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I. АРХИВНЫЕ МАТЕРИАЛЫ, СТАТЬИ, 

ВОСПОМИНАНИЯ  
 

ПРЕДСТАВЛЕНИЕ 

В ПРЕЗИДИУМ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК
1
 

 

В связи с объявлением выборов в Российскую Академию Наук Ученый 

совет биологического факультета Московского государственного универ-

ситета им. М.В.Ломоносова тайным голосованием выдвинул члена-

корреспондента РАН, доктора биологических наук, заведующую кафедрой 

микробиологии МГУ, профессора КОНДРАТЬЕВУ Елену Николаевну в 

качестве кандидата на имеющуюся вакансию действительного члена (ака-

демика) РАН по Отделению биохимии, биофизики и химии физио-

логически активных соединений АН СССР по специальности «Общая 

микробиология». 

Е.Н.Кондратьева является одним из ведущих специалистов Советского 

Союза в области общей микробиологии и пользуется большим междуна-

родным авторитетом. Плодотворность научного подхода 

Е.Н.Кондратьевой определяется разнообразием изучаемых микроорганиз-

мов (включая обнаруженные ею новые виды) и глубиной их исследования 

в связи с решением актуальных проблем теоретического и прикладного 

значения. Такой подход позволил выявить ранее неизвестные явления и 

закономерности, в том числе и общебиологического значения, и расширил 

возможности использования микроорганизмов в биотехнологии. 

Выдающееся значение имеют работы Е.Н.Кондратьевой по фототроф-

ным бактериям, важность исследования которых связана с познанием фо-

тосинтеза, азотфиксации и другими проблемами первостепенного значе-

ния. В результате изучения фототрофных бактерий Е.Н.Кондратьевой вне-

сен большой вклад в познание фотосинтеза в целом и показано разнообра-

зие свойств этих микроорганизмов. Экспериментально обосновано, что 

первичные стабильные продукты фотосинтеза могут реализовываться не 

только для ассимиляции углекислоты, как долго считали, но и в других 

процессах. Расшифрованы пути метаболизма углерода, азота и серы у ряда 

пурпурных и зеленых бактерий и выяснены причины облигатной автотро-

фии некоторых из них, что нашло отражение в учебниках и монографиях. 

Получены решающие доказательства того, что ассимиляция углекисло-

ты зелеными серобактериями происходит не через цикл Кальвина, как это 

свойственно большинству автотрофов, а в результате функционирования 

особого механизма (восстановительного цикла трикарбоновых кислот), 

ключевую роль в котором играет АТФ-зависимая цитратсинтаза. Раньше 

такой фермент у бактерий не находили. 

                                                 
1 Архив кафедры микробиологии МГУ имени М.В.Ломоносова. 
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К открытиям большого значения относится обнаружение способности 

пурпурных бактерий переключаться с фотосинтеза на рост в темноте в 

автотрофных условиях при обеспечении энергией в результате окисления 

неорганических соединений. Установлено также, что некоторые фото-

трофные бактерии осуществляют аэробное и анаэробное дыхание, а также 

брожение. Таким образом, их энергетические процессы более разнообраз-

ны, чем у других организмов. Эти данные важны для понимания положе-

ния фототрофных бактерий в системе прокариот и роли в эволюционном 

процессе. 

Под руководством Е.Н.Кондратьевой успешно ведутся работы по изу-

чению азотфиксации и образования бактериями молекулярного водорода. 

Итогом является выяснение возможностей интенсификации этих процес-

сов, а также разработка способов получения аммиака и молекулярного 

водорода на основе биоконверсии солнечной энергии. Обнаружены также 

активные продуценты молекулярного водорода среди хемотрофных экс-

тремально термофильных бактерий, относящихся, как установлено, к ра-

нее неизвестному роду. 

Е.Н.Кондратьева одна из первых начала заниматься метилотрофными 

микроорганизмами, использующими метанол и другие одноуглеродные 

соединения. Такие микроорганизмы привлекают к себе все большее вни-

мание в связи с особенностями их метаболизма, в качестве источников 

белка и других практически важных соединений. Полученные данные су-

щественно дополнили сведения о распространении способности к метило-

трофии и энергетических процессах таких микроорганизмов. 

К исследованиям биотехнологического плана, которыми руководит 

Е.Н.Кондратьева, относится использование микроорганизмов для получе-

ния аминокислот (аспарагиновой, тирозина, диоксифенилаланина) и фер-

ментов (холестериноксидазы, формиатдегидрогеназы, алкогольоксидазы, 

гидрогеназы и других). Оно выразилось в нахождении новых активных 

продуцентов этих соединений и разработке регламентов их получения. 

Е.Н.Кондратьевой опубликовано более 200 научных работ, в том числе, 

ряд обзоров, две монографии и три учебных пособия. Одна из монографий 

издана в Англии. Получено восемь авторских свидетельств и нагрудный 

знак «Изобретатель СССР». 

Е.Н.Кондратьева удостоена премии им. М.В.Ломоносова МГУ (1970), 

премии им. С.Н.Виноградского АН СССР (1979). В 1988 году за цикл ра-

бот «Биология фотосинтезирующих микроорганизмов и фундаментальные 

основы фотобиотехнологии» Е.Н.Кондратьевой в числе других авторов 

была присуждена Государственная премия. 

В результате многолетней педагогической деятельности 

Е.Н.Кондратьевой создана школа микробиологов физиолого-

биохимического профиля. Подготовлено тридцать кандидатов наук, шесть 

ее учеников стали докторами наук. 
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В течение ряда лет Е.Н.Кондратьева успешно возглавляла на биологи-

ческом факультете МГУ работу по повышению квалификации преподава-

телей и научных сотрудников. Является членом научно-методического 

совета. 

С 1975 по 1985 гг. Е.Н.Кондратьева была Президентом Всесоюзного 

микробиологического Общества при АН СССР. В настоящее время явля-

ется вице-президентом Российского Микробиологического Общества. 

Председатель научного совета по проблеме «Микробиология» РАН. 

Почетный член микробиологических обществ Великобритании и Герма-

нии. Член редколлегии журнала «Микробиология» и международного 

журнала «Архивы микробиологии». 

Все вышесказанное свидетельствует о том, что деятельность 

Е.Н.Кондратьевой и возглавляемой ею школы микробиологов обогатили 

науку принципиально важными данными и внесли большой вклад в ис-

пользование микроорганизмов для решения актуальных проблем практи-

ческого характера. 

Изложенное позволяет считать Е.Н.Кондратьеву достойным кандида-

том на вакансию действительного члена РАН по специальности «микро-

биология». 

Декан биологического факультета МГУ, профессор 

М.В.Гусев 

Ученый секретарь совета биологического факультета, 

кандидат биологических наук 

Г.В.Воронцова  

«12» марта 1992 г. 

 

 

НАУЧНО-БИОГРАФИЧЕСКАЯ СПРАВКА
1
 

 

1. Биологический факультет  

2. Кондратьева Елена Николаевна 

3. 16 декабря 1925 г. 

4.  г. Москва 

5. Заведующая кафедрой микробиологии (1989), доктор биологических 

наук (1964), профессор (1968), действительный член Российской Академии 

Наук (1992). 

6. Премия М.В.Ломоносова МГУ (1970), премия им. 

С.Н.Виноградского АН СССР (1979), Государственная премия (1989). По-

четный член немецкого общества «Гигиены и микробиологии» (1975), и 

общества «Общей микробиологии» Великобритании (1991). 

                                                 
1 Архив кафедры микробиологии (1994г.). Текст предназначен для Энциклопедического сло-

варя «Профессора МГУ - академики и члены-корреспонденты Российской Академии Наук» и 

написан в виде ответов на вопросы в соответствии с требованиями составителей словаря. 
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7. Окончила биолого-почвенный факультет МГУ (1949) по специально-

сти «физиология растений» (кафедра микробиологии) с присвоением ква-

лификации научного работника в области биологических наук, преподава-

теля ВУЗа и звание учителя средней школы. 

8. Основная область научных исследований: физиология и биохимия 

микроорганизмов. Тема кандидатской диссертации: «Фотоассимиляция 

углерода пурпурными бактериями и их развитие в связи с окислительно-

восстановительным потенциалом среды» (1953). Тема докторской диссер-

тации: «Фотосинтезирующие бактерии» (1964). В результате работ, прове-

денных Е.Н.Кондратьевой и под ее руководством, выделены и детально 

изучены новые виды фототрофных и хемотрофных бактерий, в том числе 

штаммы, представляющие практический интерес. Создана первая в нашей 

стране коллекция аноксигенных фототрофных бактерий, что позволило 

широко использовать эти микроорганизмы для изучения фотосинтеза, 

азотфиксации и ряда других фундаментальных биологических процессов. 

В итоге большого числа работ, проведенных с разными видами пурпурных 

и зеленых бактерий, выяснены особенности их метаболизма (углерода, 

азота, серы) и возможности его регуляции. Показано, что облигатная авто-

трофия некоторых видов фототрофных бактерий связана с отсутствием у 

них цикла трикарбоновых кислот и глиоксилатного шунта. Установлено, 

что автотрофная ассимиляция диоксида углерода фототрофными бакте-

риями может происходить разными путями. У пурпурных бактерий, как у 

многих других организмов, функционирует рибулозобисфосфатный  цикл. 

Предполагали, что у зеленых серобактерий действует восстановительный 

цикл трикарбоновых кислот. Однако, не было известно, как осуществляет-

ся его циклизация. Обнаружение у зеленых серобактерий АТФ-зависимой 

цитрат-лиазы, которую ранее у прокариот не находили, позволило оконча-

тельно доказать существование данного механизма. 

Иным путем происходит автотрофная ассимиляция углекислоты у зе-

леных бактерий рода Chloroflexus. Показано, что ключевую роль в этом 

особом циклическом процессе играет малил-КоА-лиаза, при участии кото-

рой происходит регенерация ацетил-КоА, как одного из акцепторов диок-

сида углерода, и образуется глиоксилат. 

Открыта способность пурпурных бактерий к росту в темноте в хемоли-

тоавтотрофных условиях. При этом энергетическим процессом является 

анаэробное окисление сульфида, тиосульфата или молекулярного водоро-

да. Установлена способность ряда фототрофных бактерий к росту в темно-

те и в анаэробных условиях в результате брожения и (или) анаэробного 

дыхания. Таким образом, энергетические процессы фототрофных бактерий 

(в первую очередь, пурпурных) более разнообразны, чем у каких-либо 

других организмов. Это подтверждает их филогенетическое родство с не-

которыми хемотрофными бактериями и важную роль в процессе биологи-

ческой эволюции. 



 7 

Показано, что многие виды пурпурных бактерий способны к поглоще-

нию и выделению молекулярного водорода, что связано в большинстве 

случаев с действием разных ферментов (гидрогеназы и нитрогеназы). Про-

ведена селекция штаммов, способных к активной азотфиксации и выделе-

нию водорода в результате действия нитрогеназы. Выяснена зависимость 

этих процессов от условий роста бактерий. Полученные данные являются 

основой для использования фототрофных бактерий как азотфиксаторов и 

продуцентов молекулярного водорода в результате конверсии солнечной 

энергии, что связано с проблемой возобновления энергетических ресурсов. 

Выделены также новые хемотрофные термофильные бактерии, обра-

зующие в значительном количестве молекулярный водород в процессе 

брожения. Найдены штаммы микроорганизмов, которые могут быть ис-

пользованы в биотехнологии как продуценты гидрогеназы, холестеринок-

сидазы и ряда других ферментов, имеющих практическое значение. Разра-

ботаны регламенты их получения. 

9. Читает годовой курс «Общая микробиология», 2 спецкурса, ведет 

спецсеминар. Подготовила 30 кандидатов и 8 докторов наук. 

10. Опубликовано более 200 научных статей, 2 монографии (одна изда-

на в Англии), 3 учебных пособия. Имеет 8 авторских свидетельств. 

11. С 1975 по 1985 г. была президентом Всесоюзного микробиологиче-

ского общества. С 1992 г. - вице-президент Российского микробиологиче-

ского общества. Председатель ученого совета «Проблемы микробиологии» 

РАН. Член редколлегии журнала «Микробиология» и международного 

журнала «Архивы микробиологии» (Archives of Microbiology). 

 

 

АКАДЕМИК ЕЛЕНА НИКОЛАЕВНА КОНДРАТЬЕВА
1
 

Р.Н.Ивановский 

 

Е.Н. Кондратьева является родоначальником Российской научной шко-

лы, занимающейся исследованиями в области фототрофных и метило-

трофных бактерий. В обзоре систематизированы основные научные дан-

ные, научная и общественная деятельность в период с 1953 по 1995 гг. 

Е.Н. Кондратьева (1925–1995) родилась в Москве в семье известного рус-

ского ученого-экономиста Николая Дмитриевича Кондратьева. В 1949 го-

ду окончила Московский университет по кафедре микробиологии. Закон-

чив аспирантуру в 1953 году, она остается работать на кафедре. В 1964 

году защитила докторскую диссертацию и в 1967 году стала профессором 

кафедры микробиологии. В 1981 году Е.Н. Кондратьева была избрана чле-

ном-корреспондентом Академии Наук СССР, в 1992 году действительным 

членом Российской Академии Наук. С 1989 по 1995 была заведующим 

                                                 
1 Микробиология. 1999. Т.68. №6. С.816-822. (По техническим причинам рисунки опущены). 
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кафедрой микробиологии МГУ. С 1975 по 1985 год Е.Н. Кондратьева была 

президентом всесоюзного микробиологического общества. В 1970 году 

Е.Н. Кондратьева была удостоена премии имени М.В. Ломоносова, а в 

1979 году премии имени С.Н. Виноградского. В 1988 году за цикл работ 

«Биология фотосинтезирующих микроорганизмов и фундаментальные 

основы фотобиологии» Е.Н. Кондратьевой была присуждена Государст-

венная премия СССР. Е.Н. Кондратьева была членом исполнительного 

комитета Федерации Европейских Микробиологических обществ, почет-

ным членом микробиологических обществ Великобритании и Германии, 

входила в состав редколлегии ряда научных журналов: в том числе «Мик-

робиология», «Archives of Microbiology», «FEMS Letters» и «Anaerobe». 

Основные направления научных исследований Е.Н. Кондратьевой 

и их современные перспективы 

Начало научной работы Е.Н. Кондратьевой по времени совпадает с на-

чалом интенсивных исследований фототрофных бактерий. Эта тема стала 

основной на протяжении всей научной деятельности Е.Н. Кондратьевой, и 

по существу она явилась основателем Российской школы микробиологов, 

занимающихся изучением фототрофных прокариот. Еѐ подход к исследо-

ванию фототрофных бактерий отличался необычайной широтой, включая 

в себя выделение новых видов фототрофных бактерий, изучения их таксо-

номического положения, физиологии и особенностей энергетического, 

углеродного, азотного и серного метаболизма. 

