, un tā ir atkarīga no eksogē-
niem elektronu donoriem — organiskām vielām, reducētiem sēra

savienojumiem vai molekulārā ūdeņraža.
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Fotosintezējošo baktēriju metabolisms ilgu laiku šķita nesa-

protams un mīklains, tāpēc daudzi ievērojami mikrobiologi, tajā
skaitā arī S. Vinogradskis, pamatojoties uz novērotajām fizioloģis-

kajām īpatnībām, centās kaut kā izskaidrot un saistīt par šiem mik-

roorganismiem uzkrātās ziņas. Pirmajam tas izdevās holandiešu

mikrobiologam K. van Nilam (C. van Niel, 1931). Izmantojot pur-

purbaktēriju un zaļo sērbaktēriju tīrkultūras, K. van Nils spēja pie-

rādīt, ka fotosintezējošajās baktērijās ir īpatnējs fotosintēzes tips.
Dažādās fotosintezējošo baktēriju formas var eksistēt fotoauto-

trofi, fotoheterotrofi un hemoheterotrofi. Fotoautotrofija ir rakstu-

rīga purpurbaktērijām un zaļajām sērbaktērijām. Nesērā purpur-

baktēriju augšanai ir nepieciešami organiski savienojumi. Tagad
ir pierādīts, ka visas fotosintezētājas baktērijas noteiktos apstākļos
par oglekļa avotu lielākā vai mazākā mērā spēj izmantot organis-
kās vielas.

Visas fotosintezējošās baktērijas par slāpekļa avotu izmanto

amonija slāpekli. Nitrātu slāpekli izmanto tikai atsevišķas sugas.

Dažas purpurbaktērijās un zaļās sērbaktērijas spēj saistīt arī urīn-

vielas vai aminoskābju slāpekli. Sī baktēriju grupa (dažādas pur-

purbaktēriju un zaļo sērbaktēriju sugas) fiksē atmosfēras slāpekli.
Vairumam fotosintezējošo baktēriju enerģētiskais metabolisms

ir atkarīgs no gaismas, bet daži nesērā un atsevišķi sēra purpur-

baktēriju pārstāvji spēj augt tumsā, izmantojot organiskos substrā-

tus. Tumsā augšana notiek tādā gadījumā, ja vidē ir skābeklis,
t. i., šajos apstākļos baktērijas tām nepieciešamo enerģiju iegūst
oksidācijas procesos. Dažām purpurbaktērijām funkcionē trikarbon-

skābju cikls un elektronu transporta ķēde. Pēdējā laikā ir iegūti
dati, ka dažas nesērā un sēra purpurbaktērijās var augt tumsā arī

anaerobos apstākļos. Tādā gadījumā šīs baktērijas enerģiju iegūst,
fermentatīvi pārveidojot organiskos savienojumus.

Tātad, raugoties no enerģētisko un konstruktīvo iespēju vie-

dokļa, fotosintezējošo baktēriju grupa ir diezgan dažāda. Vienā

polā ir no ārējās vides organiskajiem savienojumiem neatkarīgas
formas, otrā — organismi, kas ir obligāti saistīti ar organisko sa-

vienojumu izmantošanu. Enerģiju var iegūt gan gaismas (foto-
sintēzes), gan tumsas (oksidēšana, fermentatīva pārveidošana)
procesos.

Fotosintezējošās baktērijas galvenokārt mīt saldūdens un jūras
baseinos (jūras līčos, limānos, ezeros, dīķos, sēra avotos v. c). Lai

purpurbaktērijās un zaļās baktērijas varētu attīstīties, sērūdeņraža
koncentrācijai vidē jābūt no 20 līdz 100 mg// un pat augstākai. Tas

nodrošina baktērijām nepieciešamos anaerobos apstākļus. Labvēlīgi
apstākļi nesērā purpurbaktēriju attīstībai ir tādās vietās, kur daudz

organisko savienojumu. Atšķirībā no pārējo divu grupu baktērijām
nesērā baktērijas ir mazāk jutīgas pret skābekļa klātbūtni, bet

toties ir jutīgākas pret sērūdeņraža daudzumu.

Gaisma ir fotosintezējošo baktēriju attīstībai nepieciešams fak-

tors. Fotosintezējošo baktēriju pigmentu (galvenokārt bakterio-
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hlorofilu) absorbcijas spektrs novērš šo baktēriju konkurenci ar

augstākajiem fotosintezējošajiem organismiem. Tam ir būtiska no-

zīme fotosintezējošo baktēriju ekoloģijā. Fotosintezējošo baktēriju

augšanu nosaka arī citi ārējās vides faktori: pH, temperatūra, sāļu

koncentrācija.
Tātad tieši šo baktēriju specifiskie eksistences apstākļi radīja

iespēju tām saglabāties līdz mūsdienām. Mums ir tiesības uzska-

tīt tās par «pēdām», kas palikušas gaismas enerģijas izmantošanas

bioloģiskā aparāta un autotrofās CO2 asimilācijas mehānismu vei-

došanās evolūcijā.

Ciānbaktērijas (zilaļģes). Ciānbaktēriju grupā ir vairāk nekā

1500 sugu, bet fizioloģiski vai bioķīmiski pētītas ir tikai apmēram
70 sugas. Vispirms tas izskaidrojams ar ciānbaktēriju tīrkultūru

ieguves grūtībām, jo ciānbaktēriju šūnas un pavedieni vienmēr ir

apklāti ar diezgan biezu gļotu slāni. Sis gļotu slānis paslēpj bak-

tērijas — pavadoņus.

Tāpēc diezgan būtisks ir jautājums: vai uz visu Cganobacteria
grupu var attiecināt tos datus, kas iegūti, izpētot tikai 1/50 daļu

pārstāvju. Ciānbaktēriju grupu kopumā var uzskatīt par terra in-

cognita (neizpētīta zeme), kurā izpētīti tikai 2% teritorijas. Vai

pēc zināmā var spriest par visu teritoriju? Kādi pārsteigumi vēl

sagaidāmi?

Ciānbaktērijas ir prokariotu grupa ar unikālu morfoloģiju un

fizioloģiju. Dati, kas dod vispārēju priekšstatu par visas grupas

morfoloģiju un Hormogoneae klasi, sīkāk apskatīti 4. un 7. no-

daļā.

Ciānbaktēriju morfoloģijā (ļoti skaidri tas izpaužas Hormogo-
neae klases pārstāvjiem) ir sastopami tādi struktūras organizā-
cijas elementi,kuri morfoloģijas evolūcijā tālāk attīstījās augstāka-
jām dzīvības formām. Sajā prokariotu grupā ir redzams organismu
daudzšūnu organizācijas un atsevišķu šūnu diferenciācijas pirm-
sākums.

Bet sevišķi interesantas ir ciānbaktēriju ļoti dažādās fizioloģis-
kās iespējas. Sajā grupā izveidojās un visumā noformējās tas ener-

ģijas tips, kurš vēlāk kļuva par vienu no diviem valdošajiem aug-

stāko organismu enerģijas ieguves veidiem. Tā ir fotosintēze, kas

pamatojas uz divu fotosistēmu funkcionēšanu un kurā izdalās mo-

lekulārais skābeklis. Dažiem šīs grupas pārstāvjiem eksperimentāli
izdevās «izprovocēt» citus enerģijas ieguves veidus: bakteriālo fo-

tosintēzi, kā arī organisko vai neorganisko vielu oksidēšanu.

Salīdzinot ar purpura un zaļajām sērbaktērijām, šo organismu
konstruktīvajam metabolismam ir raksturīga lielāka neatkarība no

ārējās vides organiskajiem savienojumiem. Arī šajā ziņā ciānbak-

tēriju grupā ir sasniegta prokarioto dzīvības formu evolūcijas vir-

sotne. Visu šūnu vielu sintēzei tām ir nepieciešami tikai vienkārši

neorganiskie savienojumi: vienīgais oglekļa avots ir ogļskābā gāze;
visvienkāršākās slāpekļa formas — amonija, nitrātu sāļi, moleku-
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mikroelementuavoti; ūdens.*

Sīs grupas mikroorganismi spēj piemēroties visdažādākajiem
dzīves apstākļiem. Ciānbaktērijas sastopamas gan ledājos, gan
70—80°Ckarstos avotos. Tā kā ciānbaktērijas ir pilnīgi neatkarī-

gas no ārējās vides organiskajām vielām, tās ir «d z ī vI b a s pi o-

nieres», t. i., pirmās parādās tur, kur dzīvību ir izpostījusi vai

nu cilvēku darbība, vai dabas spēki. Piemēram, 1883. gadā pēc Ka-
ratau vulkāna izvirduma, kas atrodas uz tāda paša nosaukuma

salas Indijas okeānā, dzīvība tika iznīcināta plašā teritorijā. Pir-

mie organismi, kuri varēja šajos apstākļos attīstīties, bija slāpekli

fiksējošas ciānbaktērijas. Tāpēc daži zinātnieki izteikuši hipotēzi,
ka ciānbaktērijas bija pirmie dzīvie organismi uz Zemes. Sis pie-
ņēmums tomēr nav pamatots. Ciānbaktēriju neatkarība no ārējās
vides sarežģītajām organiskajām vielām, to spēja visas organisma
vielas sintezēt no C02, N2 un minerālajiem sāļiem, prasa augstu
biosintētisko spēju līmeni, kuru nodrošina labi attīstīta

fermentatīvā aparāta darbība. Sāds līmenis nevar rasties bez

iepriekšēja ilgstoša evolucionāru meklējumu un pārbaužu procesa.

Tādēļ jēdziens «dzīvības pionieri» mūsu dienās nav adekvāts šim

jēdzienam, ja runa ir par dzīvības pirmatnējo rašanos.

Pēdējā laikā interese par ciānbaktērijām strauji pieaug, un to

nosaka virkne (tajā skaitā arī praktiskas dabas) cēloņu. Par ievē-

rojamu ekonomisku problēmu kļuvusi daudzos ūdensbaseinos novē-

rojamā masveidīgā ciānbaktēriju vairošanās, jo tur dominējošās

ciānbaktēriju sugas ir toksiskas bezmugurkaulniekiem, zivīm un

mājdzīvniekiem. Sāda parādība ir novērota daudzos mūsu zemes

un citu pasaules zemju saldūdens baseinos (ASV, Kanādā, Argen-
tīnā, DĀR, Izraēlā, Somijā un Austrijā).

Ciānbaktērijām ir arī pozitīva nozīme. Ciānbaktērijas ir ļoti pie-

ticīgas attiecībā pret substrātiem, tāpēc tās ir «dzīvības pionieri»
smagos bioloģiskos apstākļos. Ciānbaktēriju dzīvības norises šajā
gadījumā izmaina apkārtējo vidi: tā bagātinās ar organiskajām
vielām un slāpekli, mainās vides fizikālās īpašības. Ciānbaktērijas
mēģina izmantot cilvēka labā, piemēram, slāpekli fiksējošas formas

izmanto, lai celtu rīsa lauku auglību (Indijā, Japānā, Ķīnā).
No dzīvības izcelšanās un evolūcijas viedokļa ciānbaktērijas ir

interesantas vispirms jau tāpēc, ka šajā grupā pirmo reizi izveido-

jās ar molekulārā skābekļa izdalīšanos atmosfērā saistītais foto-

sintēzes tips. No šī momenta sākās jauns etaps dzīvo sistēmu evo-

lūcijā, kurā izšķirošā nozīme ir molekulārajam skābeklim.

* Slāpekļa saistīšanas spēja šajā prokariotu grupā ir diezgan plaši izpla-
tīta. Mūsdienās ir zināmas apmēram 100 ciānbaktēriju sugas, kas fiksē mole-

kulāro slāpekli.
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11. NODAĻA

MOLEKULĀRAIS SKĀBEKLIS KĀ EVOLŪCIJAS FAKTORS.

PROBLĒMA «MOLEKULĀRAIS SKĀBEKLIS — ŠŪNA»

Mūsdienās vispārpieņemts ir uzskats, ka molekulārais skābeklis

radās biogēnā ceļā un ka tā parādīšanās ir saistīta ar jauna foto-

sintēzes tipa izveidošanos. Sajā fotosintēzē kā elektronu donoru iz-

manto ūdeni. Pirmatnējās Zemes apstākļos, pirms skābekli izda-

lošo fotosintezējošo mikroorganismu attīstības, vienīgais brīvā

skābekļa avots bija atmosfēras ūdens tvaiku fotolīze, kura notika,
iedarbojoties īsviļņu ultravioletajam starojumam. «Fotolītiskā»

skābekļa daudzums bija niecīgs. Skābeklis oksidēja pirmatnējās
atmosfēras gāzes (pirmām kārtām molekulāro ūdeņradi) un Zemes

garozas reducētos minerālus.

No visiem organismiem, kas mūsu dienās veic fotosintēzes pro-

cesu, izdalot skābekli, visprimitīvāk organizētas ir ciānbaktērijas.
Ciānbaktērijas (zilaļģes) ir vienīgā prokariotu grupa, kurai kon-

statēts šāds fotosintēzes tips. Tāpēc mēs varam uzskatīt, ka moleku-

lārā skābekļa izdalīšanās sākums ir saistīts vai nu ar ciānbaktē-

rijām, vai ar kādiem tām visai līdzīgiem priekštečiem.
Līdz fotosintezējošo eikariotu, galvenokārt augstāko augu ra-

šanās laikam brīvā skābekļa daudzums Zemes atmosfērā bija nie-

cīgs (salīdzinot ar mūsdienu atmosfēru, kurā skābeklis ir 21%).
Aprēķini rāda: lai organisms varētu pārslēgties no rūgšanas uz

elpošanu, skābekļa koncentrācijai jābūt tikai 0,270- Molekulārā

skābekļa parādīšanās un sekojošā uzkrāšanās Zemes atmosfērā

bija notikums, kura nozīmi tālākajā dzīvības evolūcijā uz Zemes

ir grūti pārvērtēt. Pirmām kārtām tas nozīmēja «pirmsskābekļa»
erā uz Zemes radītā, īpaši dzīvo organismu, būtisku pārkārtojumu.

Skābekja veidošanās arvien pieaugošās koncentrācijas nodroši-

nāja oksidēšanas reakciju norisi plašos mērogos. Izmainījās atmo-

sfēras raksturs: no reducējošas tā pārvērtās oksidējošā. Tāpēc bū-

tiski izmainījās donora—akceptora problēma, kas ir cieši saistīta

ar visu dzīvo organismu evolucionāro attīstību. Bezskābekļa atmo-

sfērā dominējošais bija elektronu akceptora problēmas risinājums
(der atcerēties visus tos pirmējo anaerobo prokariotu meklējumus,
kuru rezultātā izveidojās speciālas fermentatīvas reakcijas elek-

tronu akceptoru radīšanai), turpretī skābekļa atmosfēras apstākļos
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par galveno kļuva elektronu donoru problēma, jo līdz ar skābekļa

parādīšanos atmosfērā izveidojās lielisks elektronu (ūdeņraža) ak-

ceptoru avots.

Prokarioto mikroorganismu un molekulārā skābekļa mijiedarbības
mehānismi

Sākotnēji molekulārais skābeklis parādījās šūnas iekšienē.

Līdz ar to radās šūnas un skābekļa mijiedarbības problēma. Acīm-

redzot pirmajām fotosintezējošajām šūnām, kas producēja skā-

bekli, nebija ne tikai fermentu sistēmu šī akceptora izdevīgai iz-

mantošanai, bet arī tā neitralizācijai šūnā. Sādu fermentu sis-

tēmu nebija arī citām anaerobajām dzīvības formām. Līdz ar to

varam uzskatīt, ka pirmais šūnas un molekulārā skābekļa mij-
iedarbības tips bija krasi negatīva šūnas attieksme pret skābekli.
To labi ilustrē daudzie dati par molekulārā skābekļa kaitīgo iedar-

bību uz mūsdienu obligāti anaerobajiem mikroorganismiem.
Uzkrājoties molekulārais skābeklis kļuva par pastāvīgu

ārējās vides komponentu. Tikai lokāli varēja saglabāties apstākļi,
kuros skābekļa nebija vai tas bija niecīgā daudzumā. Līdz ar to

šūnas un molekulārā skābekļa savstarpējo attiecību risinājumā
kļuva iespējami divi varianti. Dažas anaerobās formas norobežojās
tādās vietās, kur 0

2 praktiski nepiekļuva, tādējādi saglabājot sev

«bezskābekļa ēras apstākļus». Citi bija spiesti piemēroties «skā-

bekļa» apstākļiem. Tas nozīmē, ka tie formēja jaunas metabolismā

reakcijas, kuru galvenais uzdevums
—

molekulārā skābekļa nega-
tīvās iedarbības neitralizācija.

Tātad nākošais solis šūnas un skābekļa attiecībās bija iespēja
eksistēt 02 klātbūtnē, neitralizējot tā negatīvo iedarbību. Nav zi-

nāms, kā tas notika un kādi bija šūnas pirmie aizsargmehānismi.
Atsevišķus šo aizsargmehānismu veidošanās posmus varam iedo-

māties, pētot uz evolūcijas kāpņu dažādiem pakāpieniem novieto-

jušās mikroorganismu grupas.

Molekulārā skābekļa (02) iedarbība uz šūnu ir pietiekami ag-

resīva un saistīta ar tā spēju oksidēt šūnas metabolītus, radot si-

tuāciju, kas šūnai ir nevēlama. Skābeklis var būt ne tikai 02 formā.

Dažādās bioloģiskās reakcijās un dažu fizikālu un ķīmisku fak-

toru, piemēram, ultravioletā starojuma, iedarbībā rodas arī citas —

reakcijspējīgākas skābekļa formas, kuras šūnai ir ļoti toksiskas.

Tādi pirmām kārtām ir skābekļa nepilnīgas reducēšanas produkti:

ūdeņraža peroksīds (H202), kas veidojas dažādās bioloģiskās ok-

sidācijas reakcijās, diviem elektroniem piesaistoties 02 molekulai,

un superoksīda radikāls (02~). Tā avots var būt bioloģiskas un

fotoķīmiskās reakcijas, kuru rezultātā notiek viena elektrona pārne-
šana uz molekulāro skābekli.

Mūsdienu aerobie un aerotolerantie (anaerobi ir izturīgi pret
skābekli) prokarioti pret skābekļa toksiskajām formām ir izstrādā-
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juši aizsargmehānismus. Tie pamatojas uz specifisku fermentu

spēju katalizēt reakcijas, kas šķeļ skābekļa toksiskās formas:

02
-

+ 0
2

-

+ 2H+—vH
2
0

2+
0

2,
H2

0
2+H2

02^2H20+02

Reakcijas katalizē attiecīgi fermenti superoksiddismutāze un ka-

talāze. So fermentu funkcionēšana nodrošina šūnai pietiekami
drošu aizsardzību pret skābekļa toksiskajām formām. Minētie fer-

menti droši vien ir visu mūsdienu aerobo organismu šūnās. Obli-

gāto anaerobu šūnās to nav. Aerotolerantajos anaerobajos proka-
riotos nav katalāzes (9. tab.).

Dažādu prokarioto grupu molekulārā skābekļa un tā toksisko

formu neitralizācijas veidus apskatīsim mazliet sīkāk. Obligāti
anaerobajās sviestskābes baktērijās nav konstatēta ne katalāze, ne

superoksiddismutāze, tāpēc tās ir neaizsargātas pret skābekļa tok-

siskajiem efektiem. Viens no diviem iespējamajiem skābekļa neitra-

lizācijas veidiem ir tā izspiešana no kultivācijas vides, aktīvi izdalot

tos gāzveida produktus (CO 2 un H 2), kas pavada sviestskābo rūg-
šanu. Otrs skābekļa neitralizācijas veids ir skābekļa absorbcija
šūnu suspensijā. Daļa šūnu iet bojā, bet pārējās var attīstīties ap-

stākļos, kuros ir pazemināts skābekļa daudzums.

Pienskābes baktērijām ir izstrādāta jau labāka aizsardzība pret
molekulāro skābekli. Sīs baktērijas var attīstīties 02 klātbūtnē, t. i.,
tām piemīt zināma izturība pret 02.Pienskābes baktērijām ir kon-

statēta superoksiddismutāzes un katalāzes darbībai līdzīga aktivi-

tāte. Tālākajos pētījumos noskaidrojās, ka pienskābes baktērijām
nav hēma olbaltumvielu (hemoproteīdu), pie kuriem pieder cito-

hromi un katalāze. Ūdeņraža peroksīda šķelšanu dažās šīs grupas

baktērijās katalizē olbaltumviela,kas nesatur hēma grupu un iegu-
vusi «pseidokatalāzes» nosaukumu. Uzskata, ka pienskābes baktē-

rijas var sintezēt fermenta olbaltumvielas daļu (apofermentu), bet

nespēj sintezēt hēmu —
katalāzes prostētisko grupu.

Atsevišķiem pienskābes baktēriju pārstāvjiem piemērošanās pa-

kāpe ir izteikta spilgtāk, un tie pat mēģina molekulāro skābekli

izmantot lietderīgi. Dažām pienskābes baktērijām aerobos apstāk-
ļos novērota paātrināta glikolītiskā glikozes šķelšana. Tas notiek

tāpēc, ka aerobos apstākļos ūdeņradi no NAD •H2 var pārnest tieši

9. tabula

Katalazcs un superoksiddismutāzes izplatība dažādas prokarioto

mikroorganismu grupās

Prokarioto mikroorganismu grupa Katalāze
Superoksid-
dismutāze

.erobi

.erotolerantie (fakultatīvie) anaerobi

Ibligātie anaerobi

+ +

+
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uz 02, atbrīvojot daļu pirovīnogskābes no tas akceptora funkcijas,
kāda tai piemīt parastajā pienskābajā rūgšana. Atbrīvota no ši

«pienākuma», pirovīnogskābe var oksidēties acetil-KoA, kura tālā-

kajā metabolismā sintezējas ATF. Kā redzams, skābekļa piedalīša-
nās šajā procesā ar enerģijas ieguvi nav saistīta tieši (pārnesot
ūdeņradi no NAD •H2

uz 0
2, enerģija ATF veidā nerodas), t. i.,

visa enerģija tiek iegūta substrāta fosforilācijā, bet skābeklis, iz-

pildot akceptora funkcijas, atbrīvo daļu piruvāta. Piruvātu šūna

var izmantot enerģijas ieguvei, kas gala rezultātā palielina rūgša-
nas procesa enerģētisko iznākumu.

Propionskābes baktērijām ir hemoproteīdi. Vairumam sugu ir

katalāze. Hemoproteīdi — citohromi, kas veic fotosintētisko elek-
tronu transportu. Tie ir visām fotosintezējošajām baktērijām. Ne-

sen tajās konstatēta superoksiddismutāze. Tātad gan propionskā-
bes, gan fotosintezējošajām baktērijām — prokariotiem, kas radu-

šies «pirmsskābekļa ērā», — ir fermentatīvi aizsargmehānismi pret
skābekļa toksiskajām formām.

Tā kā ciānbaktērijas tiek uzskatītas par pirmajiem skābekli iz-

dalošajiem organismiem, tad tieši tām arī pirmajām vajadzēja
aizsargāties pret molekulārā skābekļa agresivitāti un dažu tā for-

mu toksicitāti. Tāpēc varam uzskatīt, ka molekulārā skābekļa neit-

ralizācijas mehānismi radās tieši šajā prokariotu grupā.
Tātad varam tikai pieņemt, ka molekulārā skābekļa neitralizā-

cijas mehānismi dažādos evolūcijas etapos bija dažādi. Kādā no

etapiem notika šūnai neitrālo aizsargtipa mijiedar-
bības reakciju pārvēršanās derīgās reakcijās,
kuras norisa, piedaloties molekulārajam skā-

be кli m. Fakts, ka skābekļa klātbūtnē visi uz Zemes eksistējošie
prokariotie mikroorganismi (pat obligātie anaerobi) skābekli ab-

sorbē, liecina, ka starp tiem un molekulāro skābekli notiek kaut kā-

das mijiedarbības reakcijas.
Pēc attieksmes pret skābekli visus prokariotus var iedalīt čet-

rās grupās: obligātie anaerobi un aerobi, fakultatīvie anaerobi un

aerobi (68. lpp.). Sāds iedalījums parāda molekulārā skābekļa ne-

pieciešamību vai kaitīgumu, bet neatklāj šūnas mijiedarbību ar to.

Tagad ir zināms, ka molekulārais skābeklis šūnai var būt nepie-
ciešams vai nu enerģijas ieguvei, vai arī tikai vienas vienīgas reak-

cijas veikšanai, kurai nav enerģētiskas nozīmes. Pamatojoties uz

ilggadīgu dzīvnieku šūnu mitohondrijos notiekošo enerģētisko pro-

cesu izpēti, V. Skulačevs (1969) izstrādāja sekojošu šūnu un mole-

kulārā skābekļa mijiedarbības reakciju klasifikāciju (71. att.).
Sūnas absorbēto molekulāro skābekli var iedalīt divās nevie-

nādās daļās. Lielāko daļu skābekļa šūna absorbē ar fermentu sis-

tēmām. Nelielas uzņemtā skābekļa daļas absorbcija ar fermentu

sistēmām nav saistīta. To uzskatāmi ilustrē fakts, ka skābekli ak-

tīvi absorbē arī karsējot nonāvētu šūnu suspensijas. Sajā gadī-

jumā skābekļa absorbcija ir ķīmisks process, kas saistīts ar šūnas

noteiktu ķīmisku vielu oksidāciju, piemēram, šūnu olbaltumvielu
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71. att. Sūnas absorbēta molekulāra skābekļa iz-

mantošanas ceļi. Paskaidrojumi tekstā (pēc
В. П. Скулачев, 1969)

SH grupu oksidāciju. Nav izslēgts, ka analoģiski procesi notiek

ari dzīvu šūnu suspensijās.
Skābekļa fermentatīva absorbcija (elpošana) savukārt dalās

oksidācijā, kas ir saistīta ar enerģijas uzkrāšanu, un brīvā oksi-

dācijā, t. i., oksidācijā, kas nav saistīta ar enerģijas uzkrāšanu

šūnā.* Brīvās oksidēšanas kategorijai pieskaitāmās fermentatīvās

reakcijas ar molekulārā skābekļa piedalīšanos pirmām kārtām ir

reakcijas, kuru rezultātā enerģija izdalās siltuma veidā. (Organis-
mam atdziestot, brīvās oksidēšanas reakcijām ir svarīga nozīme

dzīvnieku termoregulācijā.) Pie šīs kategorijas pieskaitāmas arī

reakcijas, kuras katalizē monooksigenāzes un dioksigenāzes, kas

skābekli oksidējamā vielā ievada tieši, kā arī dažas oksidāžu kata-

lizētas reakcijas.
Ar enerģijas uzkrāšanos saistītā fermentatīvā skābekļa absor-

bcija dalās procesos, kas ir saistīti ar fosforilāciju, un procesos,
kas nav saistīti ar fosforilāciju. Kā jau to rāda nosaukums, nefos-

* Ar jēdzienu elpošana sākumā apzīmēja noteiktu procesu, kas sais-

tīts ar augstāko organismu (augu un dzīvnieku) dzīvības norisēm. So pro-
cesu raksturoja divas galvenās pazīmes: pirmkārt, gāzu apmaiņa ar ārējo

vidi, kur obligāta ir 0
2 piedalīšanās, un, otrkārt, elpošanas nepieciešamība orga-

nisma dzīvības norisēm. Tā kā elpošanas process šūnu līmenī visiem augstā-

kajiem organismiem principā ir līdzīgs, tad šī jēdziena lietošana ir ērta un ar

to apzīmējamais termins ir pietiekami precīzs. Sarežģījumi radās, jēdzienu elpo-
šana lietojot funkcionāli analoģiska procesa apzīmēšanai prokariotajos orga-

nismos tāpēc, ka šie organismi ir neparasti daudzveidīgi. Pēc mūsu uzskatiem

jēdziens elpošana ir attiecināms uz visiem molekulārā skābekļa fermentatīvās

absorbcijas procesiem šūnā. Otrā pazīme (nepieciešamība dzīvības uzturēšanai)
šinī gadījumā netiek ņemta vērā, jo attiecībā uz pētāmajiem objektiem tā ir

visai nenoteikta un var apzīmēt visdažādākās lietas.
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forilējošā, ar enerģijas uzkrāšanos saistītā oksidācija nav saistīta

ar brīvās enerģijas transformēšanu makroerģiskajās fosfātu sai-

tēs. Ir labi zināms, ka šūnai noderīgāenerģija organismā var atras-

ties ne tikai ATF-ADF sistēmas vai citu ar enerģiju bagātu fosfo-

rilētu savienojumu veidā. Sūnai izmantojamā enerģija var būt arī

ar enerģiju bagātu tioesteru (C~S) saišu formā. Bez tam atbil-

stoši P. Mitčela (P. Mitchell) hemoosmotiskajai teorijai enerģija,
kas uzkrājas, pārnesot elektronus membrānas elektroķīmiskā po-
tenciāla veidā, pārvēršas makroerģisko fosfāta saišu ķīmiskajā
enerģijā. Ir pierādīts, ka zināmus no enerģijas atkarīgus procesus

šūna var veikt, izmantojot ar membrānu potenciālu tieši saistīto

enerģiju (osmotiskajam darbam, elektronu pārnešanai pretējā vir-

zienā).
Visbeidzot fosforilējošajā oksidācijā ārējā enerģētiskā sub-

strāta elektronus pa pārnesēju ķēdi pārnes uz molekulāro skābekli.

