1 ХАРАКТЕРИСТИКА МЕТАБОЛИЗМА ПРОКАРИОТ

Образ жизни прокариот состоит в постоянном воспроизводстве своей биомассы. Совокупность протекающих в клетке процессов, обеспечивающих воспроизводство биомассы, называется обменом веществ, или метаболизмом. Клеточный метаболизм складывается из двух потоков реакций: энергетического и конструктивного метаболизма. 

Энергетический метаболизм – это поток реакций, сопровождающихся мобилизацией энергии и преобразованием ее в электрохимическую (((H+) или химическую (АТФ) форму, которая затем может использоваться во всех энергозависимых процессах. Конструктивный метаболизм (биосинтезы) – поток реакций, в результате которых за счет поступающих извне веществ строится вещество клеток; это процесс, связанный с потреблением свободной энергии, запасенной в химической форме в молекулах АТФ или других богатых энергией соединений.

В микробиологической литературе для обозначения энергетических и конструктивных процессов пользуются также терминами «катаболизм» и «анаболизм», имеющими отношение к распаду или синтезу органических молекул, происходящему соответственно с выделением или потреблением свободной энергии. 
Помимо затрат на биосинтетические процессы определенная часть клеточной энергии всегда тратится на процессы поддержания жизнедеятельности. К специфическим функциям поддержания жизнедеятельности относятся: обновление клеточного материала, осмотическая работа, обеспечивающая поддержание концентрационных градиентов между клеткой и внешней средой, подвижность клетки и др. Энергию, расходующуюся на осуществление перечисленных функций, обозначают как энергию поддержания жизнедеятельности,

Энергия поддержания жизнедеятельности обычно составляет 10–20% всей энергии, расходуемой в энергозависимых процессах.

Связь между конструктивными и энергетическими процессами осуществляется по нескольким каналам:

· энергетический. Определенные реакции энергетического метаболизма поставляют энергию, необходимую для биосинтезов. 
· восстановительный. Источником восстановителя в виде водорода (электронов) служат реакции энергетического метаболизма. 
· метаболический. Промежуточные этапы или метаболиты обоих путей могут быть одинаковыми Промежуточные соединения такой природы предложено называть амфиболитами, а промежуточные реакции, одинаковые для обоих потоков,  – амфиболическими.

1.1 ФЕРМЕНТЫ МИКРООРГАНИЗМОВ
Существование микробной клетки так же, как и любого живого объекта, обусловлено каталитическим действием специфического набора ферментов. В клетках микроорганизмов обнаружены ферменты всех шести известных классов.

I Класс. Оксидоредуктазы. В классе оксидоредуктаз наиболее хорошо изучены дегидрогеназы, цитохромы, оксидазы, пероксидаза и каталаза. Эта группа ферментов катализирует окислительно-восстановительные процессы.

Дегидрогеназы катализируют реакции отрыва водорода от молекулы субстрата (окисление) и перенос его на другое вещество (восстановление). В число таких ферментов входят дегидрогеназы, содержащие в качестве активных группировок пиридиновые (НАД, НАДФ) и флавиновые (ФАД, ФМН) производные. Содержащие никотинамидадениндинуклеотид (НАД) дегидрогеназы относят к анаэробным, так как они передают оторванный от субстрата водород не на кислород, а на другие ферменты или переносчики. Дегидрогеназы, содержащие в качестве активной группировки ФАД (флавинадениндинуклеотид), переносят водород от субстратов или пиридиновых дегидрогеназ к цитохромам или непосредственно на молекулярный кислород и тогда их называют аэробными.

Цитохромы содержат атомы железа и обеспечивают протекание окислительно-восстановительных реакций в результате перехода железа из двухвалентного состояния в трехвалентное, т. е. являются переносчиками электронов. Непосредственно от цитохрома к кислороду передает электроны цитохромоксидаза. Цитохромы широко распространены в микробных клетках. Они могут переносить электроны не только на молекулярный кислород, но и на другие акцепторы электронов. У анаэробных фотосинтезирующих бактерий цитохромы участвуют в процессах переноса электронов, возбужденных светом. У строго анаэробных молочнокислых и маслянокислых бактерий эти ферменты не обнаружены.

В случае, когда водород от окисляемого субстрата непосредственно передается на молекулярный кислород, в клетке образуется пероксид водорода. Нейтрализацию этого ядовитого соединения в клетках аэробных микроорганизмов осуществляют ферменты каталаза и пероксидаза. Первый фермент катализирует расщепление пероксида водорода до воды и молекулярного кислорода, второй — катализирует также и окисление пероксидом водорода органических соединений клетки. В обоих случаях происходит разрушение пероксида водорода.

II Класс. Трансферазы. В классе трансфераз объединены ферменты, катализирующие перенос различных группировок с одной молекулы на другую. К числу таких ферментов относятся транскетолазы и трансальдолазы, катализирующие взаимопревращение сахаров, имеющих в своем составе разное количество атомов углерода за счет переноса от одного сахара к другому углеродсодержащих остатков в виде кетонных и альдегидных группировок.

Важную группу ферментов-переносчиков составляют гексокиназы, переносящие фосфорные группировки, что обеспечивает фосфорилирование сахаров — пусковые реакции утилизации углеводов.

Трансаминазы катализируют реакции переноса аминогрупп от аминокислот к кетокислотам, обеспечивая синтез необходимых клетке аминокислот.

Исключительно важную роль в процессах переноса играет кофермент А. Назван он так потому, что впервые был идентифицирован как переносчик ацильного (уксусного) радикала СН3СО — . Известно, что большая часть углеродных атомов углеводов, жирных кислот и аминокислот подвергается превращениям с помощью КоА. Активной группой кофермента А является конечная тиоловая группа — SH тиоэтаноламина. Поэтому обычно этот кофермент обозначается KoA(SH. Благодаря наличию конечных тиоловых групп кофермент А может вступать в реакцию с конечными карбоксильными группами органических кислот: 

СН3СООН + КоА(SH (( СН3СО(S–КоА.

III Класс. Гидролазы. Ферменты этого класса обеспечивают расщепление сложных соединений с одновременным присоединением воды. В зависимости от того, какие связи при этом разрываются, гидролазы делятся на несколько подклассов.

Важную роль в процессах обмена играют пептидгидролазы, воздействующие на пептидные связи.  Эти многочисленные протеолитические ферменты или протеазы, обеспечивают разложение микроорганизмами белков различного происхождения — мяса, растительного белка, молока, желатина и др. Нуклеиновые кислоты гидролизуются рибо- и дезоксирибонуклеазами.

Гидролазы, разрушающие сложноэфирные связи, составляют группу эстераз. Сюда входят липазы, катализирующие гидролиз жиров до глицерина и жирных кислот, пектинэстеразы, катализирующие расщепление пектиновых субстратов.