Выделение новых видов фототрофных бактерий,  

таксономия и экология 

На кафедре микробиологии Е.Н. Кондратьевой была создана первая 

коллекция фототрофных бактерий, которая и до настоящего времени явля-

ется крупнейшей в России. В 1959 она выделила и описала одного из пер-

вых представителей рода Ectothiorhodospira, Ectothiorhodospira 

shaposhnikovii, названного в честь учителя Е.Н. Кондратьевой Владимира 

Николаевича Шапошникова. Впоследствии эта бактерия явилась предме-

том многочисленных исследования в нашей стране и за рубежом. Иссле-

дования двух других, выделенных в ее лаборатории представителей фото-

трофных бактерий, Thiocapsa roseopersicina и Oscillochloris trichoides, по-

зволили сделать два принципиальных открытия. На основании исследова-

ния физиологии и метаболизма Tcp. roseopersicina было впервые доказано, 

что фототрофные бактерии способны к хемолитоавтотрофии - росту в тем-

ноте за счет окисления восстановленных соединений серы, фиксируя СО2 

через восстановительный пентозофосфатный шунт (цикл Кальвина) [12]. 

Исследование Osc. trichoides показало, что данный представитель зеленых 

нитчатых аноксигенных фототрофных бактерий осуществляет автотроф-

ную фиксацию СО2, используя цикл Кальвина [2]. Это было важным от-

крытием, поскольку, вплоть до последнего времени считалось, что все зе-

леные аноксигенные бактерии ассимилируют СО2 через восстановитель-
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ный цикл трикарбоновых кислот. Анализ последовательности 168S РНК и 

ряд фенотипических признаков, отличающих Osc. trichoides от других зе-

леных нитчатых бактерий, дал основания выделить его из семейства 

Chloroflexaceae и сформировать на его базе новое семейство 

Oscillochloridaceae [8]. Поиск новых видов фототрофных бактерий, изуче-

ние их систематического положения и места в природных экосистемах 

получили замечательное развитие в лаборатории фототрофных микроор-

ганизмов Института микробиологии РАН под руководством ученика Еле-

ны Николаевны В.М. Горленко. Им был предложен и осуществлен эколо-

гический подход к изучению биологии фототрофных бактерий, основан-

ный на принципах адекватности микроорганизмов и среды обитания. Про-

ведены широкомасштабные экологические и биогеохимические исследо-

вания водных систем, содержащих сульфид: меромиктических водоемов, 

соленоводных лагун, наземных и подводных гидротерм. Выявлен ком-

плекс физико-химических условий, регулирующих структуру планктон-

ных и бентосных фототрофных сообществ и распространение отдельных 

видов пурпурных и зеленых бактерий. На основании экофизиологических 

и полевых исследований разработана концепция экологических ниш для 

пурпурных и зеленых бактерий и сформировано представление об эволю-

ционных путях развития аноксигенных фототрофов. Впервые показано 

присутствие литифицированных остатков цианобактериальных сообществ 

в метеоритах - углеродистых хондритах, что подтверждает гипотезу Вер-

надского о космическом происхождении жизни. В результате этих иссле-

дований было выделено и описано 25 новых видов фототрофных бактерий, 

на основе которых сформировано 13 новых родов и 1 семейство. Все но-

вые таксоны признаны международным комитетом по систематике бакте-

рий и вошли в определитель бактерий Берджи. 

Изучение физиологии и биохимии фототрофных бактерий 

Основной темой исследований на протяжении всей научной деятельно-

сти Е.Н. Кондратьевой было изучение механизмов углеродного метабо-

лизма и в частности механизма автотрофной ассимиляции СO2 у фото-

трофных бактерий. К моменту начала еѐ научной деятельности считалось, 

что автотрофная ассимиляция СО2 у этих организмов происходит через 

восстановительный рибулозобисфосфатный цикл (цикл Кальвина). И лишь 

в 1966 году [1] появились данные, указывающие на то, что у зеленых сер-

ных бактерий Chlorobium limicola автотрофная ассимиляция СО2 может 

осуществляться через иной путь - восстановительный цикл трикарбоновых 

кислот. Ключевыми ферментами данного цикла являются пируватсинтаза 

и 2-оксоглутаратсинтаза, обеспечивающие фиксацию двух молекул СО2 и 

в конечном счете синтез молекулы ацетата в качестве основного продукта 

функционирования цикла. Однако долгое время не удавалось показать на-

личия у зеленых серных бактерий цитратлиазы - ключевого фермента дан-

ного пути. Это было серьезным аргументом против существования, посту-
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лируемого циклического механизма. В 1980 году [6] лаборатории фото-

трофных организмов МГУ, возглавляемой Е.Н. Кондратьевой, удалось 

показать наличие АТФ-зависимой формы цитратлиазы, которую ранее у 

прокариот не обнаруживали. После опубликования этой работы существо-

вание восстановительного цикла трикарбоновых кислот считается обще-

признанным. Позже функционирование аналогичного цикла автотрофной 

ассимиляции СО2 было показано также для: некоторых водородокисляю-

щих и сульфатредуцирующих бактерий. 

Кроме того, в серии исследований, посвященных изучению углеродно-

го метаболизма пурпурных серных бактерий, было показано, что авто-

трофная ассимиляция углекислоты у пурпурных серных бактерий осуще-

ствляется в результате совместного функционирования обоих циклов - 

цикла Кальвина и отдельных реакций восстановительного цикла трикар-

боновых кислот. Это наглядно видно на примере Tcp. roseopersicina и Ect. 

shaposhnikovii, у которых цикл Кальвина обеспечивает первичную фикса-

цию СО2, в результате чего синтезируется фосфоенолпируват, включаю-

щийся далее в реакции восстановительного цикла трикарбоновых кислот. 

У пурпурных серных бактерий отсутствует АТФ-зависимая цитратлиаза, 

вследствие чего восстановительный цикл трикарбоновых кислот не может 

функционировать как автономная система автотрофной фиксации СО2, но 

способен обеспечить дополнительную фиксацию СO2 за счет карбоксили-

рования субстратов, синтезированных в результате функционирования 

цикла Кальвина. В фотомиксоторофных условиях, когда в среде имеются 

органические субстраты и неорганические доноры электронов (Н2 или вос-

становленные соединения серы), восстановительный цикл трикарбоновых 

кислот становится основным механизмом, обеспечивающим включение 

СO2 в углеродный метаболизм пурпурных серных бактерий. Ассимиляцию 

ацетата в этих условиях роста обеспечивает пируватсиназа. Таким обра-

зом, фиксацию углекислоты, сопряженную с ассимиляцией органических 

соединений, через восстановительный цикл трикарбоновых кислот у пур-

пурных серобактерий можно рассматривать как дополнительный (к рибу-

лозобисфосфатному циклу) механизм ассимиляции CO2 

К данному периоду относятся также исследования особенностей угле-

родного метаболизма фототрофных бактерий, обеспечивающих их адапта-

цию к росту в фотогетеротрофных условиях роста. Показано, что фото-

трофные бактерии по степени утилизации в процессе роста органических 

субстратов и углекислоты можно расположить в следующей последова-

тельности: Rhodopseudomonas palustris → Ect. shaposhnikovii → Tcp. 

roseopersicina → Chl. limicola. 

Она соответствует снижению способности использовать органические 

субстраты в качестве источников углерода и увеличению вклада углеки-

слоты в их углеродный метаболизм. Снижение способности к использова-

нию органических субстратов в рассматриваемом ряду фототрофных бак-
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терий обусловлено последовательной редукцией ферментных систем, 

осуществляющих окислительный метаболизм органических соединений. 

Так Rps. palustris, подобно другим пурпурным несерным бактериям, имеет 

полный цикл трикарбоновых кислот (ЦТК) и глиоксилатный шунт. Ect. 

shaposhnikovii, как все пурпурные серные бактерии, обладает незамкну-

тым, вследствие отсутствия 2-оксоглутаратдегидрогеназы, циклом трикар-

боновых кислот, но этот дефект компенсирован наличием глиоксилатного 

шунта. Эти бактерии могут использовать органические соединения в каче-

стве основных источников углерода, и в их присутствии только небольшая 

часть углерода ассимилируется в виде углекислоты. Tcp. roseopersicina не 

имеет замкнутого цикла трикарбоновых кислот и глиоксилатный шунт у 

этих бактерий отсутствует. Следствием этого является утрата ими способ-

ности к использованию органических соединений не только как доноров 

электронов, но и в качестве основных источников углерода. Основным 

источником углерода для Tcp. roseopersicina становится углекислота а ре-

дукция ферментных систем, осуществляющих окисление органических 

субстратов, у Ect. shaposhnikovii и Tcp. roseopersicina, коррелирует с уве-

личением роли реакций восстановительного карбоксилирования в процес-

се ассимиляции этих субстратов. Так, пируват- и 2-оксоглутаратсинтаза, 

видимо, возникают в процессе эволюции пурпурных серных бактерий как 

анаплеротические реакции, компенсирующие отсутствие способности 

окисления органических субстратов через цикл трикарбоновых кислот или 

глиоксилатный шунт. Логическим завершением эволюции такого пути 

использования СО2, является возникновение у зеленых серных бактерий 

Chl. limicola замкнутого восстановительного цикла трикарбоновых кислот, 

совмещающего в себе как анаболические функции цикла трикарбоновых 

кислот, так и автономной системы автотрофной ассимиляции углекислоты, 

что происходит в результате приобретения этими микроорганизмами спо-

собности расщеплять цитрат при участии АТФ-зависимой цитратлиазы. 

При исследовании углеродного метаболизма Е.Н. Кондратьеву интере-

совал также механизм и биоэнергетика транспорта этих субстратов в клет-

ки фототрофных бактерий. Был исследован транспорт моно- и дикарбоно-

вых кислот у пурпурных серных и несерных бактерий. Показано что эти 

соединения поглощаются клетками несерных пурпурных бактерий в сим-

порте с протонами а у серных пурпурных бактерий, выделенных и солено-

водных источников, косубстратом для их транспорта являются ионы на-

трия [19-21]. 

Данный цикл исследований, включающий в себя исследование угле-

родного и серного метаболизма, был завершен к концу восьмидесятых и 

внес существенный вклад в познание мира прокариотных фототрофов. В 

1988 году по результатам этой работы была присуждена Государственная 

премия СССР. Данные, полученные в ходе этих исследований, суммирова-

ны в ряде обзоров и монографий [9-11,14-17].  
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Новые механизмы ассимиляции СО2 и углеродного метаболизма 

В последние годы жизни научные интересы Е.Н.Кондратьевой были 

сфокусированы на исследовании новых видов фототрофных бактерий. К 

ним относятся сравнительно недавно выделенные представители анокси-

генных зеленых нитчатых бактерий, объединенных в семейство 

Chloroflexaceae. Исследования, проведенные в различных лабораториях, 

показали, что типичный представитель данного семейства Chloroflexus 

aurantiacus способен к автотрофной ассимиляции бикарбоната, но не со-

держит ключевых ферментов ни одного из ранее известных механизмов 

автотрофной фиксации СO2. Это указывало на возможность функциониро-

вания неизвестного ранее пути ассимиляции бикарбоната у этого микроор-

ганизма. Исследования, результаты которого опубликованы в 1993 году [5] 

показали, что автотрофная ассимиляция СO2 у термофильной нитчатой 

зеленой бактерии Clf. auratniacus осуществляется через восстановитель-

ный цикл дикарбоновых кислот, который по своей структуре является ре-

дуцированным вариантом восстановительного цикла трикарбоновых ки-

слот. Конечным продуктом восстановительного цикла дикарбоновых ки-

слот является глиоксилат, который далее утилизируется через сериновый 

или глициновый пути использования данного субстрата [3]. В настоящее 

время проводятся исследования мезофильных видов Chloroflexus с целью 

показать, что данный путь автотрофной ассимиляции CO2 является харак-

терным признаком этих бактерий. 

При исследовании нового представителям аноксигенных нитчатых зе-

леных бактерий Osc. trichoides, выделенного и описанного сотрудниками 

Е.Н. Кондратьевой [7], было впервые показано, что зеленые бактерии спо-

собны осуществлять фиксацию СO2 через восстановительный пентозо-

фосфатный цикл. Это, как указывалось выше, дало основание для выделе-

ния представителей данного рода, ранее относившегося к семейству 

Chloroflexaceae, в новое семейство Oscillochloridaceae [8]. Данный пример 

ярко демонстрирует плодотворность широкого подхода Е.Н. Кондратье-

вой, включающего выделение новых видов бактерий из природных источ-

ников, изучение их физиологии, биохимии и филогении и характеризует еѐ 

как выдающегося ученого. 

Еленой Николаевной был заложен также ряд новых перспективных на-

правлений исследований. Реализация одного из них в настоящее время 

привела к открытию цитрамалатного цикла как нового анаплеротического 

пути ассимиляции ацетата [4]. Стимулом к началу таких исследований 

послужил известный факт, что ряд пурпурных несерных бактерий, к кото-

рым относятся такие известные виды как Rhodospirillum rubrum и 

Rhodobacter sphaeroides способны использовать ацетат в качестве единст-

венного источника углерода. В то же время глиоксилатный шунт, необхо-

димый для восполнения субстратов цикла трикарбоновых кислот, расхо-

дуемых на биосинтетические нужды клеток, у этих бактерий не функцио-
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нирует вследствие отсутствия изоцитратлиазы. Этот факт указывает на то, 

что в метаболизме этих бактерий функцию глиоксилатного шунта выпол-

няет какой-то иной анаплеротический механизм. Как показали наши ис-

следования, таковым является цитрамалатный цикл. Так же как и глиокси-

латный шунт, данный механизм, осуществляет окисление ацетата до гли-

оксилата в соответствии с уравнением: ацетат → глиоксилат + 4[Н]. Гли-

оксилат, образующийся в результате функционирования цитрамалатного 

цикла, включается в реакции цикла трикарбоновых кислот через малатсин-

тазную реакцию. Таким образом, цитрамалатный и глиоксилатный циклы 

являются аналогичными по функции и близкими по биохимической струк-

туре эволюционными вариантами решения проблемы восполнения пула 

субстратов цикла трикарбоновых кислот, расходуемых клетками на био-

синтетические цели. 

Елена Николаевна была также первой, кто начал исследование серного 

метаболизма у фототрофных бактерий. Еѐ работы по изучению метабо-

лизма сульфида, тиосульфата и серы у Tcp. roseopersicina стали классиче-

ским и до настоящего времени цитируются как пример комплексного и 

исчерпывающего решения научной проблемы в международной литерату-

ре. Полученные данные суммированы в ряде обзоров, опубликованных в 

русской и международной литературе [9-11,15]. 

Исследования фототрофных бактерий начатые Е.Н. Кондратьевой в 

Московском университете по исследованию процесса азотфиксациии у 

прокариотных фототрофов были продолжены в лаборатории биотехноло-

гии и фотосинтеза фототрофных микроорганизмов в институте фотосинте-

за и почвоведения РАН в Пущино, организованной при непосредственном 

участии Е.Н. Кондратьевой. Еѐ руководителем стал ученик Е.Н. Кондрать-

евой, доктор биологических наук И.Н. Гоготов. Лаборатория известна 

своими работами по регуляции азотфиксации, поглощению и выделению 

водорода. Впервые установлено наличие альтернативной (не содержащей 

молибдена) нитрогеназы у фототрофных бактерий Результаты работы это-

го коллектива суммированы в монографии «Молекулярный водород в ме-

таболизме микроорганизмов» [18].  

