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Розглянуто сучасну систематику пурпурових фототрофних бактерій. На основі 
даних літератури і власних досліджень показано місця їхнього поширення, умови 
існування. Описано морфологічні ознаки, пігментний склад і особливості фотосин-
тезу. Показано участь пурпурових бактерій у природному циклі кругообігу Сульфу-
ру, в тому числі у шляхах використання ними сірководню. Окреслено сфери мож-
ливого практичного використання пурпурових фототрофних бактерій. 
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ВСТУП

За даними багатьох дослідників, пурпурові та зелені бактерії – найдревніші 
фотосинтезувальні організми на Землі [11, 12, 43]. Вважають, що фототрофам пе-
редували анаеробні організми, які здійснювали бродіння. Використання органічних 
субстратів за анаеробних умов виявлено у деяких пурпурових бактерій. Пізніше, 
очевидно, виникла здатність використовувати енергію світла для асиміляції орга-
нічних сполук і СО2 у планетарному масштабі, беручи активну участь у кругообігу 
Карбону. Оскільки для цих мікроорганізмів Н+-донором є сполуки Сульфуру (гідро-
ген сульфід, сірка, тіосульфат) і у процесі їхнього фотосинтезу кисень не виділя-
ється, то їм належить важлива роль у кругообігу Сульфуру в біосфері [13]. 

Великий промисловий гігант „Яворівське державне гірничо-хімічне підприєм-
ство” протягом 30 років успішно займався видобутком сірки. У зв’язку з кризою на 
світовому ринку сірки припинив свою діяльність. Колишній кар’єр площею 1080 га 
затопили. Утворилося величезне озеро, в яке впадають води річок, насичені спо-
луками сірки та органічними відходами [2].

Пурпурові бактерії мають важливе значення у техногенних водоймах, які утво-
рюються в місцях відкритого видобутку сірки. Унаслідок затоплення цієї території 
водою створилися сприятливі умови для розвитку сіркоокиснювальних бактерій, 
які розпочали інтенсивно окиснювати сульфурвмісні породи до сульфатів. У ре-
зультаті  збільшилася активність сульфатредукторів, які відновлюють сульфати до 
сірководню, токсичного для живих організмів. Наприклад, риби не можуть жити 
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при концентрації сірководню у воді, що перевищує 0,005% [22]. Тому необхідно 
розробити методи очищення води від цієї токсичної сполуки і запобігти її поширен-
ню на інші території.

На окислення одиниці маси сірководню потрібно 1,88 одиниці кисню. Розраху-
нок показав, що при вмісті кисню в поверхневих водах озера Яворівське 10 мг/л  
і вмісті сірководню в підземних водах 50 мг/л у суміші залишиться до 5 мг/л сірко-
водню [2].

У проведених розрахунках не взято до уваги вплив біохімічних процесів. Вва-
жали, що у період затоплення водних організмів буде мало, тому що біота не всти-
гатиме пристосуватися до швидких змін складу води. Але моніторинг показав, що 
з самого початку затоплення у верхній частині водяної маси утворюється кисневий 
прошарок, у якому бурхливо розвивається життя [1]. Проте на повну силу біологіч-
ні фактори починають діяти після затоплення.

У період трансформації приплив підземних вод в озеро стабілізується на міні-
мальному значенні. Співвідношення між надходженням в озеро річкової, атмос-
ферної та підземної води відтепер залежить тільки від кліматичних факторів. Від-
бувається поступова зміна хімічного складу води до тих пір, доки кількість прине-
сених речовин не зрівняється з кількістю винесених і осаджених речовин [2]. 

Рівень отруєної сірководнем води в кар’єрі постійно високий [19]. На цій ділян-
ці ґрунт не є щільним, тому можливий прорив і вихід води з високим вмістом сірко-
водню в інші водойми через систему підземних вод. За таких умов може трапитись 
екологічне лихо – потрапляння сірководню у водозабори. 

Відомо, що фотосинтезувальні бактерії окиснюють сірководень [20]. Саме 
вони не дають цій сполуці розповсюджуватись у вищі ділянки водної товщі, що дає 
можливість розвиватися там рослинам і тваринам. Аноксигенні фототрофи можуть 
відігравати вирішальну роль у біогеохімічному циклі Сульфуру. Їх можна викорис-
товувати для очищення води від цієї речовини. Тому дуже важливим завданням є 
вивчення їхніх екологічних, морфологічних і фізіологічних характеристик.

МОРФОЛОГІЧНІ ХАРАКТЕРИСТИКИ ПУРПУРОВИХ 
ФОТОСИНТЕЗУВАЛЬНИХ БАКТЕРІЙ

Клітини фототрофних пурпурових бактерій мають різну форму [3, 7, 12, 17]. 
Серед них є кулясті, паличкоподібні та звивисті форми, деякі можуть утворювати 
вирости (рис. 1). Окремі фототрофи у природних умовах часто утворюють скупчен-
ня клітин у вигляді ланцюжків або пластинок, які можуть бути занурені в слиз [18].

Пурпурові бактерії – це зазвичай поодинокі одноклітинні мікроорганізми. Пред-
ставники роду Thiocapsa мають клітини кулястої або овальної форми діаметром 
1,0–3,0 мкм [16, 26]. Живуть вони також у воді Яворівського озера на Львівщині [8, 
9, 16, 20].

