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Mikroorganizmalarĕn Elektron 
Aktarma Stratejileri
ÅCanlĕlar enerjiyi korumak i­in elektronlarĕ ­eĺitli alĕcĕlara aktarĕr ve ­oķu 

mikroorganizma ­ºz¿n¿r elektron alĕcĕlarĕnĕ h¿cre i­ine alarak kullanĕr.

ÅDemir indirgenmesi yapan bakteriler gibi bazĕ t¿rler ise ­ºz¿nmeyen 
metalik minerallere elektron aktararak enerji elde eder.

ÅSon keĺifler, bazĕ mikroorganizmalarĕn enerjiyi korumak i­in doķrudan 
diķer h¿crelere elektron aktarabildiķini ortaya koymuĺtur.

ÅBu doķrudan t¿rler arasĕ elektron aktarĕmĕ, anaerobik metan oksitleyen 
(ANME) Archaeaõlarĕile s¿lfat indirgen bakteriler (SRB) arasĕndaki sĕra dĕĺĕ 
simbiyozun merkezinde yer alĕr.
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Derin Deniz Metan Dºng¿s¿ ve 
ANME ðSRB Sembiyozu
ÅDerin denizlerde bol bulunan metan hidratlar, 
okyanus suyuyla temas ettiķi bºlgelerde metan 
sĕzĕntĕlarĕ oluĺturarak atmosfere ka­ma 
potansiyeli taĺĕr.

ÅAncak bu metan, denizel sedimentlerde yaĺayan 
ve metanĕ t¿keten Archaeaõlartarafĕndan 
atmosfer ulaĺmadan t¿ketilir.

ÅANME , SRB ile birlikte k¿meler i­inde yaĺar ve 
bu ortaklĕk floresan problarla iĺaretlenmiĺ ANME-
1 (kĕrmĕzĕ) ve SRB HotSeep-1 (yeĺil) gºr¿nt¿s¿nde 
gºr¿lebilir (¿st fotoķrafta).

ÅTek baĺĕna metanĕ anaerobik olarak oksitleyen 
ANME enerji koruyamazken, SRB ortaklarĕ 
ANMEõdenaldĕķĕ elektronlarla s¿lfatĕ indirger ve 
her iki tarafa da enerji saķlar.
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Nanoteller ve
Elektron Akĕĺĕnĕn Gizemi
Å¢oķu sentrofik ortaklĕkta elektron transferinin 
aracĕ Hiken, ANME ile SRB arasĕnda H
alĕĺveriĺi ger­ekleĺmez.

ÅBunun yerine iki t¿r, SRB tarafĕndan ¿retilen ve 
1000 nmõyekadar uzayabilen ònanoteller ó ile 
birbirine baķlanĕr.

ÅAlt fotoķraf elektron mikrografĕndaANME -1 (A), 
SRB HotSeep-1 (H) ve aralarĕndaki nanoteller a­ĕk 
bi­imde gºr¿lmektedir.

ÅHer iki organizmada bulunan ­ok sayĕdaki hem 
i­eren sitokrom c proteinleri, nanoteller ¿zerinden 
elektronun ANMEõdenSRBõyeaktarĕlmasĕnĕ 
m¿mk¿n kĕlar.
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Mikrobiyolojide ¢eĺitlilik Temasĕ
ÅMikrobiyolojinin temel temalarĕndan biri, yery¿z¿ndeki 
mikroorganizmalarĕn olaķan¿st¿ filogenetik ­eĺitliliķidir.

ÅBu ­eĺitliliķe ºnceki bºl¿mde kĕsaca deķinilmiĺtir ve ilerleyen dºrt bºl¿mde 
detaylĕ bi­imde yeniden ele alĕnacaktĕr.

ÅBu bºl¿mde ise ºzellikle mikroorganizmalarĕn metabolik ­eĺitliliķi ve bu 
­eĺitliliķin altĕnda yatan s¿re­ler ve mekanizmalar incelenecektir.

ÅArdĕndan organizmalarĕn kendisine dºn¿lerek bu metabolik ­eĺitlilik 
baķlamĕnda mikrobiyal d¿nyanĕn filogenetik geniĺliķi ortaya konulacaktĕr.
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Fototrofiyi Anlamaya Giriĺ
ÅFototrofi , ĕĺĕk enerjisinin kullanĕmĕ anlamĕna gelir ve mikrobiyal d¿nyada 
olduk­a yaygĕn bir yaĺam stratejisidir.

ÅBºl¿m¿n bu kĕsmĕnda fototrof mikroorganizmalarĕn ºzellikleri ve enerji 
koruma stratejileri ele alĕnmaktadĕr.

ÅBu stratejilerin, CO õyi karbon kaynaķĕ olarak kullanan bir yaĺam bi­imini 
nasĕl m¿mk¿n kĕldĕķĕ incelenecektir.
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Fotosentez ve Klorofillerin Rol¿
ÅFotosentez, ĕĺĕk enerjisinin kimyasal enerjiye dºn¿ĺt¿r¿lmesi s¿reci olup 
D¿nyaõdaki en ºnemli biyolojik olaydĕr.

ÅFotosentez yapan canlĕlara fototrof adĕ verilir ve bu canlĕlar COõyi tek 
karbon kaynaķĕ olarak kullanabilen ototroflardĕr.

ÅIĺĕk enerjisi, CO õnin organik bileĺiklere indirgenmesinde kullanĕlĕr ve bu 
yaĺam bi­imi fotoototrofi olarak adlandĕrĕlĕr.

ÅBazĕ fototroflar organik karbon da kullanabilir ve bu durumda yaĺam tarzĕ 
fotoheterotrofi olarak tanĕmlanĕr.
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Fotosentezin Evrimi ve
¢eĺitli Sistemler
ÅFotosentez Bacteria ©lemi i­inde ortaya ­ĕkmĕĺtĕr ve pek ­ok bakteri t¿r¿ 
ĕĺĕķĕ enerji kaynaķĕ olarak kullanabilir.

ÅBakterilerde en az altĕ farklĕ fotosentetik sistem evrimleĺmiĺ olup bunlar 
Heliobacteria , Acidobacteria, yeĺil k¿k¿rt bakterileri, mor bakteriler, 
filamentºzanoksijenik fototroflar ve siyanobakterilerde bulunur.

ÅFotosentez Eukaryaõdaise siyanobakteri kºkenli kloroplastlarĕn 
endosimbiyotik kºkeni sayesinde ortaya ­ĕkmĕĺtĕr.

ÅBu ­eĺitli sistemlerin farklĕlĕklarĕ olsa da hepsi benzer temel prensipleri 
paylaĺĕr.
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Iĺĕk ve Karanlĕk Reaksiyonlarĕn 
Temel Ayrĕmĕ
ÅFotoototrofik yaĺam, paralel ­alĕĺan iki s¿re­ten oluĺur; ĕĺĕk reaksiyonlarĕ 
ATP ¿retir.

ÅIĺĕktan baķĕmsĕz karanlĕk reaksiyonlar ise COõyi indirger ve h¿cresel 
materyale dºn¿ĺt¿r¿r.

ÅKaranlĕk reaksiyonlarĕn COõyi indirgemesi i­in hem ATPõyehem de NADH 
veya NADPH gibi elektron taĺĕyĕcĕlarĕna ihtiya­ duyulur.

ÅNAD(P )+õnin indirgenmesi i­in gerekli elektronlar ­evredeki bir elektron 
vericisinden saķlanĕr.
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Elektron Vericileri ve
Oksijenik ðAnoksijenik Fotosentez
ÅBitkiler , algler ve siyanobakterilerde fotosentezde elektron vericisi sudur ve 

suyun oksidasyonu sonucunda O a­ĕķa ­ĕkar.

ÅBu nedenle bu organizmalardaki fotosentez oksijenik fotosentez olarak 
adlandĕrĕlĕr.
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Elektron Vericileri ve
Oksijenik ðAnoksijenik Fotosentez
ÅBuna karĺĕlĕk Heliobacteria , Acidobacteria, yeĺil k¿k¿rt bakterileri, mor 

bakteriler ve filamentºzanoksijenik fototroflar gibi bakteriler suyu 
kullanamaz.

ÅBu bakterilerde elektron vericisi H S gibi indirgenmiĺ k¿k¿rt bileĺikleri 
veya H olabilir ve bu s¿re­ O¿retmediķi i­in anoksijenik fotosentez olarak 
tanĕmlanĕr.
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Fotosentetik Pigmentler:
Klorofiller ve Bakteriyoklorofiller
ÅFotosentez, ĕĺĕķa duyarlĕ pigmentler olan klorofiller (bitkiler, algler, 

siyanobakteriler ) ve bakteriyoklorofiller (anoksijenik fototroflar ) sayesinde 
ger­ekleĺir.

ÅBu pigmentlerin ĕĺĕk enerjisini absorbe etmesi fotosentetik enerji 
dºn¿ĺ¿m¿n¿n baĺlangĕ­ adĕmĕnĕ oluĺturur.

ÅIĺĕķĕn soķurulmasĕ sonucunda ATP ¿retimine giden s¿re­ler tetiklenir.

ÅFotosentezin kalbinde yer alan bu pigmentler, ĕĺĕk enerjisinin kimyasal 
enerjiye ­evrilmesinde temel rol oynar.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

12



Klorofil ve Bakteriyoklorofilin Temel 
Yapĕsĕ
ÅKlorofil ve bakteriyoklorofil molek¿lleri, tetrapirol yapĕlarĕyla sitokromlarĕn

ana iskeletine benzer fakat halka merkezinde demir yerine magnezyum 
taĺĕr.

ÅKlorofiller, tetrapirol halkasĕnda ºzel yan gruplar i­erir ve fotosentetik zar 
sistemine tutunmalarĕnĕ saķlayan hidrofobik bir alkol taĺĕr.
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Klorofil ve Bakteriyoklorofilin Temel 
Yapĕsĕ
ÅOksijenli fototrofilerin baĺlĕca pigmenti olan klorofil a molek¿l¿n¿n yapĕsĕ 
Fig¿r aõda gºsterilmiĺtir.

ÅKlorofil a kĕrmĕzĕ ve mavi ĕĺĕķĕ absorbe ettiķi i­in yeĺil gºr¿n¿r ve 
absorpsiyon spektrumunda yaklaĺĕk 680 nm ve 430 nmõdeg¿­l¿ pikler 
bulunur ( Fig¿r b).
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Klorofil ¢eĺitliliķi ve
Ekolojik Daķĕlĕmĕ
ÅBirbirinden yapĕsal olarak farklĕ bir­ok klorofil tipi vardĕr ve her biri 
kendine ºzg¿ bir absorpsiyon spektrumuna sahiptir.

ÅCyanobacteria esas olarak klorofil a i­erirken, bazĕ t¿rlerde klorofil d de 
bulunur.

ÅProchlorophyteõlerise klorofil a ve klorofil b taĺĕr.

ÅBu pigment ­eĺitliliķi, farklĕ fototroflarĕnfarklĕ dalga boylarĕnĕ 
kullanabilmesini saķlayarak ortak habitatlarda birlikte yaĺamalarĕna katkĕ 
saķlar.
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Bakteriyoklorofiller ve
Anoksijenik Fototroflar
ÅAnoksijenik fototroflar bir veya birden 

fazla bakteriyoklorofil ¿retir ve 
bunlardan bakteriyoklorofil a ­oķu mor 
bakteride bulunur.

ÅBakteriyoklorofil a farklĕ mor 
bakterilerde 800 ð925 nm arasĕnda 
deķiĺen maksimum absorpsiyon
gºsterir.

ÅBakteriyoklorofillerin farklĕ t¿rlerde 
farklĕ dalga boylarĕnda absorpsiyon
yapmasĕ, filogenetik daķĕlĕmlarla 
uyumludur.

ÅBu ­eĺitlilik sayesinde her fototrof , 
elektromanyetik spektrumun farklĕ bir 
kĕsmĕnĕ kullanarak enerji elde edebilir.
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Pigment ¢eĺitliliķinin Ekolojik 
¥nemi
ÅFarklĕ dalga boylarĕnĕ absorbe edebilen pigmentlerin varlĕķĕ, fototroflarĕn
mevcut ĕĺĕk spektrumunu daha verimli kullanmasĕnĕ saķlar.

ÅAynĕ habitatta yaĺayan farklĕ fototroflar , birbirlerinin kullanamadĕķĕ ĕĺĕk 
bºlgelerini kullanarak rekabet etmeksizin var olabilir.

ÅPigment ­eĺitliliķi ekosistemlerde fototrof topluluklarĕnĕn birlikte 
s¿rd¿r¿lebilirliķine katkĕda bulunur.
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Reaksiyon Merkezleri ve
Anten Pigmentleri
ÅOksijenli fototroflarda ve mor anoksijenik fototroflarda

klorofil/ bakteriyoklorofil molek¿lleri serbest halde bulunmaz, proteinlere 
baķlĕdĕr ve 50ð300 pigment i­eren fotokompleksler oluĺturur.

ÅPigmentlerin k¿­¿k bir kĕsmĕ enerji korunumu s¿re­lerinde doķrudan gºrev 
yapan fotosentetik reaksiyon merkezlerinde yer alĕr.
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Reaksiyon Merkezleri ve
Anten Pigmentleri
ÅReaksiyon merkezlerinin ­evresi, ĕĺĕķĕ yakalayĕp bu enerjiyi merkeze 
yºnlendiren anten pigmentleriyle ­evrilidir.

ÅBu anten sistemi, doķada sĕk­a karĺĕlaĺĕlan d¿ĺ¿k ĕĺĕk koĺullarĕnda bile 
reaksiyon merkezlerine yeterli enerji aktarĕmĕnĕ m¿mk¿n kĕlar.
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Fotosentetik Zarlar:
¥karyotlardaYapĕsal Organizasyon
ÅFotosentetik pigmentler ve ĕĺĕk toplama yapĕlarĕ, 
h¿cre i­inde zar sistemleri ¿zerine yerleĺmiĺtir.

Å¥karyotikfototroflarda fotosentez, tilakoid adĕ 
verilen yaprak benzeri zar sistemlerini i­eren 
kloroplastlarda ger­ekleĺir.

ÅTilakoidlerin istiflenmesiyle oluĺan grana yapĕlarĕ, 
stroma ve l¿men bºlgelerini ayĕrt eden ºzel bir i­ 
organizasyon oluĺturur.

ÅBu d¿zen, ĕĺĕk tarafĕndan oluĺturulan proton 
motive kuvvetin ATP sentezinde kullanĕlmasĕna 
olanak tanĕr.
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Fotosentetik Zarlar:
Prokaryotlarda Yapĕsal ¢eĺitlilik
ÅProkaryotik fototroflarda kloroplast bulunmaz ve pigmentler 

sitoplazmik zarĕn invajinasyonlarĕndant¿reyen i­ zar 
sistemlerine yerleĺir.

ÅMor bakterilerde fotosentetik zarlar, kromatofor adĕ verilen 
vezik¿ller veya lamella adĕ verilen zarlĕ yĕķĕnlar h©linde gºr¿l¿r.

ÅCyanobacteriaõdapigmentler, alg kloroplastlarĕndaki tilakoidlere
benzeyen lameller yapĕlara yerleĺir.

ÅBu lameller fotosentetik s¿re­lerin ger­ekleĺtiķi temel y¿zeyleri 
oluĺturur.
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Chlorosome Yapĕsĕ ve
Enerji Toplama Kapasitesi
ÅChlorosomeõlard¿ĺ¿k ĕĺĕk koĺullarĕnda enerji toplamak i­in en 
geliĺmiĺ yapĕlardan biridir.

ÅYeĺil k¿k¿rt bakterileri (Chlorobium ), yeĺil non-s¿lf¿r 
bakterileri ( Chloroflexus ) ve fotosentetik Acidobacteriaõda
bulunur.

ÅChlorosomeõlardabulunan bakteriyoklorofil c, d veya e 
molek¿lleri proteinlere baķlĕ deķildir ve yapĕnĕn uzun ekseni 
boyunca yoķun dizilimler h©linde yer alĕr.

ÅBu pigmentlerden reaksiyon merkezine enerji aktarĕmĕ, FMO 
proteini ( FennaðMatthews ðOlson proteini) aracĕlĕķĕyla 
sitoplazmik zardaki bakteriyoklorofil a molek¿llerine 
yºnlendirilir.
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Yeĺil Bakteriler ve
D¿ĺ¿k Iĺĕk Koĺullarĕna Uyum
ÅYeĺil bakteriler bilinen t¿m fototroflar arasĕnda en d¿ĺ¿k ĕĺĕk ĺiddetlerinde 
b¿y¿yebilen gruptur.

ÅBu organizmalar, gºl ve denizlerin derin anoksik bºlgelerinde veya diķer 
fototroflarĕnyaĺayamadĕķĕ d¿ĺ¿k ĕĺĕklĕ ortamlarda bulunur.

ÅYeĺil non-s¿lf¿r bakterileri, sĕcak su kaynaklarĕ ve y¿ksek tuzluluk i­eren 
ekosistemlerde yoķun mikrobiyal matlarĕn ana bileĺenlerindendir.

ÅMikrobiyal matlarda ĕĺĕk birka­ milimetre i­inde neredeyse karanlĕķa 
d¿ĺt¿ķ¿ i­in chlorosome yapĕlarĕ bu bakterilerin minimal ĕĺĕkla bile 
fotosentetik olarak b¿y¿yebilmesini saķlar.
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Fotosentetik Pigment ¢eĺitliliķine 
Genel Bakĕĺ
ÅFotosentetik organizmalar klorofil veya bakteriyoklorofile ek olarak 

karotenoidler ve fikobilinler gibi baĺka pigmentler de taĺĕr.

ÅBu yardĕmcĕ pigmentler, ĕĺĕk toplama kapasitesini geniĺleterek fotosentetik
s¿recin verimli ĺekilde s¿rd¿r¿lmesini saķlar.

ÅFototroflarda ºzellikle karotenoidler ve fikobiliproteinler ºnemli ek pigment 
gruplarĕnĕ oluĺturur.
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Karotenoidlerin Temel 
¥zellikleri
ÅKarotenoidler fototroflarda en yaygĕn yardĕmcĕ 

pigmentlerdir ve hidrofobik yapĕlarĕ sayesinde 
fotosentetik membrana sĕkĕca yerleĺirler.

Åb-Karoten gibi yaygĕn karotenoidlerin molek¿ler yapĕsĕ 
aĺaķĕda gºsterilmiĺtir.

ÅAnoksijenik fototroflardaki baĺlĕca karotenoid t¿rleri ise 
yandaki fig¿rde sunulmuĺtur.
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Karotenoidlerin Renkleri ve
Ekolojik Gºr¿n¿mleri
ÅKarotenoidler genellikle sarĕ, kĕrmĕzĕ, kahverengi veya yeĺil tonlarĕnda olup 
mavi ĕĺĕķĕ g¿­l¿ bi­imde absorbe ederler.

ÅBu pigmentler, bakteriyoklorofillerin rengini maskeleyerek anoksijenik
fototroflara kĕrmĕzĕ, mor, pembe, yeĺil, sarĕ veya kahverengi gibi parlak 
renkler kazandĕrĕr.
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Karotenoidlerin Enerji Aktarĕmĕ ve 
Fotokoruma Rol¿
ÅKarotenoidler klorofil veya bakteriyoklorofile yakĕn konumlanarak absorbe
ettikleri enerjinin bir kĕsmĕnĕ reaksiyon merkezine aktarabilir.

ÅBununla birlikte karotenoidlerin asĕl gºrevi g¿­l¿ ĕĺĕķĕn tetiklediķi foto-
oksidatif s¿re­lere karĺĕ h¿creyi korumaktĕr.

ÅSinglet (tekli) oksijen (įO) gibi toksik oksijen t¿rleri fotokompleksleri tahrip 
edebileceķinden karotenoidlerin bu ĕĺĕķĕ soķurarak onlarĕ etkisizleĺtirmesi 
yaĺamsal ºnem taĺĕr.
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Karotenoidlerin Fototroflara
Saķladĕķĕ Avantaj
ÅSinglet oksijenin s¿peroksitgibi diķer reaktif oksijen t¿rlerine benzer 
bi­imde fotokompleksleri oksitleyip iĺlevsiz h©le getirebilmesi ºnemli bir 
tehdit oluĺturur.