Метилотрофные бактерии 
Другим направлением исследований, начатых в Е.Н. Кондратьевой в 

семидесятые годы, было изучение метаболизма одноуглеродных соедине-

ний у метилотрофных бактерий. Эти работы по сути дела заложили фун-

дамент в развитие двух впоследствии самостоятельных научных направле-

ний. Первое из них, связанное с изучением ферментов, принимающих уча-

стие в окислении одноуглеродных соединений: метанола, формиата и 

формальдегида, стало основной темой для вновь созданной кафедры энзи-

мологии химического факультета МГУ, заведующим которой стал акаде-

мик И.В. Березин. В настоящее время руководителем этого направления 

является член корреспондент РАН С.Д. Варфоломеев. 
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Второе направление, а именно изучение физиологии и биохимии мети-

лотрофов, успешно продолжается под руководством ученика Е.Н Конд-

ратьевой, доктора биологических наук Ю.А. Троценко в Институте биохи-

мии и физиологии микроорганизмов в Пущино. В институте создана круп-

нейшая в России коллекция, содержащая более 300 видов аэробных мети-

лотрофных бактерий. С использованием методов молекулярной таксоно-

мии (ДНК-ДНК гибридизации и секвенирования 16S рДНК) установлено, 

что они представляют 12 новых таксонов (4 рода и 8 видов) метилобакте-

рий. Наиболее значительным достижением этой лаборатории является от-

крытие нового варианта рибулозомонофосфатного цикла ассимиляции 

одноуглеродных соединений с участием пирофосфатзависимой 6-

фосфофруктокиназы. Данный фермент впервые очищен и охарактеризо-

ван, его наличие является характерным хемотаксономическим признаком 

всех метанотрофов. Лаборатория активно и весьма успешно решает фун-

даментальные и биотехнологические проблемы синтеза перспективных 

биополимеров полигидроксибутирата и полигидроксивалериата с исполь-

зованием метилобакгерий. 

На кафедре микробиологии МГУ исследования Е.Н. Кондратьевой по 

изучению метилотрофных бактерий продолжаются под руководством дру-

гого еѐ ученика, доктора биологических наук, профессора А.И. Нетрусова. 

Впервые было показано, что окисление одноуглеродных субстратов осу-

ществляется через разветвленную дыхательную систему и сопряжено с 

синтезом АТФ [13]. Одна из терминальных оксидаз нечувствительна к 

действию цианида и формиата, являющегося промежуточным субстратом 

при окислении многих одноуглеродных соединений, что объясняет спо-

собность метилотрофов расти за счет окисления данных соединений. 

Таким образом, Е.Н. Кондратьева создала не только свою собственную 

научную школу, но и стояла у истоков создания в России новых научных 

центров и направлений. 
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ОБАЯНИЕ ЛИЧНОСТИ
1
 

А.И.Нетрусов 

 

Когда мне предложили написать заметку о Елене Николаевне Конд-

ратьевой, я с радостью согласился. Согласился потому, что всегда приятно 

написать о человеке, которого уважаешь и любишь. Однако написать 

кратко и убедительно о таком человеке оказалось очень трудно. Именно в 

силу нетривиальных особенностей, выделяющих человека из окружающей 

среды. Иными словами говоря – из-за неординарности его характера. 

Действительно, подавляющая часть людей несет на себе отпечаток сво-

ей профессии: ученый, например, традиционно сух, занят и, как правило, 

скучен. Актер, наоборот, весел, эмоционален. 

Однако все эти традиционные черты разлетаются в пух и прах, когда 

речь идет о Елене Николаевне. Прежде всего, она женщина, и невозможно 

представить людей, не испытавших ее обаяние. Во-вторых, Елена Никола-

евна –  блестящий микробиолог, и ее заслуги в этой области оценены выс-

шим критерием «научности» – она избрана членом-корреспондентом АН 

СССР (кстати, она единственная женщина на биологическом факультете, 

удостоенная этой чести). 

В-третьих, и это мало кто знает, за исключением, конечно, микробио-

логов, Елена Николаевна – мастер спорта СССР, судья международной 

категории, представляющий интересы советского спорта у нас в стране и 

за рубежом, двухкратный чемпион СССР по конному троеборью. 

Тем из молодых, кто хотел бы посмотреть Елену Николаевну «в деле», 

мы порекомендуем сходить в трехзальный корпус МГУ, где находится 

написанный маслом превосходный портрет, изображающий ее в момент 

преодоления сложного препятствия. 

Наконец, Елена Николаевна обнаружила блестящие организаторские 

способности на посту Президента Всесоюзного микробиологического об-

                                                 
1 «Московский университет», 11 мая 1984 г. 



 16 

щества и вице-президента Федерации европейских микробиологических 

обществ. 

А теперь – о самом главном. Елена Николаевна - достойная ученица 

академика Владимира Николаевича Шапошникова, отца технической мик-

робиологии в СССР. Через всю жизнь она пронесла лучшие черты педаго-

га Московского университета. Будучи профессором кафедры микробиоло-

гии, она воспитала целую плеяду талантливых учеников, плодотворно ра-

ботающих ныне во всех крупных научных и производственных центрах 

страны. Все это позволяет сейчас говорить о собственной научной школе 

Елены Николаевны, объединенной как научным направлением – бактери-

альный фотосинтез, так и морально-нравственным климатом, в котором 

воспитываются ее ученики и который они потом стремятся создать там, 

где работают. 

Высокая требовательность к себе, к исполнению своего гражданского 

долга и дела, любовь к профессии и доброжелательность - суть ее челове-

ческого почерка. 

Остается только поражаться, как много дано природой этой женщине и 

как много она отдает окружающим! 
 

НАШ РУКОВОДИТЕЛЬ ЕЛЕНА НИКОЛАЕВНА  

КОНДРАТЬЕВА
1
 

Е.В.Раменский, А.А.Раменская 

 

Набор на биолого-почвенный факультет университета 1954 года был 

первым, начавшим учебу в новом здании. Жизнь была прекрасна, как в 

песне: «Когда взойдешь на Ленинские горы, захватит дух от гордой высо-

ты». Чтобы взобраться на эту высоту, нужно было пройти собеседование 

для медалистов. Его проводил еще в старом здании на Моховой улыбчи-

вый Николай Сергеевич Егоров. Среди принимающих документы выделя-

лась тоненькая элегантная девушка с огромными глазами, напоминающи-

ми Мирей Матье. Как оказалось, это ее портрет, «Заслуженного мастера 

спорта, чемпиона СССР Е.Кондратьевой», украшал второй этаж холла 

трехзального спортивного корпуса. Она была написана маслом, верхом, 

берущей барьер. С годами стало понятно — это был не первый и не по-

следний барьер в жизни Елены Николаевны Кондратьевой. 

Знакомство с историческим зданием университета в центре стало не-

долгим, хотя еще школьниками доводилось бывать там на студенческом 

научном кружке кафедры микробиологии. На Горы тогда добирались от 

Калужской площади на перегруженном автобусном маршруте номер 1. 

Метро пока не провели, и нам еще предстояло мыть мраморные стены 

                                                 
1 Автотрофные микроорганизмы. К 75-летию со дня рождения академика РАН 

Е.Н.Кондратьевой. Москва, МГУ, 13-15 декабря 2000. Материалы научной международной 

конференции. М.: МАКС Пресс, 2000. С.3-6. 
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подземного вестибюля станции «Университет» и выносить строительный 

мусор. Автобус разгонялся по тогда еще Калужской улице мимо здания 

президиума Академии, мимо дома номер 33 биоотделения АН, прежде чем 

одолеть подъем по Воробьевскому шоссе вдоль кромки Воробьевых гор. У 

гранитной ограды автобус поворачивал, оставляя за спиной неприглядный 

барачно-промышленный пейзаж Лужнецкой поймы на другом берегу реки, 

и устремлялся к высотному зданию. На обустройстве стадиона в Лужниках 

нам еще тоже предстоит поработать. Ретрограды шутили: «Университет 

остался на Моховой, а здесь МГУ». 

Мы были дети войны и, в большинстве своем, вышли из советских 

коммунальных квартир, а от вей этой роскоши — от новеньких, с иголоч-

ки, зданий с вращающимися дверями, со своими бассейнами, со скорост-

ными лифтами в главном корпусе, со сверкающей свежим лаком дубовой 

мебелью и движущимися лентами досок в аудиториях до стоивших боль-

ших денег демонстрационных плакатов, выполненных хорошими профес-

сионалами, — захватывало дух, заставляя верить песне: «И куда ни пой-

дешь, всюду счастье найдешь, нам открыты все пути...» Первая экзамена-

ционная сессия поубавила эйфории. А много позже довелось задуматься, 

чего стоил стране, обескровленной войной, замечательный Университет, 

возведенный по воле генералиссимуса с использованием труда заключен-

ных. Кстати, в одном из проектов главное здание следовало увенчать его 

гигантской скульптурой. 

Вскоре стало понятно, что не все прекрасно за монументальным фаса-

дом биофака. Последняя, лысенковская, чистка факультета лишила его 

многих замечательных профессоров и преподавателей. Заведующий ка-

федрой микробиологии академик В.Н.Шапошников принадлежал к потом-

ственной старой профессуре. В отличие от своего «смежника» по этажу 

академика А.И.Опарина, возглавлявшего кафедру биохимии растений, 

Шапошников держался в стороне от сомнительной лысенковской братии. 

Он царствовал на своей кафедре, не вмешиваясь в ее повседневную жизнь. 

Исполнительная власть была в руках профессора И.Л.Работновой. Кафед-

ральная жизнь поразительно напоминала сцены из жизни Художественно-

го театра в булгаковском «Театральном романе». Владимир Николаевич 

был мэтром технической микробиологии, и в его устах определение «мор-

фолог» звучало почти ругательски. С 1950 года как физиолог-

эволюционист он был увлечен бактериальным фотосинтезом. Приводимое 

на его лекциях сравнение с фотосинтезом эукариот, когда воду в уравне-

нии фотосинтеза заменял ее аналог сероводород, впечатляло. 

Этот таинственный красно- и зеленопигментный фотосинтез изучала 

младший научный сотрудник, таинственная женщина Елена Николаевна 

Кондратьева. По сравнению, например, с химфаком, биофак был заметно 

разобщенным сообществом заметных личностей и потомков «больших 

родителей». На одном лишь нашем курсе учились Рада Никитична Аджу-
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бей-Хрущева, внук Ф.Дзержинского, сын М.Шолохова, Галина Шостако-

вич, внук А.Северцова, племянник В.Каверина Лев Киселев. Из-за краса-

вицы Евгении Завенягиной нас не забывал старшекурсник Владимир По-

знер. Но и на ярком факультетском фоне Елена Николаевна заметно выде-

лялась. 

Волейбольную сборную факультета тренировал тогда известный 

спортсмен, преподаватель кафедры зоологии позвоночных, молодой, но 

звавшийся уже по имени-отчеству Владимир Евгеньевич Соколов. Как-то 

после тренировки в трехзальном корпусе великий скептик, дипломник ка-

федры, тогда еще просто Вадим Федоров, уверенно заявил, что делать ди-

плом на нашей кафедре стоит только у Кондратьевой. Так мы и поступили. 

В комнате 310 царило согласие. Ее делили дочери расстрелянных, соответ-

ственно, красными и белыми, Елена Николаевна Кондратьева и Ирина 

Теодоровна Нетте. Если коммуниста «товарища Нетте, парохода и челове-

ка», воспетого Маяковским, обязаны были знать все школьники, то о зна-

менитом экономисте далеких времен НЭПа Николае Кондратьеве слышали 

единицы. А о том, что кандидат биологических наук и чемпион СССР — 

его дочь, думаю, никто из нас и не догадывался. Да и знания эти были не-

безопасны. Впрочем, многие годы спустя Елена Николаева говорила нам, 

что ее не преследовали. Первую большую статью о Николае Дмитриевиче 

Кондратьеве, написанную экономистом Л.И.Пияшевой, можно было про-

честь только во времена перестройки. 

Темами наших курсовых и дипломных работ была физиология 

Chlorobium и Chromatium. Техника работы с анаэробами отличалась от 

обычной, и Елене Николаевне на первых порах приходилось работать с 

нами в четыре руки. Действуя легко и быстро, она была одновременно 

очень терпелива. У нее все получалось! Она умела слушать, а ее дивный, 

неповторимый голос останется с нами навсегда. В уже написанных дипло-

мах Елена Николаевна полностью одобрила литературную часть. Ее заме-

чания были точны и предметны, а эксперимент и выводы от начала до 

конца она продиктовала заново, пользуясь короткими предложениями. Это 

был кропотливый труд. С таким руководителем нам уже никогда не при-

ходилось работать. 

Студентам тех лет, в отличие от времен студенчества Елены Николаев-

ны, когда кафедру генетики возглавлял крупный ученый Александр Сер-

геевич Серебровский, генетику заменили лысенковской пропагандой. Нам 

приходилось знакомиться с настоящей генетикой, richtig genetik, как вы-

ражались наши однокурсники из ГДР, полуподпольно, например, на круж-

ке в доме наших однокурсниц Елены и Натальи Ляпуновых, дочерей из-

вестного математика. Там в конце 1955 года состоялось первое за тридцать 

лет выступление в Москве Н.В.Тимофеева-Ресовского. Мы обсуждали с 

Еленой Николаевной переведенную с английского монографию 

С.Прескота и С.Дэна «Техническая микробиология», из которой были вы-
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брошены главы, посвященные генетике микроорганизмов. Она хорошо 

понимала, что в наших условиях исследования генетики и генома фото-

трофов придется отложить. И надолго. 

Елена Николаевна была тактична, благожелательна и сердечна. Ей бы-

ла свойственна высокая простота общения. В отличие от некоторых наду-

тых пустышек, в ней не было и тени самодовольства, высокомерия, а ведь 

ей было чем гордиться. Как можно забыть ее подарок к нашей свадьбе, 

скромно подложенный в ящик со стерильной посудой одного из нас, или 

приезд, когда мы уже давно с ней расстались, в далекое Измайлово, чтобы 

взглянуть на нашего маленького сына! Как отличалось ее поведение от 

иных именитых, согласившихся поставить свои фамилии на обложках вы-

пусков реферативного журнала. Уже академиком она постоянно на обще-

ственных началах продолжала помогать советами выпуску «Микробиоло-

гия общая» и даже отредактировала его новую рубрикацию. 

Вспоминается, что в 50-е годы ее любимым архитектором был неоклас-

сик И.Рерберг. Помимо своих любимых животных, разумеется, лошадей, 

она выделяла бульдогов. Как-то много лет спустя дома у Елены Николаев-

ны мы коснулись языковой безграмотности нашей политической «элиты». 