Гидролиз полисахаридов осуществляют в основном амилазы и целлюлазы. Благодаря их активности расщепляются такие соединения, как крахмал и целлюлоза.

IV Класс. Лиазы. Если отщепление определенных группировок от субстрата проходит без участия воды и приводит к образованию соединений с двойной связью или группировки присоединяются по месту двойной связи, то в этих реакциях участвуют ферменты лиазы.

У микроорганизмов активны декарбоксилазы, отщепляющие карбоксильную группировку от аминокислот. В углеводном обмене важную роль играет альдолаза, обеспечивающая центральную реакцию превращения углеводов — расщепление гексозы на две триозы.

V Класс. Изомеразы. В класс изомераз сведены ферменты, играющие роль катализаторов в процессе превращения органических соединений в их изомеры. Триозофосфатизомераза обеспечивает взаимопревращение триоз, образующихся при расщеплении гексоз. Есть изомеразы взаимопревращения D- и L-кето- и аминокислот. Галактозофосфатизомераза катализирует превращение галактозы в глюкозу.

VI Класс. Лигазы. Класс лигаз (синтетаз) включает ферменты, обеспечивающие реакции синтеза, сопровождаемые отщеплением остатков фосфорной кислоты от трифосфатов, например, АТФ. Благодаря этим ферментам синтезируются аминокислоты, ацетил(КоА, происходит карбоксилирование органических кислот.

В микробной клетке ферменты могут функционировать независимо друг от друга или же могут структурно объединяться в полиферментные комплексы.

Микроорганизмы обладают определенным набором ферментов. Это наследственно закрепленный генетический признак, по которому каждый микроорганизм может синтезировать только те ферменты, для которых имеются соответствующие гены. Скорость синтеза различных ферментов может меняться в зависимости от состава питательных веществ в среде выращивания микроорганизмов. Одна группа ферментов с постоянной скоростью синтезируется в клетке вне зависимое и от наличия в среде субстрата, на который распространяется их действие. Эти ферменты называются конститутивными, им принадлежит основная роль в клеточном обмене. Синтез другой группы ферментов, называемых индуцибельными, резко меняется в зависимости от состава питательной среды. Такие ферменты активно синтезируются только в том случае, если имеется субстрат, превращение которого они катализируют.

Большинство ферментов являются эндоферментами, которые осуществляют каталитические реакции внутри клетки. Но есть ферменты, в основном это гидролазы, которые выделяются клеткой в наружную среду. Такие ферменты обеспечивают внеклеточное переваривание и называются экзоферментами.
Выделение ферментов во внешнюю среду довольно широко распространено у микроорганизмов. Внеклеточные ферменты прежде всего обеспечивают клетку доступными источниками питания, т. е. превращают экзогенные субстраты в усвояемую форму. Кроме того, экзоферменты могут быть средством, с помощью которого микроб-паразит внедряется в тело хозяина, или могут иметь защитное значение, инактивируя в среде вредные для клетки вещества.

1.2 Энергетический метаболизм 
Организмы могут использовать не все виды энергии, существующей в природе. Чаще всего доступными для них являются электромагнитная энергия (свет определенной длины волны) и химическая (восстановленные химические соединения). Способностью использовать энергию света обладает группа фотосинтезирующих организмов, имеющих фоторецепторные молекулы нескольких типов (хлорофиллы, каротиноиды, фикобилипротеины). Для всех остальных организмов источниками энергии служат процессы окисления химических соединений органической и неорганической природы.

Часто энергетическими ресурсами служат биополимеры, находящиеся в окружающей среде (полисахариды, белки, нуклеиновые кислоты), а также липиды. Прежде чем быть использованными, биополимеры должны быть гидролизованы до составляющих их мономерных единиц. Образовавшиеся мономеры подвергаются в клетке дальнейшим ферментативным превращениям:

· путь Эмбдена-Мейергофа-Парнаса (гликолиз), 
· окислительный пентозофосфатный путь, 
· путь Энтнера-Дудорова,

· цикл трикарбоновых кислот (ЦТК). 
Общее для всех катаболических путей – многоступенчатость процесса окисления исходного субстрата. Соединения, способные окисляться, т. е. являющиеся источниками отрываемых электронов, называются донорами электронов. Поскольку электроны не могут существовать самостоятельно, они обязательно должны быть перенесены на молекулы, способные их воспринимать и, таким образом, восстанавливаться. Такие молекулы называются акцепторами электронов. Донором электронов не может быть предельно окисленное вещество, а их акцептором — предельно восстановленное. Таким образом, должен существовать внешний энергетический ресурс — исходный субстрат. С помощью ферментных систем организм извлекает энергию из этого субстрата в реакциях окисления, которые приводят к освобождению энергии небольшими порциями.

У прокариотов известны три способа получения энергии: 

· брожение, 

· дыхание, 

· фотосинтез. 

Таким образом, энергия, получаемая в процессах брожения, дыхания или фотосинтеза, запасается в определенных формах.

Существуют две универсальные формы энергии: энергия высокоэнергетических химических соединений (химическая) и энергия трансмембранного потенциала ионов водорода (электрохимическая).

Атф – универсальная форма химической энергии в клетке.
АТФ образуется в реакциях субстратного фосфорилирования, а также за счет энергии (( в процессе мембранзависимого фосфорилирования. 

Энергия протонного градиента связана исключительно с мембранами. Поэтому энергией в форме ((H+ могут обеспечиваться только процессы, локализованные на мембране. Таким образом, у ((H+ более узкая область приложения. В то же время использование клеткой энергии в форме ((H+ имеет определенные преимущества:  

· скорость передачи (( по мембранам значительно выше, чем скорость переноса энергии посредством диффузии АТФ в цитоплазме;

· передача энергии с помощью АТФ в межклеточном транспорте совершенно неэффективна, поэтому в данном случае используется трансмембранный градиент;
· энергия в форме ((H+ не содержится в виде определенных порций, как это имеет место в молекуле АТФ, поэтому если для энергозависимого процесса требуется меньшее количество энергии, остальная часть рассеивается в виде тепла. При использовании энергии в форме трансмембранного потенциала таких потерь не происходит;

· при использовании клеткой энергии в форме ((H+ не существует нижнего порога для его образования. Для синтеза АТФ необходима разность окислительно-восстановительных потенциалов порядка 200 мВ. Ниже этого порогового значения АТФ не может быть синтезирована. Для образования энергии в форме трансмембранного потенциала подобных ограничений нет. Поэтому энергия ((H+ может образовываться и потребляться клеткой в условиях, когда синтез АТФ невозможен.
АТФ участвует в реакциях, протекающих в цитоплазме, т е. в форме АТФ энергией обеспечиваются все процессы, протекающие в водной среде. К ним относится большинство биосинтетических реакций. Помимо этого АТФ служит источником энергии для протекания ряда мембранзависимых процессов.