ÅKarotenoidler bu tehlikeli oksidatif s¿re­leri baskĕlayarak fototroflarĕnĕĺĕklĕ 
ortamlarda g¿venle yaĺamalarĕnĕ saķlar.

ÅBu nedenle karotenoid temelli fotokoruma , ĕĺĕķa baķĕmlĕ yaĺayan fototroflar
i­in belirgin bir adaptif avantajdĕr.
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Fikobiliproteinlerin Yapĕsĕ ve 
¢eĺitleri
ÅSiyanobakteriler ve kĕrmĕzĕ alg kloroplastlarĕ, fikobiliprotein olarak 
adlandĕrĕlan ve bu organizmalarĕn temel ĕĺĕk toplayĕcĕ pigmentlerini 
oluĺturan molek¿lleri i­erir.

ÅFikobiliproteinler , lineer tetrapirol yapĕsĕndaki bilinõinproteine baķlanmĕĺ 
h©lleridir ve organizmalara ºzg¿n kĕrmĕzĕ veya mavimsi-yeĺil renklerini 
kazandĕrĕr.
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Fikobiliproteinlerin Yapĕsĕ ve 
¢eĺitleri
ÅFikoeritrin yaklaĺĕk 550 nmõde, fikosiyanin ise 620 nmõdeen g¿­l¿ 

absorpsiyon yapan iki ana fikobiliproteindir .
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Allofikosiyanin ve
Enerji Aktarĕmĕndaki Konumu
Å¦­¿nc¿ fikobiliprotein olan allofikosiyanin yaklaĺĕk 650 nmõdeĕĺĕk absorbe

eder.

ÅFikobiliproteinler , membrana baķlanan b¿y¿k k¿meler olan fikobilizomlar
h©linde organize olur ve bunlarĕn yapĕsal d¿zeni aĺaķĕda gºsterilmiĺtir.
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Allofikosiyanin ve
Enerji Aktarĕmĕndaki Konumu
ÅFikobilizomlarda allofikosiyanin , fotosentetik membrana en yakĕn konumda 
yer alarak enerji aktarĕmĕndaki son basamaķĕ temsil eder.
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FikobilizomlarĕnEnerji Toplama 
Stratejisi
ÅAllofikosiyanin , kendisini ­evreleyen fikosiyanin

ve/veya fikoeritrinden daha kĕsa dalga boylu ĕĺĕkla 
uyarĕlmĕĺ enerjiyi alarak reaksiyon merkezine 
iletir.

ÅBu òenerji basamaklanmasĕó, anoksijenik
fototroflardaki anten bakteriyoklorofil sistemlerine 
benzer bi­imde ĕĺĕk enerjisinin kademeli olarak 
yºnlendirilmesini saķlar.

ÅBºylece fikobilizomlar , enerji transferini 
etkinleĺtirerek siyanobakterilerin d¿ĺ¿k ĕĺĕk 
ĺiddetinde bile b¿y¿mesini m¿mk¿n kĕlar.
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Anoksijenik Fotosenteze Giriĺ
ÅFotosentetik ĕĺĕk reaksiyonlarĕnda elektronlar, giderek daha elektro-pozitif 
red¿ksiyon potansiyeline sahip bileĺenlerden oluĺan bir elektron taĺĕma 
zinciri boyunca ilerler.

ÅBu elektron akĕĺĕ, ATP sentezini yºnlendiren bir proton-motor kuvvetin 
oluĺmasĕnĕ saķlar.

ÅBu s¿re­te fotosentetik reaksiyon merkezleri ile fotosentetik membran
yapĕlarĕ temel bileĺenlerdir.
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Fotosentetik Reaksiyon 
Merkezlerinin Yapĕsĕ ve ĸĺlevi
ÅReaksiyon merkezleri, fotosentetik membranlara gºm¿l¿ ­ok alt birimli 
makromolek¿lerkomplekslerdir ve klorofil veya bakteriyoklorofil gibi 
kofaktºrleri­erir.

ÅAnten pigmentleri ve elektron taĺĕma zinciri elemanlarĕyla etkileĺerek ºzel 
bir klorofil ­iftinin uyarĕlmasĕnĕ ve y¿ksek enerjili elektronlarĕn oluĺmasĕnĕ 
saķlarlar.

ÅT¿m reaksiyon merkezleri, elektron alĕcĕsĕnĕn yapĕsĕna gºre ya kinon tipi (Q-
type) ya da demir ðk¿k¿rt tipi (FeS-type) olmak ¿zere iki sĕnĕftan birine 
girer .
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Mor Bakterilerde Elektron Akĕĺĕnĕn 
Temel Yapĕsĕ
ÅMor bakterilerde elektron akĕĺĕ, L, M ve H adĕ verilen ¿­ polipeptitten
oluĺan Q-tipi reaksiyon merkezinde ger­ekleĺir ve bu yapĕ fotosentetik zar 
i­inde sĕkĕca yerleĺmiĺtir.

ÅBu polipeptitler , ºzel ­ift olarak adlandĕrĕlan iki adet bakteriyoklorofil a 
molek¿l¿n¿ ve elektron akĕĺĕnda gºrev yapan iki ek bakteriyoklorofil a 
molek¿l¿n¿ baķlar.
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Mor Bakterilerde Elektron Akĕĺĕnĕn 
Temel Yapĕsĕ
ÅReaksiyon merkezi ayrĕca iki bakteriyofeofitin a, iki kinon ve bir karotenoid
molek¿l¿n¿ de taĺĕr.

ÅBu molek¿ler d¿zenleme, ĕĺĕk enerjisinin elektron taĺĕmaya ­evrilmesi i­in 
gerekli temel mimariyi oluĺturur.
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Iĺĕķĕn Soķurulmasĕ ve
¥zel ¢iftin Uyarĕlmasĕ
ÅAnten sistemlerinin soķurduķu ĕĺĕk enerjisi, reaksiyon merkezindeki ºzel ­ift 

bakteriyoklorofil a molek¿llerine aktarĕlĕr.

ÅEnerji aktarĕmĕ ºzel ­ifti g¿­l¿ bir elektron vericisine dºn¿ĺt¿r¿r ve bºylece 
E0Ź deķeri olduk­a negatif hale gelir.
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Iĺĕķĕn Soķurulmasĕ ve
¥zel ¢iftin Uyarĕlmasĕ
ÅBu durum, elektronlarĕn solunum zincirine benzer ĺekilde d¿ĺ¿k E0Ź 
deķerinden y¿ksek E0Ź deķerine doķru ilerlemesini saķlar.

ÅBu s¿re­ boyunca fotosentetik zar boyunca bir proton -motor kuvvet 
oluĺturulur.
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P870õin Uyarĕlmasĕ ve
ĸlk Elektron Aktarĕmlarĕ
ÅUyarĕlmadan ºnce P870 reaksiyon merkezinin E0Ź deķeri yaklaĺĕk +0.5 V 
iken, ĕĺĕkla uyarĕldĕktan sonra bu deķer yaklaĺĕk -1.0 Võad¿ĺer (Fig¿r a).

ÅUyarĕlmĕĺ elektronlar ºnce reaksiyon merkezindeki bakteriyoklorofil a 
molek¿l¿n¿ indirger ve bu reaksiyon femtosaniye ºl­eķinde ger­ekleĺir 
(Fig¿r a).
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P870õin Uyarĕlmasĕ ve
ĸlk Elektron Aktarĕmlarĕ
ÅArdĕndan bakteriyoklorofil a, elektronlarĕ hĕzlĕ bi­imde bakteriyofeofitin aõya 
aktarĕr ve bu molek¿l de kinonlarĕindirger.

ÅKinonlardan sonra elektronlar milisaniye ºl­eķinde daha yavaĺ ilerleyerek 
Fe-S proteinleri ve sitokromlar ¿zerinden reaksiyon merkezine geri dºner.
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SitokromlarĕnRol¿ ve
Elektron Dºng¿s¿n¿n Tamamlanmasĕ
ÅFig¿r b, fotosentetik zardaki ger­ek elektron akĕĺĕnĕ ve bu akĕĺta gºrev alan 
anahtar proteinleri gºsterir.

ÅSitokrom bc1 ve sitokrom c2 gibi proteinler, solunumdaki elektron taĺĕma 
rolleriyle benzer gºrevler ¿stlenir.
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SitokromlarĕnRol¿ ve
Elektron Dºng¿s¿n¿n Tamamlanmasĕ
ÅPeriplazmik bir sitokrom olan sitokrom c2, bc1 kompleksi ile reaksiyon 
merkezi arasĕnda elektron taĺĕyĕcĕ olarak gºrev yapar.

ÅSitokrom c2ºzel ­ifte elektronu geri verdiķinde reaksiyon merkezi tekrar 
temel durumuna dºner ve yeni ĕĺĕk enerjisi soķurabilir.
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Dºng¿sel Fotofosforilasyon ve
ATP Sentezi
ÅATP sentezi, elektron akĕĺĕ sĕrasĕnda oluĺan proton-motor kuvvetin ATPaz
tarafĕndan kullanĕlmasĕyla ger­ekleĺir.

ÅBu s¿re­ dºng¿sel fotofosforilasyon olarak adlandĕrĕlĕr ­¿nk¿ elektronlar 
kapalĕ bir dºng¿ i­inde hareket eder.
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Dºng¿sel Fotofosforilasyon ve
ATP Sentezi
ÅDºng¿sel fotofosforilasyonda elektronlar t¿ketilmez veya dĕĺarĕdan yeni 
elektron alĕnmaz; sistem kendi i­inde s¿rekli yenilenir.

ÅBu ºzellik, solunumdan farklĕ olarak net bir elektron t¿ketiminin 
olmamasĕnĕ saķlar.
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Mor Bakterilerde ĸndirgenme 
G¿c¿n¿n (NADH) Oluĺumu
ÅFotosentetik b¿y¿me i­in yalnĕzca ATP ¿retimi yeterli olmadĕķĕndan, 

CO õnin indirgenmesi i­in NADH gibi indirgenme g¿c¿ de gereklidir.

ÅMor bakterilerde NADH genellikle H S gibi indirgenmiĺ s¿lf¿r 
bileĺiklerinden saķlanĕr ve HS oksitlendiķinde h¿cre i­inde Sbirikir.
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Mor Bakterilerde ĸndirgenme 
G¿c¿n¿n (NADH) Oluĺumu
ÅBu s¿re­te elektronlar kinon havuzuna aktarĕlĕr ancak kinonun E0Ź deķeri 
(å0 V) NAD õĕindirgemek i­in yeterince negatif deķildir.

ÅBu nedenle elektronlarĕn proton-motor kuvvet kullanĕlarak ters yºnde 
zorlanmasĕ gerekir; bu enerji gerektiren mekanizma ters elektron akĕĺĕ 
olarak bilinir.
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Ters Elektron Akĕĺĕnĕn ¥nemi ve 
Diķer Fototroflar ile Karĺĕlaĺtĕrma
ÅTers elektron akĕĺĕ, ºzellikle mor bakterilerin NADH ¿retimi i­in gereklidir 
ve bir­ok kemolitotrof i­in de benzer ĺekilde temel bir mekanizmadĕr.

ÅBuna karĺĕlĕk bazĕ diķer anoksijenik fototroflar , NADH ¿retmek i­in ters 
elektron akĕĺĕna ihtiya­ duymazlar.

ÅBu fark, reaksiyon merkezlerinde kullanĕlan molek¿ler yapĕlardaki 
­eĺitlilikten kaynaklanĕr.

Å¥zellikle FeS-tipi reaksiyon merkezleri kullanan fototroflarda elektronlarĕn 
indirgeme potansiyeli ­ok daha negatiftir.
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Diķer Anoksijenik Fototroflarda
Elektron Akĕĺĕ
ÅFilamentli anoksijenik fototroflar ve mor bakteriler Q -tipi reaksiyon 
merkezleri kullanĕrken, yeĺil s¿lf¿r bakterileri, Acidobacteria ve 
Heliobacteria FeS-tipi reaksiyon merkezleri kullanĕr.

ÅBu fototroflarda reaksiyon merkezindeki bakteriyoklorofil veya klorofil 
t¿revleri uyarĕldĕķĕnda elektronlar ­ok daha y¿ksek indirgeme g¿c¿ne 
ulaĺĕr.
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Diķer Anoksijenik Fototroflarda
Elektron Akĕĺĕ
ÅBu nedenle elektron alĕcĕlarĕ, mor bakterilerdeki kinon yerine, E 0Ź deķeri 
NADHõtandaha negatif olan Fe-S proteinleridir .

ÅBu farklĕ yapĕ, indirgenme g¿c¿n¿n ¿retilme bi­imini ve elektron akĕĺĕnĕn 
yºn¿n¿ belirleyen temel faktºrd¿r.
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Fe-S-Tipi Reaksiyon Merkezlerinde 
ĸndirgenme G¿c¿ ¦retimi
ÅFe-S-tipi reaksiyon merkezleri, elektronlarĕ doķrudan ferredoksine

aktaracak kadar negatif E 0Ź deķerleri oluĺturur (E0Ź = ĭ0.4 V).

ÅYeĺil s¿lf¿r bakterilerinde ferredoksin , CO fiksasyonunda doķrudan 
elektron vericisidir.
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Fe-S-Tipi Reaksiyon Merkezlerinde 
ĸndirgenme G¿c¿ ¦retimi
ÅFerredoksinden elektronlar ferredoksin ðNAD red¿ktazataĺĕnarak NADH 
¿retimine de yºnlendirilebilir.

ÅBu nedenle yeĺil s¿lf¿r bakterilerinde ve Heliobacteria õdaters elektron akĕĺĕ 
gereksizdir.
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Elektron Akĕĺĕ Dºng¿sel mi,
Yoksa Dºng¿sel Olmayan Bir Yapĕda mĕ?

ÅYeĺil s¿lf¿r bakterileri ve Heliobacteria õdaelektron akĕĺĕnĕn dºng¿sel mi 
yoksa dºng¿sel olmayan bir yol mu izlediķi kesin olarak bilinmemektedir.

Å¥nerilen mekanizmalardan biri, Fe-S-tipi reaksiyon merkezlerinin 
elektronlarĕ doķrudan menakinona aktararak mor bakterilerdekine benzer 
dºng¿sel fotofosforilasyon oluĺturmasĕdĕr.
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Elektron Akĕĺĕ Dºng¿sel mi,
Yoksa Dºng¿sel Olmayan Bir Yapĕda mĕ?

ÅAncak bu canlĕlarda dºng¿sel fotofosforilasyon i­in ­ok az deneysel kanĕt 
bulunmaktadĕr.

ÅAlternatif olarak, H S gibi dĕĺ elektron vericilerinden gelen elektronlarĕn 
menakinon havuzuna girmesiyle dºng¿sel olmayan elektron akĕĺĕnĕn 
ger­ekleĺtiķi d¿ĺ¿n¿lmektedir.
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Oksijenli Fotosentezin Ayĕrt Edici 
Yapĕsĕ
ÅOksijensiz fototrofik canlĕlardaki tek tip 

reaksiyon merkezinin aksine, oksijenli 
fototrofik canlĕlar hem Fe-S-tipli hem de Q-tipli 
iki ayrĕ reaksiyon merkezine sahiptir.

ÅPSI (P700) Fe-S-tipli , PSII (P680) ise Q -tipli 
reaksiyon merkezi i­erir ve bu iki fotosistem òZ 
ĺemasĕó adĕ verilen d¿zen i­inde birlikte ­alĕĺĕr.

ÅOksijenli fotosentezin ĕĺĕk reaksiyonlarĕ, 
ºzelleĺmiĺ fotosentetik zarlar i­inde yer alan 
fotokomplekslerde ger­ekleĺir.

Å¥karyotlardabu zarlar kloroplast i­inde 
bulunmaktadĕr ve siyanobakterilerde ise 
sitoplazma i­inde istiflenmiĺ membran yapĕlarĕ 
ĺeklinde d¿zenlenmiĺtir.
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PSIIõdeSuyun Par­alanmasĕ ve 
Elektronlarĕn ĸlk Transferi
ÅOksijenli fotosentezin en belirgin ve ilk 
basamaķĕ PSIIõninsuyu oksijen ve elektrona 
ayĕrmasĕdĕr.

ÅIĺĕk absorpsiyonu ile uyarĕlan P680 molek¿l¿, 
elektronu ºnce feofitin aõya aktarĕr ve bºylece su 
molek¿l¿nden elektron ­ekebilecek kadar g¿­l¿ 
bir y¿kseltgen potansiyele ulaĺĕr.
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PSIIõdeSuyun Par­alanmasĕ ve 
Elektronlarĕn ĸlk Transferi
ÅSuyun oksidasyonu PSIIõyebaķlĕ su-oksitleyici kompleks i­inde ger­ekleĺir 
ve bu s¿re­ Mn4Ca k¿mesi tarafĕndan katalizlenir .

ÅBu kompleks, baķlĕ iki H2O molek¿l¿nden toplam dºrt elektronun ardĕĺĕk 
ĺekilde uzaklaĺtĕrĕlmasĕyla O2ve dºrt H

+ ¿retir.
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PSIIõdenPQõyaElektron Akĕĺĕ ve 
Proton Motor Kuvvetin Oluĺumu
ÅFeofitin aõya aktarĕlan elektronlar, PSII fotokompleksi i­indeki QA ve QB 
gibi proteinler ¿zerinden taĺĕnĕr.

ÅPSIIõdengelen iki elektron plastokinonu (PQ) indirger ve PQH 2oluĺumu 
proton taĺĕnmasĕna katkĕ saķlayarak proton motif kuvvet i­in zemin 
hazĕrlar.
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PSIIõdenPQõyaElektron Akĕĺĕ ve 
Proton Motor Kuvvetin Oluĺumu
ÅOksijenli fotosentezde proton motor kuvvet, artan red¿ksiyon potansiyeline 

sahip kinonlar ve sitokromlar ¿zerinden ger­ekleĺen elektron taĺĕma ile 
oluĺturulur.

ÅBu elektron taĺĕnmasĕ, ºzellikle aerobik solunumda tanĕmlanan zincire 
benzer yapĕdadĕr.
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PQH2õden PSIõaElektron Transferi 
ve NADPH ¦retimi
ÅPQH 2õden gelen elektronlar, sitokrom b6f kompleksi ve bakĕr i­eren 

plastosiyanin ¿zerinde ilerledikten sonra PSI reaksiyon merkezine ulaĺĕr.

ÅPSIõdaĕĺĕk absorpsiyonu P700õ¿n elektronu kabul etmesini ve elektron 
iletim zincirini baĺlatmasĕnĕ saķlar.
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PQH2õden PSIõaElektron Transferi 
ve NADPH ¦retimi
ÅPSIõdakielektron akĕĺĕ en sonunda NADP+õĕnNADPHõeindirgenmesi ile 
sonu­lanĕr.

ÅPSIIõninher bir su molek¿l¿n¿ par­alama olayĕnda iki proton a­ĕķa 
­ĕkarken, elektron taĺĕma zincirinde her iki elektron i­in dºrt proton zar 
boyunca taĺĕnĕr ve bir O2molek¿l¿ i­in toplam 12 protonluk bir proton 
motor kuvvet oluĺur.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

61



ATP Sentezi ve Devirsel /Devirsel
Olmayan Fotofosforilasyon
ÅOluĺan proton motor kuvvet ATP sentaz tarafĕndan ATP ¿retimi i­in 
kullanĕlĕr.

ÅOksijenli fotosentezde elektronlar NADP +indirgenmesine yºnlendirildiķi 
i­in s¿re­ devirsel olmayan fotofosforilasyonla sonu­lanĕr.
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ATP Sentezi ve Devirsel /Devirsel
Olmayan Fotofosforilasyon
ÅH¿cre NADPHõedaha az ihtiya­ duyduķunda, PSIõdan­ĕkan elektronlar 

NADP + yerine PSII ve PSI arasĕndaki elektron taĺĕma zincirine geri 
dºnd¿r¿lerek devirsel fotofosforilasyon ger­ekleĺtirilir.

ÅBu devirsel akĕĺ NADPH ¿retmeden ek proton motor kuvvet oluĺturarak 
ekstra ATP sentezine imk©n tanĕr.
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Oksijenli Fototroflarda Anoksijenik
Fotosentez Yeteneķi
ÅNormalde PSI ve PSII birlikte ­alĕĺsa da 
PSIIõnindevre dĕĺĕ kaldĕķĕ koĺullarda bazĕ 
oksijenli fototroflar yalnĕzca PSI kullanarak 
fotosentez yapabilir.

