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The ability to perform anaerobic respirations of a collection of strains of the obligate aerobic
bacteria of different genera is studied. It is established that the sequence of usages of the elements
with variable oxidation degree as the terminal acceptors of electrons by the microorganisms
complies with the following electrochemical pattern regularity: the bacteria start to reduce the
substance, which has the highest standard electrode potential of reduction.

Подiл бактерiй на фiзiологiчнi групи за їх здатнiстю використовувати кисень як термiналь-
ний акцептор електронiв — анаероби та аероби — один з найбiльш важливих принципiв
iдентифiкацiї мiкроорганiзмiв [1].

Згiдно з нинi iснуючою гiпотезою, у ходi еволюцiї бактерiї з окислювальним метабо-
лiзмом виникли в рiзнi перiоди: анаероби (сульфат- та карбонатредуктори) — до появи
фотосинтезу, аероби — пiсля його виникнення (рис. 1) [2]. Здатнiсть же аеробiв до анаероб-
ного дихання вважається вторинною ознакою цих бактерiй [1]. За цiєю гiпотезою, аеробнi
бактерiї бiльше нiж на 1 млрд рокiв “молодшi” за первиннi анаероби. Так сталось тому,
що, на переконання мiкробiологiв, iснують бактерiї, якi можуть дихати тiльки киснем, так

Рис. 1. Гiпотетичнi етапи еволюцiї метаболiзму у прокарiот (за Шлегелем [2])
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званi облiгатнi, або строгi, аероби, якi могли з’явитись тiльки в кисневмiснiй атмосферi, що
утворилась у результатi фотосинтезу.

Використання мiкроорганiзмами термiнальних акцепторiв електронiв пiдпорядковано
такiй загальноприйнятiй бiологiчнiй редокс-послiдовностi [3]:

O2 → Nx+
→ Mex+

→ Sx+
→ CO2, x = 1–7.

Ця послiдовнiсть означає, що якщо природна популяцiя мiкроорганiзмiв має можливiсть
вибору термiнального акцептора електронiв, то спочатку популяцiя буде використовувати
кисень, потiм нiтрат та iншi окисленi сполуки азоту, далi оксиди металiв, сiрки i, наостанку,
карбонат.

За даною бiологiчною редокс-послiдовнiстю межа подiлу аеробних бактерiй на облiгат-
них та анаеробно дихаючих лежить мiж киснем та окисленими сполуками азоту. Штами, якi
не використовують нiтрат як термiнальний акцептор електронiв, не можуть залучати з цiєю
метою окисленi сполуки iнших хiмiчних елементiв, бо останнi в такiй редокс-послiдовностi
знаходяться пiсля сполук азоту. Саме здатнiсть аеробних бактерiй використовувати нiтрат
як окисник лежить в основi їх подiлу на облiгатних i анаеробно дихаючих, i ця ознака вне-
сена у “Визначник бактерiй Берджi” [4]. У цьому всесвiтньо визнаному довiдниковi з мiкро-
бiологiї описано багато родiв грампозитивних та грамнегативних бактерiй, якi визначено як
облiгатнi аероби. До них вiднесено шiсть родiв Г+ кокiв, зокрема Мicrococcus. Облiгатними
є також Г+ бактерiї родiв Caryophanon, Kurthia, Brevibacterium. Серед Г− аеробних мiкро-
органiзмiв облiгатними названо представникiв родiв Acetobacter, Acinetobacter, Alcaligenes
i т. д. Всерединi iнших аеробних родiв з окислювальним метаболiзмом подiл на облiгатнi та
анаеробно дихаючi види здiйснюється саме за ознакою використання нiтрату як термiналь-
ного акцептора електронiв — з повною денiтрифiкацiєю, чи редукцiєю, нiтрату в нiтрит.