Возможны такие условия, когда клетка запасает энергии больше, чем тратит. В этом случае она сталкивается с проблемой консервирования энергии. В молекулах АТФ энергия не хранится в течение длительного времени. Средняя продолжительность "жизни" молекул АТФ составляет около 1/3 с. Энергия в форме ((H+ также не может накапливаться. Движение H+ против градиента возможно только до достижения определенного уровня. Таким образом, в молекулах АТФ и в виде ((H+ энергия находится в мобильной форме, призванной обеспечивать все идущие в настоящий момент энергозависимые процессы.

Проблема консервирования энергии решена прокариотами путем синтеза восстановленных высокополимерных молекул, главным образом полисахаридов, реже липидов или полипептидов. Молекулы запасных веществ плотно упакованы в гранулах и часто окружены белковой оболочкой. В таком виде они находятся в осмотически неактивном состоянии, что очень важно для клетки.
1) Субстратное фосфорилирование

Реакции, в которых энергия, освобождающаяся на определенных этапах брожения, запасается в молекулах АТФ, получили название субстратного фосфорилирования. У прокариотов существует несколько типов богатых энергией химических соединений: ацилфосфаты, фосфоенолпируват, ацилтиоэфиры. Однако центральное место в процессах переноса химической энергии принадлежит системе АТФ. При субстратном фосфорилировании источником образования АТФ служат реакции двух типов:

Субстрат ~ Ф + АДФ ((( субстрат + АТФ;

Субстрат ~ X + АДФ + ФН ((( субстрат + Х + АТФ.

Одна из входящих в состав молекулы групп имеет высокий энергетический потенциал. Такие связи называются высокоэнергетическими, или макроэргическими. При переносе этой группы происходит разрыв связи, соединяющей ее с молекулой, что приводит к резкому уменьшению свободной энергии, заключенной в молекуле химического соединения. И наоборот, присоединение группы с высоким энергетическим потенциалом к молекуле-акцептору повышает уровень ее свободной энергии, переводя, таким образом, молекулу в активированную форму, в которой это соединение может участвовать в биосинтетических реакциях.

В процессах брожения на некоторых этапах образуются нестабильные молекулы, фосфатная группа которых содержит много свободной энергии. Эта группа с помощью соответствующего фермента (например – фосфоглицераткиназы) переносится на молекулу АДФ, что приводит к образованию АТФ. 
2) Окислительное фосфорилирование

Многие прокариоты получают энергию в процессе дыхания. Они окисляют восстановленные вещества с относительно низким окислительно-восстановительным потенциалом (E0), возникающие в реакциях промежуточного метаболизма или являющиеся исходными субстратами, например НАД·H2, сукцинат, лактат, NH3, H2S и др.

Окисление происходит в результате переноса электронов через локализованную в мембране дыхательную электронтранспортную цепь, состоящую из набора переносчиков, и приводит в большинстве случаев к восстановлению молекулярного кислорода до H2O.

Чаще всего прокариоты окисляют органические субстраты. Обнаружены также специализированные группы прокариот, способные окислять неорганические субстраты (H2, NH4+, NO2–, H2S, S0, S2O32–, Fe2+ и др.) с восстановлением O2. Наконец, прокариоты могут окислять органические и неорганические вещества с использованием в качестве конечного акцептора электронов не молекулярного кислорода, а целого ряда органических и неорганических соединений (фумарат, CO2, NO3–, S0, SО42–, S0, SО32– и др.).

В процессах дыхания и фотосинтеза освобождающаяся при переносе электронов энергия запасается первоначально в форме электрохимического трансмембранного градиента ионов водорода (((H+), т. е. имеет место превращение химической и электромагнитной энергии в электрохимическую. Последняя затем может быть использована для синтеза АТФ - процесса фосфорилирования. Оно подразделяется на два вида: 

· окислительное (АТФ образуется в процессе электронного переноса при окислении химических соединений) и 

· фотосинтетическое (синтез АТФ связан с фотосинтетическим электронным транспортом). 

2 Общая характеристика процессов брожения

Брожение – это способ получения энергии, при котором АТФ образуется в процессе анаэробного окисления органических субстратов в реакциях субстратного фосфорилирования. Брожение является наиболее примитивным и древним способом получения энергии. Процесс сформировался еще в то время, когда на Земле отсутствовал кислород.

В каждом виде брожения можно выделить две стороны: окислительную и восстановительную. Процессы окисления сводятся к отрыву электронов от определенных метаболитов с помощью ферментов (дегидрогеназ) и акцептированию их другими молекулами, образующимися из сбраживаемого субстрата. В процессе брожения, как правило, происходит расщепление углеродного скелета молекулы субстрата. 

Энергетической стороной процессов брожения является их окислительная часть, поскольку реакции, ведущие к выделению энергии, - это реакции окисления. В  результате процесса высвобождается часть свободной энергии, и происходит ее запасание в молекулах АТФ.
Примитивность процессов брожения заключается в том, что из субстрата извлекается лишь незначительная доля энергии, которая в нем содержится. Например, в процессе гомоферментативного молочнокислого брожения синтезируются 2 молекулы АТФ на 1 молекулу сброженной глюкозы; в процессе дыхания при полном окислении молекулы глюкозы образуется 38 молекул АТФ. 
Из-за низкого энергетического выхода процессов брожения для обеспечения энергией всех функций и биосинтетических процессов клетке приходится перерабатывать огромные количества субстратов.

Субстраты. Сбраживаться могут не все вещества, а только такие, которые имеют не полностью окисленные (или восстановленные) атомы углерода и поэтому способны подвергаться сопряженному процессу окисления-восстановления. В результате одна часть продуктов брожения будет более восстановленной, другая – более окисленной по сравнению с субстратом.

Круг органических соединений, которые могут сбраживаться, довольно широк. Это углеводы, спирты, органические кислоты, аминокислоты, пурины, пиримидины. Полимеры предварительно гидролизуются до мономеров.

Наиболее доступным органическим субстратом для процессов брожения являются гексозы, в частности глюкоза.

Продуктами брожений являются различные органические кислоты (молочная, масляная, уксусная, муравьиная), спирты (этиловый, бутиловый, пропиловый), ацетон, а также CO2 и H2. Обычно в процессе брожения образуется несколько продуктов. В зависимости от того, какой основной продукт накапливается в среде, различают молочнокислое, спиртовое, маслянокислое, пропионовокислое и другие виды брожений.

2.1 Гомоферментативное молочнокислое брожение

Начинается с гликолитического пути (гликолиза), фруктозодифосфатного пути, или пути Эмбдена-Мейергофа-Парнаса. 10 из 11 реакций у этих процессов идентичны.