Она считала, что дело здесь не только в «босоногом детстве» наших руко-

водителей. «Мой отец был сыном крестьянина, но не уступал в знании 

языков выходцам из образованных классов и уже до революции стал при-

ват-доцентом. Моя мама (а Евгения Давыдовна, как и Елена Николаевна, 

владела несколькими языками) иначе не вышла бы замуж за отца. Дело в 

том, что они могут это себе позволить». 

На выпускном кафедральном вечере один из нас набрался храбрости и 

пригласил Елену Николаевну на танец. Но она исчезла, как это умели де-

лать прекрасные феи, а к нам подсел сам Владимир Николаевич Шапош-

ников и вдруг прочел, как что-то очень личное и совсем нам тогда непо-

нятное, особенно в прекрасный день начала лета, на пороге нашей новой 

жизни, строки Некрасова: 
Поздняя осень. Грачи улетели. 

Лес обнажился. Поля опустели. 

Только не сжата полоска одна, 

Грустные думы наводит она... 
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II. ИЗ СТАТЕЙ Е.Н.КОНДРАТЬЕВОЙ 
 

 

ФОТОСИНТЕЗИРУЮЩИЕ ОРГАНИЗМЫ В СВЯЗИ С ЭВОЛЮ-

ЦИЕЙ ФОТОСИНТЕЗА
1
 

 

Фотосинтез у различных организмов наряду с общими закономерно-

стями имеет ряд особенностей, позволяющих судить об определенных эта-

пах его эволюции. Основной материал дает изучение низших фотосинте-

зирующих форм, на уровне которых произошли основные изменения в 

строении фотосинтезирующего аппарата, его функциях и механизме фото-

синтеза. 

Это можно проследить, если сопоставить в различных аспектах высшие 

растения, водоросли и фотосинтезирующие бактерии. 

В настоящее время среди фотосинтезирующих организмов преоблада-

ют растения, имеющие так называемый эукариотический тип строения 

клеток [63]. Однако сохранились и более примитивные прокариотические 

формы, способные к фотосинтезу. К ним относятся сине-зеленые водорос-

ли, пурпурные и зеленые бактерии. Существование таких фотосинтези-

рующих организмов уже является одним из доказательств древнего проис-

хождения процесса фотосинтеза. 

Для всех эукариотических организмов, начиная от одноклеточных во-

дорослей и кончая высшими растениями, наряду с общим планом строения 

ядра свойствен общий характер строения других органоидных компонен-

тов клеток. К их числу принадлежит аппарат фотосинтеза — хлоропласты, 

представляющие собой обособленные структуры с двойной оболочкой и 

ламеллярным строением. Ламеллярное строение с наличием парных пла-

стинок присуще также фотрсинтезирующему аппарату сине-зеленых водо-

рослей и некоторых видов пурпурных бактерий (Rhodomicrobium vannielii, 

Rhodospirillum molischianum). Однако фотосинтезирующие структуры у 

прокариотических организмов, в отличие от хлоропластов, не отделены от 

цитоплазмы особой оболочкой и обнаруживают связи с цитоплазматиче-

ской мембраной, из которой они, видимо, образуются в результате ее ин-

вагинации [27, 44, 59, 38]. Таково, же, по всем данным, происхождение фо-

тосинтезирующих структур (хроматофоров) у других видов фотосинте-

зирующих бактерий. Однако у таких организмов, как Rhodopseudomonas 

spheroides, Rhodospirillum rubrum, в клетках не всегда обнаруживаются 

ламеллярные образования, где концентрируются пигменты, а наблюдае-

мые хроматофоры имеют характер отдельных пузырьков [32, 39]. 

                                                 
1 Биология автотрофных микроорганизмов. Труды Московского общества испытателей при-

роды. Т.XXIV. Отдел биологический. Секция гидробиологии. Редакторы: Е.Н.Кондратьева, 

М.М.Телитченко. М.: Изд-во Московского университета, 1966. C.26-37. 
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Исследование строения фотосинтезирующего аппарата зеленых бакте-

рий затрудняется крайне незначительными размерами их клеток. Тем не 

менее удалось выяснить, что пигменты зеленых бактерий сосредоточены в 

образованиях, похожих на хроматофоры пурпурных бактерий [32], или 

даже в более простых частицах (весом около 1,5 миллиона), не обнаружи-

вающих ни ламеллярного, ни везикулярного строения, но способных осу-

ществлять фотохимический процесс, в результате которого образуется 

аденозинтрифосфат (АТФ). В связи с простотой строения и состава эти 

гранулы предлагают называть даже не хроматофорами, а голохромами [38, 

39]. 

Известно, что наряду с хлорофильными пигментами и каротиноидами в 

состав голохромов зеленых бактерий входят такие переносчики электро-

нов, как цитохромы и хиноны (39]. Эти же компоненты, а также флавины, 

никотинамидаденин-динуклеотиды и ряд других ферментных систем об-

наружены в хроматофорах и хлоропластах [52, 55]. Однако только хлоро-

пласты содержат ферменты восстановительного цикла углерода. 

Таким образом, изучение строения фотосинтезирующих аппаратов раз-

личных организмов, их формирования и функций позволяет предполагать, 

что усложнение этих структур шло от образований, подобных голохромам, 

к появлению сначала везикулярных, а затем ламеллярных хроматофоров и, 

наконец, хлоропластов. Это подтверждается и тем фактом, что в состав 

хлоропластов и хроматофоров входят субъединицы (квантозомы), обла-

дающие фотохимической активностью. 

При рассмотрении пигментов фотосинтезирующих организмов обра-

щает на себя внимание тот факт, что все растения, включая сине-зеленые 

водоросли, синтезируют хлорофилл а, причем у сине-зеленых водорослей 

это единственный тип хлорофилла. Пурпурные бактерии характеризуются 

наличием особого хлорофилла (бактериохлорофилла), не встречающегося 

у растений, но близкого хлорофиллу а. Особый хлорофилл, называемый 

бактериовиридином, или хлоробиум-хлорофиллом, образуют зеленые бак-

терии. Формула этого пигмента окончательно не выяснена, но установле-

но, что в отличие от других хлорофиллов он содержит не фитол, а фарне-

зол [58]. 

В последнее время появились данные о том, что существуют несколько 

типов бактериовиридина [62, 48] и два бактериохлорофилла а и b [34]. 

Кроме того, показано, что зеленые бактерии наряду с бактериовиридином 

содержат небольшое количество пигмента, по спектру поглощения похо-

жего на бактериохлорофилл [56, 48]. Но при всем том очевидно, что пре-

вращение энергии света в химическую у всех ныне живущих фотосинтези-

рующих организмов связано с присутствием тетрапиррольных соедине-

ний, содержащих магний и имеющих много общего в своих фотохимиче-

ских свойствах [11, 30]. Возникновение таких фотосенсибилизаторов име-

ло, видимо, чрезвычайно важное значение в процессе биологической эво-
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люции. Легко представить как предшественников хлорофиллов свободные 

порфирины, давшие также начало ряду важнейших биокатализаторов, в 

первую очередь цитохромам [10, 8]. О древнем происхождении порфири-

нов говорит тот факт, что их находят в осадочных породах и нефти начи-

ная с кембрийского периода [22]. 

По предположению Граника [46], функцию хлорофилла на каких-то 

этапах эволюции могли выполнять соединения, являющиеся в настоящее 

время промежуточными продуктами на пути его биосинтеза. Однако до 

сих пор нет достоверных данных о том, что удалось получить мутанты 

водорослей или бактерий, не содержащие хлорофилла, но сохраняющие 

способность к фотосинтезу. И с другой стороны, известен мутант пурпур-

ных бактерий, у которого большая часть бактериохлорофилла быстро под-

вергается феофитинизации, но хроматофоры сохраняют фотохимическую 

активность, причем показана возможность передачи поглощенной свето-

вой энергии от феофитина к небольшой оставшейся части бактериохлоро-

филла, входящего в фотоактивный центр,  где происходит фотохимическая 

реакция [29]. Возможно, что такую же роль выполняет бактериохлорофилл 

и у зеленых бактерий [64]. Таким образом, если у растений основная роль 

в фотосинтезе принадлежит хлорофиллу, то у фотосинтезирующих бакте-

рий его место занимает бактериохлорофилл. 

Формула бактериохлорофилла такова, что легко представить его обра-

зование из хлорофилла а [46, 55]. Исследование пути биосинтеза бакте-

риохлорофилла показывает, однако, что последние продукты на пути его 

образования (вероятно, после магний-протопорфирин монометилового 

эфира) несколько отличаются от аналогичных соединений, образующихся 

при синтезе хлорофилла а [47, 50]. Еще раньше, возможно, расходятся пу-

ти биосинтеза бактериохлорофилла и бактериовиридина. Хотя в литерату-

ре указывается [47, 43], что пурпурные бактерии в некоторых условиях 

образуют соединения, похожие на феофорбиды, которые можно получить 

из бактериовиридина, но,  по последним данным, существует различие уже 

в характере свободных порфиринов, образуемых пурпурными и зелеными 

бактериями [17]. Однако все имеющиеся данные еще недостаточны для 

того, чтобы сказать определенно, какой из хлорофиллов образовался 

раньше. 

В связи с этим вопросом нельзя не отметить тот факт, что хлорофиллы 

растений и бактерий имеют определенные различия в спектрах поглоще-

ния, особенно выраженные у хлорофилла а и бактериохлорофилла. По 

сравнению с хлорофиллами растений у бактериовиридина, и особенно бак-

териохлорофилла, основные максимумы поглощения сдвинуты в длинно-

волновую область и приходятся в клетках на 800-1017 ммк. В результате 

бактерии, в первую очередь пурпурные, используют при фотосинтезе свет, 

который не поглощается растениями и нередко развиваются под густым 

покровом водорослей. Данная особенность могла иметь и имеет опреде-
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ленное значение для выживания бактерий при наличии других фотосинте-

зирующих организмов [61]. 

Наряду с существованием того или иного хлорофилла для различных 

фотосинтезирующих организмов характерно присутствие других, так на-

зываемых дополнительных, пигментов. Такими универсальными пигмен-

тами являются каротиноиды. Для сине-зеленых и некоторых красных во-

дорослей типично также образование фикобилинов. Интересно, что каро-

тиноиды, так же как хлорофилл, локализуются фотосинтезирующих струк-

турах растений и бактерий, хотя могут содержаться и в других частях рас-

тений. 

Наблюдается определенное усложнение в строении каротиноидов у 

различных групп фотосинтезирующих организмов. Наиболее простые 

ациклические каротиноиды (ликопин и его производные) синтезируют 

пурпурные бактерии. Зеленые бактерии образуют моноциклические каро-

тиноиды, близкие γ-каротину. Основными каротиноидами фотосинтези-

рующих растений являются бициклические пигменты, имеющие асиммет-

ричное или симметричное строение. Соответственно это α- и β-каротин и 

близкие им соединения [6, 49]. Наибольшее разнообразие в составе каро-

тиноидов обнаруживают пурпурные бактерии и водоросли. По мнению 

Гудвина (1962), состав каротиноидов может служить одним из показателей 

эволюции низших фотосинтезирующих организмов. Согласно этому кри-

терию, фотосинтезирующие бактерии, как и по другим признакам, оказы-

ваются ближе всего стоящими к сине-зеленым водорослям. 

Значение каротиноидов не вполне ясно. Установлено, что эти пигменты 

могут вызывать фототаксис. Только у сине-зеленых водорослей и пурпур-

ных бактерий фототаксис обусловливает также свет, поглощаемый их хло-

рофиллами [28]. Ряд данных убедительно говорит о том, что каротиноиды 

выполняют защитную функцию против фотоокисления [61]. 

Наконец, известно, что энергия света, поглощенная каротиноидами (как 

и фикобилинами), может передаваться хлорофиллу и использоваться при 

фотосинтезе [15]. 

Но присутствие каротиноидов, по крайней мере у пурпурных бактерий, 

не обязательно для фотосинтеза, так как получены мутанты этих организ-

мов, способные к нормальному фотосинтезу в анаэробных условиях [31]. 

Итог фотосинтеза у различных организмов принято выражать одним 

общим уравнением Ван Ниля: 

СО2 + 2Н2А → (СН2О) + Н2О + 2А  

с вариантом для растений: 

СО2 + 2Н2О → (СН2О) + Н2О + О2. 

Однако сейчас очевидно, что процесс фотосинтеза — более широкое 

понятие, чем усвоение углерода углекислоты за счет энергии света. Такой 

вывод позволяет сделать изучение фотосинтеза прежде всего у низших 

организмов. 
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Общим результатом поглощения энергии света различными организ-

мами следует признать мобилизацию электрона, обладающего высоким 

энергетическим потенциалом. Этот процесс, происходящий в фотосинте-

зирующих структурах растений и бактерий при участии хлорофилла, со-

провождается образованием АТФ на пути переноса электрона от хлоро-

филла через ряд промежуточных соединений. Фотофосфорилирование, 

связанное с образованием АТФ, имеет место как у растений, так и у бакте-

рий. В фотосинтетической цепи переноса электрона у различных фотосин-

тезирующих организмов, видимо, участвует ряд соединений, имеющих 

одинаковую природу, как-то: никотинамидадениндинуклеотиды, флавины, 

хиноны, цитохромы, а возможно, и другие компоненты [36, 8, 20, 65, 16]. 

Эта система не только у растений, но и у анаэробных фотосинтезирующих 

бактерий обнаруживает определенное сходство с цепью переноса электро-

на (ЦПЭ) при дыхании. Видимо, основное различие состоит в том, что ме-

сто кислорода занимает фотоокислитель, и процесс может иметь цикличе-

ский характер. 

Несомненным является тот факт, что и при дыхании и при фотосинтезе 

в переносе электрона участвуют цитохромы типа с, которые, возможно, 

непосредственно взаимодействуют с хлорофиллом. Помимо образования 

АТФ, результатом фотохимического процесса у растений является образо-

вание восстановленного никотинамидадениндинуклеотидфосфата 

(НАДФ), используемого далее для усвоения углекислоты. 

Фотосинтезирующие бактерии также образуют восстановитель, однако 

обнаруживают определенные отличия от растений. Во-первых,, показано, 

что хроматофоры пурпурных бактерий катализируют восстановление не 

НАДФ, а никотинамидадениндинуклеотид (НАД). Эту особенность инте-

ресно отметить, поскольку считают, что НАДФ возник позднее, чем НАД, 

при переходе организмов к аэробным условиям существования [19]. Как 

известно, большинство фотосинтезирующих бактерий является строгими 

анаэробами. 

Второе, что отличает бактерий, — это их способность образовывать 

НАДН2 не в результате фотохимического процесса, а в результате темно-

вых ферментативных реакций [23, 42]. Вероятно, однако, что данные орга-

низмы могут образовывать НАДН2 и в результате фотохимического про-

цесса и путь его образования определяется характером экзогенного дона-

тора водорода (электрона), его восстановительным потенциалом [37, 23]. 

Как известно, процесс фотосинтеза и рост у бактерий возможны лишь в 

том случае, если в среде имеется определенный донатор водорода, как-то: 

сероводород, тиосульфат, молекулярный водород, некоторые органиче-

ские соединения. 