ÅBu durumda devirsel fotofosforilasyon tek 
baĺĕna y¿r¿t¿l¿r ve CO2indirgenmesi i­in 
gereken indirgen g¿­ su yerine baĺka elektron 
vericilerinden saķlanĕr.
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Oksijenli Fototroflarda Anoksijenik
Fotosentez Yeteneķi
ÅPek ­ok siyanobakteri bu koĺullarda H2Sõi 

elektron vericisi olarak kullanabilir ve H 2S 
oksitlendiķinde elemental k¿k¿rt (S0) dĕĺ 
ortamda depolanĕr.

ÅYanda gºsterilen Oscillatoria limnetica , 
anoksik tuz gºllerinde s¿lfiti oksitleyerek 
yeĺil ve mor bakterilerle birlikte anoksijenik
fotosentez yapabilen bir siyanobakteridir .
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Fotosentetik Canlĕlar Arasĕndaki 
Evrimsel ĸliĺkiler
ÅDevirsel fotofosforilasyonun hem oksijenli hem oksijensiz fototroflarda
gºr¿lmesi, bu iki grubun yakĕn evrimsel iliĺkisine iĺaret eder.

ÅMor bakterilerin ve yeĺil non-s¿lf¿r bakterilerin reaksiyon merkezleri 
PSIIõye, yeĺil s¿lf¿r bakterileri ve heliobakterilerin reaksiyon merkezleri ise 
PSIõayapĕsal olarak benzemektedir.

ÅFosil ve molek¿ler verilere gºre mor ve yeĺil bakteriler siyanobakterilerden
yaklaĺĕk 0.5 milyar yĕl daha ºnce D¿nyaõda ortaya ­ĕkmĕĺtĕr.

ÅSiyanobakterilerin iki tip reaksiyon merkezini birleĺtirmesi ve H2Oõyu 
elektron vericisi olarak kullanacak mekanizmayĕ geliĺtirmesi, gezegenin 
oksijenlenmesini saķlayan kritik bir evrimsel yenilik olmuĺtur.
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H¿cresel Karbon ve
Azot Gereksinimi
ÅT¿m h¿creler, h¿cre biyok¿tlesinioluĺturmak i­in bir karbon ve azot 
kaynaķĕna ihtiya­ duyar ve atmosferdeki COile N bu kaynaklarĕn b¿y¿k 
rezervuarlarĕnĕ oluĺturur.

ÅCO ve N h¿cre materyaline katĕlmadan ºnce kimyasal olarak indirgenmek 
zorundadĕr ve bu indirgenme s¿re­leri sĕrasĕyla COfiksasyonu ve N
fiksasyonu olarak adlandĕrĕlĕr.

ÅCO ve N fiksasyonu i­in h¿cre ATP ve indirgenmiĺ g¿­ bakĕmĕndan y¿ksek 
enerji girdisi saķlamak zorundadĕr.

ÅBu s¿re­ler yaĺamĕn ­ok erken dºnemlerinde evrimleĺmiĺ olup Bacteria ve 
Archaea t¿rleri arasĕnda geniĺ ĺekilde daķĕlmĕĺtĕr.
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Ototrofiye Genel Bakĕĺ
ÅOtotrofi , CO gibi enerji bakĕmĕndan fakir ve oksitlenmiĺ bir karbon 
kaynaķĕnĕn indirgenerek h¿cre materyaline dºn¿ĺt¿r¿ld¿ķ¿ s¿re­tir.

ÅPek ­ok mikroorganizma ototrof olup fotoototroflarĕnve kemolitotroflarĕn
b¿y¿k ­oķunluķu bu grupta yer alĕr.

ÅFotoototroflarda CO fiksasyonunu saķlayan asimilasyon reaksiyonlarĕ ĕĺĕk 
olmadan da ger­ekleĺebilen, fotosentezin ĕĺĕķa baķĕmlĕ olmayan karanlĕk 
reaksiyonlarĕdĕr.

ÅOksijenik fotosentezde CO , Calvin dºng¿s¿ aracĕlĕķĕyla gliseraldehit-3-
fosfat d¿zeyine kadar indirgenir.
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CO Fiksasyonunda Alternatif Yollar
ÅCalvin dºng¿s¿ COfiksasyonunun biyosferde en yaygĕn yolu olsa da pek 
­ok ototrofik Bacteria ve Archaea CO õyi asetil -CoA d¿zeyine kadar 
indirgeyen alternatif yollar geliĺtirmiĺtir.

ÅT¿m alternatif yollarĕn ortak amacĕ, COõyi h¿cresel biyosentezin merkezi 
metaboliti olan asetil -CoA d¿zeyine getirmektir.

ÅOtotrofiye iliĺkin ayrĕntĕlĕ tartĕĺma Calvin dºng¿s¿ ¿zerinden baĺlatĕlĕr.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

69



Calvin Dºng¿s¿n¿n Temel 
¥zellikleri
ÅCalvin dºng¿s¿ mor bakterilerde, 

siyanobakterilerde , alglerde, yeĺil 
bitkilerde, ­oķu kemolitotorof
Bacteriaõdave bazĕ Archaeaõdabulunur.

ÅDºng¿ CO, bir CO alĕcĕ molek¿l, 
NADPH, ATP ve iki ana enzim olan 
ribuloz bifosfat karboksilaz (RubisCO) ve 
fosforibulokinaza ihtiya­ duyar.

ÅRubisCO, ribuloz bifosfat ve CO õdeniki 
adet 3-fosfogliserik asit (PGA) 
oluĺumunu katalizler (Fig¿r a).

ÅPGA ºnce fosforillenir ardĕndan 
indirgenerek gliseraldehit -3-fosfata 
dºn¿ĺ¿r ve buradan glikoz, glikolizin
erken basamaklarĕnĕn tersine 
­evrilmesiyle oluĺabilir.
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Calvin Dºng¿s¿nde 6 COõnin
Fiksasyonu
ÅCalvin dºng¿s¿n¿ tek bir CO¿zerinden deķil, 

bir heksoz ¿retmek i­in gereken 6 CO¿zerinden 
incelemek daha anlaĺĕlĕrdĕr.

ÅRubisCOõnun6 CO õyi fikse etmesi i­in 6 ribuloz
bifosfat gerekir (toplam 30 karbon) ve 
karboksilasyon sonucunda 12 PGA molek¿l¿ 
oluĺur (toplam 36 karbon).

ÅBu karbon iskeletleri daha sonra 6 ribuloz 5-
fosfat molek¿l¿ne dºn¿ĺt¿r¿lerek alĕcĕ 
molek¿l¿n yeniden oluĺmasĕnĕ saķlar.

ÅDºng¿n¿n son basamaķĕnda fosforibulokinaz , 6 
ribuloz 5-fosfat molek¿l¿n¿ fosforilleyerek 6 
ribuloz bifosfatĕnyeniden sentezlenmesini saķlar.
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Calvin Dºng¿s¿n¿n Enerji Maliyeti
ÅBir glikozun 6 CO õdensentezlenmesi toplamda 12 NADPH ve 18 ATP 

gerektirir.

ÅBu y¿ksek enerji gereksinimi, Calvin dºng¿s¿n¿n biyosentez a­ĕsĕndan 
yoķun enerji harcayan bir yol olduķunu gºsterir.

ÅDºng¿n¿n enerji ihtiyacĕ, ototrofik canlĕlarda g¿­l¿ bir elektron vericisi ve 
s¿rekli ATP ¿retim mekanizmalarĕnĕn bulunmasĕnĕ zorunlu kĕlar.
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Karboksizomlar ve
RubisCO Verimliliķi
ÅPek ­ok Calvin dºng¿s¿ ototrofu, yaklaĺĕk 100 

nm ­apĕnda ve ince bir protein kabuķuyla ­evrili 
polihedral karboksizomlar ¿retir ve bu yapĕlar 
RubisCOõnunkristal benzeri bir diziliminden 
oluĺur.

ÅKarboksizomlarda bulunan yaklaĺĕk 250 
RubisCO molek¿l¿, COõnin y¿ksek deriĺimde 
tutulmasĕyla daha verimli ­alĕĺĕr.

ÅH¿creye alĕnan inorganik karbon ºnce HCO
ĺeklindedir ve karboksizom i­ine dif¿zeolup 
burada karbonik anhidraz tarafĕndan CO õye
dºn¿ĺt¿r¿l¿r.

ÅProtein kabuķu COõnin dĕĺarĕ ­ĕkmasĕnĕ 
engellerken O õnin eriĺimini kĕsĕtlayarak 
RubisCOõnunCO õyeolan ºzg¿ll¿ķ¿n¿ artĕrĕr.
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Bitkilerde RubisCO ve Verim Sorunu
ÅBitkiler karboksizomlara sahip 
deķildir ve RubisCO, kloroplast 
stromasĕndayoķunlaĺmĕĺtĕr.

ÅStroma , O õyekarĺĕ koruma 
saķlamadĕķĕndan y¿ksek O
¿retimi koĺullarĕnda CO
fiksasyon verimliliķi d¿ĺer.

ÅBunun nedeni, RubisCOõnunO
ile de reaksiyona girebilmesi ve 
O õnin CO ile enzim ¿zerinde 
yarĕĺmasĕdĕr (Fig¿r a).
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Ters Sitrik Asit Dºng¿s¿n¿n Genel 
¥zellikleri
ÅCO fiksasyonu i­in t¿m fototrofik

organizmalar Calvin dºng¿s¿n¿ 
kullanmaz ve bazĕ yeĺil s¿lf¿r 
bakterileri (ºrneķin Chlorobium ) ters 
sitrik asit dºng¿s¿n¿ kullanĕr.

ÅTers sitrik asit dºng¿s¿, sitrik asit 
dºng¿s¿n¿n basamaklarĕnĕn ters 
yºnde ­alĕĺmasĕyla COõnin
indirgenmesini saķlar (Fig¿r a).

ÅBu yol, 6 CO õdenbir glikoz sentezi 
i­in yalnĕzca 4 NADH, 2 indirgenmiĺ 
ferredoksin ve 10 ATP gerektirerek 
Calvin dºng¿s¿ne gºre daha 
verimlidir .

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

75



Ters Sitrat Dºng¿s¿n¿n Enzimatik
¥zg¿nl¿kleri
ÅDºng¿n¿n ­oķu basamaķĕ sitrik asit 
dºng¿s¿ndeki enzimlerin ters 
­alĕĺmasĕyla y¿r¿t¿lse de bazĕ 
basamaklar ºzel enzimlere ihtiya­ 
duyar.

Åa-Ketoglutarat sentaz ve pir¿vat
sentaz, indirgenmiĺ ferredoksinden
elektron kullanarak CO õnin sĕrasĕyla 
s¿ksinil-CoA ve asetil -CoA ¿zerine 
baķlanmasĕnĕ katalizler (Fig¿r a).

ÅAyrĕca sitrik asit dºng¿s¿ndeki sitrat
sentaz bu yolda yerini ATP -baķĕmlĕ 
sitrat liyaza bĕrakĕrken, s¿ksinat
dehidrogenaz yerine fumarat
red¿ktazgºrev alĕr (Fig¿r a).
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Ters Sitrat Dºng¿s¿n¿n Yayĕlĕmĕ
ÅTers sitrik asit dºng¿s¿ yalnĕzca fototrofik organizmalarda deķil, bazĕ 

kemolitorotrof Archaea t¿rlerinde (Thermoproteus , Sulfolobus ) ve Aquifex
gibi Bacteriaõdada bulunur.

ÅAyrĕca bazĕ mezofilik s¿lf¿r kemolitorotrof Bacteria t¿rleri, ºzellikle 
Sulfurimonas , bu yolu kullanĕr.

ÅBu daķĕlĕm, ters sitrik asit dºng¿s¿n¿n yalnĕzca yeĺil s¿lf¿r bakterilerine 
ºzg¿ olmadĕķĕnĕ, ototrofik mikroorganizmalar arasĕnda daha geniĺ bir 
evrimsel yayĕlĕm gºsterdiķini ortaya koyar.
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CO Fiksasyonunda Alternatif 
Yollarĕn Genel ¢er­evesi
ÅCalvin dºng¿s¿ ve ters sitrik asit 
dºng¿s¿ne ek olarak en az dºrt farklĕ 
CO fiksasyon yolunun daha bulunduķu 
bilinir.

ÅChloroflexus gibi filamentºzanoksijenik
fototrof organizmalar H veya H Sõi
elektron vericisi olarak kullanarak 
ototrof b¿y¿me gºsterebilir.

ÅBu organizmada Calvin dºng¿s¿ ve ters 
sitrik asit dºng¿s¿ bulunmaz; CO
fiksasyonu , 3-hidroksipropiyonat 
bisiklus yoluyla ger­ekleĺtirilir ve bu 
s¿re­te glikoksilat ara ¿r¿n¿ oluĺur.

ÅBu iki dºng¿den oluĺan s¿re­, ara ¿r¿n 
olarak ¿­ karbonlu hidroksipropiyonatĕ
kullanĕr (Fig¿r b).
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3-Hidroksipropiyonat Bisiklus
Dºng¿s¿n¿n Enerjetik ¥zellikleri
ÅBu dºng¿de iki bikarbonat molek¿l¿ 

glikoksilata dºn¿ĺt¿r¿l¿r ve eklenen 
¿­¿nc¿ bikarbonat ile son ¿r¿n 
olarak pir¿vatelde edilir ( Fig¿r b).

ÅPir¿vatdaha sonra h¿crenin 
biyosentetik reaksiyonlarĕna 
yºnlendirilebilen bir ara madde 
gºrevi gºr¿r.

Å3-hidroksipropiyonat bisiklus
dºng¿s¿ ters sitrik asit dºng¿s¿nden 
daha az verimli ­alĕĺĕr.

ÅBu yol, ¿retilen her bir glikoz i­in 
yaklaĺĕk 16 ATP gerektirir.
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3-Hidroksipropiyonat Yolunun 
Evrimsel Konumu
ÅBu dºng¿ Chloroflexusõtabulunur ve bu organizmanĕn D¿nyaõdaki en erken 

fototroflardan biri olduķu d¿ĺ¿n¿lmektedir.

ÅBu nedenle hidroksipropiyonat yolunun, anoksijenik fototroflarda ototrof 
b¿y¿menin en erken mekanizmalarĕndan biri olabileceķi d¿ĺ¿n¿lmektedir.

ÅChloroflexusõaek olarak Metallosphaera , Acidianus ve Sulfolobus gibi 
hipertermofilik Archaea t¿rlerinde de bu yol bulunur.

ÅBu t¿rlerin filogenetik aķacĕn en erken dallarĕnda yer almasĕ, yolun ­ok eski 
evrimsel kºklere sahip olabileceķini d¿ĺ¿nd¿r¿r.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

80



ArchaeaõdaDiķer COFiksasyon
Yollarĕ
Å3-hidroksipropiyonat/4 -hidroksib¿tirat dºng¿s¿ ile dikarboksilat /4-
hidroksib¿tirat dºng¿s¿ Archaeaõdagºr¿len diķer COfiksasyon yollarĕdĕr.

ÅBu dºng¿lerde bikarbonat ve/veya CObirbirine baķlĕ iki ayrĕ yol ¿zerinden 
asetil -CoAõyadºn¿ĺt¿r¿l¿r.

ÅDºng¿lere adĕnĕ veren ara ¿r¿nler arasĕnda 3-hidroksipropiyonat, 4 -
hidroksib¿tirat ve C4 dikarboksilik asitler bulunur.

ÅBu yollar, ­eĺitli ototrofik Archaea t¿rlerinde karbon fiksasyonu i­in ºnemli 
mekanizmalar saķlar.
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Red¿ktifAsetil -CoA Yolunun ¥ne 
¢ĕkan ¥zellikleri
ÅCO fiksasyon yollarĕnĕn sonuncusu olan red¿ktifasetil -koenzim A yolu, 

zorunlu anaeroblarda bulunur.

ÅMetanojenik Archaea, ­eĺitli asetojenler ve anammox reaksiyonunu 
ger­ekleĺtiren Planctomycest¿rleri bu yolu kullanĕr.

ÅBu yol, 6 CO molek¿l¿n¿ sabitlemek i­in yalnĕzca 6ð8 ATP gerektirmesi 
nedeniyle t¿m COfiksasyon yollarĕ arasĕnda en verimlisidir.

ÅAyrĕca enerji korunumu ile doķrudan baķlantĕlĕ tek COfiksasyon yoludur.
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Azot Fiksasyonunun Temel 
Gereksinimi
ÅH¿creler proteinler, n¿kleik asitler ve diķer organik molek¿lleri 
sentezlemek i­in ºnemli miktarda azota ihtiya­ duyar.

Å¢oķu mikroorganizma azotu ortamda bulunan amonyak veya nitrat gibi 
òfikse edilmiĺó azot formlarĕndan alĕr.

ÅAncak bir­ok Bakteri ve Archaea, atmosferik azotu (N ) amonyaķa 
indirgeme yeteneķine sahiptir ve bu s¿re­ azot fiksasyonu olarak 
adlandĕrĕlĕr.

ÅBu yetenek, ºzellikle fikse edilmiĺ azotun sĕnĕrlĕ olduķu ekosistemlerde 
b¿y¿k bir ekolojik avantaj saķlar.
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Azot Fiksasyonunun Ekolojik ve 
Tarĕmsal ¥nemi
ÅAzot fiksasyonu tarĕmdaki temel bitkilerin azot ihtiyacĕnĕ karĺĕlamasĕ 
a­ĕsĕndan b¿y¿k ºnem taĺĕr.

ÅAzot fikse edebilen organizmalar arasĕnda baķĕmsĕz yaĺayan t¿rler olduķu 
gibi bitkilerle simbiyotik iliĺki kuranlar da vardĕr.

ÅAncak simbiyotik iliĺkide bile Nõyi fikse eden organizma bitki deķil 
bakteridir; hi­bir ºkaryotN fikse edemez.
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Nitrogenaz Enzim Kompleksinin 
Yapĕsĕ
ÅAzot fiksasyonu nitrogenaz adĕ verilen iki 
proteinli bir enzim kompleksi tarafĕndan 
katalizlenir .

ÅKompleks dinitrogenaz ve dinitrogenaz
red¿ktazdanoluĺur; her iki protein de demir 
i­erir ve dinitrogenaz ayrĕca molibden taĺĕr.

ÅBu elementler, dinitrogenaz ¿zerinde yer alan 
ve FeMo-coolarak adlandĕrĕlan demirð
molibden kofaktºr¿n¿nbir par­asĕdĕr.

ÅFeMo-coõnunbileĺimi MoFe S Łhomositrattĕr.
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Alternatif Nitrogenazlar ve
Oksijenin Etkisi
ÅMolybdenum eksikliķinde bazĕ bakteriler 

vanadyum+demir i­eren veya yalnĕzca demir 
i­eren òalternatifó nitrogenazlar sentezler.

ÅAzot fiksasyonu oksijen tarafĕndan inhibe edilir 
­¿nk¿ dinitrogenaz red¿ktazoksijen varlĕķĕnda 
geri dºn¿ĺ¿ms¿z bi­imde inaktive olur.

ÅBuna raķmen bazĕ azot fikse edici bakteriler 
zorunlu aerobdur ve oksijeni hĕzla uzaklaĺtĕrarak 
veya mukus tabakalarĕ oluĺturarak nitrogenazĕ
korurlar.

ÅHeterosist oluĺturan siyanobakterilerde
nitrogenaz , oksijen ¿retiminin durdurulduķu 
heterosist h¿crelerine taĺĕnarak korunur (Fig¿r c).
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N õnin Azotaz Tarafĕndan 
Aktifleĺtirilmesi ve Enerji Gereksinimi
ÅN molek¿l¿ndeki ¿­l¿ baķĕn y¿ksek kararlĕlĕķĕ, 
azotun indirgenmesini olduk­a enerji gerektiren bir 
s¿re­ haline getirir.

ÅAzotazda ger­ekleĺen indirgenme basamaklarĕ 
boyunca serbest ara ¿r¿nler oluĺmaz ve t¿m s¿re­ 
enzimin ¿zerinde ilerler.

ÅN õnin iki NH õeindirgenmesi i­in teorik olarak altĕ 
elektron gerekse de, s¿re­te iki elektron Holuĺumu 
nedeniyle kaybedildiķinden toplam sekiz elektron 
t¿ketilir.