Sis elektronu transports ir saistīts ar fosforilāciju. Atšķirībā no

augstākajiem organismiem, kuros ir sasniegta cieša elektronu pār-
nešanas saistība ar fosforilāciju, t. i., elektronu pārnešana ir jau
gatavā, pilnīgā formā, mūsdienu prokariotos varam novērot dažā-

dus elektronu pārnešanas ceļus, kuros elektronu transports ar

fosforilāciju var būt saistīts dažādās pakāpēs. Visi uzskaitītie oksi-

dācijas veidi ar molekulārā skābekļa piedalīšanos, kas sastopami
augsti organizētās šūnās, ir arī prokariotos organismos. Dažādos

mikroorganismos attiecības starp dažādiemoksidēšanas veidiem var

būt atšķirīgas. Bez tam dažādām sugām var nebūt visi, bet tikai

daži no minētajiem mijiedarbības veidiem.
V. Skulačeva ieteiktā klasifikācija pamatojas uz visu šūnas un

molekulārā skābekļa mijiedarbības reakciju novērtējumu pēc to

«enerģētiskās nozīmības» viedokļa. Atkarībā noķīmiskajiem pamat-
mehānismiem visas reakcijas var iedalīt trīs grupās.

Pirmās grupas reakcijas katalizē skābekļa transferāzes jeb ok-

sigenāzes, skābekli tieši pievienojot metabolīta molekulai:

A+0
2
—^A0

2

Sāda tipa reakcijas ir brīvās oksidēšanas reakcijas (pēc V. Skula-

čeva klasifikācijas), kas nedod šūnai enerģiju.
Otrās grupas reakcijas elektroni dodas pie skābek-

ļa, kas veic galējā akceptora funkcijas. Sajā gadī-
jumā atkarībā no pārnesēja dabas skābekļa molekula saista vienu,
divus vai četrus elektronus un tiek vai nu nepilnīgi (02~, H

2
0

2),
vai pilnīgi (H2O) reducēta:

1) ē-f-Oa—vo2-;

2) 2ē+ 2H+ +02—+H202;
3) 4ē+ 4H+ +0

2
—+2H

2
0

(2. un 3. gadījumā protoni tiek saņemti no ūdens.) Sī tipa reak-

cijas katalizē fermenti, kurus sauc par elektronu transporta oksi-

dāzēm. Sīs reakcijas var būt 1) brīvās oksidācijas, 2) ar enerģijas
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uzkrāšanos saistītās nefosforilējošās oksidācijas un 3) fosforilējo-
šās oksidācijas reakcijas.

Vēl izšķir reakcijas, kurās divu skābekļa molekulas atomu lik-
tenis ir atšķirīgs, tādēļ tās pēc to ķīmiskā mehānisma var uzskatīt

par iepriekš minēto reakciju starpposmu:

АН +2ё+Ог—>AOH +02- (a)
02- + 2H+—*H20 (b)

Sajā gadījumā viens absorbētās skābekļa molekulas atoms tiek
izmantots vielas oksidēšanai tiešas pievienošanas ceļā (a reakcija),
bet otrs kļūst par elektrona akceptoru (b reakcija). Abas reakcijas
katalizē jauktu funkciju jeb jauktās oksidāzes. Tās neapšaubāmi
katalizē brīvās oksidācijas reakcijas, bet, tā kā šo reakciju rezultātā

rodas ūdens, t. i., elektroni sasniedz viszemāko enerģētisko līmeni,
atbrīvojas enerģija. Tādējādi jaukto funkciju oksidāzes zināmā pa-

kāpē piedalās procesos, kas ir saistīti ar enerģijas uzkrāšanos šūnā.

Tātad no reakciju ķīmiskā pamatmehānisma viedokļa visu mo-

lekulārā skābekļa un šūnas mijiedarbības kopumu var iedalīt divos

reakciju tipos. Pirmajā no tiem 0
2 ir galējais elektronu akceptors,

bet otrajā notiek 02 tieša iespiešanās vielas molekulā. Tikai pir-
mais reakcijas tips ar molekulārā skābekļa piedalīšanos var kļūt
par šūnas enerģijas avotu. Tāpēc mums ir svarīgi izanalizēt to šū-

nas un 02 mijiedarbības evolūciju, kuras rezultātā izveidojās sis-

tēma ar molekulāro skābekli kā galējo elektronu akceptoru (šūnas
un molekulārā skābekļa mijiedarbības «oksidāzes mehānisms»).

Šūnas un molekulārā skābekļa mijiedarbības «oksidāzes mehānisma»

veidošanās

Līdz ar O2 parādīšanos atmosfērā radās iespēja pārnest elek-

tronus uz skābekli. Sākumā «attālums» no elektronu donora līdz

molekulārajam skābeklim ne ar ko nebija aizpildīts. Var pieņemt,
ka evolūcijas gaitā «oksidāzes mehānisms» šo «attālumu» starp
elektronu donoru un molekulāro skābekli centās aizpildīt. Tas no-

tika, pateicoties tam, ka radās vielas — pārnesēju ķēdes izveidotā-

jas. Ticams, ka sākotnēji pārnesēju ķēde nebija saistīta ar enerģi-
jas ieguvi.

No evolūcijas viedokļa visvienkāršākās ir flavīnu oksidāzes, ku-

ras nav saistītas ar šūnu struktūrām.* Flavīnu oksidāzes (flavopro-
teīdu grupas pārnesēji) katalizē substrāta un molekulārā skā-

bekļa mijiedarbību:
flavoproteīds

substrāts+0
2

substrāts +H202

* Ja starp elektronu donoru un molekulāro skābekli ir tikai viens ferments,

tad to sauc par oksidāzi, ja vairāki, tad par oksidāzi sauc tikai pēdējo fer-

mentu. Ja par ķēdes starpposmu raksturu zināms maz, tad par oksidāzi nosauc

visu fermentu kompleksu.
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So procesu nosauca par «flavīnu elpošanu». Sūnas, kas šajā pro-
cesā piesaistījušas molekulāro skābekli, iet bojā tādā gadījumā, ja
tām nav fermentatīvu mehānismu ūdeņraža peroksīda šķelšanai.

Zināma ķēdes pagarināšanās notiek, ja pirmais substrāta elek-

trona akceptors ir NAD+ un ja elektroni no flavoprotelda pāriet
tālāk uz molekulāro skābekli:

substrāts—>-NAD+—>-flavoproteīds—*-0
2

Sāda tipa flavīnu oksidāzes ir daudzām mikroorganismu gru-

pām. Visi mūsdienu dati apstiprina to, ka flavīnu oksidāzes kata-

lizētā elektronu pārnešana no substrāta uz molekulāro skābekli

nav saistīta ar šūnas enerģijas ieguvi, t. i, šeit neveidojas ATF.*

Flavīna oksidāžu funkcijas būtība — elektronu akceptora trūkuma

gadījumā šie fermenti pārnes elektronus uz molekulāro skābekli.

Sāds process notiek propionskābes baktērijās. Tām ir konsta-

tēti arī citi elektronu pārnesēji — übihinoni un citohromi, t. i., šiem

mikroorganismiem ir jau sarežģītāks oksidāzes mehānisms. Tomēr

elektronu pārnesēju skaita palielināšanās propionskābes baktērijās
praktiski nav saistīta ar to enerģijas ieguvi, kas rodas, elektronus

transportējot līdz molekulārajam skābeklim. Galvenais enerģijas

ieguves veids ir substrātu fosforilācija. Tātad šai prokariotu grupai
jau ir visi elektronu pārnesēju vielu pamattipi, bet

elektronu transportam šo organismu enerģētikā nav dominējošā
loma. Galvenais enerģētiskais process joprojām paliek propion-
skābā rūgšana.

Lai labāk izmantotu molekulāro skābekli, nākošais svarīgais
solis bija tādu mehānismu izveidošana, kuri ļautu dažādām enerģē-
tiskām iespējām bagāto elektronu pārnešanas procesu izmantot šū-

nas enerģijas ieguvei. Tiešām, pārnesot vienu elektronu pāri, atbrī-

votās enerģijas daudzums ir atkarīgs gan no elektronu donora, gan

akceptora. Piemēram, NAD •H2 redokspotenciāls ir —032 V, bet

molekulārajam skābeklim tas ir +0,81 V, t. i., pārnesot elektronus

no NAD •H
2

uz molekulāro skābekli, potenciālu starpība ir 1,13 V.

Lai izveidotos viena ATF molekula, ir nepieciešama viena elektronu

pāra pārnešana pa elektroķīmisko gradientu, kura potenciālu star-

pība ir apmēram 0,2 V.

Lai elektronu transportu no substrāta uz molekulāro skābekli

pārvērstu šūnai enerģētiski izdevīgā procesā, ir nepieciešami divi

svarīgi momenti: 1) pārnesēju ķēdes pagarināšana ar citohromu

grupu, tieša 0 2 un citohromoksidāzes kontakta nodrošināšana, 2) ar

elektronu transportu saistīta fosforilācijas mehānisma izveidošana.

* Ir dati, ka dažām anaerobajām baktērijām (Clostridium kluyveri) posma

starp NAD+ un flavoproteīdiem elektronu pārnešana ir saistīta ar fosforilāciju.



Fosforilēšana,kas ir saistīta ar elektronu (ūdeņraža) pārnešanu
no substrāta tumsas oksidācijas reakcijās, ieguvusi oksidatīvās

fosforilācijas nosaukumu. Oksidatīvās fosforilācijas
mehānismi ļauj vispilnīgāk izmantot oksidējamo substrātu brīvo

enerģiju.
Tātad molekulārā skābekļa ietekmē prokariotu pasaulē iesākās

jaunu dzīvības tipu evolūcija, kuri enerģiju iegūst uz oksidatīvās

fosforilācijas rēķina. Nākošā nodaļa ir veltīta šo dzīvības formu

īsam apskatam.
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12. NODAĻA

DZĪVĪBAS FORMAS, KURAS ENERĢIJU lEGŪST OKSIDATĪVĀS

FOSFORILĀCIJAS PROCESA

Lai maksimāli varētu izmantot tās enerģētiskās iespējas, kas

piemīt ūdeņraža (elektronu) pārnešanas procesam no substrāta uz

molekulāro skābekli, bija nepieciešams atrisināt trīs uzdevumus:

1) izveidot mehānismu, kas nodrošinātu pilnīgu ūdeņraža (elek-
tronu) atšķelšanu no substrāta; 2) radīt sistēmas, kurās viss at-

šķeltais ūdeņradis (elektroni) visracionālāk tiktu pārnests uz mo-

lekulāro skābekli; 3) radīt mehānismus, ar kuru palīdzību elek-

tronu pārnešanas enerģija transformētos ķīmiskajā enerģijā, kuru

varētu izmantot visiem šūnas energoatkarīgajiem procesiem.
Evolūcijas gaitā šie uzdevumi tika atrisināti sekojoši.
1. Pilnīga ūdeņraža atšķelšana no organiskā substrāta panākta

trikarbonskābju cikla (TKS) vai oksidatīvā heksozomonofosfāta

cikla funkcionēšanas rezultātā (9. noda|a). Ja enerģētiskais sub-

strāts ir neorganiskie savienojumi, to oksidācijai arī tika izveido-

tas fermentatīvās reakcijas, kuras katalizē attiecīgas dehidroge-
nāzes.

2. Ūdeņradi (elektronus) uz molekulāro skābekli pārnes struk-

turāli un funkcionāli savstarpēji saistīta pārnesēju sistēma. Sie

elektronu pārnesēji kopīgi sastāda tā saucamo «elpošanas ķēdi».
3. Enerģētiskās iespējas, kas slēpjas elektronu pārnešanā pa

elektroķīmisko gradientu, realizējas, funkcionējot mehānismiem,
kas saista elektronu transportu ar fosforilāciju.

Aplūkosim nedaudz sīkāk, kā šie uzdevumi tika atrisināti, pie
tam, šķiet, ir ērtāk sākumā apskatīt evolūcijas procesā dabas sa-

sniegto maksimālo variantu. Pēc tam izsekosim prokariotu pasaulē
konstatētajiem analoģisku mehānismu veidošanas variantiem.

Trikarbonskābju cikls

TKS ciklu var uzskatīt par šūnas izveidotu mehānismu, kuram

ir divējāda nozīme. TKS cikla pamatfunkcija: tajā kā ideāli izvei-

dotā šūnas «katlā» notiek pilnīga organiskā substrāta oksidēšana
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un ūdeņraža atšķelšana. Otra cikla funkcija — šūnas apgāde ar

veselu virkni priekšteču, kas nepieciešami biosintēzes procesiem.
TKS cikls ir noteikts posms šūnas enerģijas ieguves ceļā, ja

šūna kā enerģijas avotu izmanto ārējos organiskos substrātus. Tas

ir šūnas anaerobo enerģētisko mehānismu turpinājums, kurš radās

pēc tālākās enerģijas ieguves metabolismā sistēmu pilnveidošanās.
(Tas nepavisam nerunā pretī tam, ka TKS ciklam sākotnēji visti-

camāk bija tikai biosintētiskā funkcija, t. i., tas apgādāja šūnas ar

biosintētiskajās reakcijās nepieciešamajiem metabolītiem. Sevišķi
labi tas redzams gadījumos, kad funkcionē cikla «fragmenti».)

Anaerobos enerģētiskos mehānismus ar TKS ciklu saista reak-

cija, kurā pirovīnogskābe (anaerobo enerģētisko procesu centrā-

lais metabolīts) oksidējas līdz acetil-KoA (aktivētai etiķskābei).
Acetil-KoA ir TKS cikla sākuma substrāts:

CH3
—СО—СООН +KoA—SH+ NAD+—*СН

3
—СО—KoA+;

+ NAD-H2+.C02

Reakciju katalizē piruvātdehidrogenāžu komplekss.
No E. coli izdalītais komplekss sastāv no trim fermentiem un pie-
ciem kofermentiem (koferments A, NAD+, FAD, tiamīnpirofosfāts
un lipolskābe). Visi kofermenti, izņemot lipolskābi, ir jau nedaudz

apskatīti iepriekš.
Lipolskābe ir piesātināta taukskābe, kas sastāv no astoņiem og-

lekļa atomiem. Sestais oglekļa atoms ar disulfīdu grupu ir pievie-
nots astotajam atomam, tāpēc izveidojas slēgts pieclocekļu gre-
dzens. Sēra atoms viegli reducējas, un līdz ar to gredzens atveras

(72. att.).
Piruvata oksidativās dekarboksilācijas reakcija noris vairākas

stadijās, kas shematiski attēlotas 73. attēlā. Sākumā izveidojas pi-
rovīnogskābes komplekss ar tiamīnpirofosfātu (TPF), kas saistīts

ar piruvātdehidrogenāzes fermentu. No pirovīnogskābes atšķeļas
oglekļa dioksīda molekula. Otrajā stadijā kompleksa oksietilgrupa,
kas izveidojās, no pirovīnogskābes atšķejoties C0

2, reaģē ar lipol-
skābes disulfīda grupu. Lipolskābe ir kovalenti saistīta ar fermentu

72. att. Lipolskābes oksidētā (A) un reducētā

(B) forma (pēc Dagletj, Nicholson, 1973)
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73. att. Shematiska pirovīnogskābes oksidatīva dekarboksilācija
līdz acetil-KoA:

TPF
— tiamīnpirofosfāts; f, — piruvātdehidrogenāze; f

2 — dihidrolipoil-

transacetilāze; R' — lipolskabes piecoglek]a atlikums; f
3

— dihidrolipoil-
dehidrogenāze; FAD — flavīnadenīnnukleotīds; NAD* — nikotīnamld-

adenīndinukleotīds (oksidētā forma). Ar pārtrauktu līniju apzīmēti
kompleksi. Paskaidrojumi tekstā (pēc Schlegel, 1972; Lehninger, 1974)

dihidrolipoiltransacetilāzi. Rezultātā izveidojas acetillipolskābe un

reģenerējas ferments piruvātdehidrogenāze. Trešajā stadijā acetil-

lipolskābes acetilgrupa tiek pārnesta uz kofermentu A, izveidojas
acetil-KoA un lipolskābes reducētā forma. Pēc tam reducēto lipol-
skabes formu oksidē dihidrolipoildehidrogenāze,kas ir cieši saistīta

ar flavīnadenīndinukleotīdu (FAD). Ūdeņradis pāriet uz FAD (ce-
turtā stadija), bet no FAD-H2 tiek pārnests uz NAD+ (piektā sta-

dija). Aprakstītās fermentatīvo pārveidojumu sērijas rezultātā vei-

dojas acetil-KoA un reģenerējas visi kofermenti, kas piedalījās re-

akcijas starpstadijās.
īstais trikarbonskābju cikls (74. att.) sākas ar acetil-KoA un

oksaliletiķskābes (OES) molekulu kondensāciju, ko katalizē fer-

ments citrātsintāze. Citrātsintāze ir allosterisks ferments,
kuru inhibē ATF un reducētais NAD. Reakcijas produkts ir citron-

skābe un koferments A. Citronskābi ferments akonitāze pār-
vērš cis-akonītskābēun izocitronskābē. Izocitronskābi ferments izo-

citrātdehidrogenāze pārvērš a-ketoglutārskābē. Pirmajā reakcijas
posmā izocitronskābē dehidratējas un izveidojas oksāldzintarskābe
un NAD(F)-H2. Otrajā posmā oksāldzintarskābe, kas acīmredzot
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vēl ir saistīta ar fermentu, dekarboksilējas. Reakcijas produkti —

no fermenta atbrīvotā a-ketoglutārskābe un CO2.
Daudziem mikroorganismiem izocitrātdehidrogenāze ir divās

formās. Viena no izocitrātdehidrogenāzes formām ir atkarīga no

NAD, otra — no NADF. Izocitronskābes oksidēšanu TKS ciklā ka-

talizē NAD-atkarīgs ferments, kas pieder allosteriskiem fermen-

tiem —to aktivē ADF un inhibēATF un NAD •H2. Izocitrātdehid-

74. att. Trikarbonskābju cikls. Acetilgrupas oglekja atomu pievienošanas cit-

ronskābei ir apzīmēta ar zvaigznīti:
fi — citrātsintetāze (kondensējošais ferments); f

2 — akonitāze; fj — izocitrātdehidroge-
naze; f

4 — a-ketoglutarātdehidrogenāze; fs
— sukciniltiokināze; U — sukcinātdehidro-

genāze; f7 — fumarāze; ft — malātdehidrogenaze (pec Rose, 1971)
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rogenāzes aktivitāte tieši ietekmē procesa «produktivitāti», jo tieši

šī reakcija limitē cikla apgriezienu ātrumu.

a-ketoglutārskābi oksidatīvi dekarboksilē a-ketоglutā rd e-

hidrogenāzes komplekss, un rezultātā izveidojas sukci-

nil-KoA. Gan pēc sava mehānisma, gan kofermentu kompleksa

(TPF, KoA, NAD, FAD un lipolskābe) šī reakcija atgādina piruvāt-

dehidrogenāzes multifermentatīvā kompleksa katalizēto reakciju:

a-ketoglutārskābe+ NAD+ +KoA—SH—>-sukcinil-KoA+

+NAD-H
2+C0

2

No deviņām TSK ciklu veidojošām reakcijām šī ir vienīgā ne-

apgriezeniskā reakcija. Viens no reakcijas produktiem — sukcinil-

KoA —
satur ar enerģiju bagātu tioestera saiti.

Nākošais fermentatīvais posms ir dzintarskābes (sukcināta) vei-

došanās no sukcinil-KoA, ko katalizē sukciniltiokināze.

Enerģija, kas atbrīvojas, šķeļot tioestera saiti, uzkrājas GTF fos-

fāta saitē:

sukcinil-KoA+GDF+P
„

—Klzintarskābe +KoA—SH +GTF

Pēc tam GTF savu fosfāta grupu atdod ADF'molekulai un izvei-

dojas ATF:

+GDF

Tātad šajā TKS ciklā notiek fosforilācija. Tā ir vēl viena sub-

strāta fosforilācijas forma.

Sukcinātdehidrogenāze oksidē dzintarskābi fumār-

skābē. Sis ferments ir flavoproteīns, kura olbaltumvielas ir cieši

saistītas ar FAD:

dzintarskābe+fF—FAD]*±fumārskābe+[F-FAD• H2]

Fumarāzei hidratējot fumārskābi, izveidojas ābolskābe. Ābol-

skābe savukārt dehidrējas oksāletiķskābē (OES). Reakciju kata-

lizē NAD-atkarīgā malātdehidrogenāze:

ābolskābe+ +NAD • H2

Ar šo reakciju TKS cikls noslēdzas, jo no jauna ir reģenerēju-
sies akceptora molekula (OES). OES iedarbina jaunucikla apgrie-
zienu.

TKS ciklā kā enerģētisko materiālu pārstrādā ne tikai ogļhidrā-'
tus, bet arī taukskābes (vispirms šķeļot līdz acetil-KoA) un dau-

dzas aminoskābes (pēc aminogrupas atšķelšanas dezaminējot vai

pāraminējot). Cikla viena apgrieziena rezultātā notiek divas de-

karboksilēšanās, četras dehidrēšanās un viena fosforilācijas reak-

cija. Divu dekarboksilāciju rezultātā no cikla izdalās divi oglekļa
atomi (divas C02 molekulas), t. i., tieši tik, cik ciklā ienesa acetil-

grupa. Četru dehidrēšanu rezultātā veidojas trīs NAD-H2 un viena

FAD-H2 molekula. Kā redzams iepriekš aprakstītajā procesā, viss

ūdeņradis atrodas uz noteiktiem pārnesējiem. Tālākais uzde-



257

vums — ūdeņradi cauri citiem pārnesējiem nodot molekulārajam
skābeklim.

Kā šis cikls ir pārstāvēts prokariotos? Noteiktas, TKS ciklam

analogas secīgas fermentatīvās reakcijas ir atrodamas dažādās

prokariotu grupās, kurām ir dažāda evolucionārās attīstības pa-

kāpe. Anaerobos apstākļos dažas cikla reakcijas funkcionē tiem

prokariotiem, kas enerģiju iegūst rūgšanas procesā.
Propionskābes baktērijām propionskābās rūgšanas procesā ir

«iemontētas» TKS ciklam analogas reakcijas no dzintarskābes līdz

oksāletiķskābei (tikai apgrieztā virzienā). Divos posmos šīs reak-

cijas ir saistītas ar substrāta reducēšanu (51. att.). Propionskābajā
rūgšanā šīs reakcijas funkcionē ūdeņraža piesaistīšanai un ir viens

no donora-akceptora problēmas risinājuma variantiem anaerobos

apstākļos.
Citiem prokariotiem ir jau pilnīgāk noformēta TKS ciklam ana-

logo reakciju secība. Bet šīs reakcijas vēl nav saslēgtas ciklā. Vis-

biežāk trūkst a-ketoglutārskābes —
dzintarskābes posma, tādēļ

TKS cikls ir it kā sarauts. Sarauts TKS cikls ir konstatēts foto-

sintezējošo baktēriju grupai, ciānbaktērijām, hemoautotrofiem un

dažām hemoheterotrofajām baktērijām. Visticamāk, ka šādā veidā

TKS cikls nevar funkcionēt enerģiju ražojošo šūnas mehānismu

sistēmā. Sājos gadījumos galvenā ir TKS cikla biosintētiskā fun-

kcija.
Acīmredzot pirmo reizi pilns TKS cikls izveidojās nesērā pur-

purbaktēriju grupā. Tas fakts, ka daļējs TKS cikls ir sastopams
dažādās fizioloģiski tālu stāvošās prokariotu grupās, liecina par
šī cikla sarežģīto evolucionāro attīstību. Sis jautājums vēl prasa

izskaidrojumu.

Elpošanas ķēde
Elektronu pārnešana elpošanas ķēdē

Ūdeņradis, kas no TKS cikla starpproduktiem ir pārgājis uz

speciāliem pārnesējiem (NAD, FAD), iziet vairākus etapus, pakā-
peniski pārejot uz arvien zemākiem enerģētiskiem līmeņiem, līdz

beidzot tas no citohromoksidāzes nonāk pie molekulārā skābekļa —

galējā elektronu akceptora. Oksidāzes mehānisms vispilnīgāk fun-

kcionē eikariotos, kur tas ir lokalizēts mitohondriju iekšējās mem-

brānās.

Prokariotiem ir sastopami dažādi oksidāzes mehānisma varianti.

Oksidāzes mehānisma fermenti ir lokalizēti citoplazmas membrānā

un šūnas membrānu struktūrās. Ūdeņraža (elektronu) pārnešana
no substrāta uz molekulāro skābekli notiek ar pārnesēju palīdzību,
kuri veido sarežģītu strukturāli nosacītu multifermentatīvusistēmu.

Strukturālās organizācijas faktoram oksidēšanās-reducēšanās fer-

mentu sistēmā ir galvenā nozīme. Izjaucot fermentu savstarpējo
novietojumu, zūd visas sistēmas funkcionālā aktivitāte.
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75. att. Dažu elpošanas ķēdes ūdeņraža pārnesēju apgriezeniskie
oksidēšanās-reducēšanās mehānismi:

А — NAD (F) piridina gredzens; U
—

FMN (FAD) riboflavīna izoallok-

sazina gredzens; С — hinoīda gredzens: Pievienotie ūdeņraža atomi un

piridina gredzena elektrons ir apzīmēti ar pārtrauktu līniju (pēc Dagley,
Nicholson, 1973)

Pārnēsāji, kas piedalās ūdeņraža (elektronu) pārnešanā no sub-
strāta uz molekulāro skābekli, pieder četrām oksidēšanās-reducēša-

nās fermentu klasēm: 1) dehidrogenāzēm, kuru kofermenti ir piri-
dīnu atvasinājumi (NAD, NADF); 2) dehidrogenāzēm, kurām ir

flavīnu nukleotīdu prostētiskās grupas (FMN, FAD); 3) hino-

niem; 4) citohromiem.
Ir zināmas apmēram 150 NAD un NADF atkarīgās de-

hidrogenāzes, kas pārnes divus ūdeņraža atomus no sub-

strāta uz kofermenta oksidatīvo formu. Pie tam viens no ūdeņraža
atomiem pievienojas piridina gredzenam, bet otrs paliek elektrona
veidā; otra atoma protons (ūdeņraža jons) pāriet vidē (75. att. A).

Flavīnatkarīgo dehidrogenāžu prostētiskās grupas
ir flavīnu nukleotīdi, kas ir cieši saistīti ar fermenta olbaltumvielas
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molekulu. FMN un FAD oksidētāja vai reducētāja īpašības ir at-

karīgas noriboflavīna izoalloksazīna gredzena spējas pāriet no ok-
sidēta stāvokļa reducētā, pievienojot divus ūdeņraža atomus

(75. att. B).
Hin оn i

—
taukos šķīstoši savienojumi ar garu terpenoidu

«asti». Sī «aste» ir saistīta ar hinoīdu kodolu, kas spēj apgrieze-
niski oksidēties-reducēties, pievienojot divus ūdeņraža atomus

(75. att. C). No tiem visizplatītākais ir übihinons (koferments Q),
kas elpošanas ķēdē funkcionē starp flavoproteīdiemun citohromiem.

Citohromi ir olbaltumvielas ar dzelzi saturošu porfirīnu
prostētiskajām grupām. Tie piedalās elektronu transporta noslē-

dzošajā posmā. Citohromi pārnes elektronus, mainoties citohromu
sastāva dzelzs vērtībai: Fe2+ 4=±Fe3+ +ē.

Eikariotu šūnās minimālais citohromu skaits ir pieci (citohromi
b, с, Ci, a un аз). Siem citohromiem ir atšķirīgi absorbcijas spek-
tri un redokspotenciāli. Sīs atšķirības ir atkarīgas no citohromu

olbaltumvielu komponenta. Galējie citohromi (а+аз), kas pārnes
elektronus uz molekulāro skābekli, ir citohromoksidāze.

Tātad ūdeņraža (elektronu) pārnesēju ķēde sastāv no liela

skaita pārnesēju, kas nodrošina elektronu transportu no sub-

strāta uz molekulāro skābekli. Daudzi pierādījumi ir apstiprinājuši
76. attēlā parādīto elektrontransporta ķēdes pārnesēju secību. Pirm-

kārt, šāda secība atbilst pārnesēju redokspotenciālu lielumiem:

elektroni pārvietojas reduktīvo potenciālu samazināšanās virzienā.

Otrkārt, 76. attēlā shēmas pareizību apstiprina arī elektronu pār-
nesēju reducēšanās secības spektrofotometriskā izpēte. Pārnēsāji,
kas atrodas tuvāk oksidējamam substrātam (NAD, FAD), ir vai-

rāk reducēti, bet pārnesēji, kas novietoti tuvāk molekulārajam skā-

76. att. Elpošanas ķēdes elektronu pārnešanas shēma (pēc Dagley, Nicholson,

1973; Schlegel, 1972)
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beklim (citohroms а+аз), ir vairāk oksidēti. Starp diviem galējiem

punktiem izvietoto pārnesēju reducēšanās pakāpe, tuvojoties mo-

lekulārajam skābeklim, pakāpeniski samazinās.