Основными субстратами для молочнокислого брожения, служат моносахара (в первую очередь, глюкоза) и дисахара (мальтоза, лактоза). Брожения других, более сложных субстратов проходят через путь предварительного расщепления их до глюкозы или продуктов ее превращения.

Если исходным энергетическим субстратом, вовлекаемым в процесс гликолиза, служит полисахарид типа гликогена или крахмала, его использование начинается с фосфоролитического отщепления глюкозного остатка, протекающего по схеме:

(глюкоза)n + HPO42 – (( (глюкоза)n – 1 + глюкозо-1-фосфат.
Если исходный субстрат лактоза, сначала происходит ферментативное расщепление лактозы с помощью (-галактозидазы на D-галактозу и D-глюкозу. D-галактоза подвергается фосфорилированию, приводящему к образованию D-галактозо-1-фосфата, а затем глюкозо-1-фосфата.
Глюкозо-1-фосфат превращается затем в глюкозо-6-фосфат. Перемещение фосфатной группы из положения 1 в положение 6 катализируется ферментом фосфоглюкомутазой. Дальнейшее превращение глюкозо-6-фосфата одинаково независимо от исходного энергетического субстрата.

Конечный выход энергии на окислительном этапе распада глюкозы составляет 2 молекулы АТФ на 1 моль глюкозы. Помимо этого образуется 2 молекулы ПВК и 2 молекулы восстановленного переносчика (НАД-H2). 

11). Молекула ПВК – достаточно окисленное соединение и может служить акцептором электронов. В этом случае при участии фермента лактатдегидрогеназы 2 электрона переносятся с НАД-H2 на молекулу пировиноградной кислоты, что приводит к образованию молочной кислоты. Суммарно процесс можно выразить в виде следующего уравнения:

глюкоза + 2ФН + 2АДФ (( 2 молочная кислота + 2АТФ + 2H2O.

2.2 Гетероферментативное молочнокислое брожение
Начинается с пентозофосфатного пути. Этот путь позволяет использовать в качестве энергетического материала не только гексозы, но и пентозы, а также синтезировать рибозы, необходимые для построения нуклеиновых кислот и других соединений.

Способность использовать в энергетических целях этот субстрат связана с возникновением двух ферментов: фосфопентозоэпимеразы, катализирующей превращение рибулозо-5-фосфата в ксилулозо-5-фосфат, и пентозофосфокетолазы, катализирующей расщепление ксилулозо-5-фосфата на 3-ФГА и ацетилфосфат.

Конечные продукты брожения – C2- и C3-фрагменты.

3-ФГА претерпевает ряд ферментативных превращений, идентичных таковым гликолитического пути, и через пируват превращается в молочную кислоту.
Судьба двухуглеродного фрагмента различна: двухступенчатое восстановление ацетилфосфата приводит к накоплению в среде этанола; окислительный путь превращения ацетилфосфата завершается образованием уксусной кислоты.

Итак, в качестве конечных продуктов образуются молочная и уксусная кислоты, этиловый спирт, глицерин, CO2 и др. Образование уксусной кислоты из ацетилфосфата сопряжено с синтезом АТФ. Если брожение идет с образованием этанола, то выход энергии равен 1 молекуле АТФ на молекулу сброженной глюкозы; если образуется уксусная кислота, то общий энергетический баланс процесса составляет 2 молекулы АТФ на молекулу глюкозы, т. е. такой же, как при гликолизе.

Молочнокислые бактерии

Преобладание в ферментационной среде того или иного продукта зависит от вида культуры, условий культивирования и фазы развития. 
Гомоферментативное молочнокислое брожение осуществляют молочнокислые бактерии, относящиеся к родам Streptococcus и Pediococcus, а также некоторые представители рода Lactobacillus.

Гетероферментативные молочнокислые бактерии Leuconostoc mesenteroides сбраживают глюкозу в молочную кислоту, этанол и CO2.

У других гетероферментативных молочнокислых бактерий больший удельный вес занимает накопление уксусной кислоты. L. fermentum, L. brevis.
Большинство молочнокислых бактерий имеют два пути сбраживания углеводов: гликолитический и окислительный пентозофосфатный. Сбраживание гексоз, как правило, протекает по гликолитическому пути, а пентоз – по окислительному пентозофосфатному. Это имеет место у представителей L. casei, L. plantarum, L. xylosis. 
2.3 Спиртовое брожение

Процесс спиртового брожения идет по пути гликолиза до образования ПВК. Затем, в результате ее окислительного декарбоксилирования при участии ключевого фермента спиртового брожения пируватдекарбоксилазы образуется, уксусный альдегид.
Особенность реакции заключается в ее полной необратимости. 
Образовавшийся ацетальдегид становится конечным акцептором водорода и восстанавливается до этанола с участием НАД+-зависимой алкогольдегидрогеназы. 

В итоге из 1 молекулы гексозы образуются 2 молекулы этилового спирта и 2 молекулы углекислоты. Сбраживание 1 молекулы глюкозы приводит к образованию 2 молекул АТФ. 
В условиях свободного доступа кислорода воздуха процесс спиртового брожения ингибируется и активируется дыхание – «эффект Пастера». 

Формы брожения по Нейбергу
К. Нойберг обнаружил, что в зависимости от условий процесс спиртового брожения может идти с образованием продуктов, которые в норме не образуются. Если к дрожжам, сбраживающим глюкозу, добавить бисульфит, то основным продуктом брожения будет глицерин. Оказалось, что бисульфит образует комплекс с ацетальдегидом, и последний не может больше функционировать как акцептор электронов:


Следствием этого является передача электронов от НАД-H2 на фосфодиоксиацетон, восстановление его до 3-фосфоглицерина и дефосфорилирование, приводящее к образованию глицерина. Кроме глицерина в среде происходит накопление ацетальдегида (в комплексе с бисульфитом), этанола и CO2, но образование последних двух продуктов подавлено. Когда брожение идет в присутствии бисульфита, энергетический выход процесса в два раза меньше по сравнению с нормальным спиртовым брожением, поскольку одна триоза не подвергается окислению, а восстанавливается до молекулы глицерина.

Спиртовое брожение протекает обычно при pH 3-6. Если его проводить в щелочной среде, например в присутствии NaHCO3 или Na2HPO4, также происходит накопление в сбраживаемом растворе глицерина. Оказалось, что в щелочных условиях ацетальдегид не может акцептировать электроны, поскольку в этих условиях он участвует в реакции дисмутации с образованием уксусной кислоты и этилового спирта. Акцептором электронов, как и в предыдущем случае, служит фосфодиоксиацетон.

Микроорганизмы, осуществляющие спиртовое брожение

Спиртовое брожение распространено среди бактерий и дрожжевых грибов. В анаэробных условиях у высших растений также отмечено накопление этилового спирта.