Для фотосинтеза растений такие соединения не требуются. Фотосинтез 

у растений сопровождается выделением кислорода. При фотосинтезе бак-
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терий кислород не образуется. В этом две основные и, очевидно, связан-

ные между собой особенности бактериального фотосинтеза. 

Правда, известно, что некоторые водоросли могут восстанавливать уг-

лекислоту за счет использования молекулярного водорода, не образуя при 

этом кислорода [4]. Получен также мутант Scenedesmus, способный осу-

ществлять фотосинтез только в анаэробных условиях без выделения при 

этом кислорода [25]. Наконец, удается подавлять выделение кислорода 

хлоропластами с помощью n-хлорфенилдиметилмочевины, не влияя на 

другие первичные реакции фотосинтеза [23]. С другой стороны, бактерии 

ни в каких условиях кислорода не образуют. Очевидно поэтому, что по 

сравнению с бактериями другие фотосинтезирующие организмы обладают 

каким-то дополнительным механизмом в процессе фотосинтеза. 

Согласно теории Ван Ниля [67], разделяемой Гаффроном [4, 5, 40], бак-

терии, как и растения, используют при фотосинтезе для образования вос-

становителя водород (электрон) воды. Но для удаления окисленных ком-

понентов воды они нуждаются в дополнительных донаторах водорода, 

тогда как растения осуществляют этот процесс путем выделения кислоро-

да. Однако можно также предполагать, что участие при фотосинтезе воды 

как донатора водорода (электрона) является особенностью растений, при-

обретенной ими в процессе эволюции [10, 60, 1, 9, 18]. По-видимому, ис-

пользование электрона воды в фотохимическом процессе и выделение ки-

слорода при фотосинтезе оказывалось возможным в результате наличия у 

растений двух фотореакций [1, 24, 33]. 

По имеющимся данным, фотосинтезирующие бактерии осуществляют 

только одну фотореакцию [26]. 

Чем обусловлена способность растений к двум фотохимическим реак-

циям, пока неизвестно. Можно только констатировать, что этим свойст-

вом, как и способностью выделять при фотосинтезе кислород, обладают 

организмы, содержащие хлорофилл а. 

Для высших растений характерно использование при фотосинтезе в ка-

честве источника углерода углекислоты. Низшие фотосинтезирующие ор-

ганизмы, в том числе бактерии, также способны к фотовосстановлению 

углекислоты за счет использования АТФ и восстановителя, образованных 

на первых стадиях фотосинтеза. При этом пути ассимиляции углекислоты 

различными организмами имеют общие этапы. У фотосинтезирующих 

бактерий, как и у растений, усвоение углекислоты связано с функциониро-

ванием цикла, близкого или идентичного циклу Кальвина [35]. 

Но у бактерий большая часть первичных продуктов фотосинтеза обыч-

но идет на образование аминокислот, белков и других важнейших компо-

нентов клеток, тогда как у растений значительная часть этих веществ рас-

ходуется на образование углеводов, используемых далее при дыхании и 

различных процессах синтеза, вследствие чего в путях усвоения углеки-

слоты растениями и бактериями возникают определенные различия. 
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Для ряда низших фотосинтезирующих организмов, в первую очередь 

бактерий, наряду с усвоением углекислоты характерной является их спо-

собность к фотоассимиляции готовых органических соединений. Лучшими 

источниками углерода для различных представителей пурпурных бактерий 

являются ацетат и ряд органических кислот, входящих в цикл Кребса [60, 

42]. В определенных условиях органические кислоты могут полностью 

заменить пурпурным бактериям углекислоту. Способность использовать 

при фотосинтезе ацетат и ряд других органических соединений как непо-

средственные источники углерода обнаруживают зеленые бактерии [60, 9, 

7] и некоторые водоросли [57, 14]. 

Таким образом, очевидно, что углекислота является лишь одним из 

возможных источников углерода для фотосинтезирующих организмов, 

причем для некоторых фотосинтезирующих бактерий и водорослей одной 

углекислоты недостаточно, а обязательно наличие органических соедине-

ний. 

Наряду с усвоением при фотосинтезе различных источников углерода 

пурпурные и зеленые бактерии обнаруживают способность к фотоассими-

ляции молекулярного азота. Из других фотосинтезирующих организмов 

таким свойством обладают только некоторые представители сине-зеленых 

водорослей. Следовательно, способность к азотфиксации проявляют толь-

ко самые простые фотосинтезирующие формы. Интересен также тот факт, 

что процесс азотфиксации у различных фотосинтезирующих организмов, 

видимо, одинаков и по образуемым продуктам сходен с процессом азот-

фиксации у нефотосинтезирующих бактерий [3]. 

Фотосинтезирующие бактерии обладают еще одним характерным свой-

ством: при освещении в анаэробных условиях они могут не только исполь-

зовать при фотосинтезе, но и выделять молекулярный водород. 

Изучение этого явления показывает, что выделение водорода происхо-

дит в тех случаях, когда количество образовавшегося «восстановителя» и 

АТФ превышает потребность в них для конструктивных процессов в клет-

ках. Особенно легко обнаружить выделение молекулярного водорода пур-

пурными бактериями в присутствии некоторых органических соединений, 

которые через посредство трикарбонового цикла иногда могут полностью 

разлагаться до СО2 и Н2 [42]. Таким образом, данный цикл может функ-

ционировать и в анаэробных условиях без связи с дыханием. 

Кроме фотосинтезирующих бактерий, молекулярный водород выделя-

ют на свету некоторые виды водорослей, но после адаптации в атмосфере 

водорода. 

Возможность выделять и использовать при фотосинтезе молекулярный 

водород обусловлена способностью фотосинтезирующих бактерий и неко-

торых водорослей образовывать гидрогеназу. Это свойство вероятно, в 

результате перехода к аэробным условиям существования утратило боль-

шинство растений. Но если к препаратам хлоропластов добавить гидроге-
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назу других организмов, они оказываются способными выделять и погло-

щать молекулярный водород. Последний процесс связан с восстановлени-

ем НАДФ и может происходить в темноте, т.е. наблюдается переключение 

растений на бактериальный способ образования восстановителя [65]. 

Помимо гидрогеназы в обмене водорода участвует ферредоксин-

железосодержащий белок с наиболее низким окислительно-

восстановительным потенциалом (Ео рН 7,5 — 430 мв) из известных пере-

носчиков электрона. Другая функция ферредоксина у фотосинтезирующих 

организмов, видимо, состоит в переносе электрона от xлорофилла к НАДФ 

или НАД, а также непосредственному участию в ассимиляции соединений 

углерода. Ферредоксин обнаружен и у некоторых нефотосинтезирующих 

бактерий, обмен которых связан с выделением или и пользованием моле-

кулярного водорода [66]. 

Из сравнения свойств различных фотосинтезирующих организмов оче-

видно, что представители растений (в первую очередь сине-зеленые водо-

росли, занимающие особое место в растительном царстве) сохраняют спо-

собность к большинству реакций, свойственных бактериальному фотосин-

тезу. Однако не все из этих реакций имеют для растений такое же значе-

ние, как и для бактерий. В отличие от растений фотосинтезирующие бак-

терии не обнаруживают способности к переключению на «растительный» 

тип фотосинтеза. Это обстоятельство может рассматриваться как одно из 

подтверждений более раннего происхождения бактериального фотосинте-

за. 

Наряду с фотосинтезом растения дышат, т. е. располагают двумя ис-

точниками энергии. Большинство фотосинтезирующих бактерий строгие 

анаэробы, и развитие их всегда связано с присутствием света. Только не-

которые представители пурпурных бактерий (из сем. Athiorhodaceae) мо-

гут расти в темноте, окисляя органические вещества за счет кислорода. 

Недавно показано также, что отдельные представители пурпурных бакте-

рий (Rhodospirillum rubrum, Rhodopseudomonas palustris) способны расти в 

темноте, используя для окисления органических веществ в качестве акцеп-

тора электрона нитраты [52]. Однако процесс денитрификации, как и про-

цесс дыхания пурпурных бактерий резко тормозится на свету, и бактерии 

переключаются в основном на фотосинтез. 

Такая зависимость говорит о том, что у фотосинтезирующих бактерий 

нет еще достаточного разделения аппаратов дыхания и фотосинтеза. В 

клетках бактерий не обнаруживаются образования, подобные митохондри-

ям, которые имели бы свою оболочку. О характере структур, с которыми 

связаны дыхательные ферменты пурпурных бактерий, данных очень мало. 

Имеющиеся наблюдения говорят об их близкой связи с хроматофорами 

[52, 41]. Недавно на поверхности хроматофоров были обнаружены субъе-

диницы, несколько ранее открытые на кристах митохондрий, а также на 

цитоплазматических мембранах, на которых располагаются дыхательные 
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ферменты у нефотосинтезирующих бактерий [2]. Все это указывает на 

общность их происхождения. По-видимому, торможение использования 

кислорода и восстановления нитратов пурпурными бактериями при их 

освещении обусловлено тем, что в этих процессах и фотосинтезе участву-

ют какие-то общие переносчики электронов. 

Поскольку основным источником кислорода на Земле являются зеле-

ные растения, логично предположить, что дыхание возникло позднее фо-

тосинтеза. Вполне вероятно, что первыми «дышащими» формами стали 

фотосинтезирующие организмы после приобретения способности выде-

лять при фотосинтезе кислород. 

Выше уже отмечалось, что система переноса электрона, с которой со-

пряжено фотофосфорилирование у растений и бактерий, имеет общие зве-

нья с дыхательной цепочкой. 

На каком-то этапе мог произойти разрыв цепи фотосинтетического пе-

реноса электрона и включение в нее кислорода как конечного акцептора 

электрона [4]. Возможность такого пути образования дыхательной цепоч-

ки подтверждается тем фактом, что кислород влияет на процесс переноса 

электрона и фотофосфорилирование в хлоропластах [1], а также резко вы-

раженными конкурентными взаимоотношениями фотосинтеза и дыхания у 

бактерий. 

По А. И. Опарину [12, 13], первые фотосинтезирующие организмы бы-

ли анаэробными и гетеротрофами, так как в среде имелись готовые орга-

нические соединения и условия носили восстановительный характер. 

Можно полагать, что далее наряду с использованием органических соеди-

нений в процессе фотосинтеза стала усваиваться углекислота, сначала по 

типу гетеротрофной фиксации, а затем автотрофной ассимиляции. 

Такой характер обмена свойствен представителям несерных пурпурных 

бактерий, среди которых есть строгие анаэробы. С изменением условий 

среды все большее значение могла приобретать способность организмов 

строить все соединения своих клеток из углерода углекислоты. В резуль-

тате появились автотрофные формы, использующие в качестве восстано-

вителей (донаторов электронов) различные неорганические соединения с 

высоким восстановительным потенциалом. Из живущих фотосинтези-

рующих организмов такими признаками отличаются пурпурные и зеленые 

серобактерии. Но все эти организмы сохраняют способность использовать 

органические соединения и ассимилировать молекулярный азот, что также 

могло иметь значение для их выживания. 

Дальнейшим важным шагом эволюции фотосинтезирующих организ-

мов могло быть приобретение ими способности использовать в качестве 

восстановителя воду. В результате процесс фотосинтеза оказался незави-

симым от наличия органических соединений и донаторов водорода, кото-

рые находились в среде в ограниченном количестве. Такой тип фотосинте-



 29 

за, свойственный растениям, дал им большие преимущества и позволил 

занять господствующее место на Земле. 

Вначале фотосинтез, очевидно, обеспечивал все энергетические по-

требности клеток, и первичные продукты его использовались в различных 

процессах. С развитием способности к дыханию фотосинтез растений при-

обрел более специфический характер.  Основным направлением этого 

процесса стало образование запасных веществ, окисляемых далее при ды-

хании. Таким образом, у растений создалась возможность разграничения 

во времени, а затем и пространственно процессов роста и фотосинтеза. По 

мнению В.Н.Шапошникова [21], обособление этих функций явилось ос-

новной предпосылкой для дифференциации и специализации органов и 

тканей у растений. Таковым представляется направление эволюции фото-

синтеза в результате сопоставления этого процесса у растений и бактерий. 

Очевидно, что более древние черты сохраняют фотосинтезирующие 

бактерии. Подобные им организмы, возможно, существуют сейчас на дру-

гих планетах, занимая основное место среди других живых форм [68]. 

Ближе всего к фотосинтезирующим бактериям как по своей организа-

ции, так и по физиологическим свойствам стоят сине-зеленые водоросли. 

Однако все известные фотосинтезирующие организмы, даже самые 

простые, обладают достаточно сложным строением клеток, сформировав-

шейся пигментной системой и широким набором ферментов. Поэтому о 

первых этапах становления фотосинтеза больше может сказать изучение 

его в модельных системах. 
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СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ  

И ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ  

ФОТОТРОФНЫХ МИКРООРГАНИЗМОВ
1
 

 

Возникновение фотосинтеза явилось основой для одного из двух глав-

ных направлений развития жизни на Земле и привело, в конечном счете, к 

появлению высших растений, которые занимают в настоящее время доми-

нирующее место среди организмов, использующих энергию света. 

Однако до сих пор наряду с высшими растениями сохранились фото-

трофы, стоящие на более низких ступенях эволюции. Большинство из них 

относятся к микроорганизмам. Деятельность многих из таких фототрофов 

имеет существенное значение в природных условиях, особенно в водной 

среде. Некоторые фототрофные микроорганизмы представляют интерес в 

биотехнологическом плане, как продуценты биомассы, богатой белком, и 

других полезных продуктов в результате биоконверсии солнечной энер-

гии. 

Очень большое значение имело и продолжает иметь исследование фо-

тотрофных микроорганизмов для познания их организации, функциониро-

вания и эволюции фотосинтезирующего аппарата, а также ряда других 

биологических процессов фундаментального значения. Изучение различ-

ных фототрофных микроорганизмов дает возможность управления их био-

химической активностью и является предпосылкой для создания модель-

ных фотосинтезирующих систем в целях повышения эффективности ис-

пользования солнечной энергии. Таким образом, круг проблем, которые 

определяют большое внимание, предъявляемое к фототрофным микроор-

ганизмам, достаточно широк и далеко еще не исчерпан.  

Среди фототрофных микроорганизмов есть прокариоты и эукариоты. 

Прокариотные фототрофы включают следующие группы бактерий: пур-

пурные, зеленые, цианобактерии и прохлорофиты, составляющие четыре 

порядка: Rhodospirillales, Chlorobiales, Cyanobacteriales, Prochlorales [1, 7, 

11, 21, 23].К числу фототрофных эубактерий принадлежит также 

Heliobacterium chlorum [16], систематическое положение которой не со-

                                                 
1 Фототрофные микроорганизмы. Сборник научных трудов. Пущино, 1988. С.3-11. 
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всем ясно. Известны и архебактерии из числа экстремальных галлофилов 

(сем. Halobacteriaceae), способные расти в результате фотосинтеза [7, 20]. 

Эукариотные фототрофные микроорганизмы представлены многими 

видами ряда отделов водорослей таких как: Pyrrophyta, Chrysophyta, 

Bacillariophyta, Euglenophyta, Rhodophyta, Xanthphyta, Chlorophyta [2, 10]. 