Lielu ieguldījumu elektrontransporta ķēdes pārnesēju funkcio-

nēšanas secības izpētē deva inhibitoru izmantošana eksperimentos.
Tika atrasti inhibitori, kas specifiski iedarbojas uz elpošanas ķēdes
noteiktiem posmiem. Amitāls (barbiturskābes atvasinājums), iedar-

bojoties uz NAD -Иг dehidrogenāzi, bloķē elektronu pārnešanu elpo-
šanas ķēdē no NAD uz citohromu b; antimicīns A (Streptomuces
producēta antibiotika) nomāc elektronu pārnešanu no citohroma b

uz citohromu d; cianīds un oglekļa oksīds, inhibējot citohromoksi-

dāzi, bloķē galējo elektronu pārnešanu no citohromiem a+a3 uz

molekulāro skābekli. Ar zināmiem inhibitoriem bloķējot elektronu

pārnešanu elektrontransporta ķēdē, var novērot, ka posmā no sub-

strāta līdz inhibitora darbības vietai novietotie pārnesēji vienmēr

ir reducētākā, bet pārnesēji aiz inhibitora iedarbības vietas — ok-

sidētākā formā.

Daudz datu apstiprina to, ka mitohondriju elpošanas ķēde sa-

stāv no četriem noteiktā kārtībā samontētiem struktūras komplek-
siem virsmolekulārā līmenī. Sos struktūras kompleksus sauc par

elpošanas ansambļiem, un tie sastāv no noteikta skaita

katra pārnesēju tipa molekulām.Pārnesēji atrodas iekšējā mitohon-

driju membrānā, kuras olbaltumvielu daļā ir 25—30% fermentu

olbaltumvielu, pārējās ir struktūras olbaltumvielas.

Vairumā gadījumu ūdeņradi no oksidējamā substrāta pārnes uz

NAD+ molekulu, kas ir daudzu dehidrogenāžukoferments. NAD+

molekulasvar būt brīvas vai arī strukturāli saistītas ar pirmo kom-

pleksu. Brīvās NAD+ molekulas sameklē ūdeņradi un pārnes to uz

saistītajām NAD+ molekulām, no kurām tas pāriet uz fermentu

NAD •H2-dehidrogenāzi, kura prostētiskā grupa ir FMN. Sis fer-

ments katalizē ūdeņraža pārnešanu no NAD-H2 uz übihinonu (ko-
fermentu Q).

Da|ai dehidrogenāžu,kas katalizē ūdeņraža atšķelšanu no sub-

strātiem, kofaktori ir flavīna nukleotīdi (FMN, FAD). Pie tām pie-
der dehidrogenāzes, kas katalizē glicerofosfāta, taukskābju KoA-

atvasinājumu, dzintarskābes un citu savienojumu oksidēšanu, tādēļ
no šiem substrātiem ūdeņraža transporta sākuma posms ir savā-

dāks: flavoproteīds Q (apejot NAD+). Tātad elektron-

transporta ķēdē elektroni ieplūst dažādās vietās. Vienkopus tie

apvienojas pie hinona dabas centrabolīta.

Ūdeņraža atoms tiek pārnests līdz kofermentam Q. Tālāk ūdeņ-
radis sašķeļas elektronos (ē) un protonos (H + ); elektroni tiek pār-
nesti cauri citohromiem, bet protoni tālāk netiek transportēti. Cito-

hromoksidāzekatalizē elektronu pārnešanu uz molekulāro skābekli.

Ūdens veidojas, ja uz skābekļa molekulu pārnes četrus elektronus:

4Fe2+
+ 0

2
—v4Fe3++ 202

~,

202-+ 4H—*2H20
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Dažas citohromoksidāzes uz skābekļa molekulu pārnes tikai divus

elektronus, un izveidojas ūdeņraža peroksīds:

2Fe2+ +O2—>-2Fe3++ 20-,
20-+ 2H+-^H202

Ūdeņraža peroksīdu tālāk sašķeļ katalāze vai peroksidāze.
Visa elektronu pārnešanas sistēma no substrāta uz molekulāro

skābekli būtu neracionāli sarežģīta, ja tās vienīgais mērķis būtu

tikai elektronu un molekulārā skābekļa savienošana. Otrs šī mehā-

nisma uzdevums ir izmantot elektronu pārnešanas procesā atbrīvo-

jušos enerģiju, transformējot to fosfātu saišu ķīmiskajā enerģijā.
Vairākās elpošanas ķēdes vietās elektronu transports saistās ar

fosforilāciju —
ATF sintēzi no ADF un neorganiskā fosfāta. Vienas

ATF molekulas izveidošanai ir nepieciešams, lai redokspotenciāla
kritums, pārnesot elektronu pāri, nebūtu mazāks par 0,2 V. Tikai

trijās elektrontransporta ķēdes vietās potenciālukritums atbilst šīm

prasībām: posmā starp NAD—>-FP, citohroms b—>-citohroms Cj un

citohromi a+a3—>-02 (76. att.).
Eksperimentos ar dzīvnieku mitohondrijiem ir konstatēts, ka,

pārnesot vienu elektronu pāri no NAD-H
2

uz molekulāro skābekli,
notiek trīs fosforilācijas. Parasti to izsaka ar attiecību P/O, kura

apzīmē neorganiskā fosfāta izmantoto molekulu skaitu uz vienu ab-

sorbēto skābekļa atomu. Izolētu mitohondriju preparātos tika pie-
rādīts, ka, pārnesot ūdeņradi no izocitronskābes vai ābolskābes uz

NAD+, bet pēc tam uz skābekļa molekulu, attiecība P/O ir 3. Oksi-

dējot dzintarskābi, kuras ūdeņradispāriet uz sukcinātdehidrogenāzi
(flavoproteīdu), elpošanas ķēdē notiek tikai divas fosforilācijas, jo
ūdeņradis no flavoproteīda pāriet tieši uz kofermentu Q. Līdz ar to

izkrīt viens elektrontransporta ķēdes posms, kurā notiek fosforilā-

cija. Tātad elpošanas ķēdē notiekošais fosforilāciju skaits ir atka-

rīgs no ūdeņraža ieslēgšanās vietas ķēdē.

Tagad varam rezumēt, kāds tad ir glikozes molekulas oksidē-

šanas enerģētiskais iznākums, ja tas notiek vispilnī-
gākajā enerģētiskajā sistēmā, kas funkcionē eikariotu šūnās: gli-
kolīzē—>-TKS cikls —nnitohondriju oksidāze. Pirmajā glikolīzes
posmā no 1 glikozes molekulas veidojas divas piruvāta, divas ATF

un divas NAD •H2
molekulas. Divu piruvāta molekulu oksidatīvās

dekarboksilācijas (ko katalizē piruvātdekarboksilāzes komplekss)
galaprodukti ir 2 molekulas acetil-KoA un NAD-H 2. Oksidējoties
divām acetil-KoA molekulām, TKS ciklā veidojas 6 NAD-H2 mo-

lekulas un pa 2 molekulām FAD-H2 un ATF. Pieņemot, ka P/O
ir 3, katra ūdeņraža atomu pāra pārnešanas rezultātā no NAD•H 2

sintezējas 30 molekulas ATF (2 NAD-H
2

molekulas dod glikolīzē,
2 molekulas — piruvāta oksidatīvā fosforilācija, 6 molekulas —

trikarbonskābju cikls). Katra ūdeņraža atomu pāra pārnešana no

FAD -Иг ir saistīta ar divām fosforilācijām, t. i., divos cikla apgrie-
zienos tā dod 4 ATF molekulas. Seit vēl jāpieskaita 2 ATF moleku-
las, kas veidojas glikolīzes procesā, un 2 ATF molekulas, kas
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sintezējas TKS ciklā, sukcinil-KoA pārvēršot dzintarskābē. Tātad,
pilnīgi oksidējot 1 glikozes molekulu, maksimāli sintezējas 38 ATF

molekulas.

Kādas elpošanas ķēdes organizācijas formas ir konstatētas pro-
kariotu pasaulē? Sākotnējo anaerobo prokariotu grupās (pienskā-
bes, sviestskābes baktērijās) nav elektrontransporta sistēmas.*

Augsti organizētaelektrontransporta sistēma ir fotosintezējošajiem
prokariotiem (fotosintezējošajām baktērijām un ciānbaktērijām).
Taču noskaidrot šo baktēriju elpošanas ķēdes organizāciju un fun-

kcionēšanu šajā gadījumā ir sarežģīti, jo elpošanas un fotosintē-
tisko elektrontransportu vienu no otra ir grūti atdalīt.

Visām obligāti un fakultatīvi aerobajām baktērijām ir elektron-

transporta ķēde. Dažādu aerobo prokariotu grupu elpošanas ķēdes
sastāvs ievērojami atšķiras: 1) ļoti dažādas ir terminālās oksidā-

zes, jo dažādi ir galējie elektronu akceptori; 2) substrāti ieslēdzas

dažādās ķēdes vietās; 3) dažāds ir arī pārnesēju sastāvs (piemē-
ram, dažādu baktēriju elpošanas ķēdes atšķiras pēc tajās esošo hi-

nonu un citohromu īpašībām).

Raksturīga baktēriju elpošanas ķēdes īpašība — lielā fizio-

loģiskā mainība, jo elpošanas ķēdes sastāvu var ietekmēt

kultūras attīstības stadija, barotnes sastāvs (pirmkārt, oglekļa un

slāpekļa avoti), galējā elektronu akceptora īpašības un citi faktori.

Viena no vislabāk izpētītajām elpošanas ķēdēm ir E. coli elpo-
šanas ķēde. Tajā ir konstatēti daudzi elektronu pārnešanas ceļi, šo

ceļu krustošanās un šunta mehānismi (77. att.). Oksidējoties da-

žiem substrātiem, E. coli elpošanas ķēdē übihinons ūdeņraža pār-
nešanā var piedalīties divas reizes: pirms citohroma bi un arī pēc
tā. Bez tam ir pierādīts, ka, neskatoties uz oksidāžu vienādo sa-

stāvu (citohromi a2+ o), gala oksidāžu jutība pret inhibitoriem

(cianīds, azīds) var būt dažāda.

Aerobajiem prokariotiem ir raksturīgi, ka samērā vāja ir elpoša-
nas ķēdes elektrontransporta un fosforilācijas saistība. Tas atspo-
guļojas zemajā P/O koeficientā. Eksperimentos ar baktēriju mem-

brānu preparātiem šī attiecība parasti nav lielāka par 1 (tādos

pašos apstākļos augstāko organismu mitohondriju preparātos koefi-

cients P/O ir 3). Zemo P/O attiecību prokariotos var izskaidrot

divējādi. Pirmkārt, baktērijām ir mazāk elpošanas ķēdes un fosfo-

rilācijas saistīšanās vietu nekā eikariotu mitohondriju elpošanas
ķēdē. Tomēr jāņem vērā arī tas apstāklis, ka baktēriju membrānu

preparātu ieguves procesā tiek bojāta to struktūra, tāpēc var krasi

samazināties membrānu funkcionālā aktivitāte.

* Ir dati, ka primitīva elektrontransporta ķēde iespējama jau pirmējiem
anaerobajiem prokariotiem. Dažām pienskābes baktērijām ir konstatētas zinā-

mas elektrontransporta ķēdes «zīmes». Uzskata, ka sviestskābes baktērijās Clos-

tridium kluuveri notiek elektronu pārnešana no NAD+ uz FP. Šī pārnešana
notiek šķīdumā un ir saistīta ar fosforilāciju.
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77. att. E. coli elpošanas ķēde:
Fp — flavoprotelds; Mh — menahinons; Uh — übihinons (pec Гельман и др.,

1972 J

Pēc mūsdienu datiem, dažādās baktēriju sugās ir atšķirīgs el-

pošanas ķēdes elektronu transporta un fosforilācijas saistīšanās

vietu skaits: E. coli un Azotobacter vinelandii ir divas saistīšanās

vietas (P/O=2), Corynebacterium diphtheriae — tikai viena, bet

Mycobacterium phlei — trīs.

Varam secināt, ka baktēriju elpošanas ķēde būtiski atšķiras no

analogās eikariotu elpošanas ķēdes. Baktēriju elpošanas ķēdei ir

nestabilāks sastāvs, un tā ir ievērojami vājāk saistīta ar oksidatīvo

fosforilāciju.

Oksidatīvā fosforilācija

Enerģētiskās sasaistes hipotēzes

Ilgu laiku nevarēja noskaidrot jautājumu, kāda ir saistība starp
ūdeņraža (elektronu) transportu, no vienas puses, un fosfātu savie-

nojumu pārvēršanos, no otras puses. Kāds ir šīs saistības raksturs?

Mūsdienās ir noskaidrots, ka enerģētisko resursu izmantošana (pie-
mēram, organisko vai neorganisko savienojumu elpošanā un gais-
mas fotosintēzē) ir saistīta ar elektronu pārnešanu pa ķēdi. Sī ķēde
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sastāv no fermentu olbaltumvielām, kas spēj apgriezeniski oksidē-

ties-reducēties. Enerģija, kas šajā transportā atbrīvojas atsevišķos
elpošanas vai fotosintēzes ķēdes posmos, transformējas ATF fos-

fāta saišu ķīmiskajā enerģijā.
Ar elektronu transportu saistītais fosforilācijas molekulārais

mehānisms pagaidām pilnībā nav noskaidrots. Esošie dati ļauj
uzskatīt, ka pirms ATF sintēzes notiek citu ar enerģiju bagātu sa-

vienojumu rašanās, kuru ķīmiskā daba pagaidām nav noskaidrota.

Šo savienojumu sintēze ir tieši saistīta ar tās enerģijas izmanto-

šanu, kas atbrīvojas elektronu transportā.
Neskaitāmas reizes ir mēģināts identificēt faktoru, kas sasaista

elektronu plūsmas un fosfātu maiņas enerģētiskās reakcijas. Cen-

šanās izskaidrot enerģētisko saistību atspoguļojās daudzajās hipo-
tēzēs, no kurām ievērību pelna trīs savstarpēji atšķirīgas hipo-
tēzes:

1) ķīmiskās saistīšanas hipotēze;
2) mehanoķīmiskā (konformācijas) hipotēze;

3) hemiosmotiskā (elektroķīmiskā, elektroosmotiskā) hipotēze.

Pēc ķīmiskās hipotēzes (visizplatītākā ir E. Sleitera

(E. Slater, 1953) izstrādātā shēma), ķīmiskā oksidēšanas enerģija
pārvēršas hipotētiskā ATF priekšteča ķīmiskajā enerģijā, pie tam

nenotiek enerģijas pārvēršanās kādā citā, neķīmiskā enerģijas
veidā. Ķīmiskā enerģija, kas atbrīvojas elektronu pārnesēju oksi-

dēšanās-reducēšanās procesos, akumulējas X~Y tipa starpvielā, kas

ir ATF priekštece. X~Y viela var būt viens no oksidēšanās-reducē-

šanās ķēdes locekļiem, kas savienojas ar neorganisko fosfātu, vei-

dojot ar enerģiju bagātu saiti. Tomēr visas pūles mitohondriju el-

pošanas ķēdē atrast fosforilizētus elektronu pārnesējus (tiem va-

jadzētu būt trim —
atbilstoši fosforilācijas vietām ķēdē) nedeva

pozitīvus rezultātus.

Mehanoķīmisko (konformācijas) hipotēzi
1964. gadā izvirzīja P. Boijers (Р. Воуег). Pēc šīs hipotēzes, elek-

tronu pārnešana elektronu ķēdē izraisa speciālu membrānas olbal-
tumvielu —fermentu konformāciju, kuras rezultātā rodas ar enerģiju
bagātas saites. Sīs saites (iespējams, tioesteru) enerģija pēc tam

pāriet uz ADF molekulu. Saskaņā ar šo hipotēzi oksidēšanas pro-

cesuķīmiskā enerģija sākumā tiek izmantota mehāniska darba veik-

šanai, t. i., pārtop mehāniskajā enerģijā, un pēc tam atkal pārvēršas
ATF fosfāta saišu ķīmiskajā enerģijā. Arī mehanoķīmiskajai hipo-
tēzei nav pārliecinoša eksperimentāla pamata. Konformācijas iz-

maiņas ir raksturīgas daudzām fermentu olbaltumvielām, un tāpēc
tās nevar uzskatīt par sasaistes fermentu specifiskām īpašībām.

Sešdesmito gadu sākumā angļu bioķīmiķis P. Mitčels (P. Mit-

chell) izvirzīja hipotēzi, kuru nosaucapar hemiosmotisko jeb
elektroķīmisko hipotēzi. Saskaņā ar šo hipotēzi elektriskā

enerģija ir nepieciešamā starpstadija oksidēšanas procesu ener-

ģijas pārveidošanā makroerģiskajās fosfātu saitēs. P. Mitčela hipo-
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78. att. Elektronu pārnešanas elpošanas ķēdē un oksi-
datīvās fosforilācijas hemiosmotiskās sasaistes shēma.

Paskaidrojumi tekstā (pēc Скулачев, 1972)

tēzes galvenais postulāts: «... elpošanu un fosforilāciju savstarpēji
saista membrānas ūdeņraža jonu elektroķīmiskais potenciāls». Uz-

skata, ka ūdeņraža (elektronu) pārnešana elpošanas ķēdē notiek

perpendikulāri membrānai pa telpiski noteikti orientē-

tiem fermentiem (eikariotos — iekšējā mitohondriju membrānā,
prokariotos — citoplazmas vai mezosomālajā membrānā). Pašas

membrānas, kas satur elektronu transporta un ar to saistītās fos-

forilācijas fermentus, intaktā stāvoklī ir jonu un protonu ne-

caurlaidīgas, bet elektroni cauri tām izkļūst viegli. 78. attēla

shēmā parādīts, kā pēc P. Mitčela hemiosmotiskās hipotēzes elek-

tronu pārnešana elpošanas ķēdē tiek saistīta ar ATF sintēzi.

Apskatīsim viena elektronu pāra pārnešanas posmu (piemēram,
pēdējo), kas ir saistīts ar ATF molekulas veidošanos. Elektroni no

starpsubstrāta (savienojums AH 2) pie membrānas ārējās sienas

pāriet uz nākošo piemēroto pārnesēju (citohromu c), bet divi pro-

toni (2H+) paliek mitohondrija membrānas ārpusē. Elektroni pa

elpošanas ķēdi tiek pārnesti cauri membrānai. Membrānas iekšējā
pusē esošais pēdējais elektronu pārnesējs (dotajā gadījumā cito-

hromoksidāze a3) nodod elektronus skābeklim, kurš pēc tam pie-
vienoprotonus no mitohondrija iekšējās telpas. Tā izveidojas ūdens

molekula.

Pārnesot caur membrānu vienu elektronu pāri, arēja telpā pie
mitohondrija izdalās divi protoni, bet no iekšējās telpas divi pro-
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toni tiek absorbēti. Tā kā membrāna praktiski ir protonu un jonu
necaurlaidīga, elektronu transporta procesā abās pusēs membrānai
rodas protonu koncentrācijas gradients: membrānas ārējā pusē uz-

krājas pozitīvie lādiņi, iekšpusē — negatīvie. Kaut kādā momentā

elektronu transportam jāsāk bremzēties, jo notiek membrānas po-

larizācija, un, ja nebūtu membrānas depolarizācijas mehānismu,
elektronu pārnešanas process pa elpošanas ķēdi drīz tiktu pār-
traukts.

Membrānu depolarizē fosforilācijas reakcijas, kuru rezultātā no-

tiek protonu pārdale. Sī protonu pārdale ir pretēja tai, kādu rada

elektronu pārnešana elpošanas ķēdē. Membrānā atrodas ATF sin-

tetāze (ATFāze), kas katalizē ATF sintēzi no ADF un neorganiskā
fosfāta:

ADF+ Pn—>-ATF +H2O

Sis ferments membrānas plaknē novietots tā, ka no ADF un ne-

organiskā fosfāta kondensācijas reakcijā atdalījušies H+ un OH-

nokļūst membrānas dažādās pusēs: H +
— mitohondriju iekšējā tel-

pā, bet ОН-
— pie mitohondrija ārējās virsmas. Tā kā funkcionē-

jot elpošanas ķēdei, mitohondrija iekšpusē rodas ОН- pārpalikums,
bet ārpusē —H + pārpalikums, tad abās pusēs notiek H+ saistīša-

nās ar ОН-, un līdz ar to neitralizējas elektronu transportā radu-

šies lādiņi abās membrānas pusēs. Tātad fosforilācijai
tiek izmantota elektriskā enerģija (membrānu
potenciāls), kas rodas elpošanas ķēdes darbī-

bas rezultātā.

P. Mitčela elektroķīmiskā hipotēze pēdējos gados ir diezgan
labi eksperimentāli pamatota.* Ar šo hipotēzi var izskaidrot dau-

dzus faktus, kas tika konstatēti jau daudz agrāk. Tā labi izskaidro
membrānas struktūras veseluma nepieciešamību. Būtībā mem-

brāna šajā gadījumā ir pats svarīgākais oksidatīvās fosforilācijas
komponents. Ar P. Mitčela hipotēzi saskan arī tas fakts, ka elpo-
šanas ķēdes komponentiem jābūt sakārtotiem noteiktā secībā. Arī

jau sen zināmo dažādo elpošanas un oksidatīvās fosforilācijas at-

dalītāju (piemēram, 2,4-dinitrofenola) darbību var labi izskaidrot

ar šīs hipotēzes palīdzību. Ir pierādīts, ka atdalītāji darbojas kā

protonu pārnesēji, izlīdzinot protonu koncentrāciju abās membrā-

nas pusēs, un līdz ar to nevar rasties fosforilācijai nepieciešamais
membrānas potenciāls.

Radās jautājums: vai P. Mitčela ieteiktais oksidatīvās fosfo-

rilācijas mehānisms var funkcionēt arī prokariotu šūnās? Proka-

riotu šūnai ir raksturīga daudz zemāka strukturālā organizācija.
Oksidatīvā fosforilācija notiek citoplazmas vai mezosomālajās
membrānās, kuras ir daudz mazāk aizsargātas no ārējo faktoru

ietekmes nekā eikariotu mitohondriju iekšējā membrāna. legūtie

* 1978. gadā P. Mitčelam par šo teoriju tika piešķirta Nobela prēmija

(tulk. piez.).
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dati liecina, ka fosforilācijas procesi prokariotos ir nepilnīgāki, ma-

zāk saistīti ar elektronu transportu; šie procesi biežāk nekā eikario-
tos atdalās viens no otra. Tomēr virkne eksperimentālo datu apstip-
rina, ka arī baktērijās ar tumsas un fotosintētisko elektronu trans-

portu saistītā fosforilācija noris pēc P. Mitčela ieteiktā mehānisma.

Apskatīsim dažādas prokariotu grupas, kurām ir izveidota elpo-
šanas ķēde un kuru galvenais (visbiežāk arī vienīgais) enerģijas
avots ir oksidatīvā fosforilācija. Lielāko uzmanību pievērsīsim šo

mikroorganismu elpošanas ķēdes raksturojumam, uzsverot tās at-

šķirību nomitohondriju oksidāzes.

Visus mikroorganismus, kuriem ir attīstīta ar fosforilāciju sais-

tīta elektronu transporta sistēma, atkarībā no enerģijas avota, t. i.,

ūdeņraža (elektronu) donora dabas, var iedalīt divās lielās gru-

pās. Pirmās grupas mikroorganismiem enerģijas avots ir neor-

ganisko savienojumu oksidācijas process. Otrajā
grupā ir mikroorganismi, kuru ūdeņraža donori ir dažā-

das organiskās vielas.

Prokariotu grupas, kuras kā enerģijas avotu izmanto neorganiskos

ūdeņraža donorus

(hemolitotrofie mikroorganismi)

Prokariotus, kuriem enerģijas avots ir neorganisko vielu oksidē-

šana, 19. gs. beigās atklāja krievu mikrobiologs S. Vinogradskis.
Lai raksturotu šo mikroorganismu grupu, biežāk lieto terminu

hemolitotrofija, kas tagad ir nomainījis agrāk lietoto tradicionālo

jēdzienuhemosintēze. Termins hemolitotrofija raksturo tikai šo mik-

roorganismu eksistences veida enerģētisko pusi, t. i., spēju iegūt

enerģiju neorganisko vielu oksidēšanā.* Jēdzienu hemosintēze iz-

manto, lai raksturotu dzīves veidu kopumā (gan enerģētisko, gan

konstruktīvo metabolismu), pie tam šajā gadījumā tiek ņemta vera

spēja eksistēt autotrofi, t. i., kā oglekļa avotu izmantot oglekļa di-

oksīdu. Kā pierādījuši jaunākie pētījumi, minētā īpašība ne vien-

mēr ir noteikta pareizi, jo izrādās, ka daudzas dzelzs un sērbaktē-

rijas nav spējīgas eksistēt autotrofi. Tādēļ, lai kopumā raksturotu

prokariotu grupu, kuras pārstāvji ir spējīgi iegūt enerģiju tik uni-

kālā veidā, ir mērķtiecīgi izmantot terminu hemolitotrofie mikro-

organismi, bet, raksturojot to konkrēto eksistences veidu, kas ap-

vieno enerģētikas tipu ar autotrofiju, izmantot terminu hemosintēze

(68. Ipp.).

* Neorganisko vielu oksidēšanu sauc ari par anorgoksidāciju.
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Hemolitotrofiemikroorganismi var oksidēt diezgan dažādus ne-

organiskos savienojumus. Tie ir piecu elementu (slāpekļa, sēra,

dzelzs, antimona un ūdeņraža) reducētie minerālie savienojumi.
Tajā pašā laikā katram organismam tie ir šauri specifiski. Uz šo

īpašību pamatojas hemolitotrofo organismu iedalījums grupās:
ūdeņraža baktērijas, dzelzshaktērijas, nitrificējošās baktērijas un

baktērijas, kas oksidē sēra savienojumus.

Neorganiskajiem savienojumiem, kurus izmanto kā ūdeņraža
donorus, ir atšķirīgi redokspotenciāli. Tie nosaka oksidējamā sub-

strāta elektronu ieslēgšanās vietu elpošanas ķēdē. Piemēram,

ūdeņraža baktērijām oksidējot molekulāro ūdeņradi, elektroni no

substrāta ieslēdzas elpošanas ķēdē NAD+ līmenī, bet dzelzsbaktē-

rijām oksidējot dzelzi, elektroni ieslēdzas elpošanas ķēdē tikai cito-

hroma с līmenī (76. att.).

Mikroorganismos, kas izmanto neorganiskos savienojumus ar

pozitīvu redokspotenciālu, notiek svarīgas izmaiņas (nitrifikato-
riem, dzelzsbaktērijām). Pirmkārt, ja substrāta elektrona ieslēg-
šana notiek citohroma с līmenī, tad ir iespējama tikai viena fosfo-

rilācija (elektrona transporta posmā no citohroma с uz molekulāro

skābekli). Tā kā šajā gadījumā, pārnesot no substrāta uz moleku-

lāro skābekli divus elektronus, notiek tikai viena fosforilācija, tad,
lai nodrošinātos ar enerģiju, organismam ir jāpārstrādā lieli ener-

ģētiskā substrāta daudzumi. Otrkārt, ja elektroni elpošanas ķēdē
ieslēdzas citohromu līmenī (apejot NAD+ ), procesā neveidojas re-

ducētājs NAD •H
2, kas ir nepieciešams biosintēzes procesu veikša-

nai. Sevišķi augsta nepieciešamība pēc NAD-H
2

ir tad, ja kons-

truktīvo procesu oglekļa avots ir CO2.
Daba diezgan asprātīgi atrisināja šo problēmuuz papildu ener-

ģijas izmantošanas rēķina: tajos gadījumos, kad elektronu ieslēg-
šanas vieta ir zemāk par NAD-H2 enerģētisko līmeni, darbojas
elektronu apgrieztās pārnešanas sistēma, t. i.,
strādā «lifts», kas paceļ elektronus pa elpošanas ķēdi negatīvāka

potenciāla virzienā. Sis negatīvākais potenciāls ir nepieciešams
NAD+ molekulas reducēšanai. Apgriezeniskam elektronu trans-

portam ir nepieciešama enerģija. Daļa ATF molekulu, ko iegūst
oksidatīvajā fosforilācijā, tiek iztērētas, lai radītu reducētāju
NAD-H

2. Tātad šādiem mikroorganismiem elpošanas ķēde darbo-

jas divos virzienos: lai iegūtuenerģiju, elektronu transportu
veic atbilstoši termodinamiskajam potenciālam, un, lai sintezētu

reducētāju, elektronus pārnes pretēji termodinamiskajam potenci-
ālam, patērējot enerģiju (79. att.).