Як показали наші дослідження, клітини Thiocapsa roseopersicina Ya-2003 утво-
рювали агрегати по 2–4 і більше клітин, які були оточені слизом. Вони нагромаджу-
вали глобули сірки всередині клітини (рис. 2). Пурпурові бактерії Lamprocystis 
roseopersicina Ya-2003 утворювали темно-червоні скупчення клітин. Бактерії Chro­
matium okenii Ya-2003 – поодинокі клітини, які активно рухаються у середовищі куль-
тивування [14]. Певні види родини Chromatiaceae здатні утворювати мікроколонії різ-
ної форми. Вважають, що утворення таких мікроколоній обумовлене циклами розви-
тку цих мікроорганізмів і залежить від умов навколишнього середовища [13]. 
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Рис. 1. Форма клітин і угруповання фототрофних бактерій [13]
Fig. 1. The form of cells and groups of photothrophic bacteria [13]
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Розміри бактерій також різні – від 1– 
2 мкм у діаметрі до 50 мкм завдовжки. 
Найбільші форми трапляються серед 
пурпурових сіркобактерій. До них нале-
жать такі організми, як C. okenii i Thiospi­
rillum jenense. Клітини C. okenii мають 
розміри 4,5–6,0×8,0–15,0 мкм, а T. jenen
se досягають у довжину 30–40 мкм при 
ширині 2,5–4,5 мкм. Найменші форми 
трапляються серед представників роду 
Rhodospirillum. Розміри клітин деяких  
пурпурових несіркобактерій, наприклад 
Rhodocyclus gelatinosus, Rhodopseudo­
monas palustris, R. viridis, становлять 
0,4–0,9×1,0–2,0 мкм [31, 32]. 

Є рухомі та нерухомі види [21]. У біль-
шості видів рух зумовлений наявністю од-
ного або кількох джгутиків, які розміщені 
полярно. Тільки в одного виду пурпурових 
бактерій (R. vannielii) джгутикування пери-
трихальне [24]. 

Розмножуються фототрофи бінарним поділом, деякі види – брунькуванням. 
При цьому клітини інколи залишаються з’єднаними у ланцюжки різної форми та 
довжини [7, 11, 12]. Можуть формувати агрегати клітин правильної геометричної 
форми, якщо після поперечного поділу на розходяться. Для деяких видів пурпуро-
вих бактерій (Rhodomicrobium vannielii, Rhodopseudomonas palustris, R. viridis,  
R. acidophila) характерне брунькування, при якому формуються довгі гіфи з до
чірніми клітинами. Фототрофи не утворюють ендоспор, але у деяких організмів  
є складні клітинні цикли з утворенням екзоспор, які є стійкими до підвищеної тем-
ператури й інших несприятливих умов [36, 37].

У деяких видів, здатних до активного руху, проявляється фотофобна реакція 
[21]. Вона виражається у тому, що при зменшенні інтенсивності світла клітини різко 
змінюють напрямок свого руху (так званий „страх”) і залишаються в більш ос-
вітленій ділянці, оскільки при спробі вийти з неї відкидаються назад. Таку реакцію 
пурпурових бактерій на світло розглядають як один із видів фототаксису [17, 23]. 

Подібно до багатьох інших мікроорганізмів, рухомі види пурпурових бактерій 
проявляють також здатність до хемотаксису (позитивного і негативного), який по
в'язаний із наявністю градієнта концентрації різних речовин, у тому числі й моле-
кулярного кисню. В останньому випадку реакція має назву аеротаксису [4].

У пурпурових бактерій наявна грамнегативна клітинна стінка з муреїновим ша-
ром і внутрішньою мембраною. Цитоплазматична мембрана на ультратонких зрі-
зах клітин має вигляд тришарової, завтовшки 7,0–8,0 нм. До її складу входять біл-
ки, фосфоліпіди і полісахариди, що мають антигенну специфічність [5]. 

Значну частину білків мембрани становлять порини, які утворюють гідрофіль-
ні пори, що здатні пропускати речовини з молекулярною масою до 600–900 Д, амі-
нокислоти, цукри, невеликі пептиди й інші сполуки [17]. 

Рис. 2.	Клітини пурпурових сіркобактерій T. ro­
seopersicina Ya-2003, виділених із Яво-
рівського озера: S – глобули сірки (елек-
тронна мікроскопія, ×10 000) 

Fig. 2.	 The cells of purple sulfur bacteria T. rose­
opersicina Ya-2003 from Yavoriv lake:  
S – globule of sulfur (electron microscopy, 
×10 000) 
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За складом ліпідів, які разом із білками є основними компонентами цитоплаз-
матичної та внутрішньої мембрани, пурпурові бактерії дещо відрізняються від ін-
ших фототрофів. Полярні ліпіди мембран більшості пурпурових бактерій належать 
до різних груп. У невеликій кількості є фотонедистоноліпіди, фосфатидилгліцерол 
і дифосфатидилгліцерол. Наявні також насичені та мононенасичені жирні кислоти 
з нерозгалуженими ланцюгами, які входять до складу ліпідів [23]. 

Більшість пурпурових бактерій утворюють внутрішньоклітинні мембрани, в яких 
локалізуються пігменти і здійснюються початкові етапи фотосинтезу. Ці мембрани 
виникають унаслідок інвагінації та розростання цитоплазматичної мембрани. У біль-
шості видів роду Chromatium  та інших пурпурових бактерій, наприклад, у T. roseo­
persicina i Rhodospirillum rubrum ці утвори на ультратонких зрізах клітин виглядають 
як окремі міхурці діаметром 40–100 нм, відомі під назвою хроматофори або тилако-
їди. Вони можуть бути у вигляді ламел (роди Ectothiorhodospira і Rhodospirillum), 
трубочок (Rhodocyclus tenuis і R. gelatinosus) або пластинок, інколи правильних сто-
пок [17, 24, 28].

Клітини деяких пурпурових бактерій мають газові вакуолі або аеросоми [5]. 
Такі органели характерні для виділених нами з водойм Яворівського озера пурпу-
рових сіркобактерій L. roseopersicina Ya-2003. Вважають, що саме аеросоми допо-
магають сіркобактеріям триматися в завислому стані у воді [24]. Бактерії роду 
Thiocapsa не містять газових вакуолей. Показано, що клітини T. roseopersicina Ya-
2003 нерухомі та нагромаджують глобули сірки всередині [8]. 