Дрожжи: Saccharomyces, бактерии: Sarcina ventriculi, Erwinia amylovora, Zymomonas mobilis (используют в Мексике для получения национального спиртного напитка "пульке").
2.4 Маслянокислое брожение

Новое в маслянокислом брожении – возникновение реакций конденсации типа 

С2 + С2 ( С4,

в результате чего образуется С4-акцепторная кислота. В качестве конечных продуктов в процессе брожения возникают соединения различной степени восстановленности. Характерным продуктом брожения является масляная кислота. Осуществляют такой тип брожения многие бактерии, относящиеся к роду Clostridium. Они сбраживают сахара с образованием масляной и уксусной кислот, CO2 и H2.
Превращение глюкозы до пирувата осуществляется по гликолитическому пути. 

Следующая реакция (ключевая) – разложение пирувата до ацетил-КоА и CO2.

Путь, ведущий к синтезу масляной кислоты, начинается с реакции конденсации двух молекул ацетил-КоА. Он не связан с получением клеткой энергии (восстановительный), функция – акцептирование водорода, образовавшегося в процессе гликолиза.

В связи с этим особо важное значение приобретает превращение ацетил-КоА, ведущее к синтезу ацетата, поскольку именно с этим путем связано дополнительное получение энергии в процессе маслянокислого брожения (при этом синтезируется молекула АТФ). 

Основным источником выделяемых при брожении газообразных продуктов (CO2 и H2) служит реакция окислительного декарбоксилирования пирувата. У клостридиев описаны и другие пути образования молекулярного водорода. 

Выведение уравнения маслянокислого брожения и определение его энергетического выхода затруднительно из-за лабильности процесса, состоящего из двух основных ответвлений: одного – окислительного, ведущего к образованию ацетата и АТФ, другого – восстановительного. Количественное соотношение между обоими ответвлениями зависит от многих внешних факторов (состав среды, стадия роста и др.).

Расчеты показали, что в целом на 1 моль сбраживаемой глюкозы в маслянокислом брожении образуется 3,3 моля АТФ. Это наиболее высокий энергетический выход брожения, т. е. получения энергии за счет субстратного фосфорилирования, из всех рассмотренных выше типов брожений.

Некоторые клостридии (C. acetobutylicum, C. bejerinckii, C. cellobioparum и др.) при сбраживании сахаров наряду с кислотами накапливают в среде нейтральные продукты (бутиловый, изопропиловый, этиловый спирты, ацетон). Это дало основание выделить как вариант маслянокислого брожения ацетонобутиловое брожение. 

У клостридиев, осуществляющих ацетонобутиловое брожение, образование масляной кислоты происходит на первом этапе брожения. По мере подкисления среды (до pH ниже 5) и повышения в ней концентрации жирных кислот индуцируется синтез ферментов, приводящих к накоплению нейтральных продуктов, в первую очередь н-бутанола и ацетона. 

Физиологический смысл накопления в среде н-бутанола, этанола и ацетона, заключается в образовании конечных продуктов нейтрального характера. Некоторые клостридии выработали механизм борьбы с нарастающей кислотностью, который начинает функционировать при низком pH среды и приводит к появлению перечисленных выше нейтральных продуктов. 

Изучение физиологии группы клостридиев, осуществляющих ацетонобутиловое брожение, привело к открытию В. Н. Шапошниковым явления двухфазности этого процесса, которое позднее было обнаружено в большинстве типов брожений, характеризующихся сложным набором конечных продуктов. Вначале, когда имеет место активный рост культуры, сопровождающийся интенсивными биосинтетическими процессами, происходит значительный отток образующегося при брожении восстановителя для конструктивных целей. Это сопровождается преобладающим синтезом более окисленных конечных продуктов брожения (I фаза). При затухании роста и переходе культуры в стационарное состояние уменьшается потребность в восстановителе для конструктивных целей. Последнее приводит к большему его использованию в энергетических процессах и, следовательно, к образованию более восстановленных конечных продуктов брожения (II фаза).

Анаэробные процессы в природе

В природе есть много мест с полным или почти полным отсутствием молекулярного кислорода. Это глубокие слои воды, почвы, илы морей и континентальных водоемов. Особую экологическую нишу для развития анаэробов представляют рубец и кишечник животных и человека. Облигатно анаэробный способ существования широко распространен среди бактерий. 

3 Дыхание

Дыхание – это энергодающий процесс, в ходе которого органические или неорганические соединения служат донорами электронов, а акцепторами электронов служат неорганические соединения. Обычно конечным акцептором электронов служит молекулярный кислород. Однако при анаэробном дыхании в качестве конечного акцептора выступают сульфаты, нитраты и карбонаты.

Изменение свободной энергии при полном окислении какого-либо органического соединения гораздо больше, чем при его сбраживании. У микроорганизмов, использующих в энергетических процессах кислород, превращения начинаются с тех же реакций, которые характерны для анаэробов. Но пируват, образовавшийся по одному из путей, не используется в качестве конечного акцептора водорода, а подвергается дальнейшему окислению с выделением значительного количества энергии. 

Пируват занимает центральное положение в промежуточном метаболизме. У большинства аэробов он подвергается действию ферментного комплекса пируват-дегидрогеназы, включающего три фермента, которые осуществляют:

· декарбоксилирование, 
· дегидрирование с переносом водорода на НАД,
· присоединение ацетильной группы и образование ацетил-КоА. 
Так происходит окислительное декарбоксилирование пирувата до ацетил-КоА.

CH3-CO-COOH + КоA-SH + НАД+ (( CH3-CO~S-КоA + НАД-H2 + CO2
Дальнейшее превращение ацетил-КоА происходит в цикле лимонной кислоты или, по имени открывшего ученого, цикле Кребса. 
3.1 Цикл трикарбоновых кислот
ЦТК имеет двоякое назначение. Основная функция его заключается в полном окислении вовлекаемого в него органического субстрата и отщеплении водорода. Другая функция цикла – снабжение клетки предшественниками для биосинтетических процессов. Исходным субстратом ЦТК служит ацетил-КоА, образующийся при окислительном декарбоксилировании пирувата. В дальнейшем осуществляется серия последовательно протекающих реакций взаимопревращения ди- и трикарбоновых кислот.
В результате одного оборота цикла происходят 2 декарбоксилирования, 4 дегидрирования и 1 фосфорилирование. Итогом 2 декарбоксилирований является выведение из цикла 2 атомов углерода (2 молекулы CO2), т. е. ровно столько, сколько его поступило в виде ацетильной группы. В результате 4 дегидрировании образуются 3 молекулы НАД-H2 и 1 молекула ФАД-H2. В результате фосфорелирования образуется 1 молекула АТФ. Как можно видеть, в процессе описанных выше превращений весь водород оказывается на определенных переносчиках и задача теперь – передать его через другие переносчики на молекулярный кислород.