Передача електронiв по ланцюгу переносу в бактерiальнiй клiтинi вiдбувається вiд спо-
луки з найбiльш низьким окисно-вiдновним потенцiалом (NADH2) по градiєнту редокс-по-
тенцiалу на термiнальний акцептор за участю ряду переносникiв (флавопротеїни, цитохро-
ми i т. п.). У цьому ланцюгу кожний наступний переносник електронiв має бiльш високий по-
тенцiал окислення-вiдновлення, нiж попереднiй. Цей процес здiйснюється в електрон-транс-
портнiй системi, яка мiститься в мембранi клiтини. Саме тут вiдбувається електрохiмiчне
перетворення енергiї руху електронiв у внутрiшню енергiю мембрани шляхом синтезу АТФ.

Аналiз величин стандартних електродних потенцiалiв (E0) рiзних окисно-вiдновних сис-
тем [5] дозволив нам скласти електрохiмiчну редокс-послiдовнiсть реакцiй, що їх здiйсню-
ють мiкроорганiзми (табл. 1). Наведенi в таблицi значення електродних потенцiалiв окис-
но-вiдновних систем визначенi в стандартних умовах. Абсолютнi величини потенцiалiв цих
окисно-вiдновних реакцiй змiнюються при змiнi умов (pH, температура), але їх вiдносний
порядок не порушується [6].

Як видно з табл. 1, електрохiмiчна редокс-послiдовнiсть вiдрiзняється вiд загально-
прийнятої бiологiчної тим, що в нiй реакцiї вiдновлення деяких окислених сполук металiв
(Mn(IV), Cr(VI) та iн.) знаходяться не тiльки перед реакцiями вiдновлення окислених форм
азоту, але й самого кисню. Якщо допустити, що бiологiчна редокс-послiдовнiсть аналогiчна
електрохiмiчнiй, то так званi облiгатнi аероби при диханнi повиннi були б використовувати
Mn(IV) та Cr(VI) як термiнальнi акцептори електронiв, тобто дихати анаеробно (без кисню),
бо значення E0 цих реакцiй таке ж саме, як i E0 реакцiї вiдновлення O2, або вище за нього.

При аеробному диханнi мiкроорганiзми здiйснюють саме реакцiю 4 (5). У своєму мета-
болiзмi аеробнi бактерiї використовують ще одну реакцiю вiдновлення кисню (див. табл. 1,
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реакцiя 12). Але мiкроорганiзми здiйснюють її не в процесi дихання при перенесеннi елект-
ронiв на термiнальний акцептор — O2, а в пiдготовчому метаболiзмi для введення реак-
цiйного атома кисню, що утворюється при розкладi пероксиду водню, у молекулу деяких
органiчних сполук, наприклад насичених вуглеводнiв.

Нами проведено дослiдження здатностi облiгатно аеробних бактерiй до анаеробного ди-
хання. На прикладi дiоксиду марганцю, значення E0 вiдновлення якого, як i E0 редукцiї
кисню, дорiвнює 1228 мВ (див. табл. 1, реакцiї 4 i 5), нами показано, що неадаптованi
до MnO2 колекцiйнi штами “строгих аеробiв”, представники родiв Pseudomonas, Bacillus,
Micrococcus, Rhodococcus, Acinetobacter, при диханнi ефективно використовують Mn(IV) як
термiнальний акцептор електронiв [7]. Таким чином, у дiйсностi термiн “облiгатнi (строгi)
аероби” безпiдставний, бо цi бактерiї можуть дихати й за вiдсутностi кисню — анаеробно,
передаючи електрони на Mn(IV). Бiльше того, вiдновлення Mn(IV) неадаптованi до MnO2

колекцiйнi штами проводять практично без лаг-фази, тобто процес є неспецифiчним [8].
Нашими дослiдженнями також показано, що неадаптованi колекцiйнi штами бакте-

рiй, якi iдентифiкуються як облiгатнi аероби, вiдновлюють шестивалентний хром бiхро-
мат- i хромат-iонiв у реакцiях, значення E0 яких вищi за такi редукцiї кисню та дорiвнюють
вiдповiдно 1333 i 1477 мВ (див. табл. 1, реакцiї 2 i 3) [9]. Використання цих окисникiв як
термiнальних акцепторiв електронiв пiдтверджується приростом бiомаси мiкроорганiзмiв
та припиненням процесу їх вiдновлення при внесеннi в культуральне середовище дихальної
отрути — азиду натрiю (NaN3).