ÅAzot fiksasyonunda H oluĺumu bilinmeyen 
nedenlerle zorunludur ve dºng¿n¿n ilk indirgenme 
turunda ger­ekleĺir.
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Azotazda Elektron Akĕĺĕ ve
N õnin Aĺamalĕ ĸndirgenmesi
ÅH salĕnĕmĕnĕn ardĕndan Nardĕĺĕk basamaklarla 
indirgenir ve s¿re­ sonunda NH¿r¿n olarak a­ĕķa 
­ĕkar.

ÅElektron akĕĺĕ elektron vericiden dinitrogenaz
red¿ktaza, oradan dinitrogenaza ve son olarak N õye
doķru ilerler.

ÅFerredoksin ya da flavodoksin gibi d¿ĺ¿k 
potansiyelli demir ðk¿k¿rt proteinleri, elektronlarĕ 
dinitrogenaz red¿ktazaaktarĕr.

ÅBu aĺamalĕ akĕĺ, azot fiksasyonunun kontroll¿ ve 
d¿zenli bir indirgenme dizisi olarak ilerlemesini 
saķlar.
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ATPõninRol¿ ve
Azot Fiksasyonunun Enerji Maliyeti
ÅAzot fiksasyonu elektronlarĕn yanĕ sĕra ATP 

gerektirir ve ATP dinitrogenaz red¿ktaza
baķlanarak proteinin indirgenme potansiyelini 
d¿ĺ¿r¿r.

ÅATPõninADPõyehidrolizi, dinitrogenaz red¿ktazĕn
dinitrogenazĕindirgemesini m¿mk¿n kĕlar.

ÅElektronlar dinitrogenaz red¿ktazdan
dinitrogenaza birer birer aktarĕlĕr ve her 
indirgenme dºng¿s¿ iki ATP t¿ketir.

ÅN õnin iki NH õeindirgenmesi toplamda 16 ATP 
gerektirir.
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Asetilen ĸndirgenmesi ile
Azotaz Aktivitesinin ¥l­¿lmesi
ÅAzotaz, N õyeek olarak asetilen (HCƉCH) gibi diķer ¿­l¿ baķlĕ bileĺikleri de 
indirger ve bu indirgenme yalnĕzca iki elektron gerektirir.

ÅAsetilenin etilene (H C=CH ) indirgenmesi, azotaz aktivitesini ºl­mek i­in 
hĕzlĕ, duyarlĕ ve pratik bir yºntem saķlar.
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Asetilen ĸndirgenmesi ile
Azotaz Aktivitesinin ¥l­¿lmesi
ÅBu yºntem asetilen red¿ksiyon testi olarak adlandĕrĕlĕr ve mikrobiyolojide 

azot fiksasyonunun tespiti i­in yaygĕn bi­imde kullanĕlĕr.

ÅAsetilenin indirgenmesi g¿­l¿ bir kanĕt sunsa da, kesin doķrulama i­in įN
izotopunun kullanĕlmasĕ gerekir.
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įN ile Kanĕtlanmĕĺ Azot Fiksasyonu
ve Ekolojik Uygulamalar
ÅBir k¿lt¿r ya da doķal ºrnek įN ile zenginleĺtirilip ink¿beedildiķinde 
oluĺan įNH azot fiksasyonunun kesin kanĕtĕdĕr.

ÅBuna raķmen asetilen indirgenmesi, hĕz ve duyarlĕlĕk a­ĕsĕndan daha pratik 
olduķu i­in laboratuvar ve ekolojik ­alĕĺmalarda tercih edilir.
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įN ile Kanĕtlanmĕĺ Azot Fiksasyonu
ve Ekolojik Uygulamalar
ÅToprak , su ya da k¿lt¿r ºrnekleri asetilenle ink¿beedilerek etilen oluĺumu 

gaz kromatografisiyle saptanĕr.

ÅBu yaklaĺĕm doķal ortamlarĕnda azot fikse eden bakterilerin etkinliķini 
doķrudan ºl­me olanaķĕ sunar.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

93



Elektron Vericisine Gºre Tanĕmlanan 
Solunum T¿rlerine Giriĺ
ÅSolunum, elektronlarĕn bir elektron vericiden bir elektron alĕcĕya 
aktarĕlmasĕyla enerji ¿retiminin saķlandĕķĕ redoks temelli bir s¿re­tir.

ÅMikroorganizmalar, kullandĕklarĕ elektron verici ve/veya alĕcĕ t¿rlerine gºre 
b¿y¿k ­eĺitlilik gºsteren solunum bi­imleri sergiler.

ÅBazĕ mikroorganizmalar organik bileĺikleri oksitleyen kemoorganotrof iken, 
bazĕlarĕ inorganik bileĺikleri kullanan kemolitotrof olup karbonu CO õden
elde eder.

ÅBu solunum ­eĺitliliķini anlamak i­in t¿m solunum bi­imlerinde ortak olan 
temel bioenerjetik ilkeleri gºzden ge­irmek gerekmektedir.
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Solunumun Temel ĸlkeleri ve 
Elektron Taĺĕma Zincirleri
ÅT¿m solunum bi­imlerinde d¿ĺ¿k potansiyelli elektron vericiler oksitlenir ve 
elektronlar y¿ksek potansiyelli elektron alĕcĕlarĕna doķru yºnlendirilir.

ÅElektron taĺĕma zincirlerinde sitokromlar , kinonlar ve demir ðk¿k¿rt 
proteinleri yer alĕr ve bu bileĺenler elektron akĕĺĕnĕ proton motor kuvvete 
dºn¿ĺt¿r¿r.

ÅOluĺan proton gradyanĕATP sentazĕn­alĕĺmasĕnĕ destekleyerek ATP 
sentezine imkan verir.

ÅBu s¿re­ler, solunumun h¿cresel enerji ¿retimindeki merkez´ rol¿n¿ a­ĕk 
ĺekilde ortaya koyar.
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Redoks Potansiyeli ve
Solunumun Enerjetik Temeli
ÅBir maddenin elektron verme veya alma eķilimi onun 

indirgenme potansiyeli (E Ź) ile tanĕmlanĕr ve solunum, iki 
redoks yarĕ reaksiyonunun eĺleĺmesiyle anlaĺĕlĕr.

ÅDaha elektronegatif olan yarĕ reaksiyon oksidasyon olarak 
ilerlerken, daha elektropozitif olanĕ indirgenme yºn¿nde ilerler.

Åĸki yarĕ reaksiyon arasĕndaki EŹ farkĕ ne kadar b¿y¿kse a­ĕķa 
­ĕkan enerji miktarĕ da o kadar fazladĕr.

ÅBu prensip sayesinde bir­ok organik ya da inorganik elektron 
vericisi farklĕ terminal elektron alĕcĕlarĕyla eĺleĺerek ­eĺitli 
solunum bi­imlerini m¿mk¿n kĕlar.
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Aerobik ve Anaerobik 
Solunumun Ortaya ¢ĕkĕĺĕ
ÅSolunum hem oksijenli hem de oksijensiz koĺullarda 
ger­ekleĺebilir ve anaerobik solunumda oksijen dĕĺĕndaki 
elektron alĕcĕlarĕ kullanĕlĕr.

ÅFermentasyon dĕĺsal bir elektron alĕcĕsĕ gerektirmez ve 
ATPõlerinisubstrat d¿zeyinde fosforilasyonla ¿retirken, 
solunum iyon -motor kuvvetten yararlanarak ATP oluĺturur.

ÅYandaki fig¿r, yeterince elektronegatif bir elektron vericisi ile 
eĺleĺtirildiķinde hemen her yarĕ reaksiyonun elektron alĕcĕsĕ 
olarak iĺlev gºrebileceķini gºsterir.

ÅAynĕ elektron vericisi O2yerine alternatif bir elektron alĕcĕsĕ ile 
oksitlenmesi durumunda a­ĕķa ­ĕkan enerji daha d¿ĺ¿k olur.
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Oksijenin Enerji Korunumundaki 
Avantajĕ
ÅO2/H 2O ­iftinin en elektropozitif ­ift olmasĕ, aerobik solunumdan anaerobik 
solunuma kĕyasla daha fazla enerji elde edilmesini saķlar.

ÅBu nedenle, aynĕ elektron vericisini kullanan aerobik organizmalar her 
zaman daha fazla enerji koruyabilir ve bu da onlarĕn anaerobik 
organizmalara gºre rekabet ¿st¿nl¿ķ¿ kazanmasĕna yol a­ar.

ÅBu avantaj, B¿y¿k Oksidasyon Olayĕõndanitibaren aerobik solunumun 
D¿nyaõda baskĕn hale gelmesini a­ĕklamaktadĕr.

ÅOksijen ­ok iyi bir elektron alĕcĕsĕ olmasĕna raķmen suda zayĕf ­ºz¿nd¿ķ¿ 
i­in hĕzla t¿ketilir ve bu durum doķada pek ­ok anoksik habitatĕn 
korunmasĕna olanak tanĕr.
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Organizmalarĕn Oksijenle 
Olan ĸliĺkisi
ÅBir organizmanĕn oksijenle iliĺkisi, genellikle diķer elektron 
alĕcĕlarĕnĕ kullanma bi­imlerini de belirler.

ÅFak¿ltatifaeroblar oksijen kĕsĕtlandĕķĕnda alternatif elektron 
alĕcĕlarĕna ge­ebilir ve oksijen yeniden mevcut olduķunda 
hemen oksijene geri dºner.

ÅBu organizmalar, O 2/H 2O ­iftine yakĕn indirgenme potansiyeline 
sahip inorganik ya da organik bileĺikleri ve Fe3+ ile Mn 4+ gibi 
metalleri kullanabilir.

ÅDaha elektronegatif elektron alĕcĕlarĕnĕ kullanan organizmalar 
oksijen tarafĕndan inhibe edilen enzimlere sahip olduklarĕ i­in 
tipik olarak zorunlu anaerobik bir yaĺam ĺekline sahiptir.
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Elektronegatif Elektron Alĕcĕlarĕ ve 
Anaerobik Yaĺam
ÅS¿lfat (SO4İ), elemental k¿k¿rt (S) ve karbon dioksit (CO 2) gibi 
elektronegatif elektron alĕcĕlarĕyla solunum yapan organizmalar oksijen 
varlĕķĕnda iĺlevsiz kalan enzimlere sahiptir.

ÅBu nedenle bu organizmalar anaerobik koĺullara sĕkĕ sĕkĕya baķlĕ kalĕr ve 
oksijenli ortamlarda b¿y¿yemez.

ÅBu t¿r elektron alĕcĕlarĕnĕn kullanĕmĕ, ­evredeki anoksik habitatlarĕn 
s¿rekliliķiyle yakĕndan iliĺkilidir.

ÅAnoksik bºlgelerdeki kimyasal ­eĺitlilik, bu metabolizmalarĕn yaygĕn olarak 
s¿rd¿r¿lmesine olanak verir.
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Asimilatif ve Disimilatif
Red¿ksiyonun Temelleri
ÅBiyosentetik s¿re­lerde CO2 fiksasyonu gibi reaksiyonlar hem ATP hem de 
indirgenmiĺ g¿­ gerektirir ve h¿crede indirgenmiĺ g¿­ ­oķunlukla NADH 
formundadĕr.

ÅBazĕ zorunlu anaeroblar ek olarak indirgenmiĺ ferredoksine ihtiya­ duyar ve 
bu maddeler NO 3 , SO4İve CO2gibi inorganik bileĺikleri h¿cresel yapĕlar 
i­in indirger.

ÅBu bileĺikler biyosentetik ama­la indirgendiklerinde asimile edilmiĺ sayĕlĕr 
ve s¿re­ asimilatif red¿ksiyon olarak adlandĕrĕlĕr.

ÅAsimilatif s¿re­ler, anaerobik solunumda enerji korunumunda gºrev yapan 
indirgemelerden tamamen farklĕdĕr.
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Asimilatif ve Disimilatif
Metabolizmalarĕn Karĺĕlaĺtĕrĕlmasĕ
ÅAsimilatif metabolizmada enerji harcanĕr ve sadece h¿crenin biyosentetik
ihtiyacĕnĕ karĺĕlayacak kadar bileĺik indirgenir.

ÅAsimilasyon sonunda indirgenmiĺ ¿r¿nler h¿cre yapĕsĕna dahil olur ve 
makromolek¿llerinbir par­asĕ haline gelir.

ÅDisimilatif metabolizmada enerji korunur, elektron alĕcĕsĕ b¿y¿k 
miktarlarda indirgenir ve ¿r¿n k¿­¿k molek¿l halinde h¿cre dĕĺĕna atĕlĕr.

Å¢oķu mikroorganizma ­eĺitli asimilatif indirgemeler yapabilirken, 
disimilatif indirgemeler yalnĕzca anaerobik solunum yapan organizmalara 
ºzg¿d¿r.
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Hidrojen Oksidasyonu ve 
Kemolitotrof Bakteriler
ÅKemolitotrof mikroorganizmalar enerji korunumunu inorganik elektron 

vericilerinin oksidasyonundan saķlar ve ­oķu aynĕ zamanda ototroftur.

ÅBazĕ kemolitotroflar ise karĕĺĕk beslenme stratejisiyle enerji i­in inorganik 
vericileri, karbon i­in organik maddeleri kullanĕr.

ÅBu canlĕlarĕn doķada hangi koĺullarda bulunabileceķini anlamak i­in 
biyolojik enerji hesaplamalarĕ yapĕlĕr.

ÅKlasik òhidrojen bakterilerió, mikroorganizmalar tarafĕndan ¿retilen yaygĕn 
bir metabolik ¿r¿n olan H2õyi aerobik olarak oksitleyerek su ve ATP 
oluĺturur.
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H2 Oksidasyonunda Hidrogenaz ve 
Enerji Akĕĺĕ
ÅH 2õnin O2tarafĕndan oksidasyonunda ATP 

sentezi, elektron taĺĕma tepkimelerinin 
oluĺturduķu proton-motor kuvvet sayesinde 
ger­ekleĺir.

ÅH 2+ Ĳ O2Ƃ H2O tepkimesi olduk­a 
ekzergoniktir ve bu enerji ATP senteziyle 
doķrudan iliĺkilendirilebilir (ǤG0Ź = ð237 
kJ ).

ÅBu s¿re­te hidrogenaz enzimi H 2õyi 
oksitleyerek elektronlarĕ ºnce bir kinon
alĕcĕsĕna aktarĕr, ardĕndan elektronlar bir 
dizi sitokrom ¿zerinden proton-motor kuvvet 
oluĺturur ve sonunda O2 indirgenerek su 
oluĺur.
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Hidrojen Bakterilerinde ĸki Tip 
Hidrogenaz
ÅBazĕ hidrojen bakterileri biri sitoplazmik , diķeri 
zara entegre iki farklĕ hidrogenaz sentezler ve 
membrana baķlĕ form enerji metabolizmasĕnda 
gºrev alĕr.

ÅSitoplazmik hidrogenaz ise elektron taĺĕma 
zincirine baķlanmak yerine H2õyi doķrudan NAD

+

indirgenmesi i­in kullanĕr ve bu tepkimede ters 
elektron akĕĺĕna gerek duyulmaz.

ÅGammaproteobacterium Ralstonia eutropha , iki 
hidrogenaz ¿reten t¿rlerin aerobik H2

oksidasyonunu incelemede ºnemli bir modeldir.
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Tek Hidrogenaz Sentezleyen 
T¿rlerde Enerji ve Ototrofi
ÅYalnĕzca tek hidrogenaz ¿reten t¿rlerde enzim membrana baķlĕdĕr ve hem 

enerji korunumu hem de ototrofik s¿re­ler i­in kullanĕlĕr.

ÅBu organizmalar CO 2indirgenmesi i­in gerekli indirgenmiĺ g¿­ kaynaķĕnĕ 
oluĺturmak ¿zere elektronlarĕ kinondan NADHõageri taĺĕmak zorunda kalĕr 
ve bu iĺlem ters elektron taĺĕmayĕ gerektirir.
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H2 Bakterilerinde Ototrofi ve 
Metabolik Esneklik
Å¢oķu hidrojen bakterisi organik maddelerle de b¿y¿yebilse de, H2 ile 
b¿y¿d¿klerinde CO2 fiksasyonu Calvin dºng¿s¿yle ger­ekleĺir.

ÅAncak glikoz gibi kolay kullanĕlabilir organik bileĺikler bulunduķunda 
Calvin dºng¿s¿ enzimleri ve hidrogenaz sentezi baskĕlanĕr.

ÅBu nedenle hidrojen bakterileri fak¿ltatifkemolitotroftur ve bu esneklik 
doķal ortamlarda ºnemli bir avantaj saķlar.
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Doķal Ortamlarda H2õnin Sĕnĕrlĕlĕķĕ 
ve Ekolojik Sonu­lar
ÅOksik ortamlarda H 2seviyeleri genellikle d¿ĺ¿kt¿r ­¿nk¿ biyolojik H2

¿retiminin ­oķu fermentasyon s¿re­lerinden gelir ve bunlar anoksiktir .

ÅAyrĕca H2, pek ­ok anaerobik bakteri ve Archaea tarafĕndan hĕzla t¿ketildiķi 
i­in oksik bºlgelere ulaĺmadan t¿kenebilir.

ÅBu nedenle aerobik H 2bakterileri, ­evresel koĺullara baķlĕ olarak 
kemoototrofik ve kemoorganotrofik yaĺam tarzlarĕ arasĕnda ge­iĺ yapar.

ÅBir­ok aerobik H2 bakterisi mikroaerobik koĺullarda daha iyi b¿y¿r ve 
H 2õnin daha s¿rekli bulunduķu oksikðanoksik aray¿zlerderekabet avantajĕ 
saķlar.
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S¿lf¿r Bileĺiklerinin Oksidasyonu
ÅBir­ok indirgenmiĺ s¿lf¿r bileĺiķi, renksiz s¿lf¿r bakterilerinde elektron 

vericisi olarak kullanĕlabilir.

ÅKemolitotrof kavramĕ, 19. y¿zyĕlda Sergei Winogradskyõnins¿lf¿r 
bakterileri ¿zerine yaptĕķĕ ­alĕĺmalarla ortaya ­ĕkmĕĺtĕr.

ÅG¿n¿m¿zde s¿lf¿r kemolitotrofisinin hem Bacteria hem de Archaea i­inde 
yaygĕn bir metabolik yaĺam bi­imi olduķu bilinmektedir.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

109



K¿k¿rt Oksidasyonunun Enerjetik
Temeli
ÅKemolitotrofik organizmalar en sĕk H2S, S0 ve 

S2O3İgibi k¿k¿rt bileĺiklerini elektron vericisi 
olarak kullanĕr ve SO3İde oksitlenebilir.

ÅBu oksidasyon s¿re­lerinin ­oķunda son ¿r¿n 
olarak SO 4İoluĺur.

ÅS¿lf¿r oksidasyonu kademeli ilerler ve ilk 
basamakta H 2S, h¿cre i­inde bir enerji rezervi 
olarak depolanabilen S 0õa y¿kseltgenir (Fig¿r a).

ÅS0dĕĺ ortamda bulunduķunda, ­ºz¿n¿rl¿ķ¿n¿n 
d¿ĺ¿k olmasĕ nedeniyle bakterilerin k¿k¿rt 
partik¿llerine tutunmasĕ gerekir (Fig¿r b).
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K¿k¿rt Oksidasyonunun Ortama 
Etkisi ve Asit Toleransĕ
Åĸndirgenmiĺ k¿k¿rt bileĺiklerinin oksidasyonu sĕrasĕnda proton oluĺur ve bu 
durum ortamdaki asitleĺmenin temel nedenidir.

ÅBu s¿re­lerin doķal sonucu olan asidifikasyona karĺĕn bir­ok k¿k¿rt 
bakterisi asit toleransĕ geliĺtirmiĺtir.

ÅAcidithiobacillus thiooxidans gibi t¿rler pH 2ð3 aralĕķĕnda en iyi b¿y¿meyi 
gºsterir.

ÅBu ºzellikler, k¿k¿rt kemolitotrofisinin ­evresel asitlenme ile yakĕndan 
iliĺkili olduķunu ortaya koyar.
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Sox Sisteminin Genel ¥zellikleri
ÅK¿k¿rt bileĺiklerinin oksidasyonundan
enerji kazanmak i­in kullanĕlan yollar 
­eĺitlidir ve en iyi ­alĕĺĕlmĕĺ sistem Sox
sistemidir.