3.2 Неполное окисление

В процессе дыхания органические соединения обычно полностью окисляются до СО2. Однако некоторые бактерии, в частности уксуснокислые бактерии, лишь частично окисляют субстраты. 

Уксуснокислые бактерии, выделенные в роды Gluconobacter и Acetobacter, могут получать энергию, осуществляя неполное окисление ряда органических соединений. 

Круг окисляемых соединений различен для разных представителей, входящих в эту группу. Характерная особенность этих бактерий – способность окислять этиловый спирт в уксусную кислоту, давшая название всей группе в целом.

Дальнейшая судьба полученных в результате неполного окисления продуктов различна. Некоторые уксуснокислые бактерии не способны к последующим превращениям образовавшихся соединений, и их окислительные способности, следовательно, весьма ограничены. Эти бактерии, объединенные в род Gluconobacter (единственный вид G. oxydans), глюкозу окисляют до глюконовой кислоты, этанол – только до ацетата, который дальше не может ими окисляться из-за отсутствия замкнутого ЦТК.

Вторую группу составляют бактерии, способные к полному окислению органических субстратов до CO2 и H2O. Бактерии этой группы объединены в род Acetobacter, типичным представителем которого является A. peroxydans.
Неполное окисление сахаров осуществляют и грибы. При наличии высоких концентраций субстрата в лабораторных или производственных условиях или крайних значениях рН, а также с изменением содержания в среде какого-либо микроэлемента грибы могут окислять сахар с образованием большого разнообразия продуктов – молочной кислоты, фумаровой, янтарной, яблочной, муравьиной, уксусной, щавелевой, глюконовой. Например, Aspergillus niger превращает до 60 % глюкозы в лимонную кислоту, что используется в микробиологической промышленности.

Органические кислоты, выделяемые грибами, образуются либо непосредственно в реакциях цикла Кребса, либо путем преобразования кислот этого цикла. При недостатке энергетического материала продукты неполного окисления используются этими же организмами как субстрат для дыхания и полностью окисляются до СО2 и Н2О. 

Электроны от окисляемых субстратов поступают в дыхательную цепь и далее через систему переносчиков передаются на O2, служащий конечным акцептором электронов. 

3.3 Дыхательная цепь
В то время как большинство анаэробных организмов способно синтезировать АТФ только путем субстратного фосфорелирования, аэробы могут осуществлять более эффективную регенерацию АТФ. Они обладают особым аппаратом: 
· дыхательной (электрон-транспортной) цепью и 
· ферментом АТФ-синтазой.

Обе системы у прокариотов находятся в плазматической мембране, у эукариотов – во внутренней мембране митохондрий. 

Отданные субстратами протоны и электроны переносятся на плазматическую мембрану или на внутреннюю мембрану митохондрий. Через мембрану они транспортируются таким образом, что между внутренней и внешней сторонами мембраны создается электрохимический градиент с положительным потенциалом снаружи и отрицательным внутри. Этот перепад заряда служит движущей силой для регенерации АТФ. В процессе синтеза АТФ протоны переходят обратно с наружной стороны мембраны на внутреннюю. Синтез АТФ за счет энергии транспорта электронов через мембрану называют окислительным фосфорилированием или фосфорилированием в дыхательной цепи. 

Электроны с восстановленных переносчиков (НАД-H2, НАДФ-H2, ФАД-H2), образующихся при функционировании ЦТК или окислительного пентозофосфатного цикла, поступают в дыхательную цепь, где проходят через ряд этапов, опускаясь постепенно на все более низкие энергетические уровни, и акцептируются соединением, служащим конечным акцептором электронов. 

Компоненты дыхательной цепи погружены в двойной липидный слой. 
НАД(Ф)-зависимые дегидрогеназы катализируют отрыв водорода от молекул различных субстратов и передают его на стартовый переносчик дыхательной цепи – НАД(Ф)-H2-дегидрогеназу. Акцептором водорода от НАД(Ф)-H2 являются флавиновые дегидрогеназы (ФАД). Они могут быть локализованными в мембране (например, сукцинатдегидрогеназа) или существовать в растворимой форме (ацетил-КоА-дегидрогеназы жирных кислот). Водород с них поступает в дыхательную цепь на уровне хинонов (Наиболее распространен убихинон – Q, функционирующий в дыхательной цепи на участке между флавопротеинами и цитохромами). 

До кофермента Q осуществляется перенос атомов водорода. Далее, стоящий первым в цепи цитохром отрывает электрон от атома водорода и передает на систему цитохромов. Протоны в дальнейшем транспорте по дыхательной цепи не принимают участия и выделяются в среду.

В митохондриях обнаружено пять цитохромов (b, c, c1, a, a3), различающихся между собой спектрами поглощения и окислительно-восстановительными потенциалами. По цепочке цитохромов, набор которых специфичен для каждого вида микроорганизмов, электроны передаются на конечный цитохром (a + a3), называемый цитохромоксидазой. Последний передает электроны на молекулярный кислород с образованием ионов О2–. 
Выделенные в среду протоны водорода связываются с ионами О2– с образованием воды. 
Таким образом, в результате полного расщепления глюкозы в клетке аэробов выделяется в среду углекислый газ и вода. Содержащийся в конечных продуктах кислород имеет различное происхождение – в состав образующейся воды входит кислород воздуха, в состав углекислого газа – кислород окисляемого субстрата или кислород воды.

Система переноса построена таким образом, что происходит постепенное выделение энергии, заключенной в электроне, в результате чего максимально в трех местах выделяется энергия в количестве, достаточном для образования АТФ.

Первое место образования АТФ находится между НАДН2 и ФАД+, второе – на уровне цитохрома с и третье – на конечном этапе дыхательной цепи. 

При окислении янтарной кислоты, водород которой переносится на сукцинатдегидрогеназу и далее на убихинон, возможны только 2 фосфорилирования, так как при этом выпадает участок дыхательной цепи, где локализован первый генератор ((H+. Таким образом, место включения электронов от разных субстратов в цепь их дальнейшего транспорта определяет число синтезируемых молекул АТФ.

Теперь можно подвести итог тому, каков энергетический выход при окислении молекулы глюкозы: 
полное окисление 1 молекулы глюкозы в максимальном варианте 
гликолиз ( ЦТК ( дыхательная цепь

приводит к образованию 38 молекул АТФ.