Tas viss rada lielu slodzi elpošanas ķēdes pēdējam posmam,
kurš vienīgais ir saistīts ar ATF sintēzi. Ir pierādīts, ka dzelzs-

baktērijām un nitrifikatoriem elpošanas ķēdes pēdējais posms ir

ļoti attīstīts: šīm baktērijām ir ļoti augsts citohroma с saturs, kurš
vairākkārt pārsniedz tā saturu heterotrofajos organismos. Tagad
sīkāk apskatīsim atsevišķās hemolitotrofo mikroorganismu grupas.
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79. att. Elektronu pārnešana hemolitotrofajos mikroorganismos (pec Заварзин
1972)

Mikroorganismi, kas oksidē sēra savienojumus. Bezkrāsas mik-

roorganismus, kas oksidē sēra savienojumus, var iedalīt divās gru-

pās: īstajās sērbaktērijās un tionbaktērijās. Pēc dažu zinātnieku

domām, īstās sērbaktērijas tik ļoti atgādina ciānbaktērijas, ka ir it

kā to bezkrāsainie analogi. Pēc morfoloģiskajām pazīmēm tā ir

diezgan jaukta un no vairākiem viedokļiem «izplūdusi» grupa.
Pie sērbaktērijām pieder kustīgas un nekustīgas pavedienu for-

mas. Kustīgās formas pārvietojas, slīdot pa substrātu (Beggia-
toa). Nekustīgās pavedienu formas ir piestiprinātas pie substrāta

(Thiothrix); citā ģintī ir gigantiskas šūnas, kas var būt nekus-

tīgas (Achromatium) vai kustīgas, ar daudzām viciņām (Thiovu-
lum). Mazas, kustīgas spirālveida šūnas ir Thiospira ģintī, bet ne-

kustīgas nūjiņveida šūnas ir Thiobacterium ģintī.
Vienīgā visas grupas kopējā īpašība — sēra uzkrāšana

šūnā. Kopš S. Vinogradska (1888. g.) laikiem ir pieņemts uz-

skatīt, ka «šīs baktērijas nevar dzīvot bez sēra», jo enerģētiskajos
procesos tās izmanto enerģiju, ko iegūst, ar molekulāro skābekli
oksidējot reducētos sēra savienojumus (H2S, molekulāro sēru, tio-

sulfātu, sulfītu) līdz sulfātam. So baktēriju konstruktīvais meta-

bolisms nav pietiekami noskaidrots. Ir pierādīta baktēriju spēja
izmantot organiskos savienojumus, vienlaikus oksidējot sēra savie-

nojumus, t. i., šīs baktērijas eksistē hemolitoheterotrofi. Jautā-

jums, vai sērbaktērijas var eksistēt autotrofi, pagaidām vēl nav

atrisināts. Galvenās grūtības ir saistītas ar to, ka lielāko šīs gru-

pas daļu nav vēl izdevies iegūt tīrkultūrā.

Atšķirībā no sērbaktērijām tionbaktērijās ir morfoloģiski un bio-
ķīmiski vienota grupa. Tionbaktērijās nespēj šūnās uzkrāt

sēru. Visas tionbaktērijās ir apvienotas Thiobacillus ģintī. Tās ir

mazas nūjiņas ar polāru viciņu, gramnegatīvas, sporas neveido.

(Atgādina Pseudomonadaceae dzimtas baktērijas.)
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Tionbaktērijās spēj oksidēt dažādus reducētus sēra savienoju-
mus (sulfīdus, molekulāro sēru, tiosJlfātu, sulfītu un politionātus),

oksidācijas enerģiju izmantojot konstruktīvajiem uzdevumiem, kā

arī pārējo šūnas funkciju veikšanai. Dažas tionbaktērijās oksidē

arī divvērtīgās dzelzs sāļus (T. ferrooxidans) un virkni organisko

savienojumu.
Reducēto sēra savienojumu fermentatīvo oksidēšanu tionbaktē-

rijās veic pa elektronu transporta ķēdi, kurā galējais akceptors
parasti ir molekulāraisskābeklis. Tionbaktērijām ir konstatēti flavo-

proteīdi, übihinoni, citohromi b, s, o, d, а+ аз. Vietu, kurā sub-

strāta elektroni iekļaujas elpošanas ķēdē, nosaka elektronu do-

nora redokspotenciāls: oksidējot sulfīdus, tas notiek flavoproteīda
līmenī, oksidējot tiosulfātus, —

citohroma с līmenī. Tālākais elek-

tronu pārnešanas ceļš arī var būt dažāds. Tas ir atkarīgs no dau-
dziem faktoriem, pirmām kārtām no kultivēšanas apstākļiem un

oksidējamā substrāta īpašībām.
Vairums tionbaktēriju ir obligāti aerobas, t. i., to galējais elek-

tronu akceptors ir molekulārais skābeklis. Bet T. denitrificans kā

galējo akceptoru var izmantot nitrātus, reducējot tos līdz moleku-

lārajam slāpeklim. Tātad šis organisms var eksistēt anaerobi,
bet tā ir sekundāri iegūta spēja (atšķirībā no pirmējā anaerobā

metabolismā tipa, ko apskatījām 9. nodaļā). Šim mikroorganis-
mam ir izveidota un funkcionē ar fosforilāciju saistīta elektronu

pārnešanas ķēde uz molekulāro skābekli. Nitrātu kā galējā elek-

tronu akceptora izmantošana ir tikai nedaudz modificējusi šo ķēdi,

pievienojot paralēlu galējo posmu (nitrātreduktāzi), kas pārnes
elektronus uz nitrātu.

Vairums tionbaktēriju spēj eksistēt autotrofi. Dažām tionbaktē-

rijām C02 ir vienīgais oglekļa avots (obligātie hemolitotrofi:
T. thiooxidans, T. thioparus, T. denitrificans), citas var izmantot

gan C0
2, gan arī organiskos savienojumus (fakultatīvie autotrofi:

T. noveltus, T. intermedius).
Galvenais C02 asimilācijas mehānisms tionbaktērijās ir Kal-

vina cikls, kurš konstatēts visām izpētītajām sugām. Palīgfunkcija
ir trīsoglekļa savienojumu karboksilācija reakcijām, pirmām kār-

tām fosfoenolpirovīnogskābeskarboksilācijai. Tā kā tionbaktērijām
elektroni elpošanas ķēdē ieslēdzas flavoproteīda vai citohroma с

līmenī, tad, lai nodrošinātu konstruktīvos procesus ar reducētāju
NAD-H2, funkcionē apgrieztā elektronu transporta sistēma.

Tionbaktērijās pārsteidzoši labi spēj piemēroties dzīves apstāk-
ļiem. T. thiooxidansun T. ferrooxidans ir izteikti acidofilas. T. thio-
oxidans spēj augt skābā vidē, kur pH ir apmēram 0,6; optimālais

pH ir intervālā no 2 līdz 4, ja pH ir 7, šis organisms attīstīties ne-

spēj. T. denitrificans un T. thioparus — gluži otrādi — attīstās

tikai neitrālā un sārmainā vidē (intervālā no pH 7 līdz pH 10).

Ūdeņraža baktērijas. Sajā grupā apvienotas baktērijas, kas

enerģijas ieguvei kā elektronu donoru spēj izmantot molekulāro
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80. att. Elektronu pārnešanas ķēde ūdeņraža baktērijās (pēc 3a-

варзин, 1972)

ūdeņradi. Spēja oksidēt molekulāro ūdeņradi ir plaši izplatīta da-

žādās taksonomiskajās grupās. Vairumam šo baktēriju augšanai ir

nepieciešamas organiskās vielas, t. i., tās ir heterotrofas, un tikai

neliela daļa baktēriju molekulārā ūdeņraža izmantošanu enerģijas
ieguvei savieno ar C02 kā oglekļa avota izmantošanu. Šādas bak-

tērijas pieņemts saukt par ūdeņraža baktērijām. Pirmo reizi ūdeņ-
raža baktērijas 1906. gadā aprakstīja A. Ļebedevs un H. Kaze-

rers (H. Ķaserer), bet 1909. gadā S. Orla-Jensens (S.Orla-Jensen)
izdalīja tās atsevišķā Hyd.rogenomon.as ģintī. «Berdžija noteicēja»
pēdējā izdevumā (1974) šī ģints kā atsevišķa taksonomiska vie-

nība ir likvidēta un sugas iedalītas citās taksonomiskajās grupās:
lielākā daļa ir ieslēgta Pseudomonas (130. Ipp.) un Alcaligenes
ģintīs.

Spēja oksidēt molekulāro ūdeņradi ir saistīta ar fermentu
—

ūdeņraža hidrogenāzi, kas aktivē molekulāro ūdeņradi. Ūdeņraža
baktērijām ir attīstīta, mitohondrijiem līdzīga elektronu transporta
ķēde, kurā ir visi pārnesēji: NAD, flavoproteīds, übihinons un cito-

hromi b, s, а, o. Sākuma posmā ūdeņraža hidrogenāze aktivē mole-

kulāro ūdeņradi un pārnes to uz pirmo elektronu transporta ķēdes
komponentu — NAD+ :H2+NAD+ —»-NAD •H 2. No visiem hemo-

litotrofajiem mikroorganismiem tikai ūdeņraža baktērijas var tieši

reducēt NAD+ ar oksidējamo substrātu. Tālāk ūdeņradis (elek-
troni) pa pārnesēju ķēdi nonāk līdz molekulārajam skābeklim

(80. att.). Pēc vairāku autoru datiem, ūdeņraža pārnešana ir sais-

tīta ar trim fosforilācijām. Tas liecina par visai pilnīgu elektronu

transporta saistību ar fosforilāciju (sasaistes efektivitāte ir tāda

pati kā eikariotu mitohondrijos).
Molekulāro ūdeņradi baktērijas izmanto divām vajadzībām:

enerģijas ieguvei un C0
2

reducēšanai konstruktīvajos procesos, t. i.,
šīs baktērijas var eksistēt hemolitoautotrofi. C0

2 asimilācija notiek
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Kalvina cikla. Visu minēto var izteikt ar sekojošiem vienādo-

jumiem:

1) 4H2
+20

2
=4H20 (ūdeņraža oksidācija, kuras rezultātā iegūst

enerģiju ATF veidā);

2) 2H2+C02=(CH2O)+H2O (oglekļa dioksīda asimilācija šūnas

vielu izveidošanai);
summāri: 6H2+ 202+C02

=(CH2O) +5H20

Visas ūdeņraža baktērijas, tāpatkā parastie heterotrofiemikro-

organismi (hemoorganoheterotrofi), kā enerģijas un oglekļa avotus

var izmantot arī dažādas organiskās vielas (organiskās skābes,
aminoskābes, cukurus). Piemērotos apstākļos ir iespējams arī da-

žādu enerģētisko un konstruktīvo metabolismu veidu savienojums:
ūdeņraža baktērijas var iegūt enerģiju molekulārā ūdeņraža oksi-

dēšanas procesā, bet organiskās vielas var izmantot šūnas uzbūvei,
t. i., eksistēt hemolitoheterotrofi.

Ūdeņradi oksidējošo baktēriju grupai pieder Paracoccus denit-

rificans*, kas kā oglekļa avotu spēj izmantot C02 un organiskos
savienojumus (organiskās skābes, cukurus, spirtus). Tā C02 asi-

milē Kalvina ciklā, bet šī cikla aktivitāte nav pietiekama, lai no-

drošinātu organisma augšanu, tādēļ eksogēno organisko savieno-

jumu piedalīšanās konstruktīvajos procesos ir obligāta. Tātad
P. denitrificans var eksistēt gan hemolitoheterotrofi, gan hemo-

organoheterotrofi. Visinteresantākais ir tas, ka šis organisms kā

galējo elektronu akceptoru var izmantot ne tikai molekulāro skā-

bekli, bet arī nitrātus, nitrītus un slāpekļa oksīdu (N2O). Tāpēc
P. denitrificans enerģijas avots var būt visas iespējamās elek-

tronu pārnešanas kombinācijas no dažādiem donoriem (H2, orga-

niskie savienojumi) uz dažādiem akceptoriem (02, N03
_, N02

_,
N2O). Sī organisma elektronu pārnešanas varianti ir parādīti
81. att. P. denitrificans elpošanas ķēde ļoti atgādina mitohondriju
elpošanas ķēdi. Ja elektronu akceptors ir molekulārais skābeklis,

elpošanas ķēdē notiek trīs fosforilācijas, ja nitrāts, —
tad divas.

Nitrificējošās baktērijas oksidē reducētos slāpekļa savienoju-
mus (amonjaku, slāpekļpaskābi), veidojot slāpekļskābi. Dabā šis

process notiek divās fāzēs, un par katru no tām atbild savi mikro-

organismi.
Pirmo fāzi — amonija sāļu oksidēšanu līdz slāpekļpaskābei

(nitrītiem) — veic Nitrosomonas, Nitrosolobus, Nitrosococcus, Nit-

rosospira ģinšu pārstāvji.

NH
4
++ 202

=N0
2

-

+ 2H 20

Otru fāzi
— nitrītu oksidāciju nitrātos — veic Nitrobacter, Nit-

rospina, Nitrococcus ģinšu baktērijas:

N0
2

-

+72
02=N0

3

-

* Sīs baktērijas iepriekšējais nosaukums — Micrococcus denitrificans.
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81. att. Paracoccus denitrificans elektronu pārnešanas ceļš (pēc

Заварзин, 1972)

No mikroorganismiem, kas veic pirmo nitrifikācijas fāzi, visla-

bāk izpētīta ir Nitrosomonas europaea. Tās ir gramnegatīvas ovā-

las šūnas ar polāri novietotām viciņām, kurām kustīgo fāzi no-

maina nekustīgā. Nitrosomonas neizmanto organiskās vielas, pie
tam vairākas organiskās vielas tām ir toksiskas. Amonjaka oksi-
dēšana līdz nitrītam notiek vairākos paņēmienos. Sajā oksidēšanā

kā starpprodukti izveidojas hidroksilamīns (NH2OH) un no tā, ie-

spējams, hiponitrīts (NOH) un slāpekļa oksīds (NO). Veidojot nit-

rītu, galējais elektronu akceptors noteikti ir molekulārais skā-

beklis.

Nitrosomonaselektrotransporta ķēdē ir visi pārnesēju pamattipi.
Sākumā amonjaku aktivē varu saturoši fermenti, un izveidojas
hidroksilamīns, kurš būtībā ir enerģētiskais substrāts, kas oksidē-

jas elektrontransporta ķēdē. Visticamāk, ka hidroksilamīna elek-

troni ķēdē ieslēdzas flavoproteīda līmenī:

NH2OH—>-flavoproteīds—>-citohroms b—vcitohroms с—�

vai

übihinons

—>-citohroms а—>-0 2

Tādēļ, pārnesot elektronus nohidroksilamīna uz molekulāroskā-

bekli, divās vietās ir iespējama elektronu transporta sasaiste ar

fosforilāciju. NAD+ reducēšana C0
2 asimilācijai notiek ar apgrieztā

elektrontransporta palīdzību. C02 fiksējas Kalvina ciklā.

Galvenais otrās nifrifikācijas fāzes ierosinātājs ir Nitrobacter.
Tām ir raksturīgs ļoti specializēts enerģētiskais metabolisms:

enerģiju iegūst tikai nitrītu oksidēšanā. Vislabāk izpētīts ir Nit-

robacter winogradskyi. Tās ir sīkas, kustīgas, gramnegatīvas ovā-

las formas šūnas. Vairojas pumpurojoties.
Nitrobacter šūnas ir bagātas ar с un a citohromiem. Elektroni

no oksidējamā substrāta (nitrīta) ieslēdzas citohromu с vai a
3

līmenī, un notiek viena fosforilācija (P/0= I)._ Reducētāja iegūša-
nai darbojas apgrieztais elektrontransports. Pēc mūsdienu datiem,
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Nitrobacterorganisko vielu klātbūtni panes labāk neka pirmās fā-

zes mikroorganismi.

Daži celmi spēj ieslēgt šūnas sastāvā noteiktas organiskās vie-

las, bet tikai apvienojot šo procesu ar nitrītu oksidēšanu. Pēdējā
laikā iegūti dati, ka Nitrobacter spēj augt barotnē ar organiskām
vielām ne tikai nitrītu klātbūtnē, bet arī bez tiem.

Nitrificejošajam baktērijām daba ir ievērojama loma, jo tas

veic vienu no slāpekļa aprites posmiem.

Dzelzsbaktērijas. Daudzām baktērijām piemīt spēja tieši vai ne-

tieši piedalīties dzelzs oksidēšanā. Pēc G. Zavarzina (1972) do-

mām, «dzelzsbaktērijas nevar uzskatīt par taksonomisku vienību,

kurā organismus apvieno kopēja izcelšanās. Dzelzsbaktērijas —

fizioloģisks un ekoloģisks jēdziens, kas ir ērts no praktiskā redzes

viedokļa. Tieši praktiskie apsvērumi liek saglabāt šo jēdzienu un

pie dzelzsbaktērijām apskatīt organismus, kuri atšķiras ne tikai

morfoloģiski, bet arī fizioloģiski.» Pie mikroorganismiem, kas spēj
oksidēt reducētos dzelzs savienojumus un izgulsnēt dzelzs oksīdu

šūnu virspusē, pieder dažādu taksonomisko grupu vienšūnu bak-

tērijas, pavedienveida baktērijas, mikoplazmas, fleksibaktērijas, ci-

ānbaktērijas v. c. Jēdzienu dzelzsbaktērijas tagad attiecina uz di-

vām mikroorganismu grupām.

Pirmajā grupā ir obligāti acidofilās baktērijas, kuras var eksis-
tēt hemolitoautotrofi.Enerģijas avots ir divvērtīgās dzelzs oksidē-

šana, bet vienīgais oglekļa avots — oglekļa dioksīds. Klasisks šīs

grupas pārstāvis ir Thiobacillus ferrooxidans. Dzelzs oksidēšana

notiek atbilstoši vienādojumam:

4Fe2+ +4H++6S04

- 2+ 02—+2Fe2(S04) 3+2H
2
0

Reakcija saistīta ar nelielu brīvās enerģijas samazināšanos. Tā-

pēc, lai iegūtu enerģiju pietiekamā daudzumā, šūnai «jāpārstrādā»
lieli dzelzs daudzumi. Uzskata, ka sākumā T. ferrooxidans divvēr-

tīgo dzelzi saista kompleksā ar fosfātu un pēc tam šī kompleksa
elektroni ieslēdzas elektrontransporta ķēdē übihinona vai cito-

hroma līmenī:

Fe2+—>-[Fe2+-fosfāts]—Hjbihinons—>-cit. с—�

cit. а—>-02

Reducētājs (NAD-H2) veidojas apgrieztā elektrontransporta rezul-

tātā. Sis process ir saistīts ar ATF izmantošanu, kas izveidojusies
elektrontransporta procesā no [Fe2+-fosfāta] uz molekulāro skā-

bekli.

Ir pierādīts, ka tada pati spēja — augt autotrofi uz oksidēta

dzelzs rēķina — piemīt baktērijām Leptospirillum ferrooxidans.

Otrajā dzelzsbaktēriju grupā ir mikroorganismi, kas attīstās

neitrālā vai vāji sārmainā vidē un spēj oksidēt dzelzs reducēto

formu saturošus savienojumus. G. Dubiņina pierādīja, ka visas

līdz šim izpētītās šīs grupas dzelzsbaktērijas «ir heterotrofas un
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reducētā dzelzs oksidēšana ... nav enerģijas avots oglekļa dioksīda

asimilācijai». Viņa konstatēja arī to, ka dzelzs oksidēšana šīm bak-

tērijām ir saistīta ar ūdeņraža peroksīda toksiskā efekta neitrali-

zāciju. Ūdeņraža peroksīds uzkrājas organisko vielu oksidācijas

procesā, pārnesot elektronus pa elpošanas ķēdi, kura šiem mikro-

organismiem, šķiet, funkcionē «saīsinātā» veidā, t. i., elektroni uz

molekulāro skābekli pāriet no flavoproteīdiem. Tātad šīs dzelzs-

baktēriju grupas divvērtīgās dzelzs oksidācijas fizioloģiskā jēga ir

elpošanas procesa kaitīgā metabolismā produkta — ūdeņraža per-

oksīda — detoksikācija. Dzelzs oksīds izgulsnējas šūnu struktūru

virspusē (kapsulās, makstīs) un veidojas, vai nu ūdeņraža peroksī-
dam tieši iedarbojoties uz divvērtīgā dzelzs joniem, vai arī pieda-
loties baktēriju katalīzei.

Tādējādi ir pierādīts, ka dzelzs oksidācija var būt zināmu bak-

tēriju enerģijas avots, bet mūsu zināšanas par šiem mikroorga-
nismiem ir vēl visai ierobežotas. Tādēļ viens no uzdevumiem šajā

jomā ir «pārrevidēt» dzelzsbaktēriju grupā ietilpstošos mikroorga-
nismus un atdalīt īstās dzelzsbaktērijas no tiem mikroorganismiem,
kuriem dzelzs oksidēšana nav saistīta ar enerģētisko metabolismu.

Prokariotu grupas, kuras kā enerģijas avotu izmanto organiskos
ūdeņraža donorus

(hemoheterotrotiemikroorganismi)

Vairums aerobo mikroorganismu kā enerģijas avotu spēj izman-

tot organiskās vielas, tās pilnīgi oksidējot līdz C02 un H2O. Lai

varētu iegūt enerģiju no organiskajiem substrātiem, elpojošajiem

mikroorganismiem funkcionē sistēma, kas sastāv novairākiem sav-

starpēji saistītiem mehānismiem:

organisko substrātu pilnīga substrāta

anaeroba sadalīšana oksidēšana (TKS elpošanas
(glikolīzē, HMF-ceļš,

*"

cikls, oksidatīvais
*"

ķēde—>-02

Entnera—Dudorova ceļš) HMF-cikls)

Elpojošo prokariotu bioķīmiskā izpēte parādīja: kaut gan to fun-

kcionālā sistēma ir tuva atbilstošajai sistēmai eikariotos, tai rak-

sturīga atšķirība ir alternatīvu ceļu iespējamība jebkurā šīs sistē-

mas posmā. Rodas tāds iespaids, ka daba, veidojot vispilnīgāko
sistēmu enerģijas ieguvei no organiskiem substrātiem, prokariotu
līmenī pārbaudīja dažādu konkrētu mehānismu savstarpējo atbil-
stību.

Prokariotiem, kas organiskos savienojumus izmanto kā ūdeņ-
raža donorus, ir tādi enerģijas ieguves veidi, kuri augstākās dzī-

vības formās nav sastopami. īsi apskatīsim dažas prokariotu gru-

pas, kurām ir specifiski enerģētiskie procesi.
Etiķskābes baktērijas var iegūt enerģiju, nepilnīgi oksidējot

virkni organisko vielu. Tās oksidē vienvērtīgos spirtus ar diviem
līdz pieciem oglekļa atomiem, kā arī daudzvērtīgos spirtus —
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cukuru atvasinājumus. Pirmējie spirti oksidejas līdz atbilstošam

skābēm, piemēram: CH
3—CH 2

OH—>-CH 3—COOH. Otrējie spirti
oksidējas līdz ketoniem: CH3CHOH—CH3—>-CH3—СО—CH3.

Daudzvērtīgos spirtus (cukuru atvasinājumus) šīs baktērijas ok-

sidē aldozēs un ketozēs, piemēram: sorbīts—>-sorboze; glicerīns—>■
—Klioksiacetons. Aldozes unketozes tālāk var oksidēties attiecīgās
skābēs.

Dažādi šīs grupas pārstāvji oksidē dažādus savienojumus. Rak-

sturojot etiķskābes baktēriju enerģētiskās iespējas, jāatzīmē, ka

tām ir attīstīta īpaša spēja vienā vai divos paņēmienos oksidēt no-

teiktas ķīmiskas grupas. So baktēriju visraksturīgākā
īpašība — etilspirta oksidēšana etiķskābē, kas deva nosaukumu vi-

sai grupai. Oksidējot etilspirtu, vispirms izveidojas acetaldehīds,

pēc tam — etiķskābe. Oksidējamā substrāta ūdeņradis (elektroni)
elektronu transporta ķēdē iekļaujas NAD+ līmenī un tālāk cauri

pārnesēju sistēmai (flavoproteīdi, hinoni, citohromi) tiek pārnesti
uz skābekli, kas ir obligāts galējais elektronu akceptors. Elek-

tronu transports ir saistīts ar fosforilāciju.
Nepilnīgas oksidēšanas rezultātā iegūto produktu tālākais lik-

tenis ir dažāds. Dažas etiķskābes baktērijas šos savienojumus tā-

lāk pārveidot nespēj, tātad to oksidēšanas spējas ir visai ierobežo-

tas. Sīs baktērijas, kas ir apvienotas Gluconobacter ģintī (vienīgā
suga

— Gluconobacter oxydans), etanolu oksidē tikai līdz etiķskā-
bei, glikozi — līdz glikonskābei.

Otrajā grupā ietilpst baktērijas, kuras spēj organiskos substrā-
tus oksidēt pilnīgi (līdz C02 un H 2O). Sajā gadījumā etiķskābe ir

tikai starpprodukts. Pēc tam kad vidē ir izmantots viss sākuma

substrāts, baktērijas sāk oksidēt etiķskābi, to ieslēdzot pilnīgas
oksidēšanas mehānismā — TKS ciklā. Sīs grupas baktērijas apvie-
notas Acetobacter ģintī. Sīs ģints tipiskākais pārstāvis ir Acelo-

bacter peroxydans.
Etiķskābes baktēriju grupā ir nedaudz sugu, bet daudz pasugu,

kurām ir atšķirīgas oksidētāju īpašības. Tās ir gramnegatīvas bez-

sporu nūjiņas, kas atgādina Pseudomonas ģints baktērijas. Sīm

baktērijām ir peritrihi vai polāri novietotas viciņas, kas nodrošina

vājas kustības. Tās var būt arī nekustīgas. Etiķskābes baktērijas ir

ļoti izturīgas pret skābēm. Obligāti aerobas. Biosintētiskās spējas
ir diezgan labi attīstītas. Oglekļa avots ir oksidējamās vielas. Vai-

rums sugu kā slāpekļa avotu var izmantot amonija sāļus, dažām ir

nepieciešamas 2—3 gatavas aminoskābes. Gandrīz visām sugām ir

nepieciešami atsevišķi vitamīni, galvenokārt pantotēnskābe, bet ir

formas, kas visus augšanas faktorus spēj sintezēt pašas.

Etiķskābes baktērijas izmanto mikrobioloģiskā rūpniecībā galda
etiķa ieguvei un askorbīnskābes ražošanā (posmā, kur notiek sor-

bīta oksidēšana sorbozē).

Amonifikācijas baktērijas. Mikroorganismi kā enerģētiskos re-

sursus spēj izmantot ari aminoskābes un olbaltumvielas.To izman-

tošana pirmām kārtām ir saistīta ar noteiktām sagatavošanas rak-



277

stūra fermentatīvām pārveidnēm. Sākumā olbaltumvielas ārpus
šūnām šķeļ proteolītiskie fermenti, kuri katalizē noteiktu peptīdu
saišu šķelšanu un atsevišķu fragmentu — peptīdu — izveidošanos.
Tos pēc tam uzņem šūna un tālāk šķeļ ar šūnas proteolītiskajiem
fermentiem (peptidāzēm) līdz atsevišķām aminoskābēm.

Tālākā aminoskābju pārveidošana iespējama vairākos veidos:

1) aminoskābes tiek tieši izmantotas olbaltumvielu sintēzes kon-

struktīvajā metabolismā; 2) aminoskābes (precīzāk, to oglekļa ske-

leti) kalpo par enerģētisko procesu pamatmateriālu. Pēdējā gadī-
jumā aminoskābju pārveidošana ir saistīta ar to dezamināciju, t. i.,
aminoskābes aminogrupas atšķelšanu. Sis process var notikt pa
dažādiem ceļiem. Oksidatīvās dezaminācijas reakcijas
notiek ar molekulārā skābekļa piedalīšanos:

a) R—CH—COOH + 02
—>-R—COOH +C02+NH 3;

NH2

b) R—CH—COOH + V202—+R—СО—COOH +NH 3

I
NH

2

Hidrolītiskās dezaminācijas piemērs ir urīnvielas

hidrolīzē:

NH3
CONH

3+H2O^2NH 3 +C02

Dezaminējot dažas aminoskābes (alanīnu,asparagīnskābi, glut-
amīnskābi), veidojas a-ketoskābes (pirovīnogskābe, cc-ketoglutār-
skābe, oksāletikskābe), kas ir šūnu katabolisma starpprodukti. Lie-

lākā daļa aminoskābju dezaminācijā radušos organisko skābju tiek

pārveidotas savienojumos, kas tieši ieslēdzas šūnas galvenajos ka-

tabolisma ceļos. Piemēram, šķeļoties L-leicīnam, izveidojas acetil-

KoA, kurš spēj tieši iekļauties TKS ciklā. Tāds ir amonificējošo
baktēriju enerģētiskais metabolisms.

Lai mikroorganismi kā oglekļa un enerģijas avotu varētu iz-

mantot aminoskābes, tiem ir nepieciešami attiecīgi fermenti, kas

katalizē olbaltumvielu un peptīdu proteolīzi un visu aminoskābju
dezamināciju. Raksturīga ir amonifikatoru spēja izmantot plašu

organisko vielu spektru, arī cukurus un organiskās skābes, kurus
izmanto labāk nekā olbaltumvielas. Tādu formu, kas izmanto tikai

olbaltumvielas, ir maz.