Здатнiсть мiкроорганiзмiв здiйснювати реакцiї, значення E0 яких знаходиться за верх-
ньою теоретичною межею термодинамiчної стiйкостi води, пояснюється тим, що реальнi
межi стiйкостi води приблизно на 400 мВ ширшi в кожний бiк, нiж теоретичнi (рис. 2) [10].
Тому бактерiї здатнi використовувати як термiнальнi акцептори електронiв елементи зi
змiнним ступенем окислення, значення E0 реакцiй вiдновлення яких вищi за величину верх-
ньої теоретичної межi (1228 мВ) стiйкостi води (див. табл. 1 — Cr(VI), Au(III)).

У зв’язку з вiдмiнностями в розташуваннi деяких окислених форм металiв по вiдношен-
ню до окислених сполук азоту в загальноприйнятiй бiологiчнiй та одержанiй нами елект-

Таблиця 1. Електрохiмiчна редокс-послiдовнiсть реакцiй, що здiйснюють мiкроорганiзми

№ п/п Реакцiя E
0, мВ

1 Au
3+

+ 3e
−

→ Au 1498

2 CrO
2−

4 + 8H
+

+ 3e
−

→ Cr
3+

+ 4H2O 1477

3 Cr2O
2−

7 + 14H
+

+ 6e
−

→ 2Cr
3+

+ 7H2O 1333

4 (5) O2 + 4H
+

+ 4e
−

→ 2H2O 1228

5 (4) MnO2 + 4H
+

+ 2e
−

→ Mn
2+

+ 2H2O 1228

6 SeO
2−

4 + 4H
+

+ 2e
−

→ H2SeO3 + H2O 1150

7 ClO
−

+ H2O + 2e
−

→ Cl
−

+ 2OH
− 880

8 2NO2 + 2e
−

→ 2NO
−

2 880

9 NO
−

3 + 2H
+

+ e
−

→ NO2 + H2O 780

10 Fe
3+

+ e
−

→ Fe
2+ 771

11 TcO
−

4 + 2H
+

+ e
−

→ TcO3 + H2O 700

12 O2 + 2H
+

+ 2e
−

= H2O2 682

13 ClO
−

3 + 3H2O + 2e
−

→ Cl
−

+ 6OH
− 630

14 UO
2+

2 + 2e
−

→ UO2 450

15 2NO
−

2 + 4H2O + 6e
−

→ N2 + 8OH
− 410

16 SO
2−

4 + 10H
+

+ 8e
−

→ H2S + 4H2O 311

17 CO
2−

3 + 3H
+

+ 2e
−

→ HCOO
−

+ H2O 227
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Рис. 2. Межi термодинамiчної стiйкостi водних систем (за Шульц та iн. [10]). Суцiльнi лiнiї вiдповiдають
теоретичним межам стiйкостi води, штриховi — реальним межам стiйкостi води

рохiмiчнiй редокс-послiдовностях становило iнтерес вивчити послiдовнiсть використання
елементiв зi змiнним ступенем окислення — Cr(VI) i NO−

3
чи Mn(IV) як термiнальних акцеп-

торiв електронiв при їх сумiснiй присутностi в культуральному середовищi колекцiйними
штамами денiтрифiкуючих бактерiй роду Pseudomonas [11]. Отриманi результати вказу-
ють на те, що бiологiчна редокс-послiдовнiсть аналогiчна електрохiмiчнiй: при одночаснiй
присутностi в середовищi кiлькох елементiв зi змiнним ступенем окислення в першу чергу
бактерiї здiйснюють тi реакцiї, стандартний електродний потенцiал яких вищий. Незважа-
ючи на те що денiтрифiкацiя для дослiджених штамiв є iдентифiкацiйною ознакою, при
одночаснiй присутностi в середовищi Cr(VI) i NO−

3
хроматредукцiя передує дисимiляцiйно-

му вiдновленню нiтрату. При використаннi як термiнальних акцепторiв електронiв Cr(VI)
i Mn(IV) дослiдженi штами в першу чергу здiйснюють реакцiю з бiльш високим E0, тобто
хроматредукцiю, лише потiм — вiдновлення Mn(IV).