ÅParacoccus pantotrophus õtatanĕmlanan Sox
sistemi, indirgenmiĺ k¿k¿rt bileĺiklerini 
doķrudan SO4İõe oksitlemek i­in ­ok sayĕda 
sitokrom ve proteini kodlayan 15õten fazla 
gen i­erir.

ÅSox sisteminin hem kemolitotrof hem de 
fototrof k¿k¿rt oksitleyicilerde bulunmasĕ, 
genlerin yatay gen aktarĕmĕyla yayĕlmĕĺ 
olabileceķini d¿ĺ¿nd¿r¿r.

ÅBu geniĺ daķĕlĕm, s¿lf¿r oksidasyonunun
evrimsel s¿re­te farklĕ ama­larla 
benimsenmiĺ ortak bir biyokimyasal ara­ 
olduķunu iĺaret eder.
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Sox Sistemindeki Ana Proteinler ve 
Oksidasyonun Baĺlama Aĺamasĕ
ÅSox sisteminin temel bileĺenleri SoxXA, 

SoxYZ, SoxB ve SoxCD olup bu 
proteinlerin t¿m¿ periplazmada bulunur.

ÅS¿re­, SoxXAõnĕnoksitlenecek k¿k¿rt 
bileĺiķi (HS, S0 veya S2O3İ) ile taĺĕyĕcĕ 
protein SoxYZ arasĕnda bir heterodis¿lfid
baķĕ oluĺturmasĕyla baĺlar.

ÅK¿k¿rt bileĺiķi, yolak boyunca SoxYZõye
baķlĕ kalĕr ve son aĺamada SoxB
tarafĕndan SO4İolarak serbest bĕrakĕlĕr.

ÅSoxCD enzimi, baķlĕ k¿k¿rt bileĺiķinden 6 
elektron uzaklaĺtĕrarak oksidasyonun
kilit aĺamasĕnĕ ger­ekleĺtirir.
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SoxSistemi Elektronlarĕ ve
Ortamĕn Asitlenmesi
ÅSoxCDõnin­ekip ­ĕkardĕķĕ elektronlar 
elektron taĺĕma zincirine aktarĕlĕr ve 
s¿re­te periplazmada oluĺan protonlar dĕĺ 
ortama salĕnĕr.

ÅProton salĕnĕmĕ, k¿k¿rt oksidasyonunun
­evrede asitlenmeye yol a­masĕnĕn 
biyokimyasal temelini oluĺturur.

ÅElektronlarĕn ETSõyegiriĺi h¿crede 
proton -motor kuvvetin oluĺmasĕnĕ saķlar.

ÅBu g¿­ ATP sentazĕn­alĕĺmasĕnĕ 
tetikleyerek enerji sentezini m¿mk¿n 
kĕlar.
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K¿k¿rt Gran¿l¿ Depolayan 
Bakterilerde Sox Sistemi
ÅS0gran¿lleri depolayan bakteriler Sox
sisteminin bazĕ bileĺenlerini kullanĕr 
ancak SoxCD enzimine sahip deķildir.

ÅSoxCDõninyokluķunda, SoxYZõyebaķlĕ S 
atomu periplazmada b¿y¿yen k¿k¿rt 
gran¿l¿ne eklenir.

ÅBu gran¿ldeki k¿k¿rt daha sonra 
indirgenerek aktive edilir ve sitoplazmaya 
taĺĕnĕr.

ÅSitoplazmada k¿k¿rt, s¿lfat indirgeyen 
bakterilerdeki enzimle homolog olan 
DsrABõninters yºndeki aktivitesiyle 
SO3İõe y¿kseltgenir.
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S¿lfiti S¿lfata Y¿kseltgeme Yollarĕ
ÅOluĺan SO3İ, iki farklĕ yolaktan biriyle 

SO4İõe oksitlenir.

ÅEn yaygĕn yolakta sitoplazmik s¿lfid
indirgeyici enzim ters yºnde ­alĕĺarak 
elektronlarĕ ETSõyeaktarĕr.

ÅBazĕ t¿rlerde ise SO3İ, adenozin
fosfos¿lfatred¿ktazenziminin ters 
aktivitesiyle SO 4İõe dºn¿ĺt¿r¿l¿r.

ÅBu ikinci yolakta AMPõninATPõye
dºn¿ĺmesiyle substrat d¿zeyinde 
fosforilasyon yoluyla enerji kazanĕlĕr.
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Elektronlarĕn Elektron Taĺĕma Zincirine 
Aktarĕlmasĕ ve Enerji Kazanĕmĕ
Åĸndirgenmiĺ k¿k¿rt bileĺiklerinden gelen 

elektronlar sonunda ETSõyeulaĺĕr ve 
zincire olasĕlĕkla flavoprotein veya 
sitokrom c seviyelerinden giriĺ yapar.

ÅElektronlar O2õye kadar taĺĕnĕrken 
proton -motor kuvvet oluĺur ve ATP sentaz
aktive olur.

ÅCO2 fiksasyonu i­in gerekli elektronlar, 
ters elektron akĕĺĕyla NADH oluĺmasĕnĕ 
saķlar.

ÅOtotrofi , Calvin dºng¿s¿ veya diķer 
ototrofik yollaklar ¿zerinden ilerler.
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Anaerobik Solunum Yeteneķi ve 
Thiobacillus denitrificans
ÅK¿k¿rt kemolitotroflarĕnĕn­oķu aerobiktir ancak bazĕ t¿rler anaerobik 
koĺullarda solunum yapabilir.

ÅBu organizmalar elektron alĕcĕsĕ olarak oksijen yerine nitrat kullanabilir.

ÅThiobacillus denitrificans bu yeteneķe sahip klasik bir t¿rd¿r.

ÅBu bakteri nitratĕ denitrifikasyon yoluyla N 2gazĕna kadar indirger.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

118



Asidik Ortamlarda Demir 
Oksidasyonu
ÅFerrous demirin (Fe 2+) oksijen varlĕķĕnda ferrik demire 

(Fe3+) y¿kseltgenmesi, kemolitotrof òdemir bakterilerininó 
b¿y¿mesini destekleyen temel reaksiyondur.

ÅAsidik pH koĺullarĕnda bu reaksiyon ­ok az enerji 
saķladĕķĕndan, demir oksitleyen bakteriler ­ok b¿y¿k 
miktarda Fe 2+oksitleyerek ancak ­ok az miktarda h¿cre 
materyali ¿retebilir.

Å¦retilen ferrik demir suyla hidratlanarak ­ºz¿nmeyen 
ferrik hidroksit oluĺturur ve bu s¿re­ ­evrede pHõnin
d¿ĺmesine neden olur.

ÅBu kimyasal s¿recin ka­ĕnĕlmaz olmasĕ, bir­ok demir 
oksitleyen bakterinin g¿­l¿ ĺekilde asidofilik olacak 
bi­imde evrimleĺmesini b¿y¿k olasĕlĕkla a­ĕklamaktadĕr.
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Asidofilik Demir Oksitleyen 
Bakteriler
ÅAcidithiobacillus ferrooxidans ve Leptospirillum

ferrooxidans , Fe2+ iyonunu elektron vericisi olarak 
kullanĕp pH 1õe kadar b¿y¿yebilen ve en iyi pH 2ð3 
aralĕķĕnda geliĺen tanĕnmĕĺ demir bakterileridir.

ÅBu bakteriler, kºm¿r madeni drenajĕ gibi asitle kirlenmiĺ 
ortamlarda yaygĕn olarak bulunur (Fig¿r a).

ÅArchaea ¿yesi Ferroplasma son derece asidofilik bir demir 
oksitleyicidir ve pH 0õĕn altĕnda bile b¿y¿yebilir.

ÅBu organizmalarĕn asit maden drenajĕ ve mineral 
oksidasyonundaki rolleri Bºl¿m 21 ve 22õde ele 
alĕnmaktadĕr.
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Nºtr pH Ortamlarĕnda Demir 
Oksidasyonu
ÅNºtr pHõdeFe2+kendiliķinden Fe3+õe oksitlenir, bu nedenle demir bakterileri 

ancak Fe2+õnin anoksikten oksik koĺullara ge­tiķi ara y¿zeylerde yaĺam 
bulur.

Å¥rneķin, anoksik yeraltĕ sularĕnda ­ºz¿nen Fe2+ bulunabilir ve bu sular 
y¿zeye ­ĕktĕķĕnda oksijenle temas ederek Fe3+õe dºn¿ĺmeye baĺlar.

ÅGallionella ferruginea , Sphaerotilus natans ve Leptothrix discophora gibi 
t¿rler bu ara y¿zeylerde Fe2+õyi spontane oksidasyondan ºnce oksitleyerek 
yaĺar.

ÅBu bakteriler, oluĺturduklarĕ karakteristik ferrik demir ­ºkeltileriyle 
birlikte gºr¿l¿r.
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Demir Oksidasyonunun Enerjetik
Temeli
ÅAcidithiobacillus ferrooxidans ve diķer 

asidofilik demir oksitleyicilerin 
metabolizmasĕ, Fe3+/Fe2+­iftinin asidik 
pHõdeolduk­a elektropozitif bir red¿ksiyon 
potansiyeline sahip olmasĕ nedeniyle ilgi 
­ekicidir (E0Ź = +0.77 V, pH 2).

ÅA. ferrooxidansõĕnsolunum zincirinde c tipi 
ve aa3 tipi sitokromlar ile periplazmik bir 
bakĕr proteini olan rustisiyanin bulunur.

ÅGram -negatif olan bu bakterinin dĕĺ zarĕnda 
ayrĕca demir oksitleyen bir protein yer alĕr.

ÅY¿ksek potansiyel farkĕ nedeniyle, Fe2+õden 
O2õye elektron taĺĕnmasĕ sĕrasĕnda yalnĕzca 
az sayĕda basamak gereklidir.
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Elektron Akĕĺĕ ve
Demir Oksidasyon Zinciri
ÅDemir oksidasyonu, h¿crenin dĕĺ zarĕnda 
­ºz¿nm¿ĺ Fe2+ veya katĕ ferrous demir 
mineralleri ile temas edildiķi noktada baĺlar.

ÅFe2+, dĕĺ zar sitokrom c tarafĕndan Fe3+õe 
y¿kseltgenir ve elektronlar periplazmaya
aktarĕlĕr; burada elektron alĕcĕsĕ 
rustisiyanindir (E0Ź = +0.68 V).

ÅBu reaksiyon hafif­e elveriĺsiz olsa da Fe3+õ¿n 
hemen Fe(OH) 3oluĺturarak t¿ketilmesiyle ileri 
yºnde ­ekilir.

ÅRustisiyanin , elektronlarĕ ºnce periplazmik
sitokrom cõye, ardĕndan sitokrom aa3õe aktarĕr 
ve O2 bu son basamakta H 2Oõya indirgenir; 
ATP sentezi ise klasik ATPaz ¿zerinden 
ger­ekleĺir.
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Proton Motor Kuvvet ve
A. ferrooxidansõĕnAsidik Yaĺamĕ
ÅA. ferrooxidansõĕnyaĺadĕķĕ son derece asidik 

ortamda periplazma pH 1ð2, sitoplazma ise 
pH 5.5ð6õdĕr; bu nedenle zar boyunca b¿y¿k 
bir proton gradyanĕbulunur.

ÅBu y¿ksek gradyana raķmen h¿cre, elektron 
vericisi olmadan ATP ¿retemez; ­¿nk¿ 
ATPaz ¿zerinden i­eri giren protonlar 
mutlaka t¿ketilmelidir.

ÅProton t¿ketimi, elektron taĺĕma zincirinde 
O2õnin indirgenmesi sĕrasĕnda ger­ekleĺir ve 
bu s¿re­ elektron gerektirdiķi i­in Fe2+

oksidasyonuna baķĕmlĕdĕr.

ÅDolayĕsĕyla h¿cre, òhazĕró bir proton 
gradyanĕolmasĕna raķmen Fe2+olmaksĕzĕn 
ATP sentezleyemez .
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Ters Elektron Akĕĺĕ ve
Ototrofi ĸ­in Enerji Gereksinimi
ÅA. ferrooxidans ototrofisini Calvin dºng¿s¿ ile 
saķlar ve Fe2+õnin y¿ksek potansiyele sahip 
olmasĕ nedeniyle NADH ¿retimi i­in ters 
elektron akĕĺĕ gerektirir.

ÅNAD +õĕnindirgenmesi i­in gereken elektronlar 
Fe2+õden alĕnĕr ve elektronlar sitokrom bc1 ile 
kinon havuzundan proton motor kuvvet 
kullanĕlarak geriye doķru zorlanĕr.

ÅCalvin dºng¿s¿n¿n enerji gereksinimleri ve 
Fe2+ oksidasyonunun d¿ĺ¿k enerji verimi 
birleĺince, h¿cre ­ok az biyok¿tle¿retebilmek 
i­in bile b¿y¿k miktarlarda Fe2+ oksitlemek 
zorunda kalĕr.

ÅBu nedenle asidofilik demir -oksitleyicilerin 
bulunduķu ortamlarda y¿ksek h¿cre 
sayĕlarĕndan ­ok, oluĺturduklarĕ geniĺ ferrik
demir ­ºkeltileri dikkat ­eker.
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Oksijensiz Koĺullarda Demir(II) 
Oksidasyonu
ÅBazĕ kemolitotrof canlĕlar ile fototrof mor ve 
yeĺil bakteriler, oksijensiz koĺullarda Feİ
oksidasyonu yapabilir.

ÅBu organizmalarda Feİ, kemolitotroflarda
enerji metabolizmasĕnda elektron vericisi, 
fototroflarda ise CO fiksasyonu i­in indirgen 
olarak kullanĕlmaktadĕr.

ÅNºtr pH koĺullarĕnda geliĺen bu canlĕlarda 
Feı/Feİ­iftinin EŹ deķeri asidik pHõagºre 
daha elektronegatiftir.

ÅBu nedenle Feİ, elektron taĺĕma 
reaksiyonlarĕnĕ baĺlatmak i­in sitokrom cõyi 
indirgemeye yetecek elektron potansiyeline 
sahiptir .
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Kemolitotroflar ve
Fototroflarda FeİOksidasyonu
ÅKemolitotrof organizmalarda Feİoksidasyonunda elektron alĕcĕsĕ NOolup 
son ¿r¿n NOveya N olabilmektedir.

ÅFeİoksitleyen mor ve yeĺil bakteriler, elektron vericisi olarak ­ºz¿nm¿ĺ 
Feİya da FeS kullanabilmektedir.

ÅFeS kullanĕldĕķĕ durumda hem Feİhem de Sİoksitlenerek FeİƂ Feı
dºn¿ĺ¿m¿nde bir elektron, HSƂ SOİdºn¿ĺ¿m¿nde sekiz elektron a­ĕķa 
­ĕkmaktadĕr.

ÅBu s¿re­ler, bu bakterilerin oksijensiz ortamlarda enerji kazanĕmĕnĕ 
s¿rd¿rebilmelerini saķlamaktadĕr.
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Nitrifikasyonun Genel ¥zellikleri
ÅAmonyak (NH ) ve nitrit (NO ), kemolitotrof nitrifiye bakteriler tarafĕndan 
aerobik koĺullarda oksitlenerek nitrifikasyon s¿reci ger­ekleĺmektedir.

ÅBu bakteriler topraklarda, sularda, atĕk sularda ve okyanuslarda geniĺ 
bi­imde yayĕlĕĺ gºstermektedir.

ÅNitrifikasyon iki basamaktan oluĺur; ilk basamakta NHnitrite , ikinci 
basamakta NO nitrata (NO ) oksitlenmektedir.

Å¢oķu nitrifiye mikroorganizma yalnĕzca bu basamaklardan birini katalize 
edebilir ve bºylece amonyak oksitleyiciler ile nitrit oksitleyiciler 
ayrĕlmaktadĕr.
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Nitrifiye Mikroorganizmalar ve 
Gºrevleri
ÅNitrosomonas gibi bakteriler ve Nitrosopumilus gibi arkeler , yalnĕzca NH

oksidasyonu yaparak nitrit oluĺturur ve bunlara amonyak oksitleyiciler 
denir.

ÅNitrobacter gibi bakteriler ise NO oksitleyerek NO ¿retir ve bunlar nitrit
oksitleyiciler olarak sĕnĕflandĕrĕlĕr.

ÅBilinenler arasĕnda yalnĕzca Nitrospira cinsi, NH õtenbaĺlayarak NO
oluĺumuna kadar t¿m nitrifikasyon yolunu tamamlayabilmektedir.

ÅBu farklĕ mikroorganizma gruplarĕ, azot dºng¿s¿n¿n aerobik bºl¿m¿nde 
ardĕĺĕk bir iĺ bºl¿m¿ y¿r¿tmektedir.
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Nitrifikasyonun Biyoenerjetik
Temelleri
ÅNitrifikasyonun enerji mekanizmasĕ, diķer kemolitotrofik tepkimelerde 
olduķu gibi elektronlarĕn bir elektron taĺĕma zincirine giriĺine dayanĕr.

ÅNH õtenNO oluĺumuna kadar ger­ekleĺen s¿re­te toplam sekiz elektron 
taĺĕnmakta ve bu elektronlar y¿ksek potansiyelli alĕcĕlara aktarĕlmaktadĕr.

ÅNO /NH ­iftinin EŹ deķeri +0.34 V, NO/NO ­iftinin EŹ deķeri ise +0.43 V 
olup bu y¿ksek deķerler enerji kazanĕmĕnĕ sĕnĕrlamaktadĕr.

ÅElektron taĺĕma reaksiyonlarĕ yine proton-motor kuvvet oluĺturarak ATP 
sentezini desteklemektedir.
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Amonyak Oksidasyonunda Gºrev 
Alan Enzimler
ÅAmonyak oksitleyen bakterilerde, NH ºnce 

amonyak monooksijenaz tarafĕndan 
oksitlenerek hidroksilamin (NH OH) ve H O 
oluĺturur.

ÅHidroksilamin daha sonra periplazmik bir 
enzim olan hidroksilamin oksidored¿ktaz
tarafĕndan NOõe oksitlenir ve bu sĕrada 
dºrt elektron a­ĕķa ­ĕkar.

ÅAmonyak monooksijenaz integral bir 
membran proteinidir; hidroksilamin
oksidored¿ktazise periplazmada yer 
almaktadĕr.

ÅNH + O + 2 H + 2 e Ƃ NHOH + H O 
tepkimesi i­in gerekli elektronlar, 
hidroksilamin oksidasyonundan saķlanarak 
sitokrom c ve ubikinon ¿zerinden amonyak 
monooksigenaza aktarĕlmaktadĕr.
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Elektron Akĕĺĕ ve Enerji Verimi
ÅNH õtenNO oluĺumunda a­ĕķa ­ĕkan 
dºrt elektrondan yalnĕzca ikisi sitokrom
aa õe ulaĺarak Oõnin H Oõya
indirgenmesinde kullanĕlĕr.

ÅSitokrom aa aracĕlĕķĕyla Oõnin
indirgenmesi proton -motor kuvvet 
oluĺturur.

ÅBu sĕnĕrlĕ elektron akĕĺĕ, amonyak 
oksitleyen bakterilerde enerji veriminin 
d¿ĺ¿k olmasĕna yol a­maktadĕr.

ÅBuna raķmen bu bakteriler b¿y¿k 
miktarda NH oksitleyerek ­evresel azot 
dºn¿ĺ¿m¿nde kritik bir rol 
¿stlenmektedir.
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Nitrit Oksidasyonu ve Elektron 
Taĺĕma Zinciri
ÅNitrobacter gibi nitrit oksitleyici 

bakteriler, NO õi nitrat oksidored¿ktaz
enzimiyle NO õe oksitlemektedir.

ÅElektronlar, NO /NO ­iftinin y¿ksek 
potansiyeli nedeniyle olduk­a kĕsa bir 
elektron taĺĕma zinciri ¿zerinden 
terminal oksidaza aktarĕlĕr.

ÅElektron taĺĕma zincirinde a ve c tipi 
sitokromlar bulunur ve sitokrom aa õ¿n 
aktivitesi proton -motor kuvvet ¿retir.