So grupu galvenokārt pārstāv Bacillus ģints (B. subtilis, B. me-

gaterium) — grampozitīvas sporu veidotājas nūjiņas. No bez-

sporu baktērijām amonifikatoriem pieskaitāmas Pseudomonas,

Proteus vulgaris un dažas citas baktērijas.
Amonifikācijas process ikdienā ir pazīstams kā pūšana, jo tajā

uzkrājas produkti ar nepatīkamu specifisku smaku: sērūdeņradis,
metilmerkaptāns un pirmējie amīni, kas pazīstami ar nosaukumu

līķu indes. Pūšanas baktēriju nozīme dabā ir milzīga. Mirušo

dzīvnieku un augu atliekās ir daudz olbaltumvielu. Sie mikroor-
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ganismi mineralize olbaltumvielas, sadalot tas līdz CO2, NH3 un

H
2
S.

Celulozes baktērijas. Pie mikroorganismiem, kas enerģētiskā

procesā izmanto elektrontransportu līdz molekulārajam skābek-

lim, pieder arī celulozes baktērijas.
Celuloze — polisaharīds —

ir viela, kas veido augu šūnapvalku
karkasu. Vairāk nekā pusi no augu atliekām sastāda celuloze. So

materiālu,kas ir inerts pret daudzu faktoru iedarbību, augsnē pār-
strādā celulozes baktērijas. Sākumā, iedarbojoties celulāzes fer-

mentu kompleksam, celuloze hidrolizējas līdz monosaharīdam gli-
kozei. Pēc tam tā nonāk šūnā un metabolizējas šūnas katabolisma

sistēmās (glikolīzē—>-TKS cikls), bet ūdeņradis no attiecīgiem

pārnesējiem pa elpošanas ķēdi nonāk līdz molekulārajam skābek-

lim. Celulozi spēj sadalīt dažādu grupu baktērijas —
miksobaktē-

rijas, citofāgi (124. Ipp.), dažas aktinomicētu sugas un Cetlulo-

monas ģints baktērijas. Vienīgā šo mikroorganismu kopīgā īpa-
šība

—
to spēcīgie hidrolītiskie fermenti.

Celulozes baktērijām dabā ir ārkārtīgi svarīga loma, jo, tikai

pateicoties šīm baktērijām, tiek noārdīta celuloze —
dabas sinte-

zēto savienojumu pamatmasa.

Denitrificējošās baktērijas. Jau minējām, ka dažas tiona un

ūdeņraža baktērijas (Thiobacillus denitrificans, Paracoccus denit-

rificans) kā galējo elektronu akceptoru spēj izmantot ne tikai mo-

lekulāro skābekli, bet arī nitrātus. So parādību nosauca par de-

nitrifikāciju, jo vairumā gadījumu nitrāts reducējas līdz moleku-

lārajam slāpeklim vai dislāpekļa oksīdam (N2O). Izanalizējot

bioķīmiskās izmaiņas, kuru rezultātā baktērijām radās spēja iz-

mantot nitrātus kā galējo elektronu akceptoru, var secināt, ka šī

parādība radās kā aerobo baktēriju piemērošanās
anaerobiem apstākļiem, t. i., kā sekundāra anaerobioze.

Tiešām, sekundārajiem anaerobiem ir labi attīstīta elpošanas ķēde
ar visu citohromu kompleksu, bet atšķirībā no obligāti aerobajām
sugām tiem ir fermenti, kas pēdējā etapā elektronus atdod nevis

molekulārajam skābeklim, bet gan citiem akceptoriem (81. att.).
Visiem šiem fermentiem ir adaptīvs raksturs, un šūna tos sintezē

tikai tad, ja nonāk anaerobos apstākļos.

Spēja reducēt nitrātus enerģētiskā metabolismā reakcijās ir

plaši izplatīta Escherichia, Corunebacterium, Staphulococcus, Ba-

cillus, Proteus, Pseudomonas un citu ģinšu pārstāvjiem. Sī īpašība
nešķitīs tik neparasta, ja atcerēsimies, ka baktērijām, kas nitrātus

izmanto kā slāpekļa avotu (un tādu ir daudz), ir jābūt fermentu

sistēmai tā reducēšanai, jo konstruktīvajā metabolismā slāpeklis
piedalās tikai reducētā formā. Tātad konstruktīvajā metabolismā

nitrātu reducēšana ir acīm redzama. Nav izslēgts, ka tieši fermen-

tatīvā nitrātu reducēšana konstruktīvajā metabolismā ir pamatā
šīs spējas attīstībai enerģētiskajos procesos. Tomēr vienlīdzības

zīmi starp šiem procesiem līkt nevar. Tagad ir noskaidrots, ka abas

nitrātu reducēšanas fermentu sistēmas diezgan krasi atšķiras.
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1. Ir pierādīta dažāda šo procesu lokalizācija: fer-

menti, kas reducē nitrātus konstruktīvajā metabolismā, ir lokali-

zēti šūnas citoplazmā, bet fermenti, kas reducē nitrātus enerģē-

tiskajā procesā, ir saistīti ar šūnas struktūrelementiem šūnas

membrānās.
2. Fermentatīvā nitrātu reducēšana abās sistēmās ir atšķirīga: kon-

struktīvā metabolismā nitrātus reducējošie fermenti ir konstitutīvi,
bet enerģētiskā — adaptīvi. Pēdējo sintēzi nomāc molekulārais

skābeklis.

3. Atšķirīgi ir abu procesu mērogi, kas ietekmē to organizāciju
un funkcionēšanu.

Denitrificējošās baktērijas, kā galējo elektronu akceptoru iz-

mantojot nitrātus, organiskās vielas spēj oksidēt pilnīgi (līdz C0
2

un H 2O). Denitrifikācijas procesā molekulārā skābekļa aizvieto-

šana ar nitrātu pēdējā elektronu transporta posmā enerģētisko iz-

nākumu, salīdzinot ar elpošanu, samazina par 30%, jo elektronu

transporta ķēdē triju fosforilāciju vietā notiek tikai divas.

Dabā denitrifikācija ir plaši izplatīta, jo šī spēja piemīt dau-

dziem mikroorganismiem. Denitrifikācijas rezultātā nitrāti tiek re-

ducēti līdz brīvam molekulāram slāpeklim, tāpēc šim procesam ir

negatīva nozīme. Denitrifikācijas novēršanai augsnē tā ir jāirdina,
tādā veidā radot aerobus apstākļus, kas piespiež denitrificējošos
mikroorganismus pārslēgties uz citu enerģētisko procesu tipu un

elektronus pārnest nevis uz nitrātiem, bet uz molekulāro skā-

bekli.

Sulfātreducētājas baktērijas. Otra sekundāro anaerobu grupa

ir sulfātreducētājas baktērijas (desulfatējošās). Sīs baktērijas kā

galējo elektronu akceptoru izmanto sulfātus. Vairumam baktēriju
konstruktīvajā metabolismā notiek sulfātu reducēšana līdz sulfī-

diem, kuri ietilpst sēru saturošu aminoskābju sastāvā. Tikai neliela

grupa sulfātreducētāju baktēriju spēj reducēt sulfātus enerģētiskajā
metabolismā. Sajā grupā ietilpst divas ģintis: Desulfovibrio un

Desulfotomaculum.

Atšķirībā no denitrifikatoriem sulfātreducētājas baktērijas ir

obligāti anaerobas. Tām ir konstatēta attīstīta elektronu

pārnešanas ķēde ar flavoproteīdiem, dzelzi saturošām nehēma ol-

baltumvielām (ferredoksīnu, rubredoksīnu) un citohromiem, kon-

krēti citohromu c3,kuram ir zems redokspotenciāls (E 0 '=—0,2 V).
Desulfovibrio šūnās citohroms c 3 ir lielos daudzumos, un tā

loma šo baktēriju enerģētiskajos procesos ir acīm redzama. Visi

iepriekš minētie savienojumi ņem dalību elektronu pārnešanā, bet

to precīza secība vēl nav noteikta. Tomēr ir skaidrs, ka sulfātredu-

cētājām baktērijām enerģijas avots ir oksidatīvā fosforilācija, kas

saistīta ar elektronu transportu pārnesēju sistēmā līdz sulfātam.

Sulfāta reducēšana sulfīdā notiek vairākās stadijās un ir saistīta

ar enerģijas izmantošanu. Pirmajā posmā notiek sulfāta aktivēšana

ar ATF:

ATF+ SO42-—»-adenozīn-s'-fosfosulfāts+PP
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Reakciju katalizē ATF atkarīga sulfurilaze. Adenozīn-s'-fosfosul-

fāts (AFS) pēc tam tiek reducēts ar ATS-reduktāzi:

AFS+ 2ē—>-AMF+S03
2~

Reakcijā izveidojas adenozīnmonofosfāts un sulfīts, kurš tālāk re-

ducējas līdz sulfīdam:

S0
3
2- +6ē—*S2-

+ 3H20

Reducēšanai nepieciešamie elektroni nāk no elektrontransporta
ķēdes. Nav noskaidrots, kāds ir procesa enerģētiskais iznākums,
t. i., cik fosforilāciju notiek, pārnesot divus elektronus no substrāta

līdz sulfātam. Kā ūdeņraža donorus sulfātreducētājas baktērijas
var izmantot dažādus organiskos savienojumus (skābes, spirtus)
un molekulāro ūdeņradi. Pēdējā gadījumā to enerģētiskā vielu

maiņa ir hemolitotrofa. Sulfātreducētāju baktēriju izmanto-

tās organiskās vielas netiek oksidētas līdz galam. Sīs oksidēšanās

galaprodukts vienmēr ir etiķskābe:

4CH 3COCOOH+ 4H20—>4CH3COOH+ 4C0
2+B[H],

pirovīnogskabe etiķskābe

B[H]+H 2
S0

4—^H2S + 4H
2
0

Sulfātreducētājas baktērijas var augt arī barotnē bez sulfāta.

Tādā gadījumā pirovīnogskābe pārvēršas etiķskābē, C0
2 un H2.

Uzskata, ka šajā gadījumā sulfātreducētājas baktērijas enerģiju

iegūst, fosforoklastiski šķeļot piruvātu:

СНзСОСООН+Pn—>CH
3
COO ~P +C0

2+ H2,
CH3COO~P +ADF—+CH 3COOH+ATF

Tātad šīs baktērijas enerģiju var iegūt abos anaerobajos me-

hānismos: gan primārajos (rūgšanā), gan sekundārajos (ar elek-

trontransporta ķēdes piedalīšanos).
Visas sulfātreducētājas baktērijas ir apvienotas divās ģintīs:

Desulfovibrio un Desulfotomaculum. Pirmajā ģintī ir gramnega-
tīvi, kustīgi, bezsporu vibrioni (monopolārie monotrihi). Desulfoto-
maculum ģints baktērijas ir gramnegatīvas, taisnas vai izliektas

sporu veidotājas nūjiņas ar peritrihām viciņām. Sulfātreducētājām
baktērijām ir labi attīstītas biosintētiskās spējas. Kā oglekja avotu

tās izmanto vienkāršas organiskās vielas. Ir konstatēta aktīva C02

fiksācija, un tās asimilācija notiek pa hemoheterotrofiem raksturī-

giem ceļiem. (Sulfātreducētājas baktērijas nevar eksistēt autotrofi.
Tām nav atrasts ne Kalvina, ne Arnona cikls.) Ir konstatēts nepil-

nīgs trikarbonskābju cikls. Gatavi vitamīni vai aminoskābes bak-

tērijām nav vajadzīgi.
Sulfātreducētājas baktērijas dabā plaši izplatītas, un tām ir

liela loma ģeoloģiskajos procesos. Sīs baktērijas ir galvenās sēr-

ūdeņraža veidotājas.
Metāna baktērijas. Molekulārā skābekļa vietā kā galējais elek-

tronu akceptors var tikt izmantots arī oglekļa dioksīds. Sī spēja
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skatiem oglekļa dioksīds pakāpeniski tiek reducēts līdz metānam:

C02—*X- COOH—>X - CHO—*X - CH
2
- ОН^Х

- СНз—>-CH
4

Starpprodukti, kas veidojas šajā ceļā, šūnā nav brīvā veidā, bet

paliek saistīti ar nezināmu (X) pārnesēju.
Visumā metāna baktēriju enerģētiskā vielu maiņa ir neskaidra.

Analizējot iegūtos datus, var secināt, ka šīm baktērijām ir elek-

trontransporta ķēde un oksidatīvās fosforilācijas mehānisms. Par

to liecina daži metāna baktērijām konstatētie pārnesēji (NAD, fer-

redoksīns) un arī tas, ka ATF sintēzi nomāc oksidatīvās fosforilā-

cijas atdalītāji.
Metāna baktēriju grupā ietilpst Methanobacterium, Methano-

coccus un Methanosarcina ģintis. Atsevišķas šo ģinšu sugas spēj
eksistēt hemolitotrofi, izmantojot kā elektronu donoru mole-

kulāro ūdeņradi, bet vairums ir hemoorganoheterotrofas. Dažas su-

gas var augt, izmantojot oglekļa dioksīdukā vienīgo oglekļa avotu.

Visas sugas ir obligāti anaerobas.

Metāna baktērijas ir plaši izplatītas dabā. Tās piedalās orga-

nisko vielu mineralizācijas procesā.
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Slēdziens

Analizējot mūsdienu zinātnisko materiālu, varam secināt, ka

prokariotu evolūcijas pamatā ir enerģijas ieguves ceļu pilnveido-
šanās. Esošos datus evolūcijas aspektā varam interpretēt tikai tad,
ja pieņemam, ka eksistējošo dažādo prokariotu fizioloģiskās gru-

pas līdz mūsu dienām ir saglabājušās tādas pašas, kādas tās bija
formēšanās sākumā.

Uzskats, ka pirmās dzīvības formas bija anaerobi, kas enerģiju
ieguva uz substrāta fosforilācijas rēķina, labi saskan

ar padomju bioķīmiķa A. Oparina izvirzīto vispārējo dzīvības raša-

nās teoriju. Visvecākā no mūsu dienās eksistējošām prokariotu
grupām ir baktērijas, kas enerģiju iegūst, glikolītiski saraudzējot
ogļhidrātus. Varam pieņemt, ka glikolīzē ir pirmais šū-

nas enerģijas ieguves mehānisms. (Protams, pirms
glikolīzes, kas ir sarežģīta secīgu fermentatīvu reakciju sistēma,

bija daudz vienkāršāki enerģijas ieguves ceļi. Tomēr nav precīzu
pierādījumu, ka starp tagadējiem prokariotiem eksistētu formas ar

pirmsglikolīzes tipa enerģētisko metabolismu.) Galvenā šī posma
problēma ir radīt akceptoru, kas uztvertu oksidatīvajās substrāta

pārvērtībās radušos ūdeņradi. Dažādie donora—akceptora problē-
mas risinājuma varianti radīja dažādos rūgšanas tipus (82. att.).

Sākumā enerģijas un visu šūnas vielu uzbūvei nepieciešamo
savienojumu avots bija abiogēnas izcelsmes orga-
niskie substrāti. Tā kā enerģijas ieguve no substrāta, to

metabolizējot glikolīzē, bija niecīga (glikolīzes procesā no vienas

glikozes molekulas var iegūt tikai apmēram 1/20 daļu pilnīgas ok-

sidēšanas procesa enerģijas), tad visi pieejamie organiskie sub-

strāti tika diezgan ātri pārstrādāti un apkārtējā vide kļuva naba-

dzīga.
Jaunu enerģijas un oglekļa avotu meklējumi radīja jaunas

metabolismā sistēmas, kas spēja izmantot gaismu un oglekļa diok-

sīdu. Galvenie momenti šūnu gaismas enerģijas izmantojošo mehā-

nismu formēšanas laikā bija 1) fotoreceptoru izveidošana; 2) foto-

sintēzes elektronu pārnešanas ķēdes izveidošana; 3) jauna fosfo-

rilācijas mehānisma — fotosintētiskās fosforilācijas —
izveido-

šana, kas bija saistīta ar elektronu pārnešanu. Oglekļa dioksīda

kā galvenā vai vienīgā oglekļa avota izmantošana kļuva iespē-
jama, tikai izveidojot efektīvu tā fiksācijas mehānismu — Kalvina

ciklu
—,

kas paplašināja dzīvo organismu konstruktīvās iespējas.
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82. att. Piruvāta «liktenis» pirmējo anaerobo prokariotu rūg-

šanas procesos

Tādējādi šā evolūcijas posma galvenā tendence ir tādu enerģē-
tisko un konstruktīvo sistēmu veidošana, kas esošajām prokariotu
formām nodrošinātu vislielāko neatkarību no ārējās vides. Sī evo-

lūcijas virziena virsotne ir ciānbaktērijas (zilaļģes), kurās ir sa-

sniegta maksimāla neatkarība, galvenokārt radot mehānismu ūdens
kā elektronu donora izmantošanai. Ar ciānbaktērijām ir saistīti divi

momenti, kas būtiski ietekmēja tālāko prokariotu evolūciju. Pirmais

no tiem ir saistīts ar molekulārā skābekļa rašanos. Otrs — ciān-

baktērijas bija pirmie Zemes mikroorganismi, kas ievērojamākos
daudzumos veidoja organiskās vielas.

Līdz ar molekulārā skābekļa parādīšanos radās
jaunas iespējas, izmantojot ķīmiskos savieno-

jumus, pilnveidot dzīvās šūnas enerģijas iegu-
ves sistēmu. Formējās enerģijas ieguves veids, kas pamato-
jās uz pilnīgu apkārtējās vides neorganisko un organisko vielu ok-

sidēšanu. (Organiskie savienojumi šajā posmā jau ir biogēnas



83. att. Prokariotu enerģētisko procesu vispārēja shēma. Ar zvaigznīti atzīmētas

fosforilācijas vietas

izcelsmes.) Sis enerģijas ieguves veids ir saistīts ar jaunas elek-

tronu transporta sistēmas radīšanu, kas principā ir līdzīga, bet ne

identiska elektronu pārnešanas fotosintētiskajai sistēmai, un ar to

saistītu fosforilācijas mehānismu, tā saucamās oksidatīvās

fosforilācijas izveidošanu. Fosforilācijas mehānisms pēc paš-

reizējiem uzskatiem ir analogsfotofosforilācijas mehānismiem. Pro-

kariotu valstī ir konstatēta ārkārtīgi liela dzīvības tipu daudzvei-

dība, kam oksidatīvā fosforilācija ir galvenais enerģijas avots.

Atšķirības ir elektronu donoru un akceptoru dabā.

Tātad visi mūsdienu dzīvo organismu enerģi-
jas ieguves veidi izveidojās prokariotu šūnas

organizācijas līmenī. Visu iespējamo enerģijas procesu
shēma prokariotos parādīta 83. attēlā. Evolūcijas procesā tālāk at-

tīstījās tikai vispilnīgākie varianti.

Eikariotu pasaulē attīstījās divi polāri eksistences veidi: hemo-

organoheterotrofija un fotolitoautotrofija. Pirmais ir Animalia

un Fungi valstu, otrs — Plantae valsts pārstāvju metabolismā pa-

matā. Visi dzīvnieki un sēnes enerģiju iegūst, funkcionējot sub-

strāta un oksidatīvās fosforilācijas mehānismiem. Augstākie augi
apvieno sevī abus metabolismā tipus un iegūst enerģiju no visiem

fosforilācijas veidiem: fotosintētiskās, substrāta un oksidatīvās

fosforilācijas. Primārais un dominējošais tiem ir fotolitoautotrofais

metabolismā tips un ar to saistītā fotosintētiskā fosforilācija.
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Papildinājums

13. NODAĻA

VĪRUSI

Pēc mikroorganismu pasaules atklāšanas zinātnieki nonāca pie
vienotas pārliecības, ka baktērijas ir visprimitlvāk organizētās dzī-

vās būtnes, t. i., šajās formās ir sasniegta dzīvības organizācijas
vienkāršības robeža. Sī pārliecība bakteriālo organismu izpētes
gaitā arvien vairāk nostiprinājās un 19.—20. gs. mijā kļuva par

savdabīgu dogmu.
1892. gadā D. Ivanovskis, pētot tabakas mozaīkas slimību, kon-

statēja, ka saslimšanas cēlonis ir kāds infekcijas izraisītājs, kurš

atrodas slimo augu lapu sulā un iet cauri Samberlēna filtram, kas

aiztur parastās baktērijas. Ja šādu izfiltrētu sulu ievada veselu

augu lapās, tie arī saslimst ar mozaīkas slimību. D. Ivanovskis iz-

teica domu, ka infekcijas izraisītājs varētu būt ļoti sīkas baktērijas,
kas atrodas slimo lapu sulā, un cerēja, ka tuvākā laikā tās izdo-

sies izaudzēt mākslīgā barotnē.

1898. gadā neatkarīgi no D. Ivanovska analogus rezultātus

ieguva holandiešu mikrobiologs M. Beijerinks. Viņš uzskatīja, ka

tabakas mozaīkas slimību izraisa nevis baktērijas, bet kāds šķidrs
infekciozs faktors vai filtrējošs vīruss. (Termins vīruss cēlies no

latīņu vārda virus — inde; tajā laikā ar šo nosaukumu apzīmēja
jebkuras slimības izraisītāju.) M. Beijerinks secināja, ka vīruss

spēj vairoties tikai augu dzīvajos orgānos.
Tā 19. un 20. gadsimtu mijā D. Ivanovskis un M. Beijerinks at-

klāja pilnīgi jaunu daļiņu pasauli, par kuras bioloģisko dabu un

vietu dzīvās pasaules sistēmā pat līdz šai dienai nav vēl vienotu

uzskatu.

Drīz tika atklāti ari citi filtrējošie vīrusi, kas izraisa augu,

dzīvnieku un cilvēka slimības. 1915. gadā angļu mikrobiologs
F. Tuorts (F. Twort), bet divus gadus vēlāk Kanādas mikrobiologs
F. d'Erels (F. tfHerelle) atrada baktēriju vīrusus (bakteriofā-
gus jeb vienkārši fāgus). Mūsdienās vīrusi ir aprakstīti gandrīz
visām dzīvo organismu grupām: gan prokariotiem — baktērijām
(bakteriofāgiem), aktinomicētēm (aktinofāgiem), zilaļģēm (ciano-
fagiem) —, gan eikariotiem —

dažādiem dzīvniekiem, augstākajiem

augiem, sēnēm (mikofāgiem) un aļģēm (algofāgiem).
Kas ir vīrusi? Kada ir to uzbūve? Ka tie sevi izpauž, t. i., kādas

ir to funkcionālās iespējas, un kā tās tiek realizētas? Un, visbei-
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dzot, kādas ir teorijas par vīrusu vietu bioloģisko sistēmu evolū-

cijā, t. i., kā vīrusi ir saistīti ar pārējiem dzīvajiem organismiem
un pirmām kārtām ar visvienkāršāk organizētajām dzīvības šūnu

formām — prokariotiem?
Dabā vīrusi eksistē divos dažādos stāvokļos: miera stāvoklī ār-

pus šūnas tā saucamo vīrusu daļiņu jeb virionu veidā, bet šūnā —

veģetatīvajā formā. Tieši veģetatīvajā formā parādās vīrusu fun-

kcijas, kuras var izprast, tikai apskatot sistēmu vīruss—šūna kā

vienotu veselumu. Neviens no šiem stāvokļiem atsevišķi nevar at-

spoguļot vīrusa dabu, jo katrs no tiem raksturo tikai vienu, pie
tam specifisku eksistences pusi.

Visi vīrusi ir obligāti šūnu parazīti, bet vīrusu parazītisms pa-

šos pamatos atšķiras no visu zināmo šūnu formu, piemēram, bak-

tēriju, parazītisma. Baktēriju obligāto šūnu parazītismu var ap-
zīmēt par parazītismu metabolismā līmenī: parazītiska bak-

tērija izmanto tos vai citus šūnas metabolismā produktus atkarībā

no savu metabolismā ceļu degradēšanās pakāpes. Vīrusi šūnās pa-

razitē ģenētiskā līmenī. Tā kā tiem nav sava metabolismā, jo
nav olbaltumvielu sintezējoša aparāta un enerģijas ieguves mehā-

nisma, vīrusi saimnieka šūnā ievada tikai savu ģenētisko materiālu.

Ja ar šūnu notiek lītiska mijiedarbība, vīrusa genoms pakļauj sev

šūnas metabolismā aparātu, un tas sāk strādāt pēc vīrusa kontro-

les. (Lūk, kādēļ vīrusi nespēj vairoties pat vissarežģītākajās ba-

rotnēs: barotnes gan var nodrošināt ar metabolītiem, bet vīrusiem

ir nepieciešamas funkcionējošas metabolismā sistēmas.)
Unikāla vīrusu īpatnība ir to ģenētiskā materiāla dažādība. Vi-

sām šūnu formām ģenētiskais materiāls ir DNS dubultspirāles mo-

lekula, bet vīrusiem tas var būt gan DNS molekulas, gan RNS mo-

lekulas, pie tam katrs no nukleīnskābes tipiem var būt divu vai
viena pavediena veidā.

Vīrusu ķīmiskā uzbūve

Vīrusiem ir ļoti atšķirīga forma, lielums un ķīmiskais sastāvs.

Visvienkāršākais vīruss ir stabils nukleoproteīda komplekss, kas

sastāv no daudzām identiskām olbaltumvielu subvienībām un vie-

nas nukleīnskābes molekulas. Olbaltumvielu subvienības veido vī-

rusa apvalku, ko sauc par kapsīduunkura galvenā funkcija —

aizsargāt tā iekšpusē esošo nukleīnskābi. (Jaunākie dati liecina, ka

dažām vīrusu struktūras olbaltumvielām piemīt arī fermentatīva

aktivitāte.)
Olbaltumvielu izturība pret dažādu fizikālu un ķīmisku faktoru

iedarbību, ieskaitot proteolītisko fermentu iedarbību, ir izskaidro-

jama ar to trešējo struktūru. Starp olbaltumvielu molekulām, kas

veido vīrusa kapsīdu, rodas papildu saites. Sīs saites olbaltum-

vielu molekulā nodrošina lielāku izturību, nekā šīm molekulām

piemīt natīvā stāvoklī.
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Visvienkāršākās vīrusa formas piemērs ir tabakas mozaīkas vī-

russ, kura olbaltumvielu apvalks veidots no nelielām identiskām

olbaltumvielu subvienībām (polipeptīdu ķēdēm), kas sastāv no

158 aminoskābju atlikumiem, bet ģenētiskais materiāls ir vienpa-
vediena lineāra RNS molekula. Vairumam augu RNS vīrusu ir lī-

dzīga uzbūve. Sarežģītākiem vīrusiem var būt no dažādām struk-

tūras olbaltumvielām sastāvošs apvalks, vairākas nukleīnskābes

molekulas, papildu struktūras un apvalki, kā arī vīrusa genoma
kodēta fermenta aktivitāte. Dažu dzīvnieku vīrusu olbaltumvielu

apvalks (pikornavīrusiem, rabdovīrusiem v. c.) sastāv no 4 vai

5 dažādām olbaltumvielām. Adenovīrusiem (dzīvnieku DNS vīru-

siem) konstatētas apmēram 10 dažādas struktūras olbaltumvielas,

kas piedalās viriona apvalka un serdeņa veidošanā. Vīrusiem, ku-

riem ir vēl sarežģītāka struktūra, ir ārējais kapsīdu aptverošais
apvalks, kas sastāv no lipoproteīdiem un glikoproteīdiem. Sajā

grupā ietilpst lielie DNS un RNS vīrusi: baku grupas vīrusi, au-

dzēju RNS vīrusi, miksovīrusi, paramiksovīrusi, herpes grupas vī-

rusi un daži citi. So vīrusu ārējā apvalka glikoproteīdu un lipopro-
teīdu komponentu ķīmiskā sastāva izpēte liecina, ka daļēji šie

komponenti ir iegūti no saimnieka šūnas, dajēji to sintēzi nosaka

pašu vīrusu genoms. Viens no sarežģītākajiem dzīvnieku vīrusa

virioniem — baku vakcīnas vīrusa virions sastāv no vismaz 30 po-

lipeptīdiem, no kuriem 17 ir saistīti ar vīrusa serdeni, 5 ietilpst
ārējā apvalka sastāvā un 8 ir novietoti starp serdeni un ārējo ap-

valku, bet ne uz ārējā apvalka virsmas. So 8 polipeptīdu sastāvā

ir 2 glikoproteīdi un viens fosfoproteīds.

Baktēriju vīrusu (bakteriofāgu) struktūras olbaltumvielas ir

diezgan labi izpētītas, un dažām no tām ir noteikta aminoskābju
secība. Konstatēts, ka f2 grupas RNS fāgu apvalks sastāv no viena

veida olbaltumvielas molekulām, bet fāga sastāvā ir pa vienai spe-
cifiskās olbaltumvielas molekulai, kuru sauc par nobriešanas fak-

toru jeb A olbaltumvielu. Tās īpatnējā molekulmasa ir 38 000 dal-

tonu. Fāga 0X174 olbaltumvielu apvalks sastāv no 4 dažādu ol-

baltumvielu molekulām, bet % fāgs satur apmēram 20 dažādu ol-

baltumvielu komponentus. Sarežģīto T-pāru fāgu sastāvā ir vairāk

nekā 30 dažādas olbaltumvielas, vairums no tām ir galviņas (13)
un bazālās plātnītes (12) olbaltumvielas. Arī visi astītes kompo-
nenti (maksts, serdenis, fibrillas) ir veidoti no specifiskām struk-

tūras olbaltumvielām. Zilaļģu vīrusiem (cianofāgiem) ir apvalks,
kas sastāv no 10 līdz 19 dažādu olbaltumvielu molekulām.