Ингибиторы дыхательной цепи

Обнаружены ингибиторы, специфически действующие на определенные участки дыхательной цепи. Амитал и ротенон блокируют перенос электронов на участке до цитохрома b, действуя предположительно на НАД(Ф)-H2-дегидрогеназу. Антимицин А (антибиотик, продуцируемый Streptomyces) подавляет перенос электронов от цитохрома b к цитохрому c1. Цианид, окись углерода и азид блокируют конечный этап переноса электронов от цитохромов a + a3 на молекулярный кислород, ингибируя цитохромоксидазу. 

3.4 Анаэробное дыхание

Помимо O2 некоторые бактерий могутиспользовать в качестве конечного акцептора электронов другие органические или неорганические соединения. Этот процесс получил название анаэробного дыхания. Иные, нежели O2, акцепторы электронов могут использоваться в этом качестве только в отсутствие молекулярного кислорода в среде или же последний вообще не может служить акцептором электронов. В зависимости от этого эубактерий, осуществляющие анаэробное дыхание, относятся к факультативным или облигатным анаэробам. Донорами электронов у них могут служить органические или неорганические соединения.

Типы анаэробного дыхания у эубактерий*

	Энергетический процесс
	Конечный акцептор электронов
	Продукты восстановления

	Нитратное дыхание и денитрификация
	NO3–, NO2–
	NO2–, NO, N2O, N2

	Сульфатное и серное дыхание
	SO42–, S0
	H2S

	Карбонатное дыхание
	CO2
	ацетат

	Фумаратное дыхание
	фумарат
	сукцинат


* Описаны анаэробные бактерии, способные окислять органические соединения, используя в качестве конечного акцептора электронов Fe3+ или Mn4+.

Диссимиляционная нитратредукция (нитратредуктаза). Происходят в анаэробных условиях и в присутствии субстратов. Осуществляется бактериями родов Pseudomonas, Bacillus, Paracoccus, Thiobacillus.
Нитратное дыхание отличается от нитрификации тем, что в этом процессе функционирует только первая стадия: образование нитрита, который может накапливаться в культуральной жидкости. Осуществляется бактериями кишечной группы (Enterobacter, Escherichia) и др.

Диссимиляционная сульфатредукция (сульфатредуктаза). Осуществляется сульфатредуцирующими бактериями (Desulfotomaculum, Desulfovibrio и др.). В природе они встречаются в сероводородном иле.

Карбонатное дыхание. Осуществляют ацетогенные бактерии (Clostridium aceticum, Acetobacterium woodii). Автотрофы, способны к росту в присутствии водорода (окисляют) и углекислого газа.
Фумаратное дыхание широко распространено у гетеротрофов. Добавление фумарата вызывает бурный рост и повышает выход биомассы, а значит, делает возможной эффективную регенерацию АТФ. Обнаружено у энтеробактерий, Vibrio, Bacteroides и пропионовых бактерий.
У микроорганизмов существует большое разнообразие в составе дыхательной цепи: 
· могут отсутствовать некоторые цитохромы; 
· цепь может быть разветвленной или укороченной; 
· донорами электронов могут служить органические и неорганические соединения.

· конечными акцепторами электронов могут быть органические или неорганические соединения (анаэробное дыхание);
· в анаэробных дыхательных цепях цитохромоксидазы заменены соответствующими редуктазами.

Это позволяет сделать вывод о том, что дыхательные цепи бактерий весьма существенно отличаются от аналогичной системы, функционирующей в эукариотных клетках. Они менее стабильны по составу и значительно менее эффективны энергетически.
4 БАКТЕРИАЛЬНЫЙ ФОТОСИНТЕЗ

Фотосинтез – это способ образования АТФ, где в качестве источника энергии используется свет. АТФ образуется при переносе энергии света, поглощенного фотосинтетической пигментной системой, фотофосфорилировании. Его механизм аналогичен окислительному фосфорилированию, АТФ образуется при прохождении электронов по цепи переносчиков.

Фотосинтез осуществляется разными группами бактерий: пурпурными и зелеными бактериями (серными и несерными), гелиобактериями, цианобактериями и прохлорофитами.

Способность организмов существовать за счет энергии света в первую очередь связана с наличием у них специфических фоторецепторных молекул-пигментов. Набор пигментов характерен и постоянен для определенных трупп фотосинтезирующих эубактерий. Соотношения между отдельными пигментами колеблются в зависимости от вида и условий культивирования. В целом фотосинтетические пигменты эубактерий обеспечивают поглощение света с длиной волны в области 300-1100 нм.

Все фотосинтетические пигменты относятся к двум химическим классам соединений: 

1) пигменты, в основе которых лежит тетрапиррольная структура (хлорофиллы, фикобилипротеины); 

2) пигменты, основу которых составляют длинные полиизопреноидные цепи (каротиноиды). 

Особенность химического строения молекул всех фотосинтетических пигментов состоит в наличии системы сопряженных двойных связей (двойные связи, чередующиеся с простыми:

-CH=CH-СH=CH-), от количества которых зависит способность пигментов улавливать бедные энергией кванты света, а также защита каротиноидами хлорофилла от синглетного кислорода.

Хлорофиллы. У фотосинтезирующих эубактерий известно больше десяти видов хлорофиллов. Хлорофиллы бактерий, осуществляющих бескислородный фотосинтез получили общее название бактериохлорофиллов. Идентифицировано 6 основных видов: а, b, с, d, e, g. 

Эубактерии, фотосинтез которых сопровождается выделением молекулярного кислорода, содержат хлорофиллы, характерные для фотосинтезирующих эукариотных организмов. У цианобактерий — это хлорофилл a, единственный вид хлорофилла, обнаруженный в этой группе; в клетках прохлорофит — хлорофиллы a и b. Присутствие этих пигментов обеспечивает поглощение света до 750 нм.

Фикобилипротеины – красные и синие пигменты, содержащиеся только у цианобактерий. Обеспечивают в клетках цианобактерий поглощение света в области 450-700 нм и с высокой эффективностью (больше 90%) передают поглощенный свет на хлорофилл, при этом основное количество энергии передается на хлорофилл, связанный со II фотосистемой.

Каротиноиды. К вспомогательным фотосинтетическим пигментам, которые содержат все фотосинтезирующие организмы, относятся каротиноиды.

Наиболее разнообразен состав каротиноидных пигментов у пурпурных бактерий, из которых выделено свыше 50 типов пигмента. Набор и количество отдельных каротиноидов определяют окраску пурпурных бактерий, густые суспензии которых имеют пурпурно-фиолетовый, красный, розовый, коричневый, желтый цвета. Зеленые бактерии по составу каротиноидов отличаются от пурпурных. 

Каротиноидные пигменты поглощают свет в синем и зеленом участках спектра, т. е. в области длин волн 400-550 нм. В качестве вспомогательных фотосинтетических пигментов каротиноиды поглощают кванты света в коротковолновой области спектра, которые затем передаются на хлорофилл. У цианобактерий энергия света, поглощенная каротиноидами, поступает в основном в I фотосистему. Эффективность передачи энергии для разных каротиноидов колеблется от 30 до 90%. Известно участие каротиноидов в осуществлении реакций фототаксиса, а также в защите клетки от токсических эффектов синглетного кислорода.