Большинство фототрофных микроорганизмов одноклеточные, разной 

морфологии, часть из них образует колонии. Но известны и многоклеточ-

ные виды. Значительное разнообразие фототрофных микроорганизмов 

проявляется в составе и организации их клеток, а также физиологии и про-

цессах метаболизма. Особенно это выражено среди прокариотных фото-

трофов, предковые формы которых и приобрели, видимо, способность ис-

пользовать для своего роста энергию света. Такловыми могли быть и эу-

бактерии, и архебактерии.  

Открытие способности к фотосинтезу у архебактерий оказалось весьма 

важным для понимания того, как может происходить биоконверсия энер-

гии света. До этого считали, что к фотосинтезу способны лишь организмы, 

использующие тетрапиррольные пигменты, относящиеся к хлорофиллам. 

Исследование галобактерий показало, что есть организмы, что есть орга-

низмы, которые осуществляют фотосинтез при участии лишь каротиноид-

белкового комплекса, получившего название бактериородопсина [20]. Од-

нако основное направление эволюции фотосинтеза и соответственно фото-

трофов связано с микроорганизмами, образующими хлорофиллы [14, 16, 

18].  

Хлорофиллов известно довольно много. Особенно разнообразен их со-

став у фототрофных эубактерий. Но уже на уровне таких прокариот поя-

вились микроорганизмы (цианобактерии), синтезирующие хлорофилл а 

[2,7], т.е. пигмент, который характерен для всех фототрофных эукариот, 

начиная с водорослей и кончая высшими растениями (табл. 1). Обнаруже-

ны также прокариоты, названные прохлорофитами, которые образуют 

хлорофиллы а и b. Их относят к порядку Prochlorales [12, 23]. 

Наряду с хлорофиллами все фототрофные эубактерии и эукариоты со-

держат каротиноиды, а некоторые из них и другие пигменты (фикобили-

протеины). Но непосредственно в фотохимических реакциях они не участ-

вуют. Наибольшие различия в их составе также проявляются у прокариот 

[7, 23]. 

Все или основные компоненты фотосинтезирующего аппарата у прока-

риот располагаются либо в цитоплазматической мембране, либо во внут-

риклеточных мембранах, имеющих разную форму [8, 13, 21]. В качестве 

дополнительных компонентов у некоторых из таких фототрофов, а именно 

у зеленых бактерий и цианобактерий, имеются особые образования в виде 

хлоросом или фикобилисом, соответственно. В них находится часть пиг-

ментов, выполняющих функцию антенны. 
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Судя по данным для пурпурных бактерий, внутриклеточные фотосин-

тезирующие мембраны образуются в результате разрастания цитоплазма-

тической мембраны и могут сохранять с ней связь. Происхождение пиг-

ментсодержащих внутриклеточных мембран у цианобактерий и прохлоро-

фит не совсем ясно. В то же время, очевидно, что такие фотосинтезирую-

щие структуры, как хлоропласты, имеющие собственную оболочку, воз-

никли лишь на уровне эукариот.  

При значительном морфологическом разнообразии фотосинтезирую-

щего аппарата все организмы, образующие хлорофиллы, характеризуются 

рядом общих свойств в отношении его организации и функционирования. 

У всех таких фототрофов, наряду с пигментами, выполняющими светосо-

бирающую функцию, имеются реакционные центры, в состав которых 

входит небольшая часть хлорофилла, который непосредственно участвует 

в фотохимической реакции. Кроме того, у всех фототрофов, содержащих 

хлорофиллы, образование первого стабильного продукта фотосинтеза в 

виде АТФ связано с функционированием электронтранспортных систем. В 

состав их входят хиноны, цитохромы и некоторые другие компоненты, 

которые у разных организмов могут в той или иной степени отличаться 

[10, 13, 21, 22]. 

Образование АТФ происходит при фотосинтезе и у галобактерий. Но в 

данном случае для этого не требуется, видимо, функционирования элек-

тронтранспортной цепи, а обеспечивается участием в транслокации прото-

нов самого бактериородопсина.  

Помимо синтеза АТФ биоконверсия света разными фототрофами дает 

возможность образования ими восстановителей, необходимых для ряда 

биосинтетических процессов. Способ их образования у разных фототро-

фов различен. У пурпурных бактерии, судя по ряду данных, имеет место 

функционирование при фотосинтезе лишь циклической электронтранс-

портной цепи и образование  восстановителя (НАДН) обеспечивается об-

ратным транспортом электронов от исходного Н-донора за счет энергии 

трансмембранного электрохимического потенциала. Аналогичным обра-

зом, как считают, происходит восстановление при фотосинтезе НАД и у 

зеленых несерных бактерий [12]. 

В отличие от этого у зеленых серобактерий, по всем данным, функцио-

нирует не только циклическая, но и нециклическая электронтранспортная 

система, что дает возможность прямого восстановления при фотосинтезе и 

ферредоксина, и НАД. 

Однако и пурпурные и зеленые бактерии имеют лишь одну фотосисте-

му. Поэтому в качестве исходного донора электронов они могут использо-

вать лишь сравнительно восстановленные вещества, как то: сульфид, тио-

сульфат, серу, молекулярный водород или некоторые органические соеди-

нения, причем у разных видов возможности в данном отношении не всегда 

одинаковы [4, 7, 22]. 
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Более сложной организацией фотосинтезирующего аппарата обладают 

цианобактерии и другие фототрофы, содержащие хлорофилл а. Все такие 

организмы имеют две фотосистемы, в которые входят разные по составу 

реакционные центры. В результате этого они могут осуществлять две фо-

тохимические реакции и восстанавливать НАДФ, используяв качестве ис-

ходного донора электронов воду, при разложении которой выделяется мо-

лекулярный кислород. Но ряд цианобактерий и водорослей проявляет так-

же способность к фотосинтезу при участии одной фотосистемы без выде-

ления О2. Более того, известны цианобактерии (Oscillatoria limnetica и 

некоторые другие), которые могут расти в результате функционирования 

лишь 1-й фотосистемы, используя  в качестве донора электронов серово-

дород [21].  

Все это свидетельствует о том, что фотосинтез, при котором функцио-

нирует всего лишь одна фотосистема, а вода как донор электронов не уча-

ствует, имеет более древнее происхождение. В то же время очевидно, что 

важнейший этап в эволюции фотосинтеза, а именно превращение его из 

аноксигенного в оксигенный процесс, т.е. с выделением молекулярного 

кислорода, произошло еще на уровне прокариот. Это имело решающее 

значение не только для появления более сложно организованных фототро-

фов, но и для всего дальнейшего развития жизни на Земле [18, 25]. 

Среди фотосинтезирующих микроорганизмов есть облигатные и фа-

культативные анаэробы, а также большое число аэробов. Наряду с псих-

рофильными и мезофильными видами встречаются и термофилы.  К числу 

организмов способных расти при более высокой температуре, из фототро-

фов относятся отдельные представители зеленых несерных бактерий и 

цианобактерий. Они часто обнаруживаются в горячих источниках с темпе-

ратурой воды до 70-73 
о
С. Фототрофные микроорганизмы распространены 

в пресных и соленых водоемах. Некоторые из них растут и в наземных 

условиях. Помимо галобактерий есть и другие фототрофы, способные рас-

ти при очень высокой концентрации хлористого натрия (20% и более). 

Особенно высокую устойчивость к NaCl проявляет ряд видов пурпурных 

бактерий, относящихся к семейству Ectothiorhodospiraceae [23].  

Большинство фототрофных организмов растут в автотрофных условиях 

и ассимилируют углектслоту в результате функционирования рибулезо-

бисфосфатного цикла. Это относится не только к эукариотным, но и ко 

многим прокариотным фототрофам [7, 10, 21]. Однако следует отметить, 

что помимо фиксации углекислоты нп рибулезо-1,5-бисфосфате, разные 

фототрофы проявляют способность к использованию какой-то ее части в 

результате других реакций карбоксилирования. Наиболее разнообразны 

они у пурпурных бактерий [4]. 

Оказалось также, что у зеленых серобактерий ассимиляия углекислоты 

происходит при участии особого циклического процесса, получившего 

название восстановительного цикла трикарбоновых кислот [4, 15, 22]; ри-
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булезобисфосфатный цикл вообще не функционирует. Видимо, и зеленые 

несерные бактерии, к которым относится Chloroflexus aurantiacus, утили-

зируют углекислоту без участия рибулезобисфосфатного цикла. Но каков 

этот процесс, пока до конца не выяснено [17].  

Таким образом, сравнительные исследования различных фототрофных 

организмов показали, что хотя рибулезобисфосфатный цикл имеет очень 

широкое распространение, но это не универсальный путь ассимиляции 

углекислоты автотрофами, как довольно долго считали. Аналогичные ре-

зультаты получены в последнее время и в отношении использования СО2 

рядом хемолитоавтотрофных бактерий [14].  

Многие фототрофные микроорганизмы наряду с углекислотой могут 

ассимилировать в значительном количестве ряд органических субстратов. 

Широкие возможности в этом плане проявляют пурпурные и зеленые не-

серные бактерии [4, 6, 23]. Среди них есть виды, которые используют ор-

ганические субстраты и как основные источники углерода и как доноры 

электронов. Некоторые из пурпурных бактерий растут только на органиче-

ских средах. К числу облигатных фотогетеротрофов относится и такая не-

давно обнаруженная бактерия, как Heliobacterium chlorum [16]. Полагают, 

что это наиболее примитивная форма эубактерии, способной к фотосинте-

зу, которая сейчас существует. Галобактерии, которые можно рассматри-

вать как факультативные фототрофы, также растут в любых условиях за 

счет использования органических веществ [23].  

Наряду с этим среди фототрофов имеется значительное число видов, 

относящихся к облигатным автотрофам. Возможности использования ор-

ганических веществ у них весьма ограничены и основным источником 

углерода всегда является углекислота. К таким организмам принадлежат 

зеленые серобактерии, некоторые пурпурные серобактерии, многие циа-

нобактерии и часть водорослей [4, 10, 21]. 

Важным процессом, к которому способны многие фототрофные прока-

риоты, является фиксация молекулярного азота. Большинство азотфикси-

рующих прокариот характеризуются также способностью выделять моле-

кулярный водород. Как и азотфиксацию, выделение фототрофными бакте-

риями Н2 обычно катализирует нитрогеназа. Оба эти процесса зависят от 

наличия света или происходят в его присутствии более интенсивно [5].  

Все это свидетельствует о том, что первичные стабильные продукты 

фотосинтеза, которые у разных организмов имеют одинаковую природу, 

могут обеспечивать различные энергозависимые процессы, а не только 

ассимиляцию углекислоты, как это раньше считали.  

Некоторые фототрофные микроорганизмы растут только при наличии 

света, другие могут развиваться и в темноте, получая энергию в результате 

разных процессов. К числу фототрофов, способных расти в отсутствие 

света, относятся все галобактерии, зеленые несерные бактерии, отдельные 

представители цианобактерий и часть водорослей [1, 10, 21, 22]. Рост этих 
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организмов в темноте происходит на органических средах и зависит от 

наличия молекулярного кислорода, который используется ими как акцеп-

тор электронов при дыхании. Лишь отдельные представители галобакте-

рий и зеленых несерных бактерий растут в темноте и в анаэробных усло-

виях, но хуже, чем при наличии О2.  

Большими возможностями в отношении изменений метаболизма обла-

дают некоторые пурпурные бактерии. Среди них есть организмы, способ-

ные расти в темноте, осуществляя и брожение, и анаэробное и аэробное 

дыхание [4]. Ряд пурпурных бактерий растут в темноте не только на орга-

нических средах, но и в хемолитоавтотрофных условиях. В таких условиях 

они ассимилируют углекислоту за счет энергии, получаемой при окисле-

нии неорганических соединений серы или молекулярного водорода [4,6]. К 

числу пурпурных бактерий, которые способны к разным типам метабо-

лизма и растут как в анаэробных, так и в аэробных условиях на свету и в 

темноте, относится, например, Rhodobacter capsulatus [4].  

Обнаружены также бактерии (Erythrobacter longus, Protomonas 

extorquens), которые подобно многим пурпурным бактериям образуют 

бактериохлорофилл а. Однако их рост и при наличии света зависит не 

только от присутствия органических веществ, но и  от молекулярного ки-

слорода, поскольку основным источником энергии  для них служит аэроб-

ное дыхание [9, 19]. 

Эти данные, определение нуклеотидной последовательности 16S рРНК 

и нкоторые другие результаты исследований свидетельствуют о филогене-

тическом родстве пурпурных бактерий и ряда хемолитоавтотрофных про-

кариот, растущих в аэробных условиях [24]. Существует также гипотеза, 

согласно которой из пурпурных бактерий или близких им прокариот, спо-

собных к дыханию, могли произойти митохондрии эукариот. С другой 

стороны, полагают, что какие-то цианобактерии и прохлорофиты, расту-

щие в клетках других организмов, могли преобразоваться в хлоропласты. 

В результате такого эндосимбиоза могли появиться водоросли, т.е. фото-

трофные эукариоты, определенная группа которых дала начало высшим 

растениям [18, 21, 24]. 

Итак, исследование разных фототрофных микроорганизмов позволило 

решить многие принципиальные вопросы, касающиеся биоконверсии сол-

нечной энергии, эволюции этого процесса, а также связи фототрофов с 

другими организмами. Можно ожидать, что дальнейшее изучение фото-

трофных микроорганизмов позволит получить еще много данных, имею-

щих большое научное и практическое значение. Об этом свидетельствует 

тот факт, что лишь за последние годы открыто значительное число новых 

фототрофных микроорганизмов, обладающих весьма интересными свой-

ствами.  
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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА МИКРООРГАНИЗМОВ1 
Микроорганизмами принято называть мельчайшие живые существа, 

размеры которых меньше или немногим превышают разрешающую спо-

собность человеческого глаза (0,2 мм). Помимо применения микроскопов, 

изучение микроорганизмов связано с использованием особых методов их 

выделения из природных субстратов в виде чистых культур и выращива-

ния на стерильных средах того или иного состава. 

Число известных микроорганизмов составляет много тысяч, причем от-

крываются все новые виды. Большинство микроорганизмов в отличие от 

макроорганизмов одноклеточные, а имеющиеся многоклеточные формы 

сравнительно мало дифференцированы. Но в систематическом отношении 

микроорганизмы не представляют собой единой группы. На основании 

особенностей организации клеток, прежде всего генетического аппарата, 

они подразделяются на эукариот и прокариот. К эукариотным микроорга-

низмам относятся многие водоросли, грибы и простейшие. По строению 

клеток они не отличаются принципиально от макроорганизмов, включая 

высшие растения и животных, которые также являются эукариотами. 