Bez struktūras olbaltumvielām daudzos vīrusos atrastas arī fer-

mentu olbaltumvielas. Pēdējos gados konstatēts, ka arī dažām vī-

rusu struktūras olbaltumvielām piemīt fermentatīvā aktivitāte. Pēc

fermentu atklāšanas virionos radās būtisks jautājums —
kurš ge-

noms kodē šo fermentu sintēzi, t. i., vai tiem ir šūnas vai vīrusa

izcelsme. Visnoteiktākie dati ir iegūti par RNS atkarīgo RNS-poli-
merāzi (transkriptāzi), kura konstatēta daudzos RNS vīrusos; RNS

atkarīgo DNS-polimerāzi (apgriezto transkriptāzi), kura konsta-
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tēta visos izpētītajos onkornavīrusos; DNS atkarīgo RNS-polime-
rāzi un DNS atkarīgo DNS-polimerāzi. legūtie dati liecina, ka

šos fermentus kodē vīrusa genoms. Citu vīrusos bieži konsta-

tējamo fermentu (ribonukleāžu un dezoksiribonukleāžu, protei-
nāžu, proteīnkināžu, nukleotīdfosforilāžu, nukleozīdtrifosfātfosfo-

transferāžu v. c.) izcelsme nav noskaidrota. Visticamāk, ka šiem

fermentiem ir šūnas izcelsme un virioni tos piesaista tikai montā-

žas procesā.
Vīrusiem ir haploīds hromosomu komplekts, kas var sastāvēt

vai nu no vienas nukleīnskābes molekulas, vai arī no vairākām

atsevišķām molekulām jeb to fragmentiem. Pirmajā gadījumā ge-

noms ir monohromosoms, otrajā — polihromosoms. Baktēriju un

dzīvnieku vīrusu ģenētiskais materiāls ir vai nu DNS, vai RNS

molekulas. Vēl nesen uzskatīja, ka augu vīrusi satur vienīgi RNS.
Bet 1968. gadā ziedkāpostu mozaīkas vīrusā konstatēja divpave-
dienu DNS molekulu. Virionu RNS parasti ir vienpavediena uz-

būve, bet ir aprakstīti vairāki dzīvnieku un augu vīrusi, kuriem ir

divpavedienu RNS (reovīrusi, brūču audzēju vīrusi, rīsa pundu-
rības vīruss). DNS arī var būt gan dubultspirāles, gan vienpave-
diena molekulas veidā. Mūsu dienā-s ir zināmi baktēriju un dzīv-

nieku vīrusi, kas satur vienpavedienu DNS. No tiem vispazīstamā-
kie ir sīkie DNS fāgi 0X174, Ml3, fd).

No citu vīrusu DNS T-paru fagu divpavedienu DNS atšķiras ar

virkni neparastu īpašību: tās nesatur citozīnu (viss citozīns ir aiz-

stāts ar tā analogu — 5-oksimetilcitozīnu), un to sastāvā ietilpst
glikoze, kas piesaistīta dažām oksimetilcitozīna oksimetilgrupām.
Oksimetilcitozīna glikolizācijas pakāpe dažādiem T-pāru fāgiem ir

atšķirīga.
Pašas lielākās DNS molekulas (divpavedienu, lineāras, ar īpat-

nējo molekulmasu apmēram 2ХЮ8 daltoni) konstatētas vislielā-

kajos un vissarežģītāk organizētajos baku vakcīnas grupas vīru-

sos. Pēc mūsdienu datiem, katrā virionā ir pa vienai DNS mole-

kulai.

Vīrusu struktūras organizācija

Vīrusu strukturālās organizācijas teorētiskos pamatprincipus
izstrādāja F. Krīks un Dž. Votsons (F. Crick, J. Watson). Viņi

uzskatīja, ka efektīvs olbaltumvielu apvalku struktūras princips
ir to uzbūve no liela skaita nelielām identiskām olbaltumvielu

subvienībām. Ja olbaltumvielu subvienības savstarpēji iedarbojas
pēc viena tipa, tad vienmēr jāizveidojas pareizam telpiskajam iz-

vietojumam. F. Krīka un Dž. Votsona teorētiskie principi tika iz-

strādāti laikā, kad zinātnieku rīcībā bija vēl maz eksperimentāla
materiāla. Informācija, kuru vēlāk ieguva, pētot dažādus vīrusus,

apstiprināja, ka, attiecinot uz vienkāršas uzbūves vīrusu struktu-

rālo organizāciju, izvirzītie principi ir pareizi.



84. att. Tabakas mozaīkas vīrusa

uzbūves shēma:

1 — spirāles ass; 2 — spirāles solis

(23 A); 3 — kanāla dobums (diametrs

40 A); 4 —
olbaltumvielas subvienība;

5 — nukleīnskābes molekula (pēc
Fraenkel—Conrat. 1972)

85. att. Ikosaedra modelis (pec
Lechevalier, Pramer, 1971)

Vairums vīrusu ir uzbūvēti pēc viena no diviem ģeometriska-
jiem principiem — spirālēs vai izometriskās struktūras principa,
tādēļ to forma ir tuva nūjiņveida vai sfēriskai. Visvienkāršākie
ir nūjiņveida virioni, kuru sastāvā ietilpst daudz vairāk olbaltum-

vielu nekā nukleīnskābju. Piemēram, tabakas mozaīkas vīrusa vi-

riona sastāvā ir tikai 5% RNS, pārējie 95% ir olbaltumvielas. Nū-

jiņveida struktūra var būt rigida* (tabakas mozaīkas vīruss, kar-

tupeļu raiblakstainības vīruss) vai samērā elastīga (kartupeļu
X vīruss, fd fāgs). Nūjiņveida vīrusos viriona apvalka olbaltum-

vielu subvienības ir novietotas spirāles veidā.

Detalizēti izpētīta ir tabakas mozaīkas vīrusa uzbūve. Tā spi-
rāle sastāv no 130 savijumiem, spirāles solis ir 23 А (84. att.).
Spirāli veido 2130 identiskas olbaltumvielu molekulas; katra mo-

lekula sastāv no 158 aminoskābju atlikumiem. Tabakas mozaīkas

vīrusa ģenētiskais materiāls ir vienpavediena RNS. Rentgenstruk-
turālie pētījumi pierādīja, ka RNS ir dziļi iegremdēta olbaltum-

vielā un atkārto olbaltumvielu spirāles soli. RNS nukleotīdi kon-

taktējas ar olbaltumvielām,katrai olbaltumvielas subvienībai sais-

toties ar trim nukleotīdiem. Viriona centrā atrodas tukšs kanāls,
kura diametrs ir 40 A. Tabakas mozaīkas vīrusa struktūra ir

* R igi d а — stingra, cieta, nelokana (tulk. piez.).
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atkarīga no olbaltumvielu subvienību specifiskās savstarpējās mij-
iedarbības. Par to liecina fakts, ka noteiktos apstākļos m vitro

tabakas mozaīkas vīrusa olbaltumvielu subvienības var izveidot

spirālveida struktūras, kas ir analogas intakta vīrusa struktūrai,
pie tam šajā aktā nav nepieciešama RNS molekulas klātbūtne. RNS
molekulas un olbaltumvielu subvienību mijiedarbībai tabakas mo-

zaīkas vīrusa kopējās struktūras stabilitātes noteikšanā ir maza

nozīme. Tādējādi nobrieduša tabakas mozaīkas vīrusa ārējā spi-
rāle, kas uzbūvēta no nelielām olbaltumvielu subvienībām, nosaka

tās iekšējās RNS spirāles formu. Identisko olbaltumvielu subvie-

nību spirālais novietojums, kas veido viriona olbaltumvielu ap-

valku un nosaka arī RNS spirāles struktūru, ir raksturīgs nūjiņ-
veida RNS vīrusiem.

Otra izplatīta vīrusu daļiņu forma ir simetrisks daudzskald-

nis, visbiežāk divdesmitskaldnis — ikosaedrs (85. att.). Ikosaedra

uzbūve ir gan lielajiem (adenovīrusiem, garkāju varavīksnes vī-

rusiem), gan mazajiem vīrusiem (poliomielīta vīrusiem, turnepšu
dzeltenās mozaīkas vīrusiem, f2 fāgiem). Pētot elektronmikro-

skopā vīrusus, kuriem ir ikosaedra uzbūve, uz to virsmas konsta-

tēja precīzi periodiski izvietotus struktūrelementus. Sos struktūr-

elementus, kas ir olbaltumvielu subvienību (identisku un

neidentisku) kompleksi, nosauca par kapsomēriem jeb morfolo-

ģiskām subvienībām. Ikosaedra vīrusu lielums ir atkarīgs no kap-
somēru daudzuma, kas piedalās vīrusa kapsīda veidošanā. Visma-

zākajam ikosaedra vīrusam minimālais kapsomēru skaits ir 12. Ir

zināmi vīrusi, kuru olbaltumvielu apvalks sastāv no 812 kapso-
mēriem. Izrādījās, ka ikosaedra struktūra ir «izdevīga» dabas

struktūra, jo ar to vīrusu kapsīda uzbūvē tiek panākta liela olbal-

tumvielu ekonomija (X fāga ikosaedra galviņā ir apmēram 50%

olbaltumvielu) un ikosaedra montāža prasa minimālu enerģijas

patēriņu.
Viena mazo ikosaedru tipa augu vīrusa — turnepšu dzeltenās

mozaīkas vīrusa — izpēte parādīja, ka tā kapsīds sastāv no 32 kap-

somēriem, kas savukārt uzbūvēti no identiskām subvienībām

(86. att.). Tāpat kā tabakas mozaīkas vīrusam, arī turnepšu dzel-

tenās mozaīkas vīrusa viriona struktūru nosaka kapsīda olbaltum-

vielu subvienību savstarpējā iedarbība. Vienpavediena RNS

molekulas izvietojums viriona iekšienē vēl nav pilnīgi noskaidrots.

Uzskata, ka lielākā RNS molekulas daļa ir dziļi iegremdēta olbal-

tumvielu apvalkā un lieli RNS posmi ir saistīti ar 32 kapsomēriem.
Tas liecina, ka RNS struktūru lielā mērā nosaka olbaltumvielu

komponenta organizācija un arī tai ir raksturīga ikosaedra simet-

rija (85. att.). No identiskām subvienībām ir būvēts ne tikai tur-

nepša dzeltenās mozaīkas vīruss un citi sfēriskie RNS vīrusi, bet

arī RNS fāgu kapsomēri. Vairumam dzīvnieku vīrusu kapsomēri
sastāv no neidentiskām subvienībām.

Kā jau minēts, daudziem vīrusiem viriona ir viena nukleīnskā-

bes molekula (DNS vai RNS). Virknei augu un dzīvnieku RNS vī-
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86. att. Turnepša dzeltenas mozaīkas vīruss

А — vīrusa modelis; В — modeļa šķērsgriezums. 1 — kapsomēri;
2 — RNS (pēc Fraenkel—Conrat. 1972)

rusiem ģenētiskais materiāls sastāv novairākām nukleīnskābes mo-

lekulām. Ir konstatēti divi vīrusu ģenētiskā materiāla fragmentā-
cijas tipi. Vienā gadījumā visi genoma RNS fragmenti atrodas

vienā virionā. Mūsu dienās vairākas RNS molekulas virionā ir kon-

statētas dažādu grupu vīrusiem (reovīrusiem, miksovīrusiem, onkor-

novīrusiem). Otrā gadījumā RNS molekulas, kas ir vīrusa genoma

fragmenti, atrodas atsevišķos virionos, kurus veido identiskas ap-
valka olbaltumvielas. Vīrusi, kuru ģenētiskais materiāls ir «sada-

līts» pa vairākiem virioniem, nosaukti par komplementā-
riem daudzkomponentu vīrusiem jeb kovīrusiem.

Kovīrusi ir Ķīnas vignas mozaīkas, lucernas mozaīkas, kartupeļu
raiblakstainības vīrusu un dažu citu vīrusu grupas. Atsevišķu ko-

vīrusu daļiņu spēja inficēt ir atkarīga no informācijas, ko nes tajā
ieslēgtais RNS fragments. Ķīnas vignas mozaīkas vīruss sastāv

no divām daļiņām, kas satur dažādus RNS fragmentus. Katrai da-

ļiņai atsevišķi informācijas spēja nepiemīt. Lai vīruss spētu inficēt,
ir vajadzīgas abas daļiņas, jo nepieciešamā informācija ir sadalīta

pa abām RNS molekulām. Kartupeļu raiblakstainības vīruss sastāv

no divām daļiņām («garās» un «īsās») ar diviem dažādiem RNS

fragmentiem. Lai šis vīruss spētu inficēt, pietiek ar vienu «garo»

daļiņu. Bet, ja infekciju ir izraisījusi tikai «garā» daļiņa, veido-

jas nestabils vīruss. Pierādīts, ka olbaltumvielas sintēzei nepie-
ciešamā informācija atrodas «īsās» daļiņas RNS. Lai lucernas mo-

zaīkas vīruss spētu inficēt, tam ir nepieciešamas trīs no četrām RNS
fragmentus saturošām daļiņām.
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Visbeidzot, aprakstīti vīrusi, kas ir atkarīgi no citiem — ne-

radnieciskiem — vīrusiem. Piemērs ir tabakas nekrozes vī-

rusa vīruss-satelīts. Vīruss-satelīts ir ļoti mazs defektīvs vīruss,
kura genomā ir tikai tā informācija, kas nepieciešama apvalka
olbaltumvielu sintēzei. Infekcijas ierosināšanai nepieciešamo vī-

rusa-satelīta RNS polimerāzi un citus komponentus inficētā auga
šūnās inducē tabakas nekrozes vīruss — pilnvērtīgs virions. Prin-

cipiāla vīrusu-satelītu un kovīrusu atšķirība ir tā, ka vīrusam-sa-

telītam un tabakas nekrozes vīrusam ir dažādas apvalka olbal-

tumvielas, t. i., tie pieder pie neradnieciskām vīrusu grupām.
Neparastas daļiņas konstatēja, pētot kartupeļu slimību — kar-

tupeļu bumbuļu grīstainību. Daļiņas, kas izraisa šo slimību, ir brī-

vas mazmolekulāras RNS molekulas (apmēram 105 daltonu). Tās

ir nosauktas par viroīdiem. RNS ar tik mazu molekulmasu spēj
kodēt ne vairāk par 90 aminoskābēm, t. i., tā satur informāciju,
kuras nepietiek pat vienas olbaltumvielas sintēzei. lespējams, ka

viroīdās RNS funkcija ir šūnas RNS polimerāzes «pazīšana» un

izmantošana viroīda RNS replikācijai.
Vissarežģītāk veidoto vīrusu pārstāvji ir baku vīrusu grupa

(87. att.). Tie ir vislielākie vīrusi (220X220X300 nm) ar īpatnēju
morfoloģisko uzbūvi (pēc formas tie atgādina ķieģeļus ar noapa-

ļotiem stūriem). Viriona serdenis (nukleoīds) ir DNS komplekss
ar olbaltumvielām, ko apņem olbaltumvielu apvalks. No abām pu-
sēm olbaltumvielu apvalkam piekļauti tā saucamie sānu ķermeņi,
kuru funkcija pagaidām nav noskaidrota. Sos komponentus apņem

vairāki membrānas slāņi, kas veido viriona ārējo apvalku. Bez

87. att. Baku vakcīnas
vīrusa uzbūves shēma:

А — skats no sāniem (šķērs-
griezuma); В — skats no aug-
šas (šķērsgriezumā). 1 —

nukleoīds; 2 — sānu ķer-
meņi; 3 — viriona ārējais
apvalks (pēc Lechevalier,

Pramer, 1971)

88. att. Bakteriofaga T4 uzbū-

ves shēma:

1 — galviņa; 2 — serdenis; 3 —

maksts; 4 — bazātā plātnīte; 5 —

astītes fibrillas (pec Гендон, По-

глазов, Тихоненко, 1973)
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DNS un olbaltumvielām baku vakcīnas viriona sastāvā konsta-

tēti ari apmēram 2% lipīdu un 2% fosfolipīdu.
Sarežģīta struktūra ir arī T-pāru fāgiem (88. att.). T-pāru lā-

giem ir galviņa un astīte. Astīte sastāv no sekojošiem struktūr-

elementiem: maksts, stiegras, bazālās plātnītes un fibrillām. Katrs
struktūras elements var sastāvēt no dažādu olbaltumvielu tipu
molekulām. T4 fāga sastāvā kopsummā ietilpst 30 dažādas olbal-

tumvielas. Patlaban ir identificēti 80 T4 fāga gēni, kurus iedala

divās grupās. Pie vienas no tām (mazākās) pieskaita gēnus, kuru

funkcija ir saistīta ar replikāciju un struktūras olbaltumvielu sin-

tēzi. Otra (lielākā) gēnu grupa kontrolē struktūras olbaltumvielu

subvienību montāžu un piedalās fāga formēšanas procesā no at-

sevišķajiem struktūrelementiem.
Visi iepriekš aprakstītie virionu struktūras un ķīmiskā sastāva

piemēri ilustrē vīrusu lielo dažādību un nebūt ne vienādos organi-
zācijas līmeņus (10. tab.).

Vīrusu vairošanās

Līdz šim apskatījām jautājumus, kas saistīti ar vienu vīrusu

dabas pusi: vīrusa stāvokli ārpus šūnas, t. i., miera stadijā. Ārpus
šūnas vīruss eksistē viriona veidā, un šajos apstākļos tā struktu-

rāli ķīmiskās organizācijas uzdevums: nodrošināt vīrusam mak-
simālu stabilitāti.

Tagad centīsimies īsi raksturot otru vīrusa dabas pusi — vīrusu

veģetatīvajā fāzē, kuras laikā parādās vīrusa īpašības,
kas iekodētas tā ģenētiskajā materiālā. Vīrusa un šūnas mijiedar-
bība vienmēr nav vienāda. Vienā gadījumā šādas mijiedarbības re-

zultātā notiek vīrusu vairošanās saimnieka šūnā, otrā — starp vī-

rusu un šūnu izveidojas stabila saistība, kas saglabājas nenoteikti

ilgu laiku. Pirmajā gadījumā notikumu secība ir šāda: vīruss

iekļūst šūnā, tur savairojas, un izveidojušies nobriedušie virioni

pamet šūnu. Vairumā gadījumu virionu iziešana no šūnas ir sais-

tīta ar tās sagraušanu un bojāeju.
Lielākā daļa vīrusu eksistē viena noteikta saimniekorganisma

šūnās un pat tikai noteiktu audu šūnās. Citi vīrusi ir piemērojušies
eksistencei dažādu organismu šūnās, piemēram, augu un kukaiņu
(daži augu vīrusi), mugurkaulnieku un posmkāju (encefalovīrusi).
Ir konstatēti vīrusi, kas spēj replicēties gan prokariotu (baktēriju),

gan eikariotu (sēņu) šūnās.

Vīrusu iekļūšana šūnās (šūnas inficēšana) sākas ar tā iedarbību

uz šūnapvalku. Augu vīrusi paši nespēj iedarboties uz šūnapvalku,
un tāpēc to iekļūšana saimnieka šūnā ir atkarīga no apvalka mehā-

nisma bojājuma. Dažos gadījumos vīrusu šūnā ienes pārnesēji —

dzīvnieki vai sēnes. Vairums dzīvnieku vīrusu un daži Bacillus sub-

tilis fāgi spēj adsorbēties un iekļūt saimnieka šūnā, kaut arī tiem

šim nolūkam nav speciālu struktūru. Sādu vīrusu adsorbciju uz
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šūnapvalka acīmredzot nosaka noteiktu uz vīrusa un šūnas virsmas

lokalizētu ķīmisku grupu mijiedarbība. Daži mazie DNS un RNS

fāgi piestiprinās pie baktēriju dzimumbārkstiņām (F piliem vai

fimbrijām), pēc tam fāga nukleīnskābe pa tukšo bārkstiņu kanālu

nonāk šūnā. Sarežģītajiem baktēriju vīrusiem (T-pāru fāgiem) ir

speciālas struktūras, kas piemērotas šūnapvalka pārduršanai un

savas DNS ievadīšanai šūnā. Analoģiska funkcija acīmredzot ir

izaugumiem, kas raksturīgi T-nepāru fāgiem, X fāgam un izpētīta-
jiem zilaļģu vīrusiem (cianofāgiem).

Sūnā var iekļūt vai nu veseli virioni (augu vīrusi, daudzi dzīv-

nieku vīrusi), vai tikai to nukleīnskābes (vairums fāgu). Ja šūnā

iekļūst veseli virioni, tad nākošajā etapā vīrusu nukleīnskābes at-

brīvojas no olbaltumvielu apvalka. Sī procesa mehānisms līdz ga-
lam nav noskaidrots. Ir pierādīts, ka tajā piedalās šūnas proteāzes.

Infekcijas procesa tālākie posmi ir saistīti ar vīrusa nukleīn-

skābes replikācijas, transkripcijas un translācijas procesiem. Pierā-

dīts, ka visiem šūnu organismiem divpavedienu DNS ir vienīgā ģe-
nētiskās informācijas nesēja, kuras realizācija notiek pēc viena tipa
virzienā: DNS—>-RNS Sī tēze, kas ir universāla

visiem šūnu organismiem, pārvērtās par dogmu. Kā jau konstatē-

jām, vīrusu ģenētiskais materiāls ir visai dažāds. No tā ir atkarīga
vīrusu ģenētiskās informācijas izpausmes ceļu un mehānismu da-

žādība. Atkarībā no ģenētiskā materiāla organizācijas visus vīru-

sus var iedalīt četrās pamatgrupās: vīrusi, kas satur divpavedienu

(I grupa) vai vienpavediena (II grupa) DNS, un vīrusi, kuru ģenē-
tiskais materiāls ir vienpavediena (111 grupa) vai divpavedienu
(IV grupa) RNS.

Dzīvnieku, baktēriju un ciānbaktēriju vīrusiem, kas satur div-

pavedienu DNS molekulas, ir raksturīgs tāds pats ģenētiskās infor-

mācijas realizācijas ceļš, kāds ir visiem šūnu organismiem: DNS

transkripcija informācijas RNS un sekojošā informācijas RNS

translācija olbaltumvielā. Pēc vīrusa DNS iekļūšanas šūnā tajā
tiek nomākta šūnas DNS, RNS, kā arī olbaltumvielu sintēze un šū-

nas biosintēzes aparāts pakļaujas vīrusa ģenētiskā materiāla kon-

trolei. Visu notiekošo procesu var nosacīti iedalīt sākuma, vidējos
un vēlajos procesos.

Pēc iekļūšanas šūnā vīrusa DNS vispirms realizē savas hetero-

katalītiskās funkcijas: no noteiktiem DNS posmiem (gēniem) trans-

kribējas (sākumā ar šūnas fermentu piedalīšanos) informācijas
RNS, kuras saistās ar šūnas ribosomām un, izmantojot šūnas ol-

baltumvielu sintēzes aparātu, translējas, veidojot tā saucamās «ag-

rīnās» vīrusu olbaltumvielas. Pie tām pieder fermenti, kas piedalās
vīrusa DNS replikācijā un transkripcijā (DNS-polimerāzes un

RNS-polimerāzes, ligāze); olbaltumvielas, kas bloķē šūnas nukleīn-

skābju un olbaltumvielu sintēzi; nukleāzes, kas noārda šūnas nuk-

leīnskābes. T-pāru fāgiem pie agrīno olbaltumvielu grupas pie-
skaita arī fermentus, kas piedalās specifiska fāga nukleotīda —

dezoksimetilcitidīntrifosfāta — sintēzē, un glikoziltransferāžu
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grupu — fermentus, kas katalizē glikozes pievienošanos dažām šī

nukleotīda oksimetilgrupām. Pēc agrīno olbaltumvielu izveidoša-

nās var sākties fāgu DNS replikācija, t. i., izpausties fāgu DNS

autokatalītiskā funkcija.
Tātad pirms vīrusu DNS replikācijas inficētajā šūnā noris vai-

rāki vīrusam specifiski biosintētiski procesi, kuru mērķis ir, pirm-
kārt, nomākt šūnas olbaltumvielu un nukleīnskābju sintēzi un, otr-

kārt, radīt apstākļus vīrusu DNS replikācijai un vīrusu struktūras

olbaltumvielu sintēzei. Sajā posmā, ko sauc par «slēpto» un kura

ilgums dažādiem vīrusiem ir dažāds (stundas — dzīvnieku vīru-

siem, kas vairojas lēni, un nedaudzas minūtes — dažiem fāgiem),
šūnā nenotiek redzamas izmaiņas. Apmēram slēptā perioda vidū

sākas vīrusa DNS sintēze. DNS replikācija notiek pēc puskonser-
vatīvā mehānisma. (Puskonservatīvā mehānisma principu šūnu

organismiem postulēja Dž. Votsons un F. Krīks.) Pēc tam kad tiek

sasniegts zināms daudzums vīrusa DNS, agrīno olbaltumvielu sin-

tēze tiek pārtraukta un sākas intensīva vēlīno olbaltumvielusintēze.

Galvenās vēlīnās olbaltumvielas ir vīrusa apvalka struktūras ol-

baltumvielas. Pie tām pieskaitāms arī fāgu lizocīms.

Tātad vīrusu sastāvdaļas (DNS un olbaltumvielas) inficētā

šūnā sintezējas atsevišķi un gandrīz paralēli (mazliet vēlāk sākas

struktūras olbaltumvielu sintēze). Vīrusu attīstības ciklu noslēdz

atsevišķo vīrusa sastāvdaļu apvienošanās un nobriedušo vīrusu iz-

iešana no šūnas.

Tālāk apskatīsim vīrusu vienpavediena DNS molekulu replikā-

ciju. Pie šādiem vīrusiem pieskaitāmi mazie DNS dzīvnieku vīrusi

(parvovīrusu grupa, adeno-asociētie vīrusi) un fāgi (0X 174, fd,
Ml3, Sl3). Vispilnīgāk šajā vīrusu grupā ir izpētīts fāgs 0X174.

Pētot fāga 0X174 vairošanos šūnā, konstatēja, ka pēc nokļūša-
nas baktērijā vienpavediena gredzenveida DNS molekula (ērtības
labad apzīmēsim to par (+ ) pavedienu) kalpo par matrici kom-

plementārā (—) pavediena sintēzei. Rezultātā izveidojas fāga
0X174 divpavedienu gredzenveida forma, tā saucamā replika-
tīvā forma (RF). DNS RF molekulas replikācija notiek pēc

klasiskā puskonservatīvā Votsona—Krika mehānisma, tāpēc slēptā

perioda agrīnajā stadijā RF molekulu skaits strauji pieaug, t. i.,

notiek simetrisks DNS replikācijas process. Pēc tam kad sin-

tezēto fāga galviņas olbaltumvielu subvienību skaits sasniedz zi-

nāmu līmeni, sākas DNS asimetriskā replikācija. Sajā gadī-
jumā kā matrice kalpo tikai (—) pavediens, uz kura sintezējas
komplementārais (+ ) pavediens, pie tam uz viena (—) pavediena
var vienlaikus sintezēties vairāki (+ ) pavedieni. No (—) pave-
diena atdalījušies (+ ) pavedieni ieslēdzas olbaltumvielu apvalkā.
Līdz ar to noslēdzas nobrieduša fāga 0X174 izveidošanās, kas sa-

tur vienpavediena ģenētisko materiālu. Fāga 0X174 vairošanās

vispārējā shēma parādīta 89. attēlā*.