Пигментные наборы фотосинтезирующих эубактерий позволяют им использовать весь диапазон длин волн падающей на Землю солнечной энергии, что позволяет избегать конкуренции за свет между разными группами фотосинтезирующих организмов.

Строение фотосинтетического аппарата эубактерий

Фотосинтетический аппарат состоит из трех основных компонентов: 

1) светособирающих пигментов, поглощающих энергию света и передающих ее в реакционные центры; 

2) фотохимических реакционных центров, где происходит трансформация электромагнитной формы энергии в химическую; 

3) фотосинтетических электронтранспортных систем, обеспечивающих перенос электронов, сопряженный с запасанием энергии в молекулах АТФ. 

Эволюция фотосинтеза

У прокариотов известны три типа фотосинтеза: 

1. зависимый от бактериохлорофилла бескислородный фотосинтез, осуществляемый группами зеленых, пурпурных бактерий и гелиобактерий; 

2. зависимый от хлорофилла кислородный фотосинтез, свойственный цианобактериям и прохлорофитам;

3. зависимый от бактериородопсина бескислородный фотосинтез, найденный у экстремально галофильных архей. 

Тип 3 – наиболее древний. У экстремально галофильных архей в качестве антенны служит производное витамина A, ретиналь, соединение с особым белком, названным бактериородопсином. Бактериородопсин – светозависимый протонный насос. Он способен активно откачивать ионы H+ из клетки за счёт энергии видимого света, поглощённого ретиналевой частью его молекулы. В результате световая энергия превращается в трансмембранную разность, или ΔμH+. Ионы H+ стремятся вернуться в клетку, где их стало меньше и где возник недостаток положительных электрических зарядов. Энергия света, запасённая таким образом в виде ΔμH+, освободится, если позволить ионам H+ войти обратно в клетку. У микробов, имеющих бактериородопсин, ионы H+ входят через комплекс факторов F0 и F1 таким образом, что освобождающаяся энергия используется для синтеза АТФ. Так комплекс F0F1 мог превратиться из АТФазы в АТФ-синтетазу (рис. 4).

Тип 1. Хлорофилльный фотосинтез катализируется ферментной системой, включающей несколько белков. Квант света поглощается первичным донором электронов – хлорофиллом, молекула которого, перейдя в возбуждённое состояние, передает один из своих электронов в фотосинтетическую цепь переноса электронов. 

Перенос по цепи электрона, отнятого от возбуждённого хлорофилла, завершается по-разному в зависимости от типа фотосинтеза. У зелёных бактерий, использующих комплекс хлорофилла и белка, называемый фотосистемой 1, продуктом оказывается НАДH, то есть восстановленная форма НАД+. В дальнейшем образованный таким образом НАДH окисляется, передавая свой водород на различные субстраты биосинтезов.

Что касается хлорофилла, окисленного цепью, то у зелёных серных бактерий он получит недостающий электрон от сероводорода (H2S). В результате образуются также элементарная сера и ион H+. Белок, окисляющий H2S, расположен на внешней поверхности бактериальной мембраны, а белок, восстанавливающий НАД+, — на внутренней её поверхности. Вот почему оказывается, что запускаемый светом перенос электронов от H2S к НАД+ образует ионы H+ снаружи и потребляет их внутри бактерии. При этом внутренний объём клетки заряжается отрицательно. Тем самым создаётся ΔμH+, которая потребляется H+-АТФ-синтазой (комплексом факторов F0 и F1), образующей АТФ при переносе ионов H снаружи внутрь.

Другой тип бактериального фотосинтеза обнаружен у пурпурных бактерий. Здесь действует набор ферментов, отличающихся от ферментного комплекса зелёных бактерий. Это несущая хлорофилл фотосистема 2 и комплекс III. Как и в предыдущем случае, процесс начинается с поглощения кванта хлорофиллом. Первоначально перенос электронов происходит по фотосистеме 2.

Затем вступает комплекс III, способный транспортировать электроны сопряжённо с откачкой ионов H+ из бактерии. Процесс завершается возвращением электрона с комплекса III на хлорофилл. Что касается ионов H+, то они возвращаются в клетку через H+–АТФ-синтазу, образуя АТФ.

Отличительная черта фотосинтеза у пурпурных бактерий состоит в том, что система не нуждается во внешнем доноре электронов. Откачка ионов H+ осуществляется путём циклического переноса электронов, поддерживаемого энергией света. Данное обстоятельство можно отнести, по-видимому, на счёт эволюционного усовершенствования фотосинтеза пурпурными бактериями, которые по многим признакам являются эволюционно более продвинутой группой, чем зелёные серные бактерии.

Тип 2. Нециклический транспорт электронов приводит к тому, что электрон, «оторвавшийся» от молекулы хлорофилла, не возвращается к ней, а переходит на другие переносчики. В результате в молекуле хлорофилла возникает электронная «вакансия», которую необходимо заполнить, чтобы молекула пигмента могла функционировать. Для этой цели сформировался поток электронов, донорами которых являются легко окисляемые экзогенные вещества.

В качестве веществ — экзогенных доноров электронов — используются как органические, так и неорганические соединения. В последнем случае это в основном различные восстановленные соединения серы (H2S, сульфит, молекулярная сера, тиосульфат, тетратионат, тиогликолят), а также молекулярный водород. Способность использовать воду в качестве донора электронов давала бы колоссальное преимущество, так как вода – самое распространенное вещество, запасы которой практически неограничены.
Таким образом, следующим шагом в эволюции фотосинтеза стали цианобактерии. Цепь переноса электронов в этом случае представляет собой комбинацию: а) фотосистемы 1 зелёных бактерий, б) фотосистемы 2 и комплекса III пурпурных бактерий и в) дополнительного комплекса, расщепляющего воду на O2 и H+. 

В результате конечный акцептор электронов — НАДФ+ восстанавливается, а вода окисляется. Образующийся НАДФH окисляется затем сложной системой восстановления углекислого газа до глюкозы. Таким образом, фотосинтез цианобактерии параллельно с образованием АТФ даёт углевод — одно из главных резервных веществ современных живых клеток. Нет сомнений, что цианобактерия является эволюционным предшественником хлоропластов — органелл зелёных растений, энергетика которых устроена в основном по той же схеме.

Фотосинтез, осуществляемый при функционировании двух фотосистем и сопровождающийся выделением O2 из воды, стал одним из основных типов энергетического метаболизма у высших форм жизни и занимает доминирующее положение в энергетической системе живого мира.
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