Виділені пурпурові сіркобактерії C. okenii Ya-2003 активно рухомі за рахунок мо-
нотрихіально розміщеного джгутика, нагромаджуючи молекулярну сірку всередині 
клітин, ефективно утилізували сірководень зі середовища. Як запасні речовини  
у клітинах пурпурових бактерій виявляють глікоген і полі-бета-оксимасляну кислоту. 

При вивченні будови на ультратонких зрізах за допомогою електронної мікро-
скопії легко виявити в клітині нуклеоїд [24]. Бактеріальна хромосома (нуклеоїд) 
здебільшого розміщена у центрі клітини. У Rhodobacter sphaeroides, як і в інших 
фототрофів, розмір генома становить 1,6×109 п.н. У деяких пурпурових бактерій 
виявлено позахромосомні генетичні елементи – плазміди [5].

ФІЗІОЛОГІЧНІ ХАРАКТЕРИСТИКИ ФОТОСИНТЕЗУВАЛЬНИХ 
ПУРПУРОВИХ БАКТЕРІЙ 

Усі пурпурові бактерії ростуть за анаеробних умов на світлі та здійснюють 
аноксигенний фотосинтез [10, 14, 15, 17, 24]. Але між ними виявлені суттєві фізіо-
логічні відмінності, в тому числі у використанні різних сполук як донорів електронів 
при фотосинтезі. За фізіологічними ознаками фототрофні пурпурові бактерії поді-
ляють на сіркобактерії та несіркобактерії. Слід враховувати, що пурпурові сірко-
бактерії окиснюють сірководень до сульфатів через утворення молекулярної сірки, 
а пурпурові несіркобактерії окиснюють його тільки до сірки або до сульфатів без 
нагромадження сірки як проміжного продукту [9]. Більшість пурпурових сіркобакте-
рій здатні відкладати у клітинах сірку [16]. 

До недавнього часу вважали, що пурпурові несіркобактерії не окиснюють сір-
ководень. Здатність окиснювати тіосульфат мають представники лише одного 
виду (R. palustris). Однак установлено, що якщо підтримувати низьку концентрацію 
сульфіту при культивуванні, то такі пурпурові несіркобактерії, як R. rubrum, R. cap
sulata, R. palustris, R. spheroides окиснюють його і ростуть [7].
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Більшість пурпурових сіркобактерій запасають сірку в клітині. Крім сульфіту  
і молекулярної сірки, пурпурові сіркобактерії окиснюють тіосульфат, а деякі види – 
тетратіонат, сульфіт і тіогліколат [24]. 

Фотосинтезувальні бактерії поділяють на фотоавтотрофи та фотогетеротро-
фи. До першої групи належать пурпурові сіркобактерії, а також окремі представни-
ки несіркових пурпурових бактерій, які здатні рости на мінеральних середовищах 
[30]. Для таких мікроорганізмів єдиним джерелом Карбону є карбонатна кислота, 
яка вноситься у середовище у вигляді натрію бікарбонату. До фотогетеротрофів 
належать більшість несіркових пурпурових бактерій, оскільки вони ростуть лише 
за наявності органічних сполук [11]. До автотрофів не можна віднести фотосинте-
зувальні бактерії, яким необхідні вітаміни [24]. З іншого боку, слід зазначити, що 
фотогетеротрофні бактерії можуть фіксувати карбонатну кислоту у великих кіль-
костях, а всі автотрофні представники можуть використовувати готові органічні 
сполуки [11, 16, 20]. 

Для забезпечення росту різним видам необхідний широкий спектр органічних 
субстратів. Пурпурові несіркобактерії використовують різноманітні органічні сполу-
ки: нижчі жирні кислоти від С3 (мурашина) до С9 (пеларгонова), дикарбонові кисло-
ти, окси- і кетокислоти (від С3 до С6), такі як піровиноградна, молочна, яблучна, ян-
тарна тощо, деякі цукри (глюкоза, фруктоза, манноза), спирти (етанол, ізопропа-
нол, маніт, сорбіт), сполуки ароматичного ряду (бензоат, параоксибензоат, манде-
лат, катехін), а також інші циклічні сполуки [24]. Як показали дослідження, пурпуро-
ві сіркобактерії виділені з Яворівського озера, як правило, найчастіше використо-
вують окремі органічні кислоти, зокрема ацетат і піруват [16, 20]. Для сіркових і не-
сіркових пурпурових бактерій (Е. shaposhnikovii, C. vinosum) джерелом Гідрогену є 
органічні сполуки, Н+-донором при фотоасиміляції вуглекислоти й інших відновлю-
вальних процесах є також органічні сполуки. Деякі види здатні окиснювати їх у тем-
ряві [28]. Це забезпечує ріст.

Більшість представників пурпурових несіркобактерій потребують вітамінів 
групи В: тіаміну, біотину, нікотинової та параамінбензойної кислот [24]. Певним 
видам і штамам родини Chromatiaceae необхідний вітамін В12. Це – великі форми 
роду Chromatium (C. okenii, C. buderi та інші), а також Thiospirillum jenense. Потре-
ба у вітамінах не виявлена лише у Rhodomicrobium vannielii, R. acidophila, Rho­
dospirillum tenue. 

Більшість пурпурових сіркобактерій є строгими анаеробами і облігатними фо-
тотрофами, тобто ростуть тільки на світлі. Відомо лише три види, які можуть рос-
ти у присутності кисню не тільки на світлі, але і в темряві, хоча дуже повільно: 
Amoebobacter roseus, Е. shaposhnikovii, Т. roseopersicina. Усі пурпурові несіркобак-
терії ростуть за анаеробних умов, але головно є факультативними анаеробами. 
Донедавна вважали, що ріст пурпурових бактерій у темряві можливий лише за ае-
робних або мікроаерофільних умов, бо за відсутності світла вони одержують енер-
гію у процесі дихання. Однак показано, що R. rubrum та інші представники роду 
Rhodopseudomonas ростуть у темряві в строго анаеробних умовах за рахунок 
зброджування деяких органічних субстратів [17]. 