ÅBu s¿re­, demir oksitleyen bakterilerde 
olduķu gibi ­ok az enerji saķlar ve b¿y¿k 
miktarda NO oksitlense bile h¿cresel 
biyok¿tleartĕĺĕ sĕnĕrlĕ olur.
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Nitrifiye Bakterilerde Karbon 
Metabolizmasĕnĕn Temelleri
ÅNitrifiye bakteriler , tĕpkĕ k¿k¿rt ve demir oksitleyen kemolitotroflar gibi, 

CO fiksasyonu i­in Calvin dºng¿s¿n¿ kullanĕr.

ÅCalvin dºng¿s¿n¿n ATP ve indirgen g¿­ gereksinimi, nitrifikasyonun zaten 
d¿ĺ¿k verimli enerji sistemine ek bir y¿k bindirir.

ÅNitrifikatºrlerdeCalvin dºng¿s¿ i­in gerekli NADH, ters elektron akĕĺĕyla 
oluĺturulur.

ÅBu enerji sĕnĕrlamalarĕ ºzellikle nitrit oksitleyicilerde belirgindir ve bu 
nedenle bir­ok t¿r, glukoz gibi organik maddeleri kullanarak 
kemoorganotrofik b¿y¿me yeteneķine sahiptir.
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Amonyak Oksitleyen Mikroorganizmalarĕn 
Metabolik Yaĺam Tarzĕ

ÅAmonyak oksitleyen bakteri t¿rleri genellikle zorunlu kemolitotroftur veya 
belirli koĺullarda miksotrofik b¿y¿me gºsterir.

ÅAmonyak oksitleyen Archaea t¿rlerinde ototrofik CO fiksasyonu , 
hidroksipropiyonat dºng¿s¿n¿n bir varyantĕ ile saķlanĕr.

ÅNitrit oksitleyen t¿rlerin aksine, amonyak oksitleyicilerin enerji kĕsĕtlarĕ 
onlarĕn metabolik esnekliķini sĕnĕrlar.

ÅBu gruplarĕn tamamĕ, d¿ĺ¿k enerji verimine raķmen nitrifikasyon
s¿re­lerini s¿rd¿rebilir.
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Nitrifikasyonun Ekolojik ¥nemi
ÅNitrifikasyon , amonyaķĕn nitrat formuna dºn¿ĺt¿r¿lmesiyle azot 
dºng¿s¿nde kilit bir basamak oluĺturur.

ÅOluĺan nitrat, bitkiler i­in kolay alĕnabilir bir besin kaynaķĕdĕr ve 
ekosistemdeki verimliliķi doķrudan etkiler.

ÅNitrifikatºrler, atĕk su arĕtĕmĕnda toksik amonyak ve aminlerin 
uzaklaĺtĕrĕlmasĕnda temel rol oynar.

ÅGºllerde, sedimentlerde oluĺan amonyaķĕ oksitleyerek alg ve 
siyanobakterilerin kullanabileceķi sabit nitrojeni oluĺtururlar.
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Anammox S¿recine Giriĺ:
Oksijensiz Amonyak Oksidasyonu
ÅAmonyak oksitleyen aerob organizmalardan farklĕ olarak, anammox
mikroorganizmalarĕ NH õ¿oksijensiz koĺullarda oksitleyebilir.

ÅAnammox reaksiyonu, nitriti (NO ) elektron alĕcĕsĕ olarak kullanarak 
amonyaķĕ (NH) N gazĕna dºn¿ĺt¿r¿r ve g¿­l¿ bir enerji a­ĕķa ­ĕkarĕr (ǤGÁŹ 
= ð357 kJ ).

ÅBu biyokimyasal s¿re­, tamamĕ zorunlu anaerob olan ºzel bir bakteri 
grubunca y¿r¿t¿l¿r.

ÅAnammox metabolizmasĕ, ekosistemlerde oksijensiz azot dºn¿ĺ¿m¿n¿n 
temel mekanizmasĕnĕ oluĺturur.
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Anammox Bakterilerinin Filogenisi
ve H¿cresel Yapĕsĕ
ÅBrocadia anammoxidans , anammox s¿recinin en 

bilinen temsilcilerinden olup Planctomycetes filumuna 
aittir.

ÅPlanctomycetes¿yeleri, sitoplazmalarĕnda membranla
­evrili bºlmeler bulundurmalarĕyla diķer 
bakterilerden ayrĕlĕr.

ÅBu h¿crelerde anammox reaksiyonlarĕnĕn 
ger­ekleĺtiķi ºzel bºlme anammoksozom olarak 
adlandĕrĕlĕr.

ÅBrocadiaõyaek olarak Kuenenia , Anammoxoglobus , 
Jettenia ve Scalindua t¿rlerinde de anammoksozom
yapĕsĕ bulunur.
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Anammox Bakterilerde Ototrofi ve 
Karbon Fiksasyonu
ÅAnammox bakteriler ototroftur ancak CO fiksasyonu i­in aerob amonyak 
oksitleyicilerin kullandĕķĕ yollarĕ kullanmazlar.

ÅBu grupta CO fiksasyonu , indirgen asetil -CoA yoluyla ger­ekleĺir; bu yol 
bir­ok zorunlu anaerob ototrof i­in yaygĕn bir mekanizmadĕr.

ÅEnerji ve karbon metabolizmasĕnĕn bu farklĕlĕķĕ, anammox bakterileri diķer 
nitrifikatºrlerdenayĕrĕr.

ÅBºylece anammox bakteriler, oksijensiz ortamlarda karbon ve azot 
dºn¿ĺ¿m¿n¿ birlikte s¿rd¿rebilir.
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Anammoksozomun Yapĕsĕ:
H¿cre ĸ­indeki ¥zg¿n Bir Bºlme
ÅAnammoxozom, tek katlĕ bir membranla ­evrili bir 
yapĕdĕr ve Fig¿r bõde gºsterildiķi ¿zere adeta bir 
organel niteliķindedir.

ÅBu membran , ­ok sayĕda siklob¿tanhalkasĕ i­eren 
ºzel òladderan ó lipidlerinden oluĺur; bu yapĕ dif¿zyonu 
sĕnĕrlayan yoķun bir membran oluĺturur.

ÅLadderan lipidlerinin saķladĕķĕ sĕkĕ bariyer, anammox
sĕrasĕnda oluĺan toksik ara ¿r¿nlerin sitoplazmaya 
yayĕlmasĕnĕ engeller.

ÅBu yapĕ, anammox metabolizmasĕnĕn g¿venli ve 
kontroll¿ bi­imde y¿r¿t¿lebilmesi i­in zorunludur.
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Anammox Reaksiyonlarĕ:
Hidrazin ¦retimi ve Enerji Oluĺumu
ÅAnammox metabolizmasĕ sĕrasĕnda nitrit , nitrit
red¿ktaztarafĕndan ºnce nitrik okside (NO) 
indirgenir (Fig¿r c).

ÅArdĕndan NO, hidrazin (N H ) oluĺturmak ¿zere 
amonyumla reaksiyona girer ve bu adĕm hidrazin
sentaz enzimi ile ger­ekleĺir.

ÅN H daha sonra hidrazin dehidrogenaz tarafĕndan N
gazĕna oksitlenir ve a­ĕķa ­ĕkan elektronlar elektron 
taĺĕma zincirine aktarĕlĕr.

ÅElektron akĕĺĕyla kurulan proton-motor kuvvet, 
anammoksozom membranĕndakiATPazlar aracĕlĕķĕyla 
ATP sentezine dºn¿ĺt¿r¿l¿r (Fig¿r c).
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Anammox Bakterilerde ĸndirgen G¿­ 
ve Nitritin ¢ifte Rol¿
ÅCO fiksasyonu i­in gereken indirgen g¿­, 

ters elektron taĺĕnmasĕ yoluyla ¿retilir ve 
bu s¿re­ anammox dºng¿s¿nden baķĕmsĕz 
reaksiyonlarla desteklenir.

ÅBu baķĕmsĕz reaksiyonlarda nitrit , nitrat 
oluĺturacak ĺekilde nitrit oksidored¿ktaz
tarafĕndan oksitlenir; aynĕ reaksiyon 
Nitrobacter t¿rlerinde de bulunur.

ÅBºylece nitrit , anammox bakterilerde hem 
ATP ¿retimi i­in indirgenmesi hem de 
indirgen g¿­ saķlanmasĕ i­in oksitlenmesi 
gereken iki iĺlevli bir molek¿l h©line gelir.

ÅNitritin bu ­ift yºnl¿ kullanĕmĕ, anammox
metabolizmasĕnĕn ºzg¿nl¿ķ¿n¿ ve 
karmaĺĕk dºng¿sel elektron akĕĺĕnĕ ortaya 
koyar .
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Anammox Ekolojisinin Temel 
Kaynaķĕ
ÅDoķada anammox tepkimesi i­in gerekli NOkaynaķĕnĕ, aerobik amonyak 

oksitleyen Bakteri ve Archaea t¿rleri saķlar.

ÅBu organizmalar, ºzellikle amonyak a­ĕsĕndan zengin kanalizasyon ve atĕk 
su ortamlarĕnda anammox bakterileri ile birlikte yaĺar.

ÅBu habitatlarda oluĺan askĕda katĕ partik¿ller, hem oksik hem anoksik
bºlgeler i­ererek farklĕ fizyolojilerdeki amonyak oksitleyicilerin bir arada 
bulunmasĕna olanak tanĕr.

ÅLaboratuvar karĕĺĕk k¿lt¿rlerinde y¿ksek oksijen d¿zeyleri anammoxõu
baskĕlar ve klasik nitrifikasyonu desteklediķi i­in, doķada anammoxõunpayĕ 
b¿y¿k ºl­¿de ortamĕn Oderiĺiminebaķlĕdĕr.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

143



Anammoxõun¢evresel ¥nemi
ÅAnoksik koĺullarda NHve aminlerin N oluĺumu 
¿zerinden uzaklaĺtĕrĕlmasĕ, atĕk sulardaki baķlanmĕĺ 
azot miktarĕnĕ azaltarak su kalitesinin korunmasĕna 
katkĕ saķlar (Fig¿r c).

ÅDenizel anammox bakterileri, anoksik deniz 
sedimentlerindeki mineralizasyon sĕrasĕnda kaybolan 
b¿y¿k miktardaki NH õ¿nmuhtemel sorumlusudur.

ÅAmonyak a­ĕsĕndan zengin bazĕ tatlĕ su gºl¿ 
sedimentlerinde de anammox ger­ekleĺir.

ÅNH ve NO birlikte bulunduķu s¿rece anammoxõun
herhangi bir anoksik ortamda ortaya ­ĕkabileceķi 
anlaĺĕlmaktadĕr.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

144



Elektron Alĕcĕsĕna Gºre Solunum 
S¿re­lerinin Sĕnĕflanmasĕ

ÅAnaerobik solunumda elektron alĕcĕsĕ olarak gºrev yapan 
bileĺikler geniĺ bir ­eĺitlilik gºsterir ve her bir alĕcĕ belirli 
mikrobiyal gruplarla iliĺkilidir.

ÅEn yaygĕn anaerobik solunum t¿rlerinden biri, elektron alĕcĕsĕ 
olarak nitratĕn kullanĕldĕķĕ s¿re­tir.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

145



Nitratĕn Red¿ksiyonu ve 
Denitrifikasyonun Temelleri
Åĸnorganik azot bileĺikleri anaerobik solunumda en 
yaygĕn kullanĕlan elektron alĕcĕlarĕ arasĕnda yer 
alĕr.

ÅNitrat (NO ), nitrite (NO ) indirgenebileceķi gibi 
NO, N O veya N gibi daha indirgenmiĺ ¿r¿nlere de 
dºn¿ĺebilir; bu gaz t¿rleri ortamdan uzaklaĺtĕķĕ 
i­in s¿re­ denitrifikasyon olarak adlandĕrĕlĕr.

ÅBazĕ t¿rler yalnĕzca ilk basamak olan nitratĕn 
nitrite indirgenmesini ger­ekleĺtirirken, bazĕlarĕ 
NO õyi NH õedºn¿ĺt¿ren disimilatif s¿re­lerden de 
sorumludur.

ÅK¿resel ºl­ekte en ºnemli s¿re­, sabit azotu 
t¿kettiķi ve gaz h©lindeki ¿r¿nler oluĺturduķu i­in 
denitrifikasyondur .

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

146



Denitrifiye Eden Mikroorganizmalar 
ve Ekolojik Rolleri

ÅPek ­ok denitrifiye eden bakteri, filogenetik olarak 
Proteobakterler i­inde yer alĕr ve ­oķu fak¿ltatifaerobtur ; 
ºrneķin Pseudomonast¿rleri g¿­l¿ denitrifikatºrlerdir.

ÅO bulunduķunda aerobik solunum tercih edilir ve NOortamda 
olsa bile denitrifikasyon ger­ekleĺmez.

ÅBir­ok denitrifikatºr, Feıgibi diķer elektron alĕcĕlarĕnĕ da 
indirger veya fermentasyon yapabilir; bu durum metabolik
­eĺitliliklerini gºsterir.

ÅArchaea ve hatta bir ºkaryotolan Globobulimina
pseudospinescensde denitrifikasyon yapabilir ve bu 
metabolizmayĕ anoksik denizel sedimentlerde kullanĕr.
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Denitrifikasyonun ¢evresel Etkileri
ÅTarĕmsal a­ĕdan denitrifikasyon olumsuzdur ­¿nk¿ ­ift­ilerce uygulanan 
nitrat g¿bresini topraktan uzaklaĺtĕrĕr.

ÅYan ¿r¿nler olan NO ve NO ­evresel a­ĕdan ºnemlidir; NO g¿­l¿ bir sera 
gazĕdĕr ve g¿neĺ ĕĺĕķĕ ile NOõyadºn¿ĺebilir.

ÅNO, atmosferde ozonu (O ) t¿keterek NOoluĺumuna yol a­ar ve yaķĕĺlarla 
HNO bi­iminde asit yaķmuru olarak yery¿z¿ne geri dºner.

ÅBuna karĺĕlĕk, kanalizasyon gibi sistemlerde denitrifikasyon (ve anammox ) 
faydalĕdĕr ­¿nk¿ nitrat­a zengin atĕklarĕn akarsulara karĕĺmasĕ sonucu 
oluĺabilecek aĺĕrĕ alg b¿y¿mesini ºnler.
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Disimilatif Nitrat Red¿ksiyonunun 
Biyokimyasĕ
ÅAerobik solunum, nitrat respirasyonu ve denitrifikasyonun elektron taĺĕma 

zincirleri aĺaķĕdaki fig¿rde karĺĕlaĺtĕrmalĕ olarak gºsterilmiĺtir.

Åĸlk basamak olan nitratĕn indirgenmesi, Otarafĕndan baskĕlanan ve 
molibden i­eren membrana baķlĕ nitrat red¿ktazenzimi tarafĕndan 
katalizlenir .
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Disimilatif Nitrat Red¿ksiyonunun 
Biyokimyasĕ
ÅYalnĕzca anoksik koĺullar deķil, aynĕ zamanda nitratĕn varlĕķĕ da bu 
enzimlerin tam olarak sentezlenmesi i­in gereklidir.

ÅE. coli nitratĕ sadece nitrite kadar indirgerken, Paracoccus denitrificans ve 
Pseudomonas stutzeri tam denitrifikasyon yaparak NO ve N O gibi ara 
¿r¿nlerden N¿retir.
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Elektron Taĺĕnmasĕ ve
Enerji Kazanĕmĕ
ÅE. coliõdenitrat red¿ktaz, elektronlarĕ bir b-tipi sitokromdan alĕr ve aerobik 
ile nitrat solunumu arasĕndaki zincir farklarĕ Fig¿r a ve bõde gºsterilmiĺtir.

ÅNO /NO ­iftinin indirgenme potansiyeli daha d¿ĺ¿k olduķu i­in, nitrat 
solunumu sĕrasĕnda aerobik solunuma gºre daha az proton pompalanĕr.
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Elektron Taĺĕnmasĕ ve
Enerji Kazanĕmĕ
ÅDenitrifiye eden t¿rlerde NO, nitrit red¿ktaz, nitrik oksit red¿ktazve 

diazot monoksit red¿ktaztarafĕndan sĕrasĕyla NO, NO ve N õye
dºn¿ĺt¿r¿l¿r.

ÅBu elektron taĺĕma reaksiyonlarĕ sĕrasĕnda oluĺan proton motor kuvvet ATP 
sentezine baķlanĕr.
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S¿lfat ve K¿k¿rt Bileĺiklerinin 
Anaerobik Solunumdaki Rol¿
ÅDoķada bir­ok inorganik k¿k¿rt bileĺiķi anaerobik solunumda elektron 
alĕcĕsĕ olarak gºrev yapar.

ÅS¿lfat, k¿k¿rd¿n en oksitlenmiĺ formu olarak, zorunlu anaerob olan s¿lfat 
indirgeyen bakteriler tarafĕndan H2Sõye kadar indirgenir.

ÅBu bakterilerin ¿rettiķi H2S, biyojeokimyasal dºng¿lere katĕlan ºnemli bir 
doķal ¿r¿nd¿r.

ÅDesulfovibrio cinsi, ºzellikle D. desulfuricans , s¿lfat indirgeme biyolojisinin 
anlaĺĕlmasĕnda en ­ok ­alĕĺĕlan t¿rlerdir.
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Asimilatif ve Disimilatif S¿lfat 
Metabolizmasĕ
ÅAsimilatif metabolizmada s¿lfat, bir­ok mikroorganizmada sistein , metionin
ve ­eĺitli organos¿lf¿rbileĺiklerinin sentezinde kullanĕlmak ¿zere h¿creye 
alĕnĕr.

ÅDisimilatif metabolizmada ise s¿lfat, enerji kazanĕmĕ i­in elektron alĕcĕsĕ 
olarak b¿y¿k miktarlarda indirgenir ve bu kapasite yalnĕzca s¿lfat 
indirgeyen bakterilerde bulunur.

ÅBu bakteriler tarafĕndan ¿retilen H2S, ortamda hava ile oksitlenebilir, diķer 
organizmalar tarafĕndan kullanĕlabilir veya metal iyonlarĕyla birleĺerek 
metal s¿lf¿rleri oluĺturabilir.
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S¿lfat ĸndirgenmesinin 
Enerjetik Temelleri
ÅS¿lfat, O2 ve NO3 ile karĺĕlaĺtĕrĕldĕķĕnda ­ok daha zayĕf bir 
elektron alĕcĕsĕdĕr, ancak uygun elektron vericileriyle 
indirgenmesi ATP sentezi i­in yeterli serbest enerji saķlar.

ÅH 2neredeyse t¿m s¿lfat indirgeyen t¿rler tarafĕndan 
kullanĕlabilirken, laktat ve pir¿vatdaha ­ok tatlĕ su t¿rlerinde, 
asetat ve uzun zincirli yaķ asitleri ise denizel t¿rlerde tercih 
edilen organik elektron vericileridir.

ÅArchaeoglobus dĕĺĕnda bilinen t¿m s¿lfat indirgeyen 
organizmalar Bacteria domainine aittir ve t¿r ­eĺitliliķi 
morfolojik ve fizyolojik a­ĕdan olduk­a geniĺtir.
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S¿lfatĕn Aktivasyonu ve
APS Oluĺumu
ÅSO4İõ¿n H2Sõye indirgenmesi sekiz elektron gerektirir 
ve iĺlem, s¿lfatĕn ATP kullanĕlarak aktive edilmesiyle 
baĺlar.

ÅATP s¿lf¿rilazenzimi, SO 4İõ¿ ATPõninfosfatĕna 
baķlayarak adenozin fosfos¿lfat(APS) oluĺturur.

ÅBu aktivasyon, SO 4İ/SO3İ­iftinin ­ok d¿ĺ¿k olan E0õ 
deķerini sĕfĕra yaklaĺtĕrarak NADH gibi daha az 
negatif potansiyelli elektron vericileriyle 
indirgenmesini m¿mk¿n kĕlar.
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APSõinDisimilatif ve
Asimilatif Yollarda ĸĺlenmesi

ÅDisimilatif indirgemede APS, APS red¿ktaz
tarafĕndan doķrudan s¿lfit (SO3İ) oluĺturacak 
ĺekilde indirgenir ve AMP a­ĕķa ­ĕkar.

ÅAsimilatif indirgemede APS, ºnce ikinci bir fosfat 
eklenerek PAPSõadºn¿ĺt¿r¿l¿r ve ardĕndan 
indirgenir (Fig¿r a).