Вiдомо, що бактерiальна денiтрифiкацiя здiйснюється у двi стадiї: спочатку нiтрат ре-
дукується в нiтрит, далi NO−

2
перетворюється в N2. Аналiз стандартних електродних по-

тенцiалiв вiдновлення окислених сполук азоту (табл. 2) дозволив нам зробити припущення,
що перша стадiя мiкробної денiтрифiкацiї (NO−

3
→ NO−

2
) проходить у двi реакцiї: у першiй

утворюється дiоксид азоту (E0 = 780 мВ), у другiй — нiтрит-iон (E0 = 880 мВ). Вiрогiдно,
що бактерiї каталiзують лише першу реакцiю, бо чотиривалентний азот у дiоксидi азоту
(NO2) хiмiчно нестiйка сполука, яка легко розпадається на п’ятивалентний азот (нiтрат)
i тривалентний (нiтрит).

Таблиця 2. Стандартнi електроднi потенцiали деяких реакцiй вiдновлення сполук азоту

№ п/п Електрохiмiчна реакцiя E
0, мВ

1 2NO
−

3 + 12H
+

+ 10e
−

→ N2 + 6H2O 1246

2 2NO
−

3 + 10H
+

+ 8e
−

→ N2O + 5H2O 1116

3 NO
−

3 + H
+

+ 3e
−

→ NO + 2H2O 957

4 N2O + H2O + 2e
−

→ N2 + 2OH
− 940

5 2NO2 + 2e
−

→ 2NO
−

2 880

6 NO
−

3 + 10H
+

+ 8e
−

→ NH
+

4 + 3H2O 870

7 NO
−

3 + 2H
+

+ e
−

→ NO2 + H2O 780

8 2NO
−

3 + 4H2O + 6e
−

→ N2 + 8OH
− 410
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Нашими дослiдженнями доведено, що при одночаснiй присутностi в розчинi нiтрату та
нiтриту денiтрифiкуючi бактерiї спочатку вiдновлюють нiтрат. При цьому в середовищi
зростає кiлькiсть нiтриту. Пiсля значного зниження концентрацiї нiтрату денiтрифiкуючi
псевдомонади починають одночасно з нiтратом використовувати i нiтрит як окисник.

У табл. 2 привертає до себе увагу реакцiя 1. Здавалося б, якщо денiтрифiкуючi бакте-
рiї здiйснюють реакцiю з бiльш високим стандартним електродним потенцiалом — Cr(VI)
у Cr(III), то чому вони не здатнi вiдновлювати нiтрат в елементний азот за цiєю реакцiєю
в одну стадiю? Вiрогiдно, це пов’язано з тим, що для її здiйснення клiтинi необхiдно нако-
пичити велику кiлькiсть протонiв та електронiв. Можливо також, що у межах стандартних
електродних потенцiалiв реакцiй, що здiйснюють мiкроорганiзми, iснують дiапазони опти-
мальних для бактерiй значень E0.

Цiкавою є також реакцiя 4, наведена в табл. 2. Крiм неї iснує ще одна можливiсть
електрохiмiчного вiдновлення N2O [5]:

N2O + 2H+ + 2e− = N2 + H2O (E 0 = 1766 мВ).