Усі пурпурові несіркобактерії здатні до хемотрофного росту в мікроаерофільних 
умовах [27]. За концентрації кисню до 5% фотосинтез і окиснювальний метаболізм у 
них відбувається одночасно. Про це свідчить зростання активності ферментів ЦТК. 
Але кисень інгібує у цих бактерій синтез бактеріохлорофілів, рибулозодифосфат-
карбоксилази, формування внутрішньоцитоплазматичних мембран. 
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Фототрофні бактерії загалом можуть рости в достатньо широкому інтервалі 
значень рН – від 5,0 до 11,0 [12]. Для окремих видів і штамів оптимальне значен-
ня рН і ділянка, в якій можливий їх ріст, можуть суттєво відрізнятися. Для бага-
тьох представників пурпурових бактерій оптимальне значення рН 7,0–7,5. Відомі 
види з оптимумом рН 6,0–6,5. Для R. аcidophila він становить 5,8. Натомість дея-
кі штами Е. shaposhnikovii добре ростуть при рН 8,5–9,0. Оптимальне значення 
рН для росту фототрофних бактерій може незначно змінюватися  залежно від 
складу середовища [13]. 

Усі фототрофи, за винятком окремих мутантів, використовують солі амонію як 
джерела Нітрогену. Деякі пурпурові бактерії, в першу чергу несіркові, використову-
ють сечовину та різні амінокислоти і можуть рости на середовищах із пептоном. 
Багатьом пурпуровим бактеріям властиво фіксувати молекулярний азот [11]. 

Отже, пурпурові фотосинтезувальні бактерії характеризуються різними спосо-
бами отримання енергії (фотосинтез, аеробне й анаеробне дихання, бродіння). 
Джерелом Карбону для них можуть бути СО2 чи органічні сполуки [24].

ПІГМЕНТИ ПУРПУРОВИХ БАКТЕРІЙ

Здатність бактерій до фотосинтезу визначається здатністю утворювати бактеріо
хлорофіли (Bchl). Порівняно з хлорофілами рослин, ці пігменти поглинають світло у 
довгохвильовій області. Протягом довгого часу вважали, що пурпурові бактерії утво-
рюють особливий бактеріохлорофіл а, який відрізняється від звичайного рослинного 
хлорофілу тим, що має у першому пірольному кільці ацетильну групу замість вініль-
ної. Виявляється, що пурпурові бактерії здатні утворювати бактеріохлорофіли іншої 
будови (етерифіковані не фітолом, а геранілгераніолом). Тому ці пігменти називають-
ся бактеріохлорофіл ар і бактеріохлорофіл аGg [40].

У цих бактерій утворюється також бактеріохлорофіл b, що має фітол або 
2,4-фітодіол. Пурпурові бактерії, які містять бактеріохлорофіл а, поглинають світло 
до 900 нм, а пурпурові бактерії, які синтезують бактеріохлорофіл b, – до 1100 нм. 
При цьому в інфрачервоній ділянці бактеріохлорофіли in vivo обумовлюють не 
один, а кілька максимумів поглинання (840–850 і 1015–1040 нм), що забезпечує 
можливість росту фототрофних бактерій, особливо пурпурових, за наявності тіль-
ки невидимих інфрачервоних променів [7, 12, 37]. Цю властивість використовують 
для одержання нагромаджувальних культур цих мікроорганізмів і розділення ви-
дів, які містять бактеріохлорофіли а і b. 

Крім бактеріохлорофілів, пурпурові бактерії можуть синтезувати різноманітні 
каротиноїди [23, 24]. Відомо близько шістдесяти пігментів, які входять до складу 
клітин цих бактерій. Переважно каротиноїди мають аліфатичну будову, містять гід-
роксильні, метоксильні або кетогрупи. Це – лікопін, спірилоксантин, родивібрин, 
родопсин, сфероїдин та інші подібні пігменти. Деякі пурпурові бактерії синтезують 
каротиноїди, які мають одну арильну групу (ароматичне кільце) [12]. До їхнього 
числа належить окенон. Але лише у R. vannielii і R. аcidophila знайдено b-каротин, 
який розповсюджений серед ціанобактерій та інших фотосинтезувальних і нефото-
синтезувальних організмів. У R. аcidophila значна частина родопсину і родопсина-
лю зв’язана з глюкозою і перебуває у формі глікозидів [17, 24].

Як показали наші дослідження, колонії виділених із води Яворівського озера 
пурпурових сіркобактерій T. roseopersicina Ya-2003, L. roseopersicina Ya-2003, C. oke­
nii Ya-2003, були яскраво-пурпурові, темно-вишневі, рожеві (рис. 3). 
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У їхніх клітинах виявляли незначну концентрацію бактеріохлорофілу а, основ
ний (пурпуровий) колір цих бактерій обумовлений наявністю каротиноїдів спірило
ксантинового та окенонового рядів. У сіркобактерій T. roseopersicina Ya-2003 і L. ro­
seopersicina Ya-2003, крім спірилоксантину, клітини містили проміжні каротиноїди – 
родопін і лікопін, а C. okenii Ya-2003 – лише окенон. Склад і вміст каротиноїдів у пур-
пурових бактерій змінюється залежно від умов росту і віку. Каротиноїди обумовлю-

ють поглинання пурпуровими бактеріями 
світла у зоні 400–550 нм і мають кілька 
максимумів поглинання [10].