* Nesen konstatēts, ka parvovīrusos DNS var būt gan (+ ), gan (—) pave-

dienu veidā.
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89. att. Fāga 0 X 174 vairošanās shēma:

' ~ fāga 0 Х174 vienpavediena gredzenveida DNS molekula vai ( + )pavedieiis; 2 —

faga 0 Х174 DNS molekulas replikatīvā forma (RF); 3 — simetriskā puskonservatīvā
FR molekulas replikācija agrīnās infekcijas stadijā; 4 — jaunas RF molekulas; 5 — RF
molekulas asimetriskā replikācija vēlīnajā infekcijas stadijā (kā matrice funkcionē tikai

komplementāri sākuma pavedieni, kas apzīmēti kā (—) pavedieni); 6 — sintezētie ( +)
pavedieni (pēc Stent, 1974; Fraenkel—Conrat, 1972)

Tālāk apskatīsim, kā notiek to vīrusu vairošanās, kuru ģenētis-
kais materiāls ir vienpavediena RNS molekula (111 grupa). Pie šīs

grupas pieder vairums augu vīrusu, daudzi dzīvnieku vīrusi un

grupa sīko bakteriofāgu. Tūlīt pēc RNS vīrusu atklāšanas radās

jautājums par to replikāciju. Vai vīrusu RNS var replicēties jeb
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sākumā ir nepieciešama tās transkripcija DNS, pēc kuras ģenē-
tiskās informācijas plūsma notiks virzienā DNS—>-RNS—�olbal-
tumviela? Izrādījās, ka uz šo jautājumu nevar atbildēt viennozī-

mīgi. Kaut gan vairumam RNS vīrusu un fāgu tika pierādīts, ka

to RNS spēj replicēties un šie vīrusi ir pilnīgi neatkarīgi no jeb-
kādas vīrusspecifiskas DNS, vienai vīrusu grupai, ko nosauca par
retravīrusiem un pie kuras pieder arī onkogēnie vīrusi, tika kon-

statēta DNS sintēze uz RNS matrices, t. i., apgrieztās transkrip-
cijas process. Mēģināsim īsi apskatīt šos iegūtos faktus, kas krasi

atšķiras no visa iepriekš zināmā par šūnu organismiem un DNS

fāgiem un liek no jauna viedokļa apskatīt ģenētisko sistēmu evo-

lūciju.
RNS vīrusu replikācijas pētījumi sākās 1961. gadā pēc baktē-

riju RNS fāgu atklāšanas, jo tie šādiem pētījumiem ir visērtākais

modelis. Tika pārliecinoši pierādīts, ka RNS fāgu ģenētiskais ma-

teriāls ir RNS, kas spēj replicēties. Sis process tiek īstenots ar RNS

atkarīgās RNS-polimerāzes palīdzību (šo fermentu sauc arī par

RNS-replikāzi jeb RNS-sintetāzi). Vienlaikus vīrusa RNS izpilda
arī informācijas RNS funkcijas. Vīrusa RNS saistās ar ribosomām,
un sākas tajā ieslēgtās ģenētiskās informācijas translācija.

Tātad augu, baktēriju un dzīvnieku RNS vīrusu ģenētiskās sis-

tēmas principiāli atšķirīga īpatnība ir tā, ka ģenētiskais materiāls

ir RNS molekula un informācija realizējas bez DNS transkripcijas
uz RNS.

Ir pierādīts, ka pēc iekļūšanas šūnā vīrusa RNS iedarbojas uz

šūnas ribosomām un funkcionē kā informācijas RNS (+ ) pave-

diens, t. i., kalpo kā matrice tajā iekodēto polipeptīdu ķēžu sintē-

zei, pirmām kārtām fāga specifiskās RNS-replikāzes sintēzei.

Sintezētā RNS-replikāze saistās ar šo pašu mātes RNS (+ ) pave-

dienu, un tas šoreiz kļūst par matrici komplementārā (—) pave-

diena sintēzei. RNS fāga f2 replikācijas mehānisma izpēte parā-
dīja, ka tas principā atgādina vienpavediena DNS fāga 0X174

replikācijas mehānismu (89. att.). Replikācijas rezultātā izveido-

jās RNS molekulas divpavedienu replikatīvā forma. Replikatīvās
formas (—) pavediens pēc tam kalpo par matrici (+ ) pavediena
sintēzei, pie tam uz replikatīvās formas vienlaikus notiek vairāku

( + ) pavedienu sintēze.

Vēlāk pierādīja, ka arī dažiem vienkāršajiem RNS vīrusiem

(dzīvnieku un augu pikornovīrusiem v. c.) virionu RNS ir infor-

mācijas (+ ) pavediena veidā, t. i., šūnas ribosomās tā var tieši

translēties olbaltumvielās.

Sarežģītāku augu un dzīvnieku vīrusu (miksovīrusu, para-

miksovīrusu, rabdovīrusu v. c.) RNS molekula visticamāk ir kom-

plementāra (—) pavediena veidā, uz kura sākumā sintezējas in-

formācijas (+ ) pavediens, bet pēc tam no tā notiek translācija.
Tātad RNS vīrusos viena un tā pati RNS molekula ir gan ģe-

nētiskais materiāls (analoģiski šūnu organismu un DNS vīrusu

DNS), gan arī informācijas RNS. Pirmajā gadījumā tā ir matrice
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komplementāru polinukleotīdu ķēžu sintēzei (replikācijas process),
otrajā — matrice polipeptīdu ķēžu sintēzei (translācijas process).

1970. gadā grupai onkornovīrusu konstatēja fermentu — RNS
atkarīgu DNS-polimerāzi (apgriezto transkriptāzi) —,kas spēj sin-

tezēt DNS, kā matrici izmantojot vīrusu RNS. Rezultātā sākumā

izveidojas hibrīda RNS—DNS molekula. Pēc hibrīda RNS moleku-

las fermentatīvās sašķelšanas uz DNS molekulas kā matrices sin-

tezējas komplementārs provīrusa DNS pavediens; izveidotā divpa-
vedienu DNS molekula spēj ieslēgties saimniekšūnas genomā.
Posms RNS—>-DNS (apgrieztā transkripcija) ir nepieciešams ne

tikai vīrusa ģenētiskā materiāla integrēšanai šūnas genomā, bet

arī sekojošajai viriona sastāvā ietilpstošās RNS sintēzei (tiešā
transkripcija). Katrā ziņā RNS vīrusu grupā konstatētais ap-

grieztās transkripcijas process ir vēl viens jauns vīrusu ģenētiskā
aparāta funkcionēšanas moments.

Ceturtajā vīrusu grupā, kurā ģenētiskais materiāls ir divpa-
vedienu RNS molekulas, ietilpst gan dzīvnieku (reovīrusi), gan

augu vīrusi (brūču audzēju vīruss, tomātu pundurības vīruss). Sa-

mērā labi izpētīti ir reovīrusu replikācijas mehānismi, kuru ģenē-
tiskais materiāls — no 10 fragmentiem sastāvoša divpavedienu
RNS. Virionā ir arī vīrusspecifiskā RNS-polimerāze (RNS-trans-
kriptāze), kura (pēc vīrusa iekļūšanas šūnā un tā daļējas atbrī-

vošanās no olbaltumvielām) aktivējas un veic informācijas RNS

sintēzi, pie tam nolasīšana notiek tikai no vienas vecāku RNS

molekulas, t. i., pēc konservatīvā mehānisma. Sintezētās informā-

cijas RNS molekulas saistās ar šūnas ribosomām un translējas,
izveidojot vīrusspecifiskas olbaltumvielas. Divpavedienu meitas

RNS molekulu sintēze notiek asinhroni: sākumā uz mātes RNS
matrices sintezējas tai komplementāri pavedieni, kas pēc tam kļūst
par otra RNS pavediena matrici, un izveidojas divpavedienu RNS

molekulas.

Vairumam dzīvnieku, augu un baktēriju vīrusu komponenti sin-

tezējas šūnas citoplazmā; cianofāgi vairojas noteiktā šūnas cito-

plazmas vietā, kuru sauc par virogēno stromu. Dažu vīrusu nukle-

īnskābju sintēze un viriona montāža notiek kodolā, bet vīrusu ol-

baltumvielu sintēze — citoplazmā (adenovīrusiem).

Vīrusu šūnas eksistences posms noslēdzas ar viriona veidošanos

no sintezētajiem vīrusa komponentiem (nukleīnskābes un olbaltum-

vielām), kas sakārtojas tiem raksturīgā noteiktā ģeometriskā struk-

tūrā. Vienkāršajiem augu, baktēriju un mazo dzīvnieku vīrusiem

tas ir spontāns process, kas notiek pēc pašmontāžas principa. Paš-

montāža sākas brīdī, kad vīrusa komponenti šūnā sasniedz zi-

nāmu daudzumu. Sarežģīto vīrusu, piemēram, T-pāru fāgu, mon-

tāžas pētījumos noskaidrots, ka daudzas vīrusa formēšanās stadi-

jas var notikt tikai ar noteiktu vīrusa fermentu piedalīšanos.
Pēc tam kad vīrusu montāža ir pabeigta, tie atstai šunu. Sis

process dažādiem vīrusiem ir atšķirīgs. Nobriedušie DNS fāgi, šū-

nai lizējoties, atbrīvojas. Lizēšanās notiek ar fāga lizocīmu. RNS
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fāgu, kuru skaits šūnā sasniedz 10 000, atbrīvošanās arī notiek, šū-
nai lizējoties, kaut gan lizējoši fermenti šeit nav konstatēti. Herpes
vīrusa grupas virioni pēc nobriešanas iekļūst citoplazmas vakuo-

lās un ar to palīdzību tiek izvadīti no šūnas. Sīkie DNS fāgi (fl,
fd, Ml3) pēc nobriešanas izdalās no šūnas cauri šūnapvalkam, un

tas neizraisa šūnas bojāeju. Visbeidzot, augu vīrusi pēc nobrieša-

nas paliek šūnā tik ilgi, kamēr tās šūnapvalks kaut kādā veidā tiek
ievainots.

Sis īsais vīrusu darbības apskats šūnā liecina par to, ka vīrusi

ļoti aktīvi izmanto šūnas metabolisko aparātu, pirmām kārtām ol-

baltumvielas sintezējošo sistēmu. Liela vispārbioloģiska nozīme ir

vīrusos konstatētajai ģenētiskā aparāta dažādajai organizācijai un

funkcionēšanai: RNS kā ģenētiskāmateriāla izmantošana un vai nu

transformācijas posma no DNS uz RNS izslēgšana, vai arī ģenē-
tiskās informācijas nodošana no RNS uz DNS, t. i., apgrieztā trans-

kripcija; nukleīnskābju replikatīvo formu veidošana, realizējot vien-

pavediena nukleīnskābju informāciju; nukleīnskābes replikācija pēc
konservatīvā tipa.

Visiem iepriekš aprakstītajiem vīrusiem ir raksturīga autonoma

eksistence šūnā. Tomēr vīrusa un saimnieka šūnas mijiedarbības
pamatā var būt ne tikai vīrusa ģenētiskā neatkarība no

šūnas. Dažiem dzīvnieku, baktēriju un zilaļģu vīrusiem ir pierā-
dīts cits mijiedarbības tips, kam raksturīga vīrusa funkciju no-

mākšana (replikācijas, transkripcijas un translācijas) un vīrusu

ģenētiskā materiāla (pilnīga vai daļēja) ieslēgšana šūnas genomā.
Sajā gadījumā vīruss šūnā ir neaktīvs, tā eksistence ir apslēpta
un vīruss kļūst par šūnas ģenētiskā materiāla daļu.

Vīrusu izcelšanās hipotēzes

Jautājums par vīrusu izcelšanos vēl pilnībā nav noskaidrots.

Vairums virusologu domā, ka vīrusi ir polifilētiska grupa, kurā ap-

vienotajām daļiņām ir daudzas līdzīgas īpašības, bet dažāda iz-

celšanās. Ir iespējami trīs dažādi vīrusu izcelšanās ceļi.
1. Vīrusi — primitīvas pirmsšūnu dzīvības formas.

2. Vīrusi — regresīvas mikroorganismu evolūcijas produkti,
kuri ir pārgājuši uz parazitāru dzīves veidu.

3. Vīrusi — formas, kas radušās no šūnu ģenētiskā materiāla

fragmentiem un kuru attīstība notikusi pa īpatnēju evolūci-

jas ceļu.
Uzskatīt vīrusus par primitīvām pirmsšūnu dzīvības formām,

tās sākumu, ir diezgan vilinoši, jo no tā izriet iespēja secīgi un

ārēji loģiski izskaidrot dzīvības formu evolūcijas ceļu: pirmsšūnu
dzīvība—Klzīvība uz prokariotās šūnas organizācijas bāzes—*■

dzīvība uz eikariotās šūnu organizācijas bāzes. Tomēr vismaz divi

iemesli neļauj uzskatīt vīrusus par pašām primitīvākajām pirms-
šūnu dzīvības formām. Vīrusu replikācija var notikt tikai dzīvās
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šūnās, t. i., vīrusiem ir nepieciešama gatava funkcionējoša metabo-

lismā sistēma, kuru tie iegūst no šūnām. Vīrusu vairošanās ārpus
šūnas pirmatnējā, pat pašā sarežģītākajā organiskajā vidē ir diez-

gan neticama, jo jebkuras sarežģītības barotnē tomēr nespēj fun-

kcionēt kā vīrusiem nepieciešamā metabolismā sistēma. Bez tam

vīrusu ķīmiskā sastāva un ģenētiskā aparāta organizācijas pētī-
jumi liecina, ka ne ķīmiskā ziņā, ne arī ģenētiskā materiāla struk-

tūras īpatnību ziņā vīrusi salīdzinājumā ar šūnu organismiem nav

uz primitīvāka līmeņa: to nukleīnskābēm ir tas pats nukleotīdu sa-

stāvs, vīrusi izmanto šūnu organismiem analoģisku ģenētiskokodu,
vīrusu olbaltumvielu translācijas process neatšķiras no baktēriju
translācijas, jo vīrusi izmanto šūnas translācijas aparātu.

Jau sen pastāv uzskats, ka vīrusi ir parazitāras formas, kas ra-

dušās ilgstošas un dziļas šūnu mikroorganismu degradācijas pro-

cesā, tiem pārejot uz obligātu šūnu parazītismu un tādēļ zaudējot
visas šūnu uzbūves īpatnības. Par labu šādam uzskatam liecina

tas, ka starp vissarežģītāko vīrusu (piemēram, baku vakcīnas vī-

rusu) organizācijas līmeni un primitīvākajiem šūnu parazītiem
(Chlamudia un Mucoplasma ģints baktērijas) nav dziļas būtiskas

atšķirības. DNS ģenētiskās informācijas apjoms baku vakcīnas vī-

rusam ir 1/6 daļa no tās informācijas, kas ir hlamīdiju DNS, un

apmēram 1/20 daļa no E. coli DNS informācijas (salīdzināšanai —

vīrusa-satelīta ģenētiskā materiāla informācija ir tikai 1/200 daļa
baku vakcīnas vīrusa informācijas). Vienkāršāko RNS fāgu ge-

noms sastāv no trim gēniem. Baku vakcīnas vīrusa DNS satur ap-

mēram 200 gēnu, E. coli DNS
— ap 3000 gēnu. Ir aprēķināts, ka

baktēriju šūna satur apmēram 0,001 daļu no tā DNS daudzuma,

kas ir zīdītāju šūnas kodolā.

Tātad, ja mēs par organizācijas līmeni spriežam pēc organisma
ģenētiskās informācijas apjoma, tad starpība starp dažādu vīrusu

(vīruss-satelīts — baku vakcīnas vīruss) un dažādu šūnu organis-
miem (baktēriju šūna — dzīvnieku šūna) ir daudz lielāka nekā

starpība starp augsti organizētiem vīrusiem un baktērijām —
obli-

gātiem šūnu parazītiem (baku vakcīnas vīruss — parazītiska mi-

koplazma). Varam pieņemt, ka mikoplazmu tipa baktēriju orga-

nismu evolūcijas gaita līdz vīrusiem sastāvēja no sekojošiem eta-

piem.
1. Enerģijas ģenerācijas sistēmas zudums.

2. Sava translācijas aparāta zudums (ribosomu, transporta
RNS un attiecīgo fermentu zudums). Sai formai tuvs ir lie-

lais, vissarežģītāk uzbūvētais DNS baku vakcīnas vīruss.

3. Elementārās membrānas sintēzes spēju zudums.

Kaut gan šī shēma ir abstrakta un tāpēc viegli apstrīdama, to-

mēr iespēja, ka šādā ceļā varēja izveidoties sarežģītas uzbūves vī-

rusi (baku vakcīnas tipa), šķiet diezgan ticama.

Tālākā vīrusu evolūcija varēja notikt divos virzienos: DNS

ieslēgtās ģenētiskās informācijas samazināšanas virziena (mazie

vīrusi, kas satur divpavedienu DNS) un sekojoša informācijas
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ziens — vīrusu replikācijas procesu vienkāršošana, izslēdzot tran-

skripcijas posmu no DNS uz RNS un kā ģenētisko materiālu izman-

tojot divpavedienu RNS. Tālāk tikai vienkāršo šīs formas materiāla

saglabāšanuvīrusā (vienpavediena RNS molekulas veidā).
Vissvarīgākie posmi šajā vīrusu evolūcijas hipotētiskajā ceļā ir

citoplazmas membrānas zaudēšana un RNS kā ģenētiskā materiāla
izmantošana.

Trešā vīrusu rašanās iespēja — to izveidošanās no šūnu kom-

ponentiem. Uzskata, ka vīrusi ir saimnieka šūnas gēnu grupa, kas

atdalījusies no šūnas genoma, zaudējusi šūnas kontroli un iegu-
vusi spēju eksistēt autonomi. Sim uzskatam par labu liecina tas,
ka dažu vīrusu un saimnieka šūnu DNS tiešām ir radniecīgas. Arī

dažu tā saucamo mēreno fāgu spēja integrēt it kā apstiprina vīrusu

rašanās iespēju integrācijai pretējā procesā. levērojami vēlākā sta-

dijā varēja izveidoties olbaltumvielu aizsargapvalks un pārējās
vīrusu olbaltumvielas.

Tādā gadījumā RNS vīrusi varēja rasties no saimnieka infor-

mācijas RNS fragmentiem, kuri pēc tam kaut kādā veidā ir iegu-
vuši olbaltumvieluapvalku un spēju replicēties.

Kas ir vīrusi

Vīrusu krasā atšķirība no visām citām zināmajām dzīvības for-

mām radīja jautājumu: vai tos var uzskatīt par dzīviem organis-
miem? Galvenās grūtības vīrusu iedalīšanai «dzīvajā» vai «nedzī-

vajā» rada tas, ka nav precīzi noformulēts, ko sevī ietver jēdziens

«dzīvs», t. i., šim iedalījumam nav tā saucamā izejas punkta.
Mūsdienās pieņemtais dzīvības jēdziena apzīmējums, kas bal-

stās uz pēdējiem zinātnes sasniegumiem, attiecināms uz šūnas

organizāciju. Salīdzinot visu par vīrusiem zināmo ar šo dzīvības

apzīmējumu, kļūst acīm redzams tas, ka vīrusiem trūkst vairāku
dzīvībai raksturīgu īpašību. Bet vīrusi taču ir bezšūnas

formas.

Vai tiešām dzīvība ir ieslēgta tikai šūnas šaurajos rāmjos, jeb
tā ir ievērojami daudzveidīgāka, par ko liecina vīrusu eksistence?

Kāda tad šajā gadījumā ir zemākā robeža, t. i., tas īpašību mini-

mums, kas ir nepieciešams un pietiekams dzīvības īpašību izpaus-
mei?

Vai mēs neesam kādas dogmas upuri, kura radās, pateicoties la-

bajām sekmēm «šūnas dzīvības» izpētē, un vai vīrusi neliek apšau-
bīt šo radušos dogmu?

Ir izveidojusies situācija, kas atgādina ķēdes reakciju, kad

katrs jautājums izraisa nevis atbildi, bet nākošo jautājumu. Jā-

domā, ka atbildes uz šiem jautājumiem dos tālākā bioloģijas zi-

nātņu attīstība.
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LATĪNISKO NOSAUKUMU RĀDĪTĀJS

Acetobacter 276

'— peroxydans 276

Acholeplasma 146

— laidlavaii 146

Acholeplasmataceae 145, 146

Achromatium 269

Acinetobacter 134

Actinobifida 141

Actinomyces 138

Actinomtjcetaceae 138

Actinomucetales 136—139

Actinoplanaceae 139

Actinoplanes 139

Aegyptionella 143
<4erococcus 125

Agrobacterium 132

— radiobacter 132
— tumefaciens 132

Alcaligenes 271

Amorphonostocpunctiļorme 51

Л/гаЬаела 150

— cylindrica 25, 50

— solicola 49

— variabilis 51, 216, 220

Anacystis nidulans 25, 111, 216, 148

Anaptasma 143

Anaplasmataceae 143

Ancalomicrobum 127
Animalia 19, 22, 284

Aphanizomenon 150

Aphanothece 148

— stagnina 198
Arachnia 138

Arthrobacter 137, 138

Ascomycetes 184

Athiorhodaceae 239

Azomonas 132
Azotobacter 131

— chroococcum 15
— vinelandii 263

Azolobacteraceae 130, 131

Bacillaceae 136
Baa7/us 33, 52, 111, 114, 136, 277, 278

— anthracis 14, 136
— licheniformis 39

— megaterium 24, 25, 277
— sui>Wis 46, 78, 79, 81, 82, 83, 277,
294

Bacteria 19, 124

Bacterionema 138

Bacterium 18

Bacteroidaceae 134

Bacteroides 134

Bartonella 143

Bartonellaceae 143

Bdellovibrio 129, 130

— bacteriovorus 25, 130

Beggiatoa 125, 269

— gigantea 24, 25

Beggiatoaceae 125

Beijerinckia 121
Bifidobacterium 138

Blastobacter 127

Blattabacterium 143

Borrelia 129
— recurrentis 129

Branchamella 134

Brevibacterium 137

Calothrix contarenii 49

Campļjlobacter 129

Candida 185

Caulobacter 126, 127

Caulococcus 128
Cellulomonas 137, 278

Chamaesiphoneae 147, 149

Chlamgdia 59, 143, 301

— psittaci 144

— trachomatis 144

Chlamydiaceae 143

Chlamydiales 59, 142, 143

Chlorella 220

— vulgaris 25

Chlorobacteriaceae 239

Chlorobiaceae 124, 239

Chlorobium 219, 220, 234

Chloroflexus aurantiacus 220, 236
Chlorogloea 148

— fritschU 70, 148, 216

— sarcinoides 148

Chloropseudomonasethylica 219
Chondromuces 52

Chromatiaceae 124, 238

Chromaiium vinosum 220

Chroococcales 148

Chroococceae 147, 148

Clonothrix 126
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Clostridium 136, 193, 194, 199, 202
— acetobutilicum 194, 197
— acidiurici 201

— barkeri 194

— beijerinickii 194
— botulinum 136, 201
— butulicum 193

— butyricum 193, 196, 198

— felsineum 194, 201

— histolyticum 200, 201, 250
— kluyveri 201, 233

Clostridium pasteurianum 15, 193, 220

— perfringens 136

— putriļicum 201

— rubrum 194

— sporogenes 194, 201

— sticklandii 194

— /erani 136, 201

Corynebacterium 136, 278

— diphtheriae 137, 263

Covodria 143

Coxiella 143

Crenothrix 126

Cristispira 129

Cryptococcaceae 185

Cyanobacteria 124, 127, 241

Cystobacter 124

Cytophaga 125

Cytophagaceae 125

Cytophagales 124

Dactylosporangium 139

Dermatophilaceae 139

Dermalophilus 139

— congolensis 139

Dermocarpa aquae-dulcis 149

Dermocarpaies 149

Desmobacteria 19

Desulfotomaculum 52, 279, 280

Desulfovibrio 279, 280

Diplonematales 149

Ehrlichia 143

Ehrlichieae 143

Endonemaiales 149

Enterobacteriaceae 133

Entophysalidales 148

Eobacterium isolatum 170

Escherichia 111, 114, 278
— co/i 25, 35, 46, 78, 79, 80—85, 91,

96, 104—108, 112, 113—115, 133

Eubacterium 137, 253, 262, 301

Eucaryotae 20

Fischerella 150

Flexibacter 125

Flexithrix 125

Frankia 138

Frankiaceae 138

Fremyella diplosiphon217
fungj 22, 284

Fusobacterium 134

Gallionella 128, 146

Geodermatophilus 139

Gloeocapsa 148

— alpicola 25
— alpina 148

Gloeotrichia 150

Gluconobacter 131, 276

— oxydans 276
Grahamella 143

Haemophilus 111

Halobacteriaceae 130, 133

Hapalosiphon 150

— fontinalis 49

Herpetosiphon 125

Hormogoneae 48, 49, 147, 149, 241

Hydrogenomonas 271

Hyphomicrobium 46, 126, 127
Hyphomonas 46, 126, 127

lnļusorium 18

Кыг/Лш 137

Kusnezovia 128

Lactobacillaceae 136

Lactobacillus 62, 136, 175, 180
— acidophilus 181
— arabinosus 161

— bulgaricus 181
— planlarum 206

Leptospira 129

Leptospirillum ferrooxidans 274

Leptothrix 126

Leptotrichia 134

Leuconostoc 135
— mesenteroides 206

Leucothrix 125

Leucotrichaceae 125

Lyngbya 150

Mastigocladales 149

Mastigocladus laminosus 51

Merismopedia trolleri 148

Metallogenium 128, 146

Methanobacteriaceae 135

Methanobacterium 135, 281

Methanococcus 135, 281

Methanosarcina 135, 281

Methylococcus 132
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Methylomonadaceae 128, 130, 132

Methylomonas 132

Microbacteria 19

Microbacterium 137

Microbispora 141

Micrococcaceae 135

Micrococcus 135

— denitrificans 272

— lysodeikticus 39

Microcoleus tenerrimus 49

Microcyclus 27

Microcystis 148

Microellobosporia 140

Micromonospora 141

Micromonosporaceae 141

Micropolyspora 141

Mollicutes 144

Afo/ms 18

Monera 21

Moraxella 134

Mycobacteriaceae 138

Mycobacterium 138

— leprae 138

— pft/ei 263

— tuberculosis 138

Mycoderma cerevisiae 8
Mycoplasma 146, 301

— mycoides 25

— pneumoniae 146

Mtjcoplasmataceae 1?5
Mycoplasmatales 144, 145

Myxobacterales 124

Myxococcus 52, 124

Nannocystis 124

Naumanniella 135

Neisseria 134

— meningitidis 134

Neisseriaceae 134
Ncorickettsia 143

Nevskia 128

Nitrobacter 46, 128, 134, 272

— winogradskyi 134, 273

Nitrobacteraceae 134
Nitrococcus 134, 272

Nitrosococcus 134, 272

Nitrosolobus 134, 272

Nitrosomonas 134, 272
— europea 272

Nitrosospira 134, 272

Nitrospina 134, 272

Nocardia 140

Nocardiaceae 139

Nodularia harveyana 49

Nosfoc 148, 150

— fritschii 148

— muscorum 25, 51, 217
Nostocales 148, 149, 150

Ochrobium 135

Oscillatoria 150

— amoena 43

— lacustris 49

— rubescens 217

Oscillatoriales 149, 150

Paracoccus denitrificans 272, 278

Paranaplasma 143

Pasteurella 115

Pasteuria 46, 127

Pediococcus 175
Pedomicrobium 126

Peptococcaceae 136

Phormidium 150, 217

— fragi7e 217

— persicinum 217

Phytozoida 19

Planococcus 135

P/antae 19, 22, 284

Plectonema 150

— Ьогуапит 216

Pleurocapsa minor 149
Pleurocapsales 149

Procaryote 20, 21, 123

Propionibacteriaceae 136, 137

Propionibacterium 137, 192

— acidi-propionici 187
— pentosacetum 187

Prosthecomicrobium 126, 127
Proteus 278

— vulgaris 277
Protista 19, 22

Pseudomonadaceae 130, 269
Pseudomonas 62, 114, 130, 131, 209,

275, 277, 278

— aeruginosa 33, 131

Pseudonocardia 140

Rhizobiaceae 130, 132

Rhizobium 111, 132

Rhodomicrobium 127

— vannielii 218

Rhodopseudomonas 128

— acidophila 218

— ui'nrfi's 215, 220

Rhodospirillaceae 124, 239

Rhodospirillales 239

Rhodospirillum rubrum 220

Rhodotorula 185

Rickettsia 143

— prowazeki 25, 143

Rickettsiaceae 143

Rickettsiales 59, 142, 143

Rickettsieae 143

Rickettsiella 143

Rochalimaea 143

ЯоШа 138



Saccharomyces cerevisiae 25, 125
Saccharomycetaceae 185

Salmonella 114, 133
— if/pAt 133

—■ typhimurium 113

Saprospira 124, 125

Sarcina ventriculi 186
Sarcina 18

Schizomycetae 18

Schizosaccharomyces pombe 185

Schizosaccharomyceiaceae 185

Seliberia 127

Shigella 114, 133

Siderocapsa 135

Siderocapsaceae 135

Siderococcus 135, 146

Simonsiellaceae 125

Siphononema polonicum 149

Siphononematales 149

Sphaerobacteria 19

Sphaerotilus 126

Spirillaceae 129

Spirillum 18, 129
— minor 129

Spirobacteria 18

Spirochaeta 18, 129

— plicatilis 25

Spirochaetales 128, 129

Spiroplasma 146
— ci/ri 146

Sporichtia 140

Sporocytophaga 125

Sporosarcina 52

Staphylococcus 114, 135
— aureus 25, 37, 39, 125

Stigonema 150
— ocellatum 49

Stigonematales 149, 150

Streptococcaceae 135

Streptococcus 111, 135

— /acto 181

— pneumoniae 111

Strepiomyces 140, 260

Streptomycetaceae 140

Streptosporangium 139
Streptothrix 126

Sireptoverticillium 140
Sulfotobus 135

Sgmbiotes 143

Synechococcus 148
— elongatus 148

Synechocystis 148

— aguatilis 148

Thertnoactitwmyces 141

Thermomonosņora 141

Thermoplasma 146

— acidophilum 146

Thiobacillus 70, 123, 135, 269
— denitrificans 270, 278

— ferrooxidans 270, 274
— intermedius 70, 270
— noveltus 70, 270

— thiooxidans 270

— thioparus 270

Thiobacterium 135, 269

Thiocapsa pfennigii 215

Thioploca 125

Thiorhodaceae 239
Thiospira 135, 269

Thiothrtz 125, 269
Thiovulum 135, 269

Tolypothrix 150

— tenuis 70, 217, 220

Torulopsis 185

Treponema 129

— pallidum 129

Trichodesmium erythraeum 217

Trichosporon 185

Tubiella elenkinii 148

Tubiellales 149

Veillonellaceae 134

ViMo 18, 114

— cholerae 133

Vibrionaceae 133
Vira 22

Vitreoscilla 125

Wolbachia 143

Wolbachieae 143

.Kanthomonas 131

Zymomonas mobilis 185, 186, 209
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ALFABĒTISKAIS RĀDĪTĀJS