Проте бiохiмiчне здiйснення її неможливе через величину E0 — реакцiя вiдбувається за ре-
альною межею термодинамiчної стiйкостi води. Пiдтвердженням того, що бактерiї вiднов-
люють N2O за наведеною в табл. 2 реакцiєю, є припинення останньої при навiть незначних
концентрацiях O2 у середовищi культивування мiкроорганiзмiв.

Залежнiсть послiдовностi вiдновлення елементiв зi змiнним ступенем окислення вiд ве-
личини E0 вiдповiдних реакцiй спостерiгається також при культивуваннi “облiгатно аеро-
бних” бактерiй роду Acinetobacter у присутностi Cr(VI) i Mn(IV) [8]. Така ж закономiрнiсть
спостерiгається i у представникiв родiв Micrococcus та Rhodococcus.

Аналогiчна мiкробна редокс-послiдовнiсть описана в науковiй лiтературi для iнших еле-
ментiв зi змiнним ступенем окислення [12–14]. Вiдомо також, що сульфатвiдновлюючi бакте-
рiї (див. табл. 1, реакцiя 16) є конкурентоспроможними по вiдношенню до карбонатредуку-
ючих (див. табл. 1, реакцiя 17), i це пов’язано саме з величинами стандартних електродних
потенцiалiв вiдповiдних реакцiй.

Здатнiсть бактерiй здiйснювати реакцiю вiдновлення CO2 стала, вiрогiдно, у процесi
еволюцiї перехiдним етапом вiд субстратного фосфорилювання до окислювального. Вiдо-
мо, що пiдготовчий i основний метаболiзм мiкробних клiтин супроводжується утворенням
“зайвих” Н2 i CO2 [2], тому карбонатредукцiя була для бактерiй реальною можливiстю ре-
генерацiї коферментiв (NADH2 → NAD i т. п.). У тому випадку, коли джерелом живлення
бактерiй була сильно вiдновлена органiчна сполука, кiлькiсть “зайвих” Н2 була бiльшою,
нiж CO2, i бактерiальна клiтина змушена була залучати до карбонатредукцiї екзогенний
карбонат. Це стало поштовхом до виникнення окислювального фосфорилювання — до ви-
користання позаклiтинних неорганiчних сполук як термiнальних акцепторiв електронiв.
Можливiсть залучення з цiєю метою елементiв зi змiнним ступенем окислення, значення
E0 реакцiй вiдновлення яких було бiльш високим, привело до утворення всерединi клiтини
ланцюга перенесення електронiв.

Отриманi нами та описанi в науковiй лiтературi результати вказують на те, що бiологiч-
на редокс-послiдовнiсть насправдi не є такою, як вважалося ранiше. Вона пiдпорядкована
електрохiмiчним закономiрностям [15].

Таким чином, враховуючи результати дослiджень, можна стверджувати, що:
облiгатно аеробних бактерiй не iснує. Не вiдновлюючi нiтрату аеробнi бактерiї, якi тра-

дицiйно належать до строгих аеробiв, здатнi використовувати як термiнальнi акцептори
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електронiв тi елементи зi змiнним ступенем окислення, величини E0 реакцiй вiдновлення
яких вищi за E0 вiдновлення кисню або близькi до них. Звичайно, O2 — енергетично ви-
гiдний окисник, бо має високий стандартний електродний потенцiал реакцiї вiдновлення
i належить до тих небагатьох речовин, якi легко проникають у клiтину i так само легко
виводиться зовнi у виглядi Н2О. Використання ж мiкроорганiзмами Cr(VI) i Mn(IV) як
термiнальних акцепторiв електронiв пов’язано з необхiднiстю передачi електронiв крiзь ци-
топлазматичну мембрану з витрачанням на це, вiрогiдно, значної частини отриманої енергiї,
яку можна було б використати клiтинi в конструктивному метаболiзмi;