Склад і вміст окремих каротиноїдів 
визначають колір культури, який може 
бути рожевим, червоним, фіолетовим, 
жовтим і майже коричневим. Певною мі-
рою від складу каротиноїдів залежить за-
барвлення пурпурових бактерій. Воно 
може бути не лише пурпуровим, а й жов-
тим або коричневим. Каротиноїди у фото-
трофних бактерій виконують такі функції: 
•	 участь у фотосинтезі з поглинанням 

світла в діапазоні 400–550 нм і пере-
дачею енергії збудженого стану моле-
кули бактеріохлорофілу;

•	 забезпечення фототаксису;
•	 захист клітин від фотосенсибілізова-

ного окиснення киснем.
Функції цих пігментів до кінця не з’ясовані. Каротиноїди, як і хлорофіли, у фо

тотрофних бактерій містяться у фотосинтезувальному апараті – хроматофорах. 
Крім того, ці структури мають у своєму складі багато сполук, які виконують функцію 
переносників електронів (Гідрогену) і характеризуються різними окисно-відновними 
петенціалами. До них належать у першу чергу цитохроми, а також хінони, флавіни 
та деякі інші компоненти клітини [24].

Безпосередньо у фотохімічних реакціях каротиноїди пурпурових бактерій 
участі не беруть. Поглинута ними енергія світла у вигляді електронного збудження 
в результаті міграції між молекулами пігментів може досягати реакційних центрів, 
де здійснюються фотохімічні процеси. Тому пурпурові бактерії здатні рости за ра-
хунок світла, яке поглинається лише цими пігментами [44]. 

Утворення пурпуровими бактеріями пігментів можливе не за всіх умов. При 
сильній аерації, незалежно від наявності світла, синтез пігментів у різних видів 
тією чи іншою мірою пригнічується [17]. При культивуванні в темноті за анаеробних 
умов утворення бактеріохлорофілів у деяких штамів пригнічується. Крім цього, 
вміст пігментів залежить від віку культури, складу середовища, а також від інтен-
сивності освітлення [7, 12, 13]. У більших кількостях його зазвичай містять клітини, 
що виросли при слабкому освітленні (20–30 мг/г сухої біомаси). 

Кисень інгібує синтез фотосинтезувальних пігментів, але не пригнічує фото-
синтез безпосередньо. Отже, кисневе і безкисневе чергування періодів росту має 
значний вплив на фізіологічні властивості. Короткі безкисневі періоди дають змогу 
синтезувати достатню кількість бактеріохлорофілу, щоб підтримувати фотосинтез 

Рис. 3.	Колонії пурпурових сіркобактерій 
L. roseopersicina Ya-2003

Fig. 3. 	Colonies of purple sulfur bacteria of 
L. roseopersicina Ya-2003
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протягом світлового кисневого періоду, але фотосинтез і хемосинтез можуть відбу-
ватися одночасно на світлі, коли вміст бактеріохлорофілу є дуже малим [27].

Різниця у спектрах поглинання окремих представників фототрофних бактерій, 
а також фототрофних бактерій і рослин має екологічне значення, даючи їм розви-
ватися в одних і тих самих місцях [3].

Цікаве явище спостерігають у помірних прісних озерах протягом літа. У відкри-
тій воді можуть утворюватися ділянки з певною стійкою концентрацією солей, яка 
збільшується із глибиною. Тобто сульфіди і світло містяться у протилежних кіль-
костях. Фототрофні сіркобактерії знаходять сприятливі для свого розвитку умови в 
зоні перекривання тих ділянок, де є достатня кількість сульфідів і світла – пере-
важно ближче до дна водойми [24]. Тому колонії цих бактерій були знайдені на гли-
бині 30 м у Чорному морі [38]. У деяких невеликих озерах вони містяться на відста-
ні 10 см від дна. Показано, що основна маса фотосинтезувальних бактерій зосе-
реджена біля дна водойми.

Недавні фізіологічні та біофізичні дослідження пояснюють, що світлова енер-
гія, яка поглинається океноном і транспортується до Bchl с, є продуктивнішою, ніж 
у тих видів, що містять інші каротиноїди. Порівняно з іншими представниками ро-
дини Chromatiaceae, окенон-вмісні штами є енергетично вигідні [24]. Ці штами ви-
користовують для вивчення біологічного перетворення енергії.

Спектральний склад світла, яке поглинається аноксигенними фотосинтетика-
ми, на різній глибині звичайно суттєво відрізняється. Цю властивість використову-
ють для відокремлення різних видів фототрофів. У більшості озер на глибині домі-
нує світло від синього до жовто-зеленого. Більшість видів родини Chromatiaceae  
у цих умовах проживання містять каротиноїд окенон [24, 41, 44]. 

АНОКСИГЕННИЙ ФОТОСИНТЕЗ ПУРПУРОВИХ БАКТЕРІЙ

Порівняння різних залучених до процесу фотосинтезу генів показало, що пур-
пурові та зелені сіркобактерії є найдревнішими, які можуть здійснювати аноксиген-
ний фотосинтез [11, 12, 17, 23, 24, 43]. Близькими до них є ціанобактерії. Але тіль-
ки зелені та пурпурові бактерії здійснюють фотосинтез без виділення кисню. Крім 
того, вони відрізняються від інших фотосинтезувальних форм, у тому числі і від ці-
анобактерій, будовою хлорофілів та інших пігментів [7].