ÅHer iki yolda da oluĺan SO3İ, daha sonra s¿lfit 
red¿ktaztarafĕndan H2Sõye indirgenir (Fig¿r b).
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Elektron Taĺĕnmasĕ ve
Proton -Motor Kuvvetin Oluĺumu
ÅDisimilatif s¿lfat indirgenmesi sĕrasĕnda 

elektron taĺĕma reaksiyonlarĕ proton-motor 
kuvvet yaratĕr ve bu kuvvet ATP sentaz
aracĕlĕķĕyla ATP oluĺumunu saķlar.

ÅBu s¿re­te ºnemli bir elektron taĺĕyĕcĕsĕ olan 
sitokrom c , periplazmik d¿ĺ¿k potansiyelli bir 
sitokromdur .

ÅSitokrom c , periplazmik hidrojenazdan aldĕķĕ 
elektronlarĕ membranda yerleĺmiĺ Hmc
kompleksine iletir ve Hmc kompleksi 
elektronlarĕ APS ve s¿lfit red¿ktazlaraaktarĕr.
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HidrogenazĕnMerkezi Rol¿ ve
Enerji Kazanĕmĕ
ÅHidrogenaz enzimi, Desulfovibrio t¿rleri H2 ile 
b¿y¿rken olduķu kadar laktat veya pir¿vatla
b¿y¿rken de merkezi bir rol oynar.

ÅLaktat , pir¿vatave ardĕndan asetata 
dºn¿ĺt¿r¿l¿rken H2¿retilir; Desulfovibrio asetatĕ 
CO2õye kadar oksitleyemediķinden asetatĕn b¿y¿k 
kĕsmĕ h¿cre dĕĺĕna verilir veya h¿cre maddesine 
katĕlĕr.

Å¦retilen H2, periplazmaya ge­erek hidrogenaz
tarafĕndan elektron ve protonlara ayrĕĺtĕrĕlĕr, 
elektronlar elektron taĺĕma zincirine girerken 
protonlar proton -motor kuvvet oluĺturur.

ÅH 2õnin elektron vericisi olduķu koĺullarda her bir 
SO4İindirgenmesiyle net bir ATP sentezlenir ve 
reaksiyonun standart serbest enerji deķiĺimi -152 
kJõdĕr.
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Organik Elektron Vericilerinden 
Enerji ¦retimi
ÅLaktat veya pir¿vatelektron verici olduķunda 
ATP yalnĕzca proton-motor kuvvetten deķil, aynĕ 
zamanda pir¿vatĕnasetat ve CO 2õye oksidasyonu
sĕrasĕnda ger­ekleĺen substrat d¿zeyinde 
fosforilasyondan da elde edilir.

ÅDenizel s¿lfat indirgeyen t¿rler, s¿lfat 
indirgemesini asetat ve daha uzun zincirli yaķ 
asitlerinin CO 2õye oksidasyonu ile eĺleyebilir.

ÅBu eĺleĺmenin enerji verimi nispeten d¿ĺ¿kt¿r 
ve asetat oksidasyonu ile s¿lfat indirgenmesinin 
toplam ǤGÁŹ deķeri -57.5 kJõdĕr.
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Asetat Oksidasyonu ve
Asetil -CoA Yolu
ÅDenizel t¿rlerde asetat oksidasyonunun temel mekanizmasĕ, bir­ok 

anaerobun asetat sentezi veya oksidasyonu i­in kullandĕķĕ asetil -CoA
yoludur.

ÅBazĕ s¿lfat indirgeyen bakteriler H2 ile ototrofik olarak da b¿y¿yebilir ve bu 
koĺullarda asetil -CoA yolunu asetat sentezi i­in kullanĕr.

ÅBu t¿rler yalnĕzca mineral tuzlarĕ, s¿lfat, CO2 ve H2i­eren organik 
bileĺensizortamlarda yetiĺtirilebilir, ­¿nk¿ asetat karbon kaynaķĕ olarak 
kendileri tarafĕndan sentezlenir.
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S¿lfat ĸndirgen Bakterilerin ¥zel 
Metabolizmalarĕ
ÅBazĕ s¿lfat indirgen bakteriler, t¿m t¿rlere ºzg¿ olmayan 

disproporiyonasyon ve fosfit oksidasyonu gibi sĕra dĕĺĕ reaksiyonlar 
ger­ekleĺtirebilir.

ÅBu ºzel metabolik s¿re­ler, k¿k¿rt bileĺiklerinin hem oksidasyonunu hem 
indirgenmesini i­eren farklĕ enerji elde etme yollarĕ oluĺturur.

ÅBu metabolizmalar, doķal ortamlarda diķer k¿k¿rt oksitleyici 
mikroorganizmalarla etkileĺimleri ĺekillendirir ve enerji geri kazanĕmĕnda 
ek avantajlar saķlar.
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Disproporiyonasyonun Temel 
Mantĕķĕ
ÅDisproporiyonasyon , aynĕ maddenin bir molek¿l¿n¿n oksitlenirken 
diķerinin indirgenmesiyle iki farklĕ ¿r¿n¿n oluĺtuķu bir s¿re­tir.

ÅDesulfovibrio sulfodismutans , tiyos¿lfatĕ(SðSO3İ) disproporiyone edebilir 
ve bu reaksiyonda hem H S hem SO İoluĺur.

ÅReaksiyonda SðSO3İyapĕsĕnĕn saķ ucundaki k¿k¿rt oksitlenirken sol 
ucundaki k¿k¿rt indirgenir.
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Tiyos¿lfatDisproporiyonasyonunun
Enerjetik Boyutu
ÅTiyos¿lfatĕnoksidasyonundan elde edilen enerji, substrat d¿zeyinde 

fosforilasyona yetecek kadar y¿ksek olmadĕķĕndan proton pompasĕnĕn 
­alĕĺtĕrĕlmasĕnda kullanĕlĕr.

ÅBu s¿re­, sĕnĕrlĕ enerjiyi proton motor kuvvet oluĺturmak i­in deķerlendiren 
bir metabolik adaptasyondur.

ÅS¿lf¿r bileĺikleri arasĕnda yalnĕzca tiyos¿lfatdeķil, s¿lfit (SOİ) ve 
elemental k¿k¿rt (S) de disproporiyone edilebilir .
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Doķal Ortamlarda 
Disproporiyonasyonun Rol¿
ÅK¿k¿rt ara ¿r¿nlerinin 

disproporiyonasyonu , s¿lfat indirgen 
bakterilerin hem kendi 
metabolizmalarĕnda hem de k¿k¿rt 
kemolitotrofunun ¿rettiķi bileĺiklerdeki 
enerjiyi geri kazanmasĕnĕ saķlar.

ÅBu metabolik s¿re­ler, k¿k¿rt 
dºng¿s¿nde yer alan ara ¿r¿nlerin 
deķerlendirilmesini m¿mk¿n kĕlar.

ÅDisproporiyonasyonun ekolojik baķlamĕ, 
bu s¿re­lerin doķrudan k¿k¿rt oksitleyici 
canlĕlarla iliĺkili ara maddeler ¿zerinden 
ger­ekleĺmesidir.
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Fosfit Oksidasyonunun S¿lfat 
ĸndirgen Bakterilerdeki Yeri
ÅBazĕ s¿lfat indirgen bakteriler, fosfit (HPO ) oksidasyonunu SO İ
indirgenmesiyle eĺleĺtirerek enerji elde edebilir.

ÅBu kemolitotrofik reaksiyon fosfat ve s¿lf¿r bileĺiklerinin oluĺumuyla 
sonu­lanĕr.

ÅBu iĺlev Desulfotignum phosphitoxidans t¿r¿nde bulunur ve bu organizma 
tam anaerob olup ototrof bir yaĺam tarzĕ s¿rd¿r¿r.
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Fosfitin Doķal Kaynaklarĕ ve 
Ekolojik Baķlamĕ
ÅFosfitin doķal kaynaklarĕ muhtemelen n¿kleik asitler, fosfolipidler ve diķer 
h¿cresel bileĺiklerin anoksik koĺullarda par­alanmasĕyla oluĺan 
fosfonatlardĕr.

ÅFosfitin oksidasyonu , disproporiyonasyon ve H kullanĕmĕ ile birlikte s¿lfat 
indirgen bakterilerde gºr¿len metabolik ­eĺitliliķe katkĕ saķlar.

ÅBu s¿re­ler, bu bakterilerin ­eĺitli indirgenmiĺ fosfor ve k¿k¿rt 
bileĺiklerinden enerji kazanma esnekliķini gºsterir.
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Elemental K¿k¿rt ĸndirgenmesi
Å¢oķu s¿lfat indirgen bakteri, elemental k¿k¿rd¿ (S) s¿lfideindirgerken bu 
s¿re­ten enerji kazanabilir.

ÅBu yetenek yalnĕzca s¿lfat indirgen bakterilere ºzg¿ deķildir, ­¿nk¿ bir­ok 
anaerobik mikroorganizma da S indirgemesi yapabilir.

ÅK¿k¿rt indirgen mikroorganizmalar, anoksik ve k¿k¿rt a­ĕsĕndan zengin 
doķal ortamlarda s¿lfat indirgen bakterilerle birlikte bulunur.
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K¿k¿rt ĸndirgenmesinde Elektron 
Kaynaklarĕ ve Metabolik ¢eĺitlilik

ÅElemental k¿k¿rt indirgenmesinde elektron vericisi 
olarak H veya ­eĺitli organik bileĺikler 
kullanĕlabilir.

ÅDesulfuromonas acetoxidans, asetat veya etanol¿ 
CO õyeoksitleyerek S indirgenmesini H S 
oluĺumuna baķlar.

ÅBu t¿rler SOİkullanamaz ­¿nk¿ APS oluĺumu i­in 
gerekli aktivasyon kapasitesine sahip deķildir.
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K¿k¿rt ĸndirgen Bakterilerde 
Elektron Taĺĕma ve Doķal Rol¿
ÅDesulfuromonas t¿rleri, s¿lfat indirgen bakterilerde ºnemli bir rol¿ olan 

sitokrom c õebenzer elektron taĺĕyĕcĕlar i­erir.

ÅK¿lt¿rde bazĕ k¿k¿rt indirgen t¿rler Feıgibi alternatif elektron alĕcĕlarĕ da 
kullanabilir ancak doķada elemental k¿k¿rt muhtemelen ana elektron 
alĕcĕsĕdĕr.

ÅOksitlenmiĺ k¿k¿rt bileĺiklerinin indirgenerek H Sõedºn¿ĺt¿r¿lmesi, 
k¿k¿rt indirgen ve s¿lfat indirgen bakterileri ekolojik olarak birbirine 
baķlayan temel s¿re­tir.
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Anaerobik Solunumda 
Diķer Elektron Alĕcĕlarĕ
ÅDoķada bakteriler bir­ok metal, metaloid ve halojenli ya da 

halojensiz organik bileĺiķi elektron alĕcĕsĕ olarak kullanĕr.

Å¢ok az sayĕda sĕkĕ anaerob protonlarĕ bile elektron alĕcĕsĕ olarak 
kullanabilir ve bu ºzellik onlarĕ benzersiz kĕlar.

ÅBu kĕsĕmda, her biri belirli ekolojik koĺullarda ºnemli roller 
oynayan ve anaerobik solunumda kullanĕlan bu farklĕ elektron 
alĕcĕlarĕnĕn ­eĺitleri ele alĕnacaktĕr.

ÅMetallerden organik molek¿llere kadar geniĺ bir yelpazede 
elektron alĕcĕsĕ bulunmasĕ, anaeroblarĕn­evredeki deķiĺken 
koĺullara uyum saķlayabilmesini m¿mk¿n kĕlar.
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Metal ve Metaloid Red¿ksiyonu: 
Demir ve Manganez

ÅFerrik demir (Feı) ve manganik iyon (Mn ), anaerobik 
solunumda en ºnemli metal elektron alĕcĕlarĕdĕr ve her ikisi de 
y¿ksek indirgenme potansiyelleri nedeniyle bir­ok elektron 
vericisiyle eĺleĺebilir.

ÅElektronlar, elektron vericisinden baĺlayarak proton-motor 
kuvveti oluĺturan bir elektron taĺĕma zincirinden ge­er ve 
sonunda Feıveya Mn õ¿ indirgenen metal formlarĕna 
dºn¿ĺt¿ren metal red¿ktazlaraaktarĕlĕr.

ÅBu s¿re­te FeıFeİõye, Mnise Mnİõye indirgenir.

ÅShewanella ve Geobacter gibi gram -negatif bakteriler, metal 
red¿ksiyonu yapan ºnemli t¿rler olarak ºne ­ĕkar.
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Diķer ĸnorganik Elektron 
Alĕcĕlarĕ ve Klorlu Bileĺikler
ÅSelenyum, tell¿r ve arsenik gibi metaloidler ile oksitlenmiĺ klor 
bileĺikleri de bakteriler tarafĕndan elektron alĕcĕsĕ olarak 
kullanĕlabilir.

ÅKlorat ve perklorat indirgenmesi yapan bir­ok bakteri, bu 
toksik bileĺiklerin doķadan uzaklaĺtĕrĕlmasĕnda ºnemli rol 
oynar.

ÅBu indirgenme s¿re­lerinin tipik son ¿r¿n¿ klor¿r (Cl) olup 
­evresel toksisiteyi b¿y¿k ºl­¿de azaltĕr.

ÅBu nedenle, klorlu bileĺiklerin mikrobiyal indirgenmesi doķada 
doķal bir arĕtĕm mekanizmasĕ olarak iĺlev gºr¿r.
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Arsenik Red¿ksiyonu ve 
Biyomineralizasyon
ÅDesulfotomaculum , hem arsenatĕ(AsO ı) arsenite

(AsO ı) dºn¿ĺt¿rebilen hem de s¿lfatĕ s¿lfide
indirgemeyi baĺaran bir s¿lfat indirgeyici 
bakteridir.

ÅBu tepkimeler sĕrasĕnda sarĕ renkli orpiment
minerali ( As S ) oluĺur.

ÅAs S oluĺumu, biyomineralizasyonun yani 
bakteriyel etkinlikle mineral sentezinin ­arpĕcĕ bir 
ºrneķidir.

ÅBu s¿re­ hem arsenik gibi toksik bileĺiklerin 
detoksifikasyonunu saķlar hem de arsenik i­eren 
atĕk ve yeraltĕ sularĕnĕn biyoremediasyonunda
potansiyel uygulamalara sahiptir .
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Organik Elektron Alĕcĕlarĕ: 
Fumarat
ÅFumarat , anaerobik solunumda elektron alĕcĕsĕ olarak en ­ok 
­alĕĺĕlan organik bileĺiktir.

ÅFumaratĕns¿ksinataindirgenmesi, fumarat /s¿ksinat­iftinin 
indirgenme potansiyelinin 0 Võayakĕn olmasĕ sayesinde NADH, 
FADH veya H oksidasyonuyla kolayca eĺleĺebilir.

ÅFumaratĕnbu rol¿, sitrik asit dºng¿s¿ndeki ara ¿r¿n olmasĕnĕn 
yanĕ sĕra bir­ok metabolik yol ile uyumlu bir redoks ­iftine sahip 
olmasĕndan kaynaklanĕr.

ÅEscherichia coli dahil bir­ok fak¿ltatifaerob bakteri, anaerob
koĺullarda fumaratĕelektron alĕcĕsĕ olarak kullanarak 
b¿y¿yebilir.
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Organik Elektron Alĕcĕlarĕ:
TMAO ve DMSO
ÅDeniz balĕklarĕnĕn bir ¿r¿n¿ olan TMAO, bir­ok bakteri 
tarafĕndan kuvvetli kokulu trimetilamine (TMA) indirgenir.

ÅDMSO ise doķada yaygĕn bir organik bileĺiktir ve bakteriler 
tarafĕndan dimetil s¿lf¿re (DMS) indirgenir; her iki ­iftin 
indirgenme potansiyeli de yaklaĺĕk +0.15 V deķerindedir.

ÅTMAO ve DMSO indirgenmesi, b -tipi sitokromlar i­eren 
elektron taĺĕma zincirlerinin son basamaklarĕnda ger­ekleĺir.

ÅBozulmuĺ deniz ¿r¿nlerinin kºt¿ kokusu, ­oķunlukla bakteriyel 
TMAO indirgenmesiyle oluĺan TMAõdankaynaklanĕr.
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Halojenli Organik Bileĺiklerin 
ĸndirgenmesi (Dehalorespirasyon )

ÅBazĕ anaerobik bakteriler, klorobenzoat gibi halojenli organik 
bileĺikleri elektron alĕcĕsĕ olarak kullanĕr.

Å¥rneķin Desulfomonile , H veya organik elektron vericilerini 
kullanarak klorobenzoatĕbenzoata ve HClõeindirger.

ÅDehalobacter ve Dehalococcoidesgibi bakteriler, tetrakloroetilen
gibi daha aķĕr klorlu bileĺikleri indirger ve bu t¿rler bazen 
yalnĕzca klorlu bileĺikleri elektron alĕcĕsĕ olarak kullanabilir.

ÅDehalococcoidesayrĕca PCBõleride indirger; klor atomlarĕnĕn 
uzaklaĺtĕrĕlmasĕ toksisiteyi b¿y¿k ºl­¿de azalttĕķĕ i­in bu s¿re­ 
ekosistemlerde ºnemli bir biyoremediasyon mekanizmasĕ saķlar.
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Proton Red¿ksiyonu:
P. furiosusõunBenzersiz Solunumu
ÅPyrococcusfuriosus, elektron alĕcĕsĕ olarak 
protonlarĕ kullanan ve 100ÁCõde b¿y¿yen bir 
hipertermofildir .

ÅBu canlĕ, ĺekerler ve k¿­¿k peptitleri elektron 
vericisi olarak kullanĕr ve protonlarĕ indirgerken 
ortaya ­ĕkan s¿re­ler yandaki fig¿rde gºsterilmiĺtir.

ÅP. furiosus glikolizinde , 1,3-bisfosfogliserat 
oluĺturan basamak atlanĕr ve 3-fosfogliserat 
doķrudan sentezlenir; bu nedenle bu adĕmda 
substrat d¿zeyinde fosforilasyonla ATP ¿retilemez.

ÅAncak bu basamaķĕn atlanmasĕ, elektron taĺĕyan 
ferredoksinin NADH yerine oluĺmasĕnĕ saķlar ve 
ferredoksinin ­ok daha negatif Eõ deķeri, 2 H õun
H õyeindirgenmesiyle proton pompalamayĕ m¿mk¿n 
kĕlar.
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P. furiosusõtaEnerji ¦retimi ve 
Proton Pompalama
ÅFerredoksinin E õ deķeri (ð0.42 V), NAD /NADH 
­iftine gºre daha negatiftir ve bu fark, ferredoksin
oksidasyonunun proton indirgenmesiyle eĺleĺmesini 
saķlar.

ÅHidrogenaz tarafĕndan ger­ekleĺtirilen proton 
pompalama, diķer solunumlarda terminal elektron 
taĺĕyĕcĕlarĕnĕn yaptĕķĕ proton pompalamaya benzer 
bir mekanizma ile ­alĕĺĕr.

ÅP. furiosus, enerji gereksinimini ayrĕca 
fosfoenolpir¿vattanpir¿vatave asetil -CoAõdan
asetata ge­iĺlerde ger­ekleĺen substrat d¿zeyinde 
fosforilasyonlarla karĺĕlar.

ÅBºylece bu hipertermofil , benzersiz glikoliz
modifikasyonlarĕ ve proton red¿ksiyonu sayesinde 
anaerobik koĺullarda ATP ¿retimini s¿rd¿rebilir.
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C1Metabolizmasĕnĕn Genel ¢er­evesi
ÅCO2 ve CH4gibi tek karbonlu bileĺiklerin bol bulunduķu anoksik ortamlarda 
bir­ok mikroorganizma, bu bileĺikleri indirgeme ya da oksitleme yoluyla 
enerji kazanĕr.

ÅC1metabolizmasĕnda rol alan bazĕ enzimatik reaksiyonlar bu organizmalara 
ºzg¿ olup enerji metabolizmalarĕnda ayĕrt edici ºzellikler taĺĕr.