вiдновлення мiкроорганiзмами елементiв зi змiнним ступенем окислення при їх одно-
часнiй присутностi в середовищi подпорядковано електрохiмiчним закономiрностям, згiдно
з якими в першу чергу як термiнальний акцептор електронiв бактерiї використовують ту
речовину, значення E0 реакцiї вiдновлення якої вище. Бактерiй з окислювальним метабо-
лiзмом можна, вiрогiдно, розподiлити за дiапазонами величин стандартних електродних
потенцiалiв реакцiй, у межах яких вони використовують елементи зi змiнним ступенем
окислення як термiнальнi акцептори еленктронiв;

якщо вiдповiдає дiйсностi те, що першi органiзми виникли в анаеробних умовах, то
аеробнi бактерiї в процесi еволюцiї з’явились як анаеробно дихаючi до виникнення фото-
синтезу. Пiсля появи в атмосферному повiтрi молекулярного кисню вони набули здатностi
до аеробного дихання, тобто анаеробiоз у аеробних бактерiй є, вiрогiдно, первинною, а не
вторинною ознакою по вiдношенню до аеробiозу. Це пiдтверджується тим, що всi дослiдже-
нi нами колекцiйнi штами аеробних бактерiй, в тому числi i облiгатно аеробнi, виявилися
здатними до Cr(VI)- та Mn(IV)-редукцiї. З появою вiльного кисню вже iснуючi анаеробно
дихаючi бактерiї, що використовували Mn(IV) як термiнальний акцептор електронiв, по-
тенцiйно були здатнi залучати з цiєю метою O2, бо значення E0 реакцiї вiдновлення кисню
дорiвнює значенню E0 реакцiї вiдновлення Mn(IV) — 1228 мВ. У дiйсностi, для клiтини
“не iснує” назви хiмiчного елемента, її “цiкавить” величина стандартного електродного по-
тенцiалу вiдновлення цього елемента — чи зможе вона (клiтина) передати на нього зайвi
електрони;

викликає деякий сумнiв гiпотеза, що першi органiзми на Землi з’явилися в анаеробних
умовах. Можна допустити, що в процесi хiмiчної еволюцiї слiди кисню в атмосферi були
i першi мiкроорганiзми з окислювальним фосфорилюванням повнiстю використали його як
економiчно i екологiчно найбiльш вигiдний термiнальний акцептор електронiв. Цi переваги
кисню стали, вiрогiдно, поштовхом в еволюцiйному процесi до необхiдностi вiдтворення
цього окисника, тобто до виникнення фотосинтезу, i визначило подальший аеробний шлях
розвитку живих органiзмiв.
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Властивостi металотiонеїнiв прiсноводного

двостулкового молюска як бiомаркерiв стану водного

середовища

(Представлено академiком НАН України В.Д. Романенком)

We have investigated freshwater bivalves Anodonta cygnea from the native population of the
Gnizna river (the basin of the Dniester river) in a rural area (N group) and after their dislocati-
on for 30 days in the urban zone of the Gnizna river (U group) and in the recreation zone of the
Ternopil Lake (R group). The mussels’ dislocation under new conditions in both cases caused
the changes of the chromatography behavior of metallothioneins (MTs) and a decrease of the
metal-binding function of MTs alongside with an increase of the zinc content in the mussels’
tissues. A decrease of the copper content in the tissues of the mussels of U and R groups was
observed. Moreover, the part of copper in MTs of mussels from the Ternopil Lake and the river
was increased and decreased, respectively. The variation of the ratio of the zinc and copper
contents in MTs of mussels can be a potential biomarker of the changes in water conditions.

Розвиток адаптацiйних вiдповiдей до факторiв середовища, як природного, так i техноген-
ного походження, у рiзних органiзмiв, у тому числi й гiдробiонтiв, пов’язаний переважно
з молекулярними механiзмами, що вiдповiдають за збереження гомеостазу [1]. В умовах
зростання забруднення водних екосистем рiзноманiтними токсикантами, зокрема важки-
ми металами, становить iнтерес вивчення системи регуляцiї гомеостазу металiв у тканинах
гiдробiонтiв та використання цих механiзмiв у бiоiндикацiї стану природних водойм [2].
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