Фотосинтез починається із поглинання квантів світла молекулами бактеріо
хлорофілу та іншими зв’язаними з ним пігментами. Молекула пігменту, одержавши 
квант світла, переходить у збуджений стан, який триває недовго (10-9 с). Тоді вона 
повертається на вихідний стабільний рівень. Цей перехід супроводжується пере-
дачею збудженого стану іншій молекулі пігменту або втратою енергії у вигляді те-
пла, флуоресценції та фосфоресценції. При міграції енергії електронних збудже-
них станів по пігментному комплексі вони можуть частково досягати так званих ре-
акційних фотохімічних центрів [24]. До складу цих центрів входять молекули бакте-
ріохлорофілу і зв’язані з ним переносники електронів. Їх прийнято позначати літе-
рою „P” із вказаною довжиною хвилі, світло якої вони поглинають. У пурпурових 
бактерій пігменти, які входять до складу фотохімічних центрів, позначають P970, 
P890 або P895, а у зелених бактерій – P840. Таким чином, більшість молекул бактеріо
хлорофілу тільки абсорбують енергію світла, і лише невелика їх частина відпові-
дає за її використання для фотосинтезу. Як показують розрахунки, одній молекулі 
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бактеріохлорофілу, яка входить до складу реакційного центру, відповідає 25–50 ін-
ших молекул цього пігменту [36]. Для рослин це співвідношення є ще меншим і ста-
новить 1 : 250–400. 

Фотохімічна стадія фотосинтезу забезпечує підняття електрона на вищий 
енергетичний рівень і початок транспорту через ряд переносників із поступовим 
зниженням його окисно-відновних потенціалів. Перенос електронів може відбува-
тися циклічним і нециклічним шляхом. У першому випадку він повертається до ви-
хідного донора, тобто пігменту фотоактивного центру, чого не відбувається у дру-
гому випадку. Тому для підтримання нециклічного транспорту електронів необхід-
ний екзогенний Н+-донор, який компенсував би їх втрату [24].

У пурпурових бактерій Н+-донором є сірководень, сірка, тіосульфат, молеку-
лярний водень або органічні сполуки. Тому кисень не виділяється, а нагромаджу-
ються продукти окиснення цих речовин. Процеси, що відбуваються, можна охарак-
теризувати такими рівняннями реакцій [7]:

2CO +H S+2H O 2(CH O)+H SO

CO +2H (CH O)+H O

CO +C

2 2 2 2 2 4

2 2 2 2

2

h

h

ν

ν

 →

 →

HH -CHOH-CH (CH O)+CH COCH ,3 3 2 3 2
hν →

де (СH2О) – утворені органічні речовини.
У рослин функцію джерела електронів виконує вода в результаті фотолізу. 

Тому у них фотосинтез здійснюється з виділенням кисню: 
CO +2H O (CH O)+H O+O2 2 2 2 2

hν → .
Відомо, що у деяких пурпурових бактерій (R. rubrum) може функціонувати осо-

бливий шлях асиміляції карбонатної кислоти – відновний цикл дикарбонових кис-
лот, або цикл Арнона [12, 17]. У цьому циклі вона фіксується за рахунок карбокси-
лювання ацетил-КоА і сукциніл-КоА, що відбуваються за участю відновленого фе-
редоксину. Останнім часом з’явилися сумніви щодо можливості функціонування 
повного циклу Арнона, оскільки у деяких пурпурових бактерій не вдалося показати 
перетворення цитрату в оксалоацетат і ацетил-КоА, без чого даний механізм функ-
ціонувати не може. Фототрофні бактерії проявляють здатність і до інших реакцій 
карбоксилювання [4].

На прикладі фототрофних бактерій можна вивчати певні етапи дихання з виді-
ленням енергії. Серед великої кількості фототрофних бактерій є такі, що, будучи 
анаеробами, поглинають кисень і в результаті цього синтезують АТФ [23]. Причому 
ці процеси відбуваються на світлі. Факультативні анаероби можуть рости в темря-
ві у присутності кисню [28]. Але на світлі процеси дихання пригнічуються, і бактерії 
одержують енергію внаслідок поглинання світла. Звідси випливає, що дихальна  
і фотосинтезувальна системи певним чином пов’язані між собою.

СИСТЕМАТИКА АНОКСИГЕННИХ ФОТОТРОФНИХ
ПУРПУРОВИХ БАКТЕРІЙ

Як уже згадувалося, пурпурові фототрофні бактерії поділяють на сіркові та не-
сіркові. Спочатку їх розподіляли на основі фізіологічних особливостей, зокрема, 
утилізації ними гідроген сульфіду та стійкості до нього. Пурпурові сіркобактерії – це 
види, що стійкі до мілімолярних концентрацій сульфіду й окиснюють його до глобул 
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сірки (рис. 4), які відкладають всередині клітин, тоді як пурпурові несіркові бактерії 
не мають цих властивостей (рис. 5) [45, 46]. Класичні експерименти, проведені  
у 1972 р. Хансеном та Ван Гемерденом з хемостатичного культивування, показали, 
що ці критерії для класифікації пурпурових бактерій неточні. За низьких концентра-
цій сульфіду, як правило, нижче 0,5 мМ, більшість видів пурпурових несіркових 
бактерій ростуть і при цьому окиснюють сульфід до S0, S4O6

2- або . Проте є 
важливі відмінності в метаболізмі сульфіду у бактерій цих груп: сірка, що утворю-
ється несірковими бактеріями, нагромаджується не всередині клітини, а ззовні [25, 
30] (виняток – представники родини Ectothiorhodospiraceae). Тому під час росту на 
сульфіді легко відрізнити пурпурові сіркові від пурпурових несіркових бактерій за 
утвореними глобулами сірки. 

Рис. 4. Клітини Thiocapsa sp. (а) та Сhromatium sp. (б) [12]
Fig. 4. The cells of Thiocapsa sp. (а) and Сhromatium sp. (б) [12]

Класифікація пурпурових бактерій на основі сульфідного метаболізму була 
підтверджена результатами з використанням методів молекулярної біології. Філо-
генетичний аналіз пурпурових бактерій на основі порівняльного секвенування 16S 
рРНК показав, що пурпурові сіркові бактерії є видами гаммапротеобактерій, тоді як 
пурпурові несіркові бактерії є альфа- або бетапротеобактеріями [33].