Aberācija
— hromatiskā 23
— sfēriskā 23

Abiogēnā sintēze 155

— — aminoskābju 159

asimetrisko organisko vielu

165

ATF 160

monosaharīdu 160

nukleozīdu un nukleotīdu 160
—

— peptīdu 161

polinukleotīdu 162

porfirīnu 213

purinu bāžu 160

zemāko taukskābju 160

Ābolskābe 188

Acetaldehīds 182

Acetilfosfāts 190

N-acetilglikozamīns 32

Acetilkināze 191

Acetil-KoA 190, 195

Acetil-KoA kokarboksilāze 61

Acetillipolskābe 254

N-acetilmurāmskābe 34

Acetoacetātdekarboksilāze 197

Acetoacetil-KoA 195

Acetonbutilā rūgšana 194

Acetons 197

Acetiletiķskābe 197

Acidofili 145

Acilgrupas 189

Adansona principi sk. numeriskā

sistemātika

Adaptācija 81, 98, 99

Adaptīva inhibešana sk. kumulatīva
inhibēšana

Adenovīrusi 287, 290, 293
Adenozīn-5-fosfātsulfāts 279

Adenozīntrifosfāts (ATF) 65

— kā negatīvais efektors 79

Aerobi

— fakultatīvie 69

— obligātie 68

Aerosomas sk. gāzu vakuolas

Aerotakse 31

Akinēti 50

Akonitāze 254

Aktinofāgi 285

Aktinomicētes 27, 136

Aldolāze sk. fruktozo-1,6-difosfātal-
dolāze

Algofāgi 285

Alkoholdehidrogenāze 182

Allofikociāns 216

Allofikocianobilīns 216

Allosteriskais centrs 74

Allosteriskie fermenti 74

Amfibolīti 58

Amfibolītiskās reakcijas 58

Amfitrihi sk. bipolārie politrihi

Aminoaciladenilskābe 92

Aminoacil-tRNS-sintetāze 92

2-aminopurīns 101

Aminoskābes

— biosintēzē 63

— dezaminēšana 277

— izmēri 25

Amitāls 260

Amonificējošas baktērijas 276

Amonjaks
— oksidācija 272

— veidošanās 277

Anabolisms 57

Anaerobais eksistences veids 13

Anaerobi

— fakultatīvie (aerotolerantie) 69,

180

— obligātie 68

Anaerobioze 200

— sekundārā 278

Anorgoksidācija 267

Antikodons 93
Antimicīns 260

Antianilatsintetāze 79

Apgrieztā elektronu pārnešana 226, 268

Arnona cikls 235
Aromātiskās aminoskābes

biosintēzē 78

regulēšana 76

Asimilējošais spēks 212, 225

ATF-sintetāze (ATFāze) 266

Attiecība P/O sk. koeficients P/O

Augļķermeņi 82

Auksotrofie mutanti 105

Autotrofā oglekļa dioksīda asimilācija
(fiksācija) 234

Autotrofi 58

Autotrofija 58
Azotobakters 131
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Baktērijas
— amonifikācijas 276

— ar izaugumiem 126
— celulozes 278

— Clostridium ģints 199

— denitrificējošās 278
— etiķskābes 275

— fāgjutīgās 112

Baktērijas
— fotosintezējošās 239
— fototrofās 124

— guminu 132

— halofilās 133

— heterofermentatīvās pienskābes
206

— homofermentatīvās pienskābes
180
— lizogēnās 112

— metānveidotājas 135

— metānu oksidējošās 132
— nitrificējošās 272

— nosacīti patogēnās 133

— obligātie šūnu parazīti 130

— pumpurojošās 126

— propionskābes 27, 192, 246, 250,
257

— sēra savienojumus oksidējošās
269

— slīdošās 124

— sviestskābes 199, 293
— tiona 269

— ūdeņraža 270

Baktēriju
— dalīšanās 45

— forma 27

— grupas 124

— hromosoma 43, 96, 109

— identifikācija 119

— izmēri 24

— kodols 43

— kustības 30

— ķīmiskais sastāvs 29
— šūnapvalks 33

— uzbūve 29

Bakteriofāgi 285

— defektīvie 113

— mērenie 112

— virulentie (lītiskie) 112
— f, 300

— f
2 287, 290, 293

— fd 289, 293, 296, 300
— 0X174 25, 287, 289, 293, 296

— Я, 112, 287, 290

— M 13 289, 296, 300

— P 1 113

— P 22 113

— S 13 296

— T-pāru 25, 287, 293, 294

Bakteriohlorofili 214

Bakteroīdi 132

Barkstiņas 31

— dzimuma 31, 295
Barošanās tipi

— holozoja 22

— osmotrofais 22

— fototrofais 22

Bazālais ķermenis 30

Bioenerģētika64

Biosintēzē

— aminoskābju 63

— lipīdu 61

— mononukleotīdu 63

— ogļhidrātu 60 •

Bipolāriemonotrihi 30

Bipolāriepolitrihi 30

Botulīns 201

Brīvā enerģija 64

Brīvā oksidācija 246

5-bromuracils 101
n-butanols (butilspirts) 197

Butiril-KoA 196

Celms
— F+ 108

— F- 108

— Hfr 108

— R 111

—

S 111

Celmi

— fāgjutīgie 112

— lizogēnie 112

Celuloze 278

Celulozes baktērijas 278

Centrabolīti 58

Ciānbaktērijas 19, 48, 147

— dalīšanās 46

— DNS 43

— evolūcija 283

— izmēri 25

— morfoloģija 48

— sistemātika 147

— slāpekļa fiksētājas 242

— šūnapvalks 37

— TKS cikls 257

Cianīds 260

Cianofagi 285

Cianoficīna granulas 47

Cikliskais elektronu transports 225

Cikliskā fosforilācija, 225
Cis-akonītskābe 255

Cistas 52

Citoplazma 41

Citoplazmas membrāna 39

— — funkcijas 40

— — ķīmiskais sastāvs 39

uzbūves modelis 40
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Citofāgi 278

Citohromi 259

Citohromoksidāze 259, 260

Citrātsintāze 254

Citoplazmas ieslēgumi46

Dehidrogenāzes 258

Delēcijas 102

Denitrifikacija 278

Desulfatējošās baktērijas 279

Dezaminācija 277

— hidrolītiskā 277

— oksidatīvā 277

3-dezoksi-D-arabinoheptulozonāta-7-
-fosfāta sintetāze (DAMF-sintetāze)
78

Dezoksiribonuklelnskābe (DNS)
— GC bāžu saturs 121

— homoloģisms 121

— plazmīdu 97

— prokariotu 43

— replikācija 43, 89

— uzbūve 43, 89

1,3-difosfoglicerīnskābe 176

Dihidrolipoildehidrogenāze254

Dihidrolipoiltransacetilāze254

Dioksiacetona grupa 208

Dipikolīnskābe 55

Diplokoki 27

Donori ūdeņraža (elektronu) 67, 267

neorganiskie 267

organiskie 275

Dousona—Danielli modelis 40

Dzelzs oksidācija 274

Dzelzsbaktērijas 274

Dzintarskābe 188

Dzimuma bārkstiņas 31, 295

Dzimumfaktors 107, 114

Dzīvības izcelšanās 151

Efektori

— negatīvie 74

— pozitīvie 74
Ehinenons 220

Eikarioti 19

Eikariotu šūna 20

Eksergoniskie procesi 65

Eksistences (barošanās) veidi 70

Eksofermenti 67

Eksosporas 51

Eksosporiums 54

Eksotoksīns 136

Elektīvie apstākļi 15

Elektrontransporta ķēde sk. elpošanas
ķēde

Elementārā membrāna 40

Elementārķermenīši 143

Elpošana 247

— enerģētiskais iznākums 172, 261

Elpošanas ansambļi 260

Elpošanas ķēde 257, 259

apgrieztā elektronu pārnešana
268

fosforilešana 261

pārnesēji 258

■ prokariotiem 262

Embdena —Meijerhofa—Parnasa ceļš
sk. glikolīzē

Endergoniskie procesi 65

Endosporas
— baktēriju 52

— ciānbaktēriju 50

— termoizturība 56

Enerģētiskā sasaiste 264

hipotēzes 263

hemiosmotiskā (elektro-
ķīmiskā) 264

ķīmiskā 264

mehanoķīmiskā (konformāci-
jas) 264

Enerģētiskais metabolisms 64

tipi 68

Enerģētiskie parazīti 144

Enerģētiskie procesi 64, 67

Enerģētiskie substrāti 173

Enerģētiskie resursi 67

Enerģija
— brīvā 64

— konservēšana 68

— ķīmiskā 65

— pārvēršana 65

— siltuma 65

Enerģijas bagātie savienojumi 65

Enolāze 178
Entnera—Dudorova ceļš 209

Entropija 64

Episomas 97

Epoksikarotinoīdi 217

Eritrozo-4-fosfāts 208

Etanols sk. etilspirts

Etiķskābe 276

Etiķskābes baktērijas 275

Etilspirts, veidošanās 182, 184

Faktors F sk. dzimumfaktors

Faktors F, 115

R-faktori 96

Fakultatīvie anaerobi 69, 180

Fakultatīvie hemolitoautotrofi 70

Fakultatīvie parazīti 59

Fāgi sk. bakteriofagi
Fāgjutīgās baktērijas 112

Fenilalanīns, biosintēzē 78

Fenotips 97

Fermenti 72

—
allosteriskie 74

— evolūcija 168

— induciblie 80

— konstitutīvie 79
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Fermentu regulācija, aktivitātes 73

— regulācija, sintēzes 79

Ferredoksīns 198, 224

Fikobilīni 216

Fikobiliproteīdi 216

Fikobilisomas 217

C-fikociāns 216

Fikocianobilīns 216

C-fikoeritrīns 216

Fikoeritrobilīns 216

Filoģenētiskā sistēma 119

Fimbrijas sk. bārkstiņas

Fizioloģiski bioķīmiskās īpašības 97,

120

Flagelīns 30
Flavīnadenīndinukleotīds (FAD) 258

Flavīnadenīnmononukleotīds (FMN)
258

Flavīna elpošana 192, 250

Flavīna oksidāzes 249

Fleksibaktērijas 28

Fosfodioksiacetons 176

Fosfoenolpirovīnogskābe (FEP) 178

Fosfoenolpiruvātkarboksilāze
(FEP-karboksilāze) 234

Fosfoenolpiruvātkarboksilransfosfori-
lāze (FEP-karboksiltransfosfori-
lāze) 234

Fosfofruktokināze 175

3-fosfoglicerīns 62

3-fosfoglicerīnaldehīds (3-FGA) 176

Fosfoglikomutaze 175

Fosfoglikonāta ceļš sk.

heksozomonofosfāta ceļš

6-fosfoglikonātdehidratāze210

Fosfoglikonātdehidrogenāze204

6-fosfoglikonskābe 204

6-fosfoglikon-6-laktons 204

Fosfopentozoizomerāze 204

Fosfopentozoepimerāze 204

Fosforiboziltransferāze 79

Fosforibulokināze 236

Fosforilācija substrāta līmenī

(substrāta) 177, 178

Fosforilācija 3-fosfoglicerīna aldehīda

(3FGA) līmenī 176

Fosforilējošā oksidācija 247

Fosforklastiskā reakcija 199

Fosfotransacetilāze 190, 199

L-formas 28, 39
Formiāts sk. skudrskābe

Fotofosforilācija225

Fotolitoautotrofi

— fakultatīvie 70

— obligātie70

Fotolitotrofija70

Fotoorganotrofija70

Fotoreaktivācija 103

Fotoreceptori 213

Fotosintēze
— cikliskais elektronu transports
225, 232

— cikliskā fotofosforilācija 225

— eksogēnie elektronu donori 227

— fotofiziskie procesi 221

— fotoķīmiskie procesi 223
— fotoķīmiskie reakciju centri 223
— fotoreceptori 213

— kvantu patēriņš 232

— necikliskā fotofosforilācija 232
— necikliskais elektronu transports
226

— otrā fotosistēma 229
— pārnesēji 230

— pirmējie elektronu akceptori 223

— reducētājs 225

Fotosintezējošās baktērijas 239

Fotosintezējošie prokarioti 239

Fototakse 31

Fototrofais barošanās tips 22

Fototrofi 68

Fruktozo-1,6-difosfāts 175

Fruktozo-1,6-difosfātaldolāze

(aldolāze) 176
Fruktozo-6-fosfāts 175, 208
Fruktozodifosfāta ceļš sk. glikolīzē
Fumarāze 188, 256

Fumārskābe 188, 256

B-galaktozidāze 80, 175

Galaktokinaze 175

Gāzu vakuolas 46

Genofonds 116

Genoms sk. genotips
Genotips 97

Gēni 87

Gēns-operators 85

Gēns-regulators 85

Gēns-replikators 44

«Gēnu dzīves» hipotēze 169

Gēnu migrācija 117

Gēnu mutācijas 99

Gliceraldehīda-3-fosfāta dihidrogenāze
(3-FGA-dehidrogenāze) 176

Glicerīnteihojskābe 38

Glikogēns 47

Glikolaldehīda grupa 207

Glikolīzē 173

Glikopeptīdi 34

Glikozo-l-fosfāts 175

Glikozo-6-fosfāts 173

Glikozo-6-fosfāta dehidrogenāze 204

Gļotu apvalks 32

Gonīdijas 125

Granuloze 47, 199

Gumiņbaktērijas 132

Ģenētiskā karte 109

Ģenētiskie rekombinanti 106
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Ģenētiskā rekombinācija 105

Ģenētiskais aparāts 86

Ģenētiskais kods 94

Halofilās baktērijas (halobaktērijas)
133

Heksozes monofosfāta ceļš (HMF-ceļš)
202

vienādojums 208

Hemoheterotrofie mikroorganismi 275

Hemolitoautotrofi 15
— fakultatīvie 70

— obligātie 70

Hemolitotrofija 68

Hemolitotrofie mikroorganismi 267

Hemoorganoheterotrofi,obligātie 70

Hemoorganotrofija68

Hemoproteīdi 245

Hemosintēze 267

Hemotakse 31

Hemotrofi 68

Heterocistas 50

Heterofermentatīvā pienskābā rūgšana
205

Heterofermentatīvās pienskābās rūgša-
nas baktērijas 186, 206

Heterotrofija 58

Heterotrofi 58

Hidrogenāze 198

Hifas 140

Hinoni 259

Hlamīdijas 143

Hloramfenikols 53

Hlorobaktīns 219
Hlorofili 214

— fotoķlmiski aktīvās formas 223

Holozoja barošanās tips 22

Homofermentatīvā pienskābā rūgšana
113

enerģētiskais iznākums 179

evolūcija 180

Homofermentatīvās pienskābes baktē-

rijas 180

Hondrioīdi sk. mezosomas

Horizmātmutāze 79
Horizmskābe 78

Hormosporas 50

Hormogonijas 49

Hromatofori 41

ledzimtība 87

Ikosaedrs 289

Imunitāte 11

Indukcija
— ar substrātu 80

— fermentu 80

— koordinētā 80

— pakāpeniskā 80

— profāga 112

Induktori 80

Infekcijas slimības II

Informācijas RNS 90

translācija 92

Inhibēšana 73

— ar galaproduktu 73
— kumulatīvā (aditīvā) 75

— multivalentā 75

— pakāpeniskā 78

Invaginācija 41, 53

Izaugumi 27, 126, 127

Izocitrātdehidrogenāze 234, 254

Izofermenti 78

Izoleiclns, biosintēzes regulācija 75

Izopropanols sk. izopropilspirts
Izopropilā rūgšana 194

Izopropilspirts 198

6-izorenieratīns 219

Jogurts 181

Kalvina cikls 236

— — vienādojums 237

Kapsīds 28*6

Kapsomēri 290

Kapsulas 31

— funkcija 33
— ķīmiskais sastāvs 32

Karotinoīdi 217

6-karotīns 218

Y-karotīns 219

Katabolisms 57

Katabolītiskā represija 84

Katalāze 245

Katalītiskā aktivitāte

rašanās un evolūcija 166

Katalltiskais centrs 74

Kefīrs 181
a-ketobutirātsintāze 234

2-keto-3-dezoksi-6-fosfoglikonāta
aldolāze (KDFG-aldolāze) 209

2-keto-3-dezoksi-6-fosfoglikonāta ceļš

sk. Entnera—Dudorova ceļš
2-keto-3-dezoksi-6-fosfoglikonskābe

(KDFG skābe) 209

a-ketoglutarātdehidrogenāzes
komplekss 256

a-ketoglutārskābe 256

Klasifikācija (baktēriju) 119

virzieni 119

Klostrīdijas 199

— proteolītiskās 195, 200

— purinolītiskās 195, 200

— saharolltiskās 195, 200

Koacervātu pilieni (koacervāti) 163

KoA-transferāze 189

Kodols 43

Kodons 93

Koeficients P/O 261
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Kofaktors(i) 72

Kofermenti 167

Koferments A (KoA) 189

Koki 27

Kolicīni 96

Kolicinogēnie faktori 96
R-kolonijas 32

S-kolonijas 32

Komensālisms 128

Kompartmentalizācija 42

Kompetence 111

Konīdijas 137

Konjugācija 105

Konjugētās dubultsaites 214
Konstruktīvais metabolisms 57
Korepresors 85

Korinebaktērijas 136

Kortekss 55
Kovīrusi 291
Krāsošana pēc Grama 33
Krotonāze 62, 196

Krotonil-KoA 196

Ksantofili 217

Ksilulozo-5-fosfāts 204
Kultūras pazīmes 120
Kumulatīva inhibēšana 75

Kumiss 181

kā (pirmsbiolo£iskā) evolūcija

Laktāts sk. pienskābe
Laktonaze 204

Leprotīns 219
Letālās mutācijas 98

Likopīns 218

Lipīdi, biosintēzē 61

Lipolskābe 253
Litotrofie organismi 68

Lizocīms 38

Lizogēnās baktērijas 112

Lofotrihi sk. monopolārie politrihi

Maķroenerģētiskās fosfātu saites 66
Makrokapsula 32

Malātdehidrogenāze 234 255
Malonil-KoA 61

Maltozofosforilāze 175
Matrices sintēze 168
Membrānas

— elementārā sk. elementārā
membrāna
— citoplazmas sk. citoplazmas
membrāna

Membrānu struktūras 41
Merozigota 107

Metabolismā tipi 70

Metabolisms 57
— dažādība 58
— enerģētiskais 57, 64
— konstruktīvais 57
— regulācija 72

Metahromatīna graudi sk. volutīna
graudi

Metāns

— izmantošana 132
— veidošanās 135, 281

Metilmalonil-KoA 189

Metilmalonil-KoA-izomerāze 187
Metilmalonil-KoA-karboksil-

transferāze 187

Mezosomas 41
— funkcijas 41

Mezotrofi sk. miksotrofi
Mērenie fāgi 112

Micēlijs 137
— gaisa 137

— substrāta 137

Mikobaktērijas 27, 138

Mikofāgi 285

Mikoplazmas 28, 39, 144
— DNS 145
— izmēri 25

Mikroaerofili 69, 128

Mikroaerotoleranti 69

Mikrocistas 52

Mikrofibrillas 31

Mikrokapsula 32

Mikroorganismu identifikācija 119
Mikrosfēras 163

Mikroskops (i) 23
— aberācija 23

— elektronu 24
— gaismas 24
— izšķiršanas spēja 23
— kontrastfāžu 24
— ultravioletais 24

Miksobaktērijas 28, 52, 124
Miksoksantofils 219

Miksosporas 52

Miksotrofi 70

Miksovīrusi 287, 291

Minimālā barotnē 105
Modifikatori sk. efektori
Molekulārais sērs 47

Molekulārais skābeklis 243
— — savstarpējās iedarbības mehā
nismi ar prokariotiem mikroorganis-
miem 244

fermentatīva absorbcija 247

Molekulārais ūdeņradis 271
Monomorfisms 87

Mononukleotīdi, biosintēzē 63
Monopolārie monotrihi 30
Monopolārie politrihi 30
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Morfoloģiskās pazīmes 119

Mukopeptīdi sk. glikopeptīdi
Multifermentatīvie kompleksi 73

Multivalentā inhibēšana 75

Mureīna komplekss sk. glikopeptīdi
Mutācijas 87, 98, 99

— biežums 99, 116

— delēciju tipa 102

— inducētās 101

— fenotipiskā izpausme 103
— «klusējošās» 103

— letālās 98
— punktmutācijas 101

— spontānās 99

Mutagēni 101

Mutanti, auksotrofie 105

Mutuālisms 132

NAD • H
2-dehidrogenāze 258

Necikliskā fotofosforilācija 232

Necikliskais elektronu transports 226

Nefosforilējošā oksidācija 247

Nikotīnamīdadenīndinukleotīds (NAD)
176

Nikotīnamīdadenīndinukleotīda fosfāts

(NADF) 202, 208

Nitrātreduktāze 270, 273

Nitrāti

— reducēšana 278

konstruktīvajā metabolismā

278

enerģētiskajā metabolismā 278

— kā galējais elektronu akceptors
272

Nitrificējošās baktērijas 272
Nitrīti

— kā galējais elektronu akceptors
273

— oksidācija 272

Nosacīti patogēnie mikroorganismi 133

Nukleoīds 43, 96

— segregācija 45

Numeriskā sistemātika 120

Obligātie iekššūnu parazīti 59

Oglek|a dioksīds kā galējais elektronu

akceptors 280

Oglek|a dioksīda fiksācija
autotrofā 234

heterotrofā 187, 233

Oglek|a heterotrofā asimilācija 187

Oglek|a oksīds 260

Ogļhidrāti,biosintēzē 60

Ogju hondrīti 158

Okenons 218

Oksālacetāts sk. oksāletiķskabe (OES)
Oksāldzintarskābe 254

Oksāletikskābe (OES) 188, 255
B-oksibutiril-KoA 196

6-oksibutiril-K.oA-dehidrogenaze 195

Oksidācija
— amonjaka 272

— brīvā 248
— dzelzs 274

— fosforilējošā 248

— nefermentatīvā 246

— nefosforilējošā 278

— nitrīta 272

— saistīta ar enerģijas uzkrāšanu
248

— sēra 269

— ūdeņraža 271

Oksidatīvā fosforilācija 258, 263
Oksidatīvais pentozofosfāta ceļš sk.

heksozomonofosfāta ce|š
Oksidāzes mehānisms 249

Oksidāzes 248

— ar jauktām funkcijām 249

Oksigenāzes 248

Olbaltumvielas
— biosintēzē sk. translācija
— izmēri 25

— saliktās 72

— vienkāršās 72

Onkornavīrusi 291, 299

Operators 85

Operons 81, 85

Optiskā aktivitāte, rašanas 165

Organotrofie organismi 68

Osmotrofais barošanās veids 22

Pakāpeniskā inhibēšana 78

Palmitil-KoA 62

Paramiksovīrusi 287

Parvovīrusi 296

Parazīti

— fakultatīvie 59, 130

— obligātie 59, 130

Parazītisms 128

Pastēra efekts 183

Pašrašanās 13, 152

Pazīmes 119

— fizioloģiski bioķīmiskās 120

— kultūras 97, 120

— morfoloģiskās 97, 119

Pektināze 201

Pektīns 201

Pentozofosfoketolaze 204

Peptīdglikāni sk. glikopeptīdi
Perifēriskie ķermeni sk. mezosomas

Peritrihi 30 '
Permeāzes 41

Pienskābe 174, 179

Pienskābā rūgšana

enerģētiskais iznākums 179
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heterofermentatīva 206

homofermentatīvā 113

Pienskābes baktērijas 180, 206

Pigmenti 214

Pikornovīrusi 287, 293

Pili sk. bārkstiņas
F-pili sk. dzimuma bārkstiņas
Pilnā barotnē 106

Pirimidīnu dimēri 102

Pirmatnējais okeāns 156

Pirmējais buljons 162

Pirmējie fotoreceptori 213

Pirmējie savienojumi 157

Pirmsbioloģiskā dabiskā izlase 165
Pirovīnogskābe 174, 178

Piruvāts sk. pirovīnogskābe
Piruvāts

— oksidatīvā dekarboksilācija 254

— fosforklastiskā sadalīšanās 191,

199

Piruvātdehidrogenāze 190

Piruvātdehidrogenāzes komplekss 253

Piruvātdekarboksilāze 182

Piruvātkarboksilāze 234

Piruvātkināze 178

Piruvātsintāze 234

Planetozimālijas 155

Plazmīdas 96, 115

— DNS 97

Plazmodesmas 48
Plazmolemosomas sk. mezosomas

Pleomorfisms 27, 87

Polifosfāti 47

Polimorfisms sk. pleomorfisms
Poli-6-oksisviestskābe 47

Poliribosomas sk. polisomas
Polisomas 94

Poras 50

Porfirīni 213

Prefenātdehidratāze 79

Prefenātdehidrogenāze 79

Prefēnskābe 78

Premutācija 104

Probionti sk. protošūnas

Profāgs 112

Prokariotu šūna 21

Prokariotu mikroorganismi (prokarioti)
20

dalīšanās 44

DNS 43

eksistences veidi (barošanas)
68

enerģētiskie mehānismi 67

forma 27

ģenētiskais aparāts 68

gramnegatīvie 33

grampozitīvie 33

kodols 43

konstruktīvais metabolisms 58

morfoloģiskā diferenciācija
47

rezerves vielas 46

šūnapvalks 29

Propionbaktērijas 192

Propionil-KoA 189

Propionskābe 189

Propionskābā rūgšana 187

Prospora 53

Prostēkas sk. izaugumi
Prostētiskās grupas 72

Proteīdi 72
Proteīni 72

Proteinoīdi 161
Proteolītiskās klostrīdijas 195, 200
Proteolītiskie fermenti 277

Protisti sk. vienšūņi
Pseidokatalāze 245

Pumpurojošās baktērijas 46, 126

Pumpurošanās 46
Purinolītiskās klostrīdijas 195, 200
Pūšana 277

Rabdovīrusi 287

Racēmiskie maisījumi 166

Raugi 184

Redokspotenciāls 224

Reduktīvais pentozes fosfāta cikls sk.
Kalvina cikls

Reduktīvais trikarbonskābju cikls sk.
Arnona cikls

Regulācija
— fermentu aktivitātes 73

— fermentu sintēzes 79
— inducējot 80

— inhibējot73

— sazarotā biosintēzes ceļa 75
— šūnu metabolismā 72

— represējot 81

Regulējošais centrs sk. allosteriskais
centrs

Rekombinācijas 87, 105

Reovīrusi 288, 291, 293, 299

Reparācija 103

Replikācija DNS 89

Represija 81

— ar galējo produktu 81

— saskaņotā 81

— katabolītu 84

Represori 81, 85

Retravīrusi 298

Rezerves vielas 46

Ribonukleīnskābe (RNS) 90

informācijas 92

ribosomālā 90

transporta 90
Ribosomas 42



Ribozo-5-fosfāts 204

Ribozo-1,5-difosfāts 236

Ribulozodifosfatkarboksilaze 236
Ribulozo-5-fosfāts 204

Riketsijas 142

Riketsiozes 142

Rūgšana
— acetobutilā 194

— enerģētiskais iznākums 172

—
heterofermentatīvā pienskābā 205

— homofermentatīvā pienskābā 113

— izopropilā 194

— propionskābā 187

— spirta 182

— formas pēc Neiberga 184

— sviestskābā 193

Saharolītiskās klostrīdijas 195, 200

Saprofiti 59

Sarcīnas 27

Savienojumi ar augstu enerģētisko
līmeni 66

Savienojumi ar zemu enerģētisko
līmeni 66

Sazarotie biosintēzes ce|i, regulācija 75

Seduheptulozo-5-fosfāts 207

Sekundārā anaerobioze 278

Septa 41

Sēra baktērijas 269

OH-sferoidenons 218

Sferoplasti 38

Simbioģenētiskā hipotēze 147

Simbioze 132

Sistēma ATF-ADF 65

Sistemātika prokariotu 119

Skudrskābe 191

Slīdēšana 30

Spirillas 27

Spirilloksantīns 218

Spirohētas 128, 28

Spirta rūgšana 182

— formas 184

— vienādojums 183

Sporangiji 52, 138

Sporangiofori sk. sporangijunesēji
Sporangiju nesēji 139

Sporas starpsiena (septa) 53

Sporogēnā zona 53

Spornesējhifas 141

Sporu veidošanās 53

aktinomicētām 137

fragmentācija 138

•segmentācija 138

Sporofori sk. sporu nesēji

Sporas
— apvalks 53

— dīgšana 56

— DNS 53

— siltumizturība 56

Standarta brīvā enerģija 65

Stereoizomēri 166

Streptokoki 27
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