                                                 
1 Промышленная микробиология. Учебн. пособие / Ред. Н.С.Егоров. - М.: ВШ, 1989. С. 27-29. 
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Для всех эукариот характерно наличие в клетках ядра, окруженного 

мембраной и содержащего набор хромосом, в которых находится ДНК, 

несущая основную генетическую информацию; распределение ДНК по 

хромосомам связано с процессом митоза. Кроме того, клетки эукариот 

имеют развитый эндоплазматический ретикулум, митохондрии (фотосин-

тезирующие формы и хлоропласты), а также другие органеллы общего 

характера. Рибосомы, находящиеся в цитоплазме, относятся к 80S-типу. У 

части эукариотных микроорганизмов наряду с вегетативным и бесполым 

размножением установлена способность к  половому процессу. 

Прокариоты, или бактерии (в последнее время эти термины обычно 

рассматриваются как равнозначные), объединяют только микроформы. 

Организация их клеток более простая, чем у эукариот. Ядро прокариот, 

называемое часто нуклеоидом, не окружено мембраной и представлено 

одной молекулой ДНК кольцевого характера. Эндоплазматический рети-

кулум, митохондрии и другие обособленные органеллы, свойственные 

эукариотам, у прокариот отсутствуют, а их функции выполняют клеточная 

мембрана и (или) внутриклеточные мембраны, которые обычно из нее об-

разуются. Рибосомы относятся к 708-типу. У эукариот такие рибосомы, а 

также ДНК, похожая на бактериальную, присутствуют лишь в митохонд-

риях и хлоропластах. Это является важным аргументом в пользу филоге-

нетического родства данных органелл с бактериями и эндосимбиотической 

гипотезы происхождения эукариот. 

Большинство бактерий, так же как водоросли и грибы, имеют ригид-

ную клеточную стенку. Но ее состав иной, чем у эукариот. Типичным 

компонентом клеточной стенки большинства прокариот, относящихся к 

эубактериям, является пептидгликан (муреин), состоящий из N-

ацетилглюкозамина и N-ацетилмурамовой кислоты. Ни у одного из эука-

риот такой полимер не обнаружен. Имеются различия в строении жгути-

ков, которые обусловливают подвижность ряда эукариот и прокариот, в 

составе липидов и некоторых других компонентов клеток. 

Размножение бактерий чаще всего происходит путем бинарного деле-

ния, реже почкованием, образованием экзоспор или другими бесполыми 

способами. У ряда бактерий установлена способность к конъюгации. Но в 

отличие от полового процесса у эукариот при этом происходит, как прави-

ло, лишь частичная передача ДНК из одной клетки в другую. 

За последние годы установлено, что среди бактерий есть виды, сущест-

венно отличающиеся от других организмов по ряду признаков. Их пред-

ложено называть архебактериями, а остальных прокариот — эубактерия-

ми. К числу архебактерий относятся метанобразующие микроорганизмы, 

галобактерии, ряд экстремальных термоацидофилов и некоторые другие 

формы. Главная особенность архебактерий выражена в последовательно-

сти нуклеотидов в 16S рРНК, об этом свидетельствует анализ олигонукле-

отидов, которые из них получают. В связи с консервативностью молекул 
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рРНК этот признак считается весьма важным для определения филогене-

тических связей различных организмов и построения естественной систе-

мы их классификации. Кроме того, архебактерии не содержат муреина в 

клеточных стенках, образуют особые липиды, в которых нет жирных ки-

слот, а также характеризуются рядом других особенностей своего состава 

и метаболизма. Некоторые исследователи считают, что архебактерии мож-

но рассматривать как отдельное царство живых существ, возникшее в ре-

зультате особой линии эволюции. 

Иногда к микроорганизмам относят и вирусы. Но чаще их рассматри-

вают как особую категорию биологических объектов, поскольку они не 

имеют клеточного строения, содержат в отличие от эукариот и прокариот 

лишь один тип нуклеиновых кислот (ДНК или РНК) и размножаются 

только в клетках хозяина, каковыми могут быть разные организмы, в том 

числе бактерии. 

Помимо вирусов, в клетках микроорганизмов могут находиться другие 

дополнительные элементы, несущие генетическую информацию. К числу 

таковых относятся плазмиды, распространенные у бактерий. Они пред-

ставляют собой небольшие кольцевые молекулы ДНК, определяющие ус-

тойчивость содержащих их штаммов к лекарственным препаратам, спо-

собность воздействовать на определенные субстраты и некоторые другие 

признаки. 

Микроорганизмам принадлежит важная роль в природных процессах, а 

также в практической деятельности человека. Объясняется это рядом при-

чин. Благодаря небольшим размерам микроорганизмы легко перемещают-

ся с токами воздуха, по воде и другими способами. Поэтому они быстро 

распространяются и встречаются в самых разных местах, включая и те, где 

другие формы жизни иногда отсутствуют. 

Важным свойством микроорганизмов является их способность к быст-

рому размножению. Известны бактерии, которые делятся каждые 30—60 

мин и даже через 8—10 мин. В результате из одной клетки массой около 

2,5∙10
-12

 г за 2—4 сут в условиях, обеспечивающих активный рост, могла 

бы образоваться биомасса порядка 10
10 т и более. В действительности это-

го не происходит, так как действуют разные ограничивающие факторы. Но 

возможности микроорганизмов к быстрому размножению намного превос-

ходят и растения и животных. 

Третье, что характеризует микроорганизмы, — это разнообразие их фи-

зиологических и биохимических свойств. В результате некоторые из них 

могут расти в так называемых экстремальных условиях, которые для 

большинства других организмов неблагоприятны или вообще не поддер-

живают рост. Особенно разнообразны по свойствам бактерии. 

Наряду с мезофилами, оптимальная температура для роста которых со-

ставляет 25—35 °С, среди микроорганизмов есть так называемые психро-

филы, некоторые из которых при температуре ниже 20 °С не растут, но 
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могут довольно быстро развиваться при температуре, близкой к нулю. Та-

кие микроорганизмы распространены в морях и океанах, в пещерах, но 

обнаруживаются и других местах, в том числе в холодильных установках. 

Значительное число микроорганизмов остаются живыми при температуре 

196°С (t жидкого азота) и даже ниже. Этим часто пользуются для их дли-

тельного хранения. С другой стороны, такие покоящиеся формы, как эн-

доспоры, образуемые рядом бактерий, у некоторых видов сохраняют спо-

собность к прорастанию после кипячения в течение 1—2 ч. У отдельных 

видов бактерий (например, Clostridium botulinum) споры не погибают при 

кратковременном повышении температуры до 160-180 °С. Известны также 

термофильные микроорганизмы, рост которых наблюдается при 60—80 °С 

и даже выше (90—110°С). Некоторые из них при температуре ниже 60—80 

°С не растут. Такие экстремальные термофилы обнаружены, например, 

среди бактерий, встречающихся в геотермальных источниках. 

Довольно много микроорганизмов проявляют значительную устойчи-

вость к высокому гидростатическому давлению, а некоторые из них даже 

лучше растут при давлении (1,0—3,5)∙10
7
 Па. Имеются и облигатно баро-

фильные формы. В природных условиях высокое давление бывает в глу-

бинах морей и океанов, в придонных слоях отдельных озер (например, 

Байкала), а также в глубинных месторождениях нефти, где встречаются 

микроорганизмы. В то же время многие микроорганизмы сохраняют жиз-

неспособность в условиях глубокого вакуума, особенно, если производить 

высушивание клеток после предварительного их замораживания. На этом 

основан такой широко известный способ хранения микроорганизмов, как 

лиофилизация. 

Некоторые микроорганизмы выдерживают высокие дозы ультрафиоле-

товой и (или) ионизирующей радиации. К таковым относится Micrococcus 

radiodurans, обнаруженный впервые в консервированном мясе, подвергну-

том воздействию γ-излучения. Констатировано также наличие радиорези-

стентных микроорганизмов в атомных реакторах. 

Рост микроорганизмов зависит от активной кислотности (рН) среды. 

Для большинства видов оптимальное значение рН близко к 7,0, т. е. благо-

приятна нейтральная среда. Однако известны и ацидофильные формы, ко-

торые не растут при рН выше 5,0—5,5. Некоторые из них являются к тому 

же термофилами. К числу типичных ацидофильных микроорганизмов от-

носится Thiobacillus ferrooxidans, встречающийся в кислых серных источ-

никах и распространенный в шахтных водах месторождений разных суль-

фидных минералов, где в значительном количестве присутствует серная 

кислота и рН иногда меньше единицы. С другой стороны, есть алкало-

фильные микроорганизмы, оптимальное значение рН среды для роста ко-

торых 10,0—11,0. Примером могут служить некоторые бактерии рода 

Bacillus, разлагающие мочевину с образованием аммиака. 
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Одним из факторов, ограничивающих рост многих микроорганизмов, 

является высокое осмотическое давление среды. Это важно учитывать при 

выборе условий их культивирования. Однако есть осмотолерантные и да-

же осмофильные виды. К ним принадлежат некоторые представители 

дрожжей и мицелиальных грибов (например, Xeromyces bisporus), рост 

которых наблюдается на средах, содержащих 20 % сахара и более. Такие 

микроорганизмы нередко обнаруживаются в сладких сиропах и варенье. 

Известны также бактерии, называемые экстремальными галофилами, 

оптимальная концентрация хлористого натрия для которых 20—25%, а 

рост их возможен и при более высоком содержании NaСl (30—32%), т.е. 

практически в насыщенном его растворе. Если же концентрация хлористо-

го натрия ниже 8-12%, то рост большинства таких бактерий, относящихся 

в основном к семейству Halobacteriaceae, не происходит, а у некоторых 

видов клетки лизируются. Значительные различия обнаруживаются в дей-

ствии на разные микроорганизмы меди, мышьяка, сурьмы, ртути и других 

тяжелых металлов. Некоторые виды и штаммы проявляют к ним большую 

чувствительность, другие способны расти при сравнительно высоком со-

держании соединений этих элементов. 

В зависимости от отношения микроорганизмов к молекулярному ки-

слороду их принято делить на облигатные аэробы, факультативные ана-

эробы, аэротолерантные анаэробы и облигатные анаэробы. Большинство 

микроорганизмов, как и макроорганизмы, являются облигатными аэроба-

ми (для роста им необходим молекулярный кислород). Отдельные виды 

могут расти даже в атмосфере чистого кислорода. Наряду с этим есть мик-

роорганизмы, которые хотя и нуждаются в наличии О2, но могут расти 

или лучше растут только при низком его содержании (2—10%). Такие 

микроорганизмы называют микроаэрофилами, а условия, которых они 

растут, микроаэробными. 

Факультативные анаэробы растут как в присутствии, так и в отсутствие 

О2. Но в зависимости от условий роста происходят изменения в их метабо-

лизме, прежде всего в энергетических процессах. Как правило, при нали-

чии молекулярного кислорода такие микроорганизмы переключаются на 

окисление субстрата с участием О2, т. е. на аэробное дыхание, поскольку 

оно более выгодно, чем получение энергии в результате анаэробных про-

цессов. Наглядным примером могут служить некоторые дрожжи, способ-

ные осуществлять в анаэробных условиях спиртовое брожение, а в аэроб-

ных полностью окисляющие в процессе дыхания сахара с образованием 

углекислоты и воды. Довольно много факультативных анаэробов и среди 

бактерий. Это Escherichia, некоторые представители рода Bacillus, 

Paracoccus denitrificans и ряд других. 

К аэротолерантным анаэробам принадлежат многие молочнокислые 

бактерии, способные расти в присутствии молекулярного кислорода, но 
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при этом их метаболизм остается таким же, как и в анаэробных условиях. 

И в том и в другом случае они осуществляют брожение. 

Облигатные анаэробы не только не нуждаются для роста в наличии мо-

лекулярного кислорода, но для многих видов он токсичен даже в ничтожно 

малой концентрации. Поэтому выделение и культивирование таких мик-

роорганизмов часто сложно. К числу строгих анаэробов относятся метано-

образующие, сульфатредуцирующие бактерии и ряд других прокариот. 

Среди эукариотных микроорганизмов облигатными анаэробами являются 

некоторые простейшие, в частности отдельные представители трихомонад. 

Обнаружены такие формы и среди грибов, но, видимо, это свойство имеет 

у эукариот вторичное происхождение — возникло в результате утраты 

способности использовать молекулярный кулярный кислород в своем ме-

таболизме. Напротив, облигатные анаэробы из числа бактерий рассматри-

ваются как наиболее древние формы жизни. 

Разнообразны возможные типы питания микроорганизмов. Часть из 

них, называемые фототрофами, как и зеленые растения, способны исполь-

зовать для роста энергию света (пурпурные и зеленые бактерии, цианобак-

терии, прохлорофиты, некоторые галобактерии и водоросли). Остальные 

микроорганизмы, носящие название хемотрофов, так же как животные и 

человек, получают энергию в результате окисления различных химических 

веществ. Среди фото- и хемотрофов известны виды, способные все соеди-

нения клеток синтезировать из углекислоты. Их называют автотрофами. 

Особенно много автотрофов среди организмов, использующих в качестве 

источника энергии свет (возможность фотосинтеза). 

Многим микроорганизмам, как и животным, необходимы для роста ор-

ганические соединения, которые используются ими в биосинтетических 

целях. Они носят название гетеротрофов. 

В случае хемотрофов окисляемый субстрат, иначе называемый доно-

ром электронов, обеспечивает получение организмом энергии и биосинте-

тические реакции восстановительного характера. У фототрофов донор 

электронов выполняет обычно только вторую функцию, поскольку источ-

ником энергии служит свет. 

Таким образом, с учетом источника энергии, донора электронов и ха-

рактера веществ, используемых в биосинтетических процессах, возмож-

ных типов питания восемь; каждый из них реализуется большим или 

меньшим числом микроорганизмов, относящихся к прокариотам. В отли-

чие от этого эукариотные микроорганизмы, как и макроорганизмы, прояв-

ляют способность либо к фотолитоавтотрофии, либо к хемоорганогетеро-

трофии. Первый тип питания присущ водорослям и высшим растениям, 

второй — грибам, животным, включая простейшие, и человеку. Другие 

типы питания, очевидно, оказались менее удачными и не явились основой 

для двух основных направлений эволюции, приведших к возникновению 

высокоорганизованных форм эукариот. В то же время сохранение у бакте-
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рий разных типов питания, видимо, имеет существенное значение для их 

выживания при наличии более совершенных форм и позволяет нередко 

расти в весьма специфических условиях. 

Кроме того, микроорганизмы в целом характеризуются способностью 

использовать гораздо больше химических веществ, чем макроорганизмы. 

Это касается прежде всего соединений углерода. Некоторые микроорга-

низмы растут на очень сложных органических средах, содержащих те или 

иные факторы роста, т. е. вещества, которые необходимы им в готовом 

виде, поскольку синтезировать их они сами не могут. Чаще всего фактора-

ми роста являются витамины, но могут быть аминокислоты, пурины, пи-

римидины и другие органические соединения. Даже отдельные виды и 

штаммы микроорганизмов, которых относят к автотрофам, обнаруживают 

такую потребность. 

Организмы, нуждающиеся в факторах роста, называют ауксотрофами с 

указанием на то, в каком или в каких конкретно сотовых соединениях они 

нуждаются. Соответственно виды и штаммы, не обнаруживающие эту по-

требность, носят название протографов. К числу микроорганизмов, прояв-

ляющих высокую требовательность к составу среды и нуждающихся в ря-

де факторов роста, относятся многие молочнокислые бактерии, а также 

представители простейших. Ауксотрофные штаммы микроорганизмов 

легко образуются в результате мутаций. 