Пурпурові сіркобактерії за сиквенс–аналізом 16S рРНК розподіляють так:
Лінія Gammaproteobacteria

	 Родина Chromatiaceae
	 Роди	 Allochromatium
		  Amoebobacter 
		  Chromatium 
		  Halochromatium 
		  Isochromatium 
		  Lamprobacter 
		  Lamprocystis 
		  Marichromatium 
		  Rhabdochromatium 
		  Thermochromatium 
		  Thioalkalicoccus 
		  Thiobaca 
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		  Thiocapsa 
		  Thiococcus 
		  Thiocystis 
		  Thiodictyon 
		  Thioflavicoccus 
		  Thiohalocapsa 
		  Thiolamprovum 
		  Thiopedia 
		  Thiorhodococcus 
		  Thiorhodovibrio
		  Thiospirillum 
	 Родина Ectothiorhodospiraceae 
	 Роди	 Ectothiorhodospira 
		  Halorhodospira 
		  Thiorhodospira 
		  Ectothiorhodosinus 
Виявлено понад 25 родів пурпурових сіркових бактерій, що мають багато мор-

фологічних різновидів. Пурпурові сіркові бактерії містять як види, що відкладають 
сірку всередині клітини (родина Chromatiaceae), так і ті, які утворюють сірку зовні 
клітин (родина Ectothiorhodospiraceae). Необхідно відзначити, що дослідження ме-
ханізму окиснення сульфіду Allochromatium vinosum показало, що внутрішньоклі-
тинна сірка, яка утворюється цими організмами, насправді нагромаджується в пе-
риплазматичному просторі [39]. Більшість лабораторних досліджень пурпурових 
сіркових бактерій проведена з використанням бактерій родів Allochromatium та 
Thiocapsa, оскільки їх легко культивувати. Багато видів пурпурових сіркових бак-
терій екстремофільні, зокрема ті, які найкраще ростуть за високих концентрацій 
солей і рН середовища.

Пурпурові несіркові бактерії належать до двох ліній:
Лінія Alphaproteobacteria 
	 Роди Rhodobaca
		  Rhodobacter 
		  Rhodovulum 
		  Rhodopseudomonas 
		  Rhodoblastus 
		  Blastochloris 
		  Rhodomicrobium 
		  Rhodobium 
		  Rhodoplanes 
		  Rhodocista 
		  Rhodospirillum 
		  Phaeospirillum 
		  Rhodopila 
		  Rhodospira 
		  Rhodovibrio 
		  Rhodothallasium 
		  Roseospira 
		  Roseospirillum 
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Лінія Betaproteobacteria 
	 Роди Rhodocyclus 
		  Rhodoferax 
		  Rubrivivax 

  

Рис. 5. Клітини Rhodocyclus sp. (а) та Rhodopila sp. (б) [12]
Fig 5. The cells of Rhodocyclus sp. (а) and Rhodopila sp. (б) [12]

Виділення пурпурових несіркових бактерій з високосульфідних ареалів пока-
зало, що багато видів цієї групи насправді досить стійкі до сульфіду. Наприклад, як 
морський вид Rhodobacter (першопочатково Rhodopseudomonas) sulfidophilus, так 
і психрофільний вид Rhodoferax antarcticus (виділений зі сульфідного дна води по-
стійно замерзлого прісноводного озера Фріксель, сухі долини Мак-Мердо) можуть 
витримувати понад 4 мМ сульфіду [31, 34]. Ця концентрація гідроген сульфіду ток-
сична для багатьох пурпурових сіркових бактерій [41, 42, 43].

ЕКОЛОГІЧНІ ХАРАКТЕРИСТИКИ АНОКСИГЕННИХ 
ФОТОТРОФНИХ БАКТЕРІЙ

Значний науковий інтерес викликають дослідження екологічних та фізіологіч-
них властивостей аноксигенних фототрофних бактерій [3]. Однак місця проживан-
ня пурпурових несіркобактерій ще недостатньо вивчені.

Фотосинтезувальні пурпурові бактерії живуть у прісних і солоних водоймах [3]. 
Часто вони трапляються у тих місцях, де є сірководень [6]. У ґрунті фототрофних 
бактерій мало, але при затопленні його водою вони інтенсивно розмножуються. Їх-
ній розвиток легко помітити за яскраво забарвленими колоніями, які обростають 
підводні предмети [11, 37, 44]. Такі скупчення виявлені в сіркових джерелах, лима-
нах, затоках і озерах [24]. Інколи в результаті значного розвитку пурпурових фото-
трофних бактерій змінюється навіть колір води у водоймі або в окремих її ділянках. 
Таке явище трапляється доволі часто [8]. 

Популяції пурпурових сіркобактерій виділені з озер і літоральних відкладень 
[17, 32]. Пурпурові сіркобактерії родини Chromatiaceae заселяють прісноводні озе-
ра, мілководні піщані відкладення [36]. Представники родини Ectothiorhodospira­



150 І. В. Кушкевич, С. О. Гнатуш

ISSN 1996-4536 • Біологічні Студії / Studia Biologica • 2010 • Том 4/№3 • С. 137–154

ceae виявлені в гіпергалінних водах [24]. Вони можуть бути кормом для деяких 
безхребетних тварин, зокрема вони є їжею для амеб, багатьох ракоподібних тощо.

Ріст і поширення цих мікроорганізмів у водному середовищі залежить від різ-
них факторів середовища, таких, як освітлення, температура, значення рН, концент
рація сірководню і натрію хлориду, кількості органічних речовин, а також вмісту 
молекулярного кисню [28, 35]. Виділені з води Яворівського озера пурпурові бак-
терії найкраще росли при слабколужному рН (∼7,5) середовища. Бактерії  
T. roseopersicina Ya-2003, L. roseopersicina Ya-2003, C. okenii Ya-2003, Thiocystis 
sp. використовували сірководень як донор електронів при аноксигенному фото-
синтезі [8, 9, 16, 20]. Хоча більшість пурпурових сіркобактерій є облігатними ана-
еробами, але серед представників родини Chromatiaceae є мікроорганізми, ріст 
яких можливий за аеробних або мікроаерофільних умов, що має важливе зна-
чення для розвитку та виживання цих мікроорганізмів у середовищах,  де часто 
змінюється кисневий режим [28]. 

Аноксигенні фототрофні мікроорганізми, маючи можливість вибору між аероб-
ними й анаеробними умовами, завжди вибирають останнє, хоча проявляють вели-
ку толерантність до молекулярного кисню [24]. Стійкість різних видів бактерій до 
продуктів відновлення кисню обумовлена розвитком у цих мікроорганізмів специ-
фічної системи антиоксидантного захисту [14, 15]. Однак механізм стійкості анок-
сигенних фототрофних сіркобактерій до молекулярного кисню та система антиок-
сидантного захисту цих бактерій недостатньо вивчені [4]. Проте, як показали дослі-
дження, вони здатні виживати при обмілінні водойм [12]. Ця властивість обумовле-
на наявністю у цих бактерій ферментів системи антиоксидантного захисту, а також 
слизу, який вони утворюють [15].

Пурпурові бактерії відіграють важливу роль в утворенні покладів сірки. У США 
з водойм, які забруднені сірководнем, одержують ~100 т сірки за рік [32]. Вважа-
ють, що відкладання сірки за участю мікроорганізмів (зокрема, і фототрофних сір-
кобактерій) розпочалося ще у далеку геологічну епоху. Про це свідчить той факт, 
що родовища сірки часто розташовані там, де раніше було море [38]. Вивчення 
ізотопного складу сполук сірки природних покладів підтверджує таку гіпотезу.

У воді мікроорганізми можуть розміщуватися шарами [13, 23]. Найвище міс-
тяться водорості й ціанобактерії, за ними – пурпурові сіркобактерії з бактеріохло-
рофілом а (BСhl а), пурпурові сіркобактерії з бактеріохлорофілом b (BСhl b), зеле-
ні сіркобактерії [40]. Світло у видимій ділянці спектра поглинається водоростями  
і ціанобактеріями [7]. Мікроелектродне вимірювання спектрального складу світло-
вого випромінювання показало, що майже 100% світла, яке досягає аноксигенних 
фототрофних бактерій, є в інфрачервоному хвильовому спектрі. Фототрофні сірко-
бактерії, які містять BСhl b, добре адаптовані до цих специфічно освітлених умов, 
бо поглинають світло з довжиною хвилі від 1020 до 1025 нм [24].

Дуже ефективно перетворюють світлову енергію фототрофні сіркобактерії, які 
живуть у слабкоосвітлених ділянках Чорного моря на глибині 80 м [28]. У таких 
умовах інтенсивність світла становить 0,0005% від поверхневого. Тобто ці мікроор-
ганізми є найбільш екстремальними з усіх відомих за потребою у світлі, бо зберіга-
ють чутливість до низької його інтенсивності. Ці процеси активно вивчаються на 
молекулярному рівні [3, 4]. 

Фототрофні бактерії, які містять BСhl a, поглинають світло з довжиною хвилі  
880 нм. Види, які містять BСhl b, зазвичай показують максимум поглинання у ділянці 
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спектра з довжиною хвилі 1030 нм. З невідомих причин бактерії не використовують 
світло з довжиною хвиль між 900 і 1000 нм. Дослідження з використанням світлових 
фільтрів показали, що Roseospirullum parvum має максимум поглинання при 911 нм. 
Пурпурова сіркобактерія, виділена із морського узбережжя, може синтезувати ан-
тенні комплекси з максимумом поглинання світла в ділянці 970 нм [7, 38]. Ці види 
містять BСhl a, тому використовуються для вивчення поглинальних властивостей 
тетрапірольних пігментів, які можуть бути модифіковані певними білками [24]. 

Фототрофні бактерії широко використовують для дослідження механізмів фо-
тосинтезу, зокрема його початкових етапів [7]. На пурпурових бактеріях вивчають 
організацію фотосинтезувального апарату, шляхи біосинтезу пігментів, метаболізм 
вуглеводів, еволюцію фотосинтезу і фотосинтезувальних організмів [4, 5]. Заслуго-
вують вони на увагу і тому, що здатні фіксувати молекулярний азот і брати участь 
у кругообігу Карбону та Сульфуру в природі [8, 9]. Зроблені перші кроки для прак-
тичного використання фототрофних бактерій при очищенні стічних вод і для одер-
жання дешевого корму [18, 37].
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THE ANOXYGENIC PHOTOSYNTHETIC PURPLE BACTERIA
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Modern systematics of phototrophic purple bacteria is described. Their distribution 
and living conditions based on literature data and original research data are shown. The 
morphological characteristics, pigments composition and photosynthesis particularies 
are described. Participation of these bacteria in the natural sulfur cycle, the ways of their 
hydrogen sulphide usage are shown. The areas of practical application of purple photo-
trophic bacteria are pointed.
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Рассмотрена современная систематика фототрофных пурпурных бактерий. 
На основании данных литературы и собственных исследований указаны места их 
распространения, условия обитания. Описаны морфологические признаки, пиг
ментный состав и особенности фотосинтеза. Показано участие пурпурных бакте-
рий в естественном цикле серы, пути использования ими сероводорода. Указаны 
сферы  возможного практического применения пурпурных фототрофных бактерий.

Ключевые слова:	 аноксигенные фототрофы, пурпурные бактерии, пигмен-
ты, Chromatiaceae, Ectothiorhodospiraceae.

 

 