Известны также микроорганизмы (называемые паратрофами), которые 

являются облигатными внутриклеточными паразитами. К числу таковых 

относятся риккетсии. Из-за высокой требовательности в отношении пита-

ния подбор сред для выращивания некоторых микроорганизмов является 

сложной проблемой, а часть видов на искусственных средах культивиро-

вать вообще пока не удается. Но многие микроорганизмы, даже из числа 

гетеротрофов, хорошо растут на синтетических средах, содержащих всего 

одно органическое соединение углерода, которое используется как источ-

ник энергии и в биосинтетических целях. 

Значительное число микроорганизмов способно использовать белки, 

нуклеиновые кислоты, парафины, разные углеводы, включая целлюлозу и 

другие высокомолекулярные вещества. С другой стороны, есть микроор-

ганизмы, рост которых обеспечивают такие простые органические вещест-

ва, как этанол, ацетат, гликолат и многие другие. Широко распространены 

так называемые метилотрофы, использующие в качестве источника энер-

гии и углерода метан, метанол, метилированные амины и монооксид угле-

рода, которые рост макроорганизмов не поддерживают, а многие даже 

токсичны. Наряду с использованием различных природных соединений 

углерода некоторые микроорганизмы могут воздействовать и на синтети-

ческие вещества, включая пластмассы и пестициды. 

Характерная особенность ряда бактерий — способность расти, получая 

энергию в результате окисления молекулярного водорода, сероводорода, 
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аммония, нитритов, солей двухвалентного железа и некоторых других не-

органических соединений. При этом многие из них растут в автотрофных 

условиях. Соответственно окисляемым субстратам выделяют такие группы 

хемолитоавтотрофов, как водородные, нитрифицирующие, серные бакте-

рии, железобактерии. К числу хемолитоавтотрофных микроорганизмов, 

окисляющих Н2, относятся также многие метанобразующие бактерии, от-

дельные представители ацетатобразующих, сульфат- и серувосстанавли-

вающих бактерий. 

Различные возможности проявляют микроорганизмы в отношении ис-

точников азота. Некоторые виды хорошо растут на средах с пептоном и 

другими органическими азотсодержащими соединениями, в том числе мо-

чевиной. Значительное число микроорганизмов могут ассимилировать 

нитраты и еще больше аммоний. 

Интересной и важной особенностью ряда прокариотных микроорга-

низмов является их способность фиксировать молекулярный азот. Долгое 

время считалось, что это свойство проявляется лишь у немногих видов, 

как-то у азотобактеров, отдельных представителей клостридий и фото-

трофных бактерий, а также у клубеньковых бактерий. Однако в последние 

годы показано, что способность к ассимиляции молекулярного азота рас-

пространена более широко. 

Многие микроорганизмы, как и растения, могут использовать для син-

теза серусодержащих соединений клеток сульфаты. Но некоторые виды 

способностью к ассимиляционной сульфатредукции не обладают и поэто-

му нуждаются для роста в наличии восстановленных соединений серы. 

Помимо потребности в так называемых макроэлементах, или основных 

биоэлементах, к которым относят углерод, азот, кислород, водород, фос-

фор, серу, магний, железо, калий и кальций, микроорганизмы нуждаются 

для роста в ряде других элементов, но обычно в гораздо меньшем количе-

стве. Поэтому их называют микроэлементами или минорными биоэлемен-

тами. В основном это различные металлы (цинк, медь, кобальт, никель, 

молибден, медь и ряд других), входящие в состав отдельных ферментов. 

Однако следует отметить, что потребность отдельных микроорганизмов в 

некоторых элементах может существенно различаться и зависит иногда от 

условий их роста. 

Например, потребность бактерий в молибдене существенно возрастает 

при использовании ими в качестве источника азота нитратов или молеку-

лярного азота, поскольку этот элемент входит в состав нитратредуктазы и 

нитрогеназы, т. е. ферментов, участвующих в ассимиляции клетками соот-

ветственно NO3
- и N2. Для роста бактерий, получающих энергию в резуль-

тате окисления Fе
2+

 до Fе
3+

, железо необходимо в значительно большем 

количестве, чем требуется другим организмам. 

Для многих известных микроорганизмов характерен лабильный мета-

болизм. Такая способность выражается не только и их способности ис-
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пользовать большое число разных соединений углерода, азота и других 

элементов, но нередко проявляется в переключении с одного типа питания 

на другой. Например, значительное число фототрофных микроорганизмов 

могут расти в темноте в гетеротрофных, а некоторые и в авто-трофпых 

условиях. Ряд бактерий проявляет способность и к хемолитоавтотрофии, и 

к хемоорганогетеротрофии. Такие организмы принято называть факульта-

тивными автотрофами. 

Некоторые микроорганизмы обнаруживают способность к так назы-

ваемой миксотрофии, или смешанному типу питания. Например, одновре-

менное использование в процессах биосинтеза органических веществ и 

ассимиляции углекислоты по тому же типу, как в автотрофных условиях. 

Известны также случаи, когда микроорганизмы одновременно окисляют и 

органические и неорганические субстраты. Особенно четко способность к 

миксотрофии проявляется при их культивировании в проточных условиях 

с лимитированием по разным субстратам. 

Однако ряд микроорганизмов характеризуется постоянством своих по-

требностей в питании и, соответственно, процессах метаболизма. Среди 

них есть облигатные фототрофы и облигатные хемотрофы. Известны об-

лигатные автотрофы, которые используют органические вещества в очень 

ограниченной степени и во всех условиях основным источником углерода 

для них служит углекислота. Примером могут служить многие цианобак-

терии и нитрифицирующие бактерии. Напротив, некоторым гетеротрофам 

всегда необходимы определенные органические соединения. Часть из них, 

как уже отмечалось, удается культивировать только на сложных средах, 

содержащих ряд факторов роста. К числу таковых относится, например, 

ряд молочнокислых бактерий. Но есть микроорганизмы, рост которых 

возможен на средах, содержащих очень простые органические вещества, 

например метан или метанол. Однако другие соединения углерода их за-

менить не могут. 

Изучение различных микроорганизмов значительно расширило пред-

ставление о том, в каких условиях возможно существование жизни. В ре-

зультате проведенных исследований установлен также ряд важнейших 

биохимических закономерностей. Оказалось, что многие реакции, которые 

имеют место у микроорганизмов, аналогичны таковым у растений и жи-

вотных. Это подтверждает биохимическое единство всех организмов, оби-

тающих на Земле. Вместе с тем установлено, что некоторые микроорга-

низмы имеют особенности не только в составе своих клеток, но и в тех 

процессах, которые могут осуществлять. 

Выше уже отмечалось, что только некоторые бактерии способны асси-

милировать молекулярный азот с образованием из него аммиака, который 

используется для синтеза аминокислот и других азотсодержащих веществ 

клеток. Лишь некоторые микроорганизмы могут расти, используя углево-

дороды, лигнин и ряд других соединений углерода, а также получая энер-
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гию в результате окисления ряда неорганических веществ. Это определя-

ется наличием у них особых ферментов, катализирующих реакции, к кото-

рым микроорганизмы не способны. Только среди микроорганизмов есть 

виды, способные расти в отсутствие молекулярного кислорода в результа-

те таких энергетических процессов, как различные брожения и анаэробное 

дыхание. 

До недавнего времени считали, что фотосинтез облигатно связан с на-

личием у организмов, которые его осуществляют, того или иного хлоро-

филла, представляющего собой магнийсодержащие тетрапиррольные пиг-

менты. Однако недавно установлено, что у галобактерий, способных к фо-

тосинтезу, данный процесс происходит при участии пигментбелкового 

комплекса бактериородопсина, в который входит С20-каротиноид рети-

наль. Этот комплекс очень похож на ретиналь, являющийся зрительным 

пигментом животных. 

Большинство автотрофов, включая растения и микроорганизмы, асси-

милируют углекислоту в результате действия рибулезобисфосфатного 

цикла, называемого также циклом Кальвина. Однако у фототрофных зеле-

ных серобактерий, а также у некоторых хемотрофных бактерий 

(Hydrogenobacter и Sulfolobus), как недавно установлено, функционирует 

совершенно иная система автотрофной ассимиляции углекислоты, полу-

чившая название восстановительного цикла трикарбоновых кислот. Похо-

жим путем ассимилируют углекислоту метанобразующие бактерии, но 

процесс не имеет циклического характера. Аналогичным образом, видимо, 

происходит усвоение углекислоты анаэробными бактериями, образующи-

ми ацетат, а также некоторыми другими анаэробами из числа прокариот. 

Важным результатом изучения метаболизма микроорганизмов, способ-

ных расти за счет использования метана, метанола и других С1-

соединений, более восстановленных, чем СО2, является открытие у них 

трех принципиально различных путей ассимиляции формальдегида: сери-

нового, рибулезомонофосфатного и ксилулезофосфатного циклов. Таких 

примеров, свидетельствующих о разнообразии путей ассимиляции и дис-

симиляции микроорганизмов различных соединений, можно привести 

очень много. 

Огромное значение имело и продолжает иметь изучение микроорга-

низмов для развития молекулярной биологии и генетики. Достаточно на-

помнить, что первые данные относительно роли дезоксирибонуклеиновой 

кислоты (ДНК) как носителя генетической информации были получены в 

опытах на бактериях. Достижения в области молекулярной биологии и 

генетики микроорганизмов явились основой развития генетической инже-

нерии. Изучение микроорганизмов вносит также много нового в понима-

ние биологической эволюции и представляет большой интерес в связи с 

вопросом о существовании жизни на других планетах. 
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Трудно переоценить значение микроорганизмов в круговороте веществ, 

который осуществляется в природе. В результате способности воздейство-

вать на разнообразные субстраты, нередко накапливая при этом в среде те 

или иные продукты метаболизма, и быстро расти в разных условиях, мик-

роорганизмы вызывают существенные изменения в окружающей среде. 

Они играют важнейшую роль в превращении многих веществ в почве и 

водоемах, участвуют в формировании и разрушении месторождений ряда 

полезных ископаемых, а также других природных процессах. 

Без многих процессов, которые осуществляют микроорганизмы в при-

роде, жизнь на Земле давно бы прекратилась или приняла другие формы. 

Наглядным примером значения микроорганизмов в природе является их 

активное участие в разложении азотсодержащих органических веществ в 

почве, ведущем к образованию аммония и нитратов, а также фиксация мо-

лекулярного азота, от чего зависит рост растений. 

Не меньшее значение имеет разложение микроорганизмами и безазоти-

стых полимерных соединений, прежде всего целлюлозы, которая в огром-

ных количествах образуется ежегодно растениями. В результате деятель-

ности микроорганизмов происходит также освобождение окружающей 

среды от ряда загрязняющих и ядовитых веществ, в частности пестицидов. 

Однако не все микроорганизмы и не всегда полезны. Некоторые из них, 

как известно, являются возбудителями разных заболеваний человека, жи-

вотных и растений. Не все микробиологические процессы, происходящие 

в почвах, повышают их плодородие, некоторые из них имеют обратное 

действие. При массовом развитии водорослей и ряда других микроорга-

низмов в водоемах могут происходить нежелательные изменения их ре-

жимов, а также накопление веществ, токсичных для человека и животных. 

В результате роста микроорганизмов нередко происходит порча сель-

скохозяйственной продукции, промышленных изделий и сооружений, в 

частности подземных трубопроводов и металлического оборудования в 

шахтах. Поэтому необходима работа по предупреждению таких явлений, 

наносящих существенный ущерб народному хозяйству. 

С. другой стороны, микроорганизмы давно используются человеком 

для получения некоторых продуктов питания и для других целей. Особен-

но интенсивно микробиологическая промышленность развивается в по-

следние годы. Основой для этого служит изучение свойств разных микро-

организмов, прежде всего ни физиологии, биохимии и генетики. В резуль-

тате этого установлено, что с помощью микроорганизмов можно получать 

самые разные вещества, в том числе те, которые химическим путем синте-

зировать еще не удается или такой путь более сложный и дорогой. 

Из разных микроорганизмов наиболее широкое применение имеют 

дрожжи, относящиеся к одноклеточным грибам. Отдельные производства 

основаны на использовании мицелиальных грибов. Ряд промышленных 

процессов связан с применением бактерий, принадлежащих к разным сис-
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тематическим группам. Среди них есть и анаэробы и аэробы. В меньшей 

степени используются пока водоросли и еще реже простейшие. Можно 

полагать, что в ближайшее время будут найдены новые микроорганизмы, 

представляющие практический интерес. Примером могут служить недавно 

обнаруженные термофильные анаэробы, образующие в значительном ко-

личестве уксусную кислоту и другие продукты, имеющие практическое 

значение. Использование их в производстве дает ряд преимуществ по 

сравнению с теми видами, которые нашли применение раньше. 

Важное значение для микробиологической промышленности имеет по-

лучение мутантов, способных к образованию требуемых продуктов в 

большем количестве, чем исходные штаммы. Некоторые из таких мутан-

тов, например, синтезирующих пенициллин, с успехом используют в заво-

дских условиях. В последнее время для получения штаммов микроорга-

низмов с полезными свойствами начали применять генную инженерию. 

Таким путем удалось, например, перенести гены, обусловливающие спо-

собность к азотфиксации, в бактерии, которые таким свойством не облада-

ли. В результате введения в клетки Methylophilus methylotrophus гена, от-

ветственного за синтез глутаматдегидрогеназы, повышена скорость роста 

этой бактерии, используемой в крупнотоннажном производстве белка на 

основе переработки метанола. Большим успехом является клонирование в 

клетках микроорганизмов генов, определяющих способность к синтезу 

проинсулина, интерферона и гормона роста человека. В результате появи-

лась возможность с помощью соответствующих штаммов микроорганиз-

мов получать эти ценные для медицины соединения. 

Очень важным для использования микроорганизмов в промышленно-

сти является подбор сред и условий культивирования на основе глубокого 

знания процессов метаболизма, что позволяет регулировать их биохимиче-

скую активность. Многие микробиологические производства основаны на 

использовании растущих культур соответствующих видов. Из разных спо-

собов выращивания микроорганизмов наибольшие возможности дает не-

прерывно-проточное культивирование, применение которого в производ-

ственных условиях все расширяется. 

Для получения некоторых продуктов используют суспензии клеток, а 

также клетки микроорганизмов в иммобилизованном состоянии, связан-

ные с тем или иным носителем. В таком виде они могут длительное время 

сохранять свою ферментативную активность и многократно применяться 

для синтеза ряда веществ, в частности некоторых аминокислот. Продол-

жаются также работы по совершенствованию приборов и аппаратов, ис-

пользуемых в микробиологических производствах. Таким образом, в на-

стоящее время промышленная микробиология представляет собой важную 

область биотехнологии, базирующуюся на достижениях микробиологии, 

биохимии, молекулярной биологии, генетики, математики и техники. 
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