ÅBu kĕsĕmda, farklĕ t¿rlerde gºr¿len C1metabolizmasĕnĕn temel benzerlikleri 
ve farklĕlĕklarĕ b¿t¿nc¿l bir bakĕĺla ele alĕnacaktĕr.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

180



Asetogenez ve Enerji 
Metabolizmasĕnĕn ¥zeti
ÅAsetojenler ve metanojenler , CO2õyi elektron 
alĕcĕsĕ olarak kullanan iki anaerob
mikroorganizma grubudur ve enerji 
metabolizmalarĕnĕn genel gºr¿n¿m¿ yandaki 
fig¿rde sunulmuĺtur.

ÅHer iki s¿re­te de H2 temel elektron vericisi 
olup, proton (H +) veya sodyum (Na+) 
pompalayan iyon pompalarĕ enerji 
korunumunun merkezinde yer alĕr.

ÅAsetogenezyolunda ayrĕca bir substrat
d¿zeyinde fosforilasyon basamaķĕ ile ek enerji 
korunumu saķlanĕr.
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Asetojenlerin Reaksiyonu ve 
Elektron Vericileri
ÅAsetojenler , CO2indirgeme yoluyla asetatĕ oluĺturan

4 H 2 + H + + 2 HCO 3
ðƂ CH3COOð+ 4 H 2O tepkimesini ger­ekleĺtirir.

ÅH 2dĕĺĕnda metanol , metoksillenmiĺaromatik bileĺikler, ĺekerler, organik 
asitler, amino asitler, alkoller ve bazĕ azot bazlarĕ da elektron vericisi olarak 
kullanĕlabilir.

Å¢oķu asetojen nitrat ve tios¿lfatĕda indirger ancak ekolojik a­ĕdan en 
ºnemli reaksiyon CO2 indirgeme yoludur .
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Red¿ktifAsetil -CoA Yolu: 
AsetogenezdeBirleĺtirici S¿re­
ÅAsetojenlerin ortak noktasĕ, CO2õyi 
asetata dºn¿ĺt¿ren red¿ktifasetil -CoA
yolunu ( WoodðLjungdahl yolu) 
kullanmalarĕdĕr.

ÅBu yolun reaksiyonlarĕ tersinirdir ve 
bazĕ mikroorganizmalar aynĕ yolu 
asetatĕ oksitlemek i­in ters yºnde 
kullanĕr.
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Asetojenlerin ¢ift Yaĺam Tarzĕ: 
Fermentasyon ve Ototrofi
ÅAcetobacterium woodii ve Clostridium aceticum , glukozu fermente ederek ya 

da CO2õyi H2 ile indirgeyerek asetat ¿retebilen organizmalardĕr.

ÅGlukoz fermantasyonu (reaksiyon A) ve CO 2 indirgenmesi (reaksiyon B) 
s¿re­lerinin her ikisinde de tek son ¿r¿n asetattĕr.

ÅBu iki metabolik strateji, asetojenlerin hem organik maddeleri kullanabilen 
hem de tamamen inorganik kaynaklara dayanabilen esnek 
mikroorganizmalar olduķunu gºsterir.
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Glukozdan Asetat ¦retimi ve
CO2Dºn¿ĺ¿m¿
ÅGlukozla b¿y¿me sĕrasĕnda asetojenler glukozu glikoliz yoluyla iki pir¿vata
ve iki NADH molek¿l¿ne dºn¿ĺt¿r¿r.

ÅPir¿vatdaha sonra iki asetat, CO 2ve NADH ¿retmek ¿zere oksitlenir; bu 
basamakta a­ĕķa ­ĕkan CO2red¿ktifasetil -CoA yolunda terminal elektron 
alĕcĕsĕ olarak kullanĕlĕr.

ÅGlikoliz ve pir¿vatoksidasyonunda oluĺan NADH ise CO2 indirgenmesinde 
elektron vericisi olarak deķerlendirilir.
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Pir¿vattanAsetata Genel Dºn¿ĺ¿m 
ve Yolun Esnekliķi
ÅPir¿vattanbaĺlayarak genel reaksiyon 2 Pir¿vatð+ 4 H Ƃ 3 asetatð+ H +

ĺeklinde ºzetlenebilir.

ÅEnerji metabolizmasĕyla iliĺkilendirilebilen asetat ¿retimi ­oķunlukla gram-
pozitif bakterilerde , ºzellikle Clostridium ve Acetobacterium t¿rlerinde 
gºr¿l¿r.

ÅRed¿ktifasetil -CoA yolunu CO 2õyi indirgemek i­in kullanan diķer gruplar 
arasĕnda ototrofik s¿lfat indirgenleri, anammox bakterileri ve metanojenler
bulunur.

ÅBazĕ mikroorganizmalar ise aynĕ yolu ters yºnde ­alĕĺtĕrarak asetatĕ CO2õye 
oksitleyebilir ve bu ­ok yºnl¿l¿k yolu metabolik a­ĕdan son derece esnek 
kĕlar.
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Red¿ktifAsetil -CoA Yolu: Dºng¿ 
Olmayan Bir Sabitleme Mekanizmasĕ
ÅRed¿ktifasetil -CoA yolu, diķer 

ototrofik CO2 fiksasyon yollarĕndan 
farklĕ olarak dºng¿sel deķil, iki 
doķrusal kol ¿zerinden ­alĕĺĕr.

ÅYolun metil kolunda bir CO 2molek¿l¿ 
asetatĕn metil grubuna indirgenirken, 
karbonil kolunda diķer CO2molek¿l¿ 
asetatĕn karbonil grubuna dºn¿ĺ¿r.

ÅBu iki tek karbonlu birim daha sonra 
birleĺtirilerek asetil -CoA oluĺturulur.

ÅYoldaki bu birleĺmenin genel akĕĺĕ 
yandaki fig¿rde gºsterilmiĺtir.
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CO DehidrogenazĕnRol¿ ve
Karbonil Karbonun Kºkeni
ÅYola ait kilit enzim olan CO 

dehidrogenaz , Ni , Zn ve Fe i­eren bir 
enzimdir ve CO 2õnin H2 ile 
indirgenerek COõyadºn¿ĺmesini 
katalizler.

Å¦retilen CO, asetatĕn karbonil 
karbonuna dºn¿ĺ¿r.

ÅAsetatĕn metil grubu ise CO2õnin bir 
dizi reaksiyonla indirgenmesiyle 
oluĺur ve bu reaksiyonlarda 
tetrahidrofolat ºnemli bir rol ¿stlenir.

ÅOluĺan metil grubu tetrahidrofolattan
CoFeSPadlĕ corrinoid demir ðk¿k¿rt 
proteinine aktarĕlĕr.
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Asetil -CoA Oluĺumu ve ATP Dengesi
ÅYolun son aĺamasĕnda metil grubu, CO 

dehidrogenaz ve asetil -CoA sentazĕn
birlikte y¿r¿tt¿ķ¿ reaksiyonla CO ile 
birleĺerek asetil -CoA oluĺturur.

ÅAsetil -CoAõnĕnasetata dºn¿ĺt¿r¿lmesi 
bir substrat d¿zeyinde fosforilasyon
adĕmĕdĕr.

ÅBu adĕmda bir ATP oluĺsa da yolun ilk 
adĕmĕnda bu ATP tekrar 
harcandĕķĕndan net bir kazan­ olmaz.

ÅBu nedenle, asetojenlerin ATP ¿retimi 
asetil -CoA yolundan deķil, iyon 
s¿r¿kleyici g¿­ ¿retiminden 
kaynaklanĕr.
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Asetojenlerde ĸyon S¿r¿kleyici 
Kuvvetin Oluĺturulmasĕ
ÅAcetobacterium woodii gibi asetojenlerde

iyon s¿r¿kleyici kuvvet, indirgenmiĺ 
ferredoksin ile NAD + arasĕnda elektron 
transferi yapan Rnf kompleksi 
tarafĕndan oluĺturulur.

ÅRnf kompleksi, her bir elektron 
transferinde bir Na+ iyonunu h¿cre 
dĕĺĕna pompalayarak Na+ s¿r¿kleyici 
kuvvet yaratĕr.

ÅBu Na+ s¿r¿kleyici kuvvet, Na+-baķĕmlĕ 
ATP sentaz tarafĕndan ATP ¿retiminde 
kullanĕlĕr.

ÅBazĕ asetojenlerde (ºrneķin Clostridium
ljungdahlii ) Rnf kompleksi Na+ yerine H +

pompalar ve tipik bir H +-baķĕmlĕ ATP 
sentaz bulunur .
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Enerji Korunumunun Verimi ve 
Minimalist Metabolizma
ÅAsetojenler , metabolik s¿re­lerinde olduk­a d¿ĺ¿k bir enerji verimiyle 
­alĕĺĕr ve 4 H2 ile 2 CO 2õnin t¿ketilmesi baĺĕna yalnĕzca yaklaĺĕk 0.3 ATP 
kazanĕrlar.

ÅBu d¿ĺ¿k verim, asetojenleri enerji korunumunda son derece minimalist
organizmalar h©line getirir.

ÅEnerji ¿retimi b¿y¿k ºl­¿de iyon s¿r¿kleyici kuvvetin verimli kullanĕmĕna 
dayanĕr.

ÅBu durum, asetojenlerin zorlu ­evresel koĺullarda bile yaĺamalarĕnĕ 
saķlayan ºnemli bir adaptasyondur.
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Flavine Dayalĕ Elektron Ayrĕĺmasĕ: 
Termodinamik Engellerin Aĺĕlmasĕ
Åĸndirgenmiĺ ferredoksinin sahip olduķu -0.45 
Võlukpotansiyel, H 2õnin indirgeme 
potansiyelinden ( -0.414 V) daha d¿ĺ¿k olduķu 
i­in, ferredoksinin H 2 ile indirgenmesi 
termodinamik olarak elveriĺli deķildir.

ÅBu engel, elektron ayrĕĺmasĕ adĕ verilen bir 
mekanizma ile aĺĕlĕr.

ÅElektron ayrĕĺmasĕnda, ferredoksinin endergonik
indirgenmesi, NAD +õĕnNADHõaekzergonik
indirgenmesi ile eĺleĺtirilerek ileri yºnde 
s¿rd¿r¿l¿r.

ÅBu eĺleĺtirmeyi m¿mk¿n kĕlan enzim, iki 
elektronu kabul edip bunlarĕn birini y¿ksek 
potansiyelli NAD +õa, diķerini ise ferredoksine
aktaran flavin i­eren bir hidrogenazdĕr.
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Elektron Ayrĕĺmasĕnĕn Sonu­larĕ ve 
Anaeroblarda ¥nemi
ÅElektron ayrĕĺmasĕnda toplam 2 H 2 okside 

edilerek bir Fd 2-
red ve bir NADH elde edilir.

ÅBu mekanizma, bir­ok zorunlu anaerobun ihtiya­ 
duyduķu indirgenmiĺ ferredoksini ¿retmesini 
saķlar.

Å¥zellikle, sitokrom i­ermeyen metanojenlerde
enerji korunumu i­in flavin -temelli elektron 
ayrĕĺmasĕ kritik bir rol oynar.

ÅBu s¿re­, anaeroblarĕnd¿ĺ¿k enerji koĺullarĕnda 
bile metabolik iĺlevlerini s¿rd¿rebilmelerine 
imk©n tanĕr.
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Metanogenez:
Temel Tanĕm ve Yaygĕn Ortamlar
ÅMetan oluĺumunun biyolojik olarak ger­ekleĺmesi 

metanogenez olarak adlandĕrĕlĕr ve bu s¿re­ yalnĕzca 
zorunlu anaerob Archaea tarafĕndan y¿r¿t¿l¿r.

ÅMetanojenler tatlĕ su ­ºkellerinde gºr¿l¿r.

ÅBu organizmalar ayrĕca kanalizasyon ­amuru 
­¿r¿t¿c¿lerinde, ­eĺitli biyoreaktºrlerdeve sĕcakkanlĕ 
hayvanlarĕn, insanlar da dahil olmak ¿zere, 
baķĕrsaklarĕnda bulunur.

ÅCO2õnin H2 ile indirgenerek CH 4õe dºn¿ĺt¿r¿lmesi 
metanogenezde temel yol olup anaerobik solunumun 
bir bi­imini temsil eder.
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Metanogenezin Elektron 
Gereksinimi ve C 1Taĺĕyĕcĕlarĕ

ÅCO2õden CH 4oluĺumu toplam sekiz elektron 
gerektirir ve karbon atomu +4õten -4õe 
ilerleyen ara indirgenme seviyelerinden ge­er.

ÅBu s¿re­te yer alan ºzg¿n koenzimler iki 
sĕnĕfa ayrĕlĕr ve ilk sĕnĕf indirgenen C1

birimini taĺĕyan C1taĺĕyĕcĕ koenzimlerdir .

ÅMetanofuran , yapĕsĕndaki furan halkasĕ ve 
amino azotu sayesinde CO 2õnin baķlanmasĕ 
gereken ilk basamakta gºrev alĕr (Fig¿r a).

ÅMetanopterin ise folik asidi andĕran yapĕsĕyla 
C1biriminin ara basamaklarda taĺĕnmasĕnĕ 
saķlar ve rol¿ tetrahidrofolatõabenzer (Fig¿r 
b).
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Son Basamak Koenzimleri
ve F430õun Rol¿

ÅKoenzim M (CoM), metanogenezde metil 
grubunun CH 4õe indirgenmesini gerektiren 
son basamak i­in zorunludur (Fig¿r c).

ÅNikel i­eren tetrapirol yapĕsĕndaki F430 
koenzimi , C1taĺĕyĕcĕsĕ olmamakla birlikte, son 
basamakta gºrev alan metil red¿ktaz
kompleksinin bir bileĺenidir (Fig¿r d).

ÅBu basamakta F 430, CH 3-CoMõden metil 
grubunu alarak Ni ðCH 3 ara kompleksini 
oluĺturur.

ÅBu ara kompleks, daha sonra indirgenerek 
CH 4oluĺumunu baĺlatan kritik tepkimenin 
temelini oluĺturur.
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Redoks Koenzimleri : 
F420 ve CoB
ÅF420 ve CoB (7-merkaptopentanoyltreonin fosfat) 

metanogenezde elektron veren koenzimlerdir ve 
bu rolleri onlarĕ redoks koenzimleri sĕnĕfĕna 
yerleĺtirir.

ÅF420, FMNõyebenzeyen bir flavin t¿revidir ve 
CO2indirgenmesinin ­eĺitli basamaklarĕnda 
elektron verici olarak gºrev yapar (Fig¿r e).

ÅF420õnin oksitlenmiĺ formu 420 nmõdeĕĺĕk 
absorbe eder ve mavi -yeĺil floresans yaydĕķĕ i­in 
metanojenlerin mikroskobik tanĕmlanmasĕnda 
kullanĕlabilir.

ÅCoB, metil red¿ktazkompleksinin ­alĕĺmasĕ i­in 
gereken elektronlarĕ saķlar ve yapĕsal olarak 
pantotenik aside benzeyen bir koenzimdir (Fig¿r 
f).
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CO2 + H 2 ile Metanogenez:
Genel S¿re­
ÅMetanogenezde CO2õnin CH 4õe indirgenmesinde 

elektronlar genellikle H 2õden saķlanĕr ancak bazĕ 
metanojenlerde farklĕ elektron kaynaklarĕ da 
kullanĕlabilir.

ÅYandaki fig¿r, CO2õnin H2tarafĕndan 
indirgenmesiyle ilerleyen metanogenez
basamaklarĕnĕ ayrĕntĕlĕ olarak gºstermektedir.

ÅBu yolakta indirgenmiĺ ferredoksin , F420, CoM, CoB
ve F430gibi ­eĺitli koenzimler sĕralĕ olarak gºrev 
alĕr.

ÅS¿re­, hem enerji ¿retimi hem de ºzg¿n 
koenzimlerin s¿rekli yeniden dºn¿ĺ¿m¿ yoluyla 
h¿cresel dºng¿n¿n s¿rd¿r¿lmesi ¿zerine 
kuruludur .
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Basamak 1: CO 2õnin Aktivasyonu ve 
Formil D¿zeyine ĸndirgenmesi
Åĸlk adĕmda CO2, metanofuran i­eren bir enzim 
tarafĕndan baķlanarak aktive edilir ve formil
d¿zeyine indirgenir.

ÅBu indirgenme i­in elektronlar, indirgenme 
potansiyeli yaklaĺĕk -0.4 V olan ferredoksinden
saķlanĕr.

ÅYandaki fig¿r bu basamakta ferredoksinin
konumunu a­ĕk bi­imde gºstermektedir.

ÅBu adĕm, karbonun daha d¿ĺ¿k oksidasyon
basamaklarĕna ilerleyebilmesi i­in temel giriĺ 
basamaķĕdĕr.
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Basamak 2:
Metanopterin ¦zerindeki Dºn¿ĺ¿mler
ÅFormil grubu metanofurandan metanopterin i­eren 

bir enzime aktarĕlĕr.

ÅBu formil grubu ºnce dehidratasyona uķrar, 
ardĕndan iki ayrĕ indirgenme tepkimesiyle metilen 
ve daha sonra metil d¿zeyine indirgenir.

ÅBu basamaklarĕn elektron vericisi indirgenmiĺ 
F420õdir ve toplamda dºrt hidrojen eĺdeķeri eklenir.

ÅBu dºn¿ĺ¿mler, metil grubunun son basamaķa 
aktarĕlmasĕna hazĕrlĕk niteliķi taĺĕr.
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Basamak 3:
Metil Grubunun CoMõaAktarĕlmasĕ
ÅMetil grubu metil transferaz aracĕlĕķĕyla 

metanopterinden CoM i­eren bir enzime aktarĕlĕr.

ÅBu tepki olduk­a ekzergoniktir ve h¿cre zarĕnda Na
pompalanmasĕyla enerji dºn¿ĺ¿m¿ne katkĕ saķlar.

ÅYandaki fig¿r, metil transferaz basamaķĕnĕn 
konumunu ayrĕntĕlĕ bi­imde gºstermektedir.

ÅBu adĕm, metil-CoM oluĺumuyla metan ¿retiminin 
baĺlamasĕna zemin hazĕrlar.
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Basamak 4:
Metil -CoMõunMetana ĸndirgenmesi
ÅMetil -CoM, metil red¿ktazenzimi tarafĕndan CH4õe 

indirgenir ve bu basamakta F 430 ile CoB birlikte 
gºrev yapar.

ÅF430, CH 3-CoMõden metil grubunu alarak Ni ðCH 3

ara kompleksini oluĺturur.

ÅCoB bu ara kompleksi indirger ve s¿re­ sonunda 
CH 4 ile CoMðSñSðCoB dis¿lfidkompleksi ortaya 
­ĕkar.

ÅYandaki fig¿r, bu terminal adĕmĕ ve koenzimlerin
etkileĺimini gºstermektedir.
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Basamak 5:
CoM ve CoBõninYeniden ¦retilmesi
ÅSerbest CoM ve CoB, CoMðSñSðCoB dis¿lfitinin
indirgenmesiyle yeniden kullanĕma kazandĕrĕlĕr.

ÅBu indirgenme, flavin temelli bir elektron ayrĕĺmasĕ 
tepkimesiyle ger­ekleĺir ve elektron vericisi H 2õdir.

ÅCoMðSñSðCoBõniny¿ksek indirgenme potansiyeli, 
ferredoksinin indirgenmesini saķlayan enerji akĕĺĕnĕ 
m¿mk¿n kĕlar.

Åĸndirgenen ferredoksin , yolaktaki ilk basamak olan 
CO2aktivasyonunda tekrar kullanĕlĕr.
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MetillenmiĺBileĺiklerden Metan 
Oluĺumu
ÅMetanojenler , metanol ve asetat gibi metillenmiĺ
bileĺiklerden ya da H+ CO õdenCH
¿retebilmektedir.

ÅMethanosarcina gibi metillenmiĺbileĺikleri 
azaltan metanojenler , yalnĕzca H+ CO kullanan 
metanojenlerden farklĕ olarak sitokromlara
sahiptir.

ÅMetanol , metil gruplarĕnĕ CHðkorrinoid
oluĺturan korrinoid kofaktºrl¿bir enzime 
aktararak katabolize edilir.

ÅCH ðkorrinoid tarafĕndan CoMõyeaktarĕlan metil 
grubu CH ðCoMõyioluĺturur ve bu ara ¿r¿n 
yandaki fig¿rde gºsterildiķi gibi CO
indirgenmesinin terminal basamaķĕndaki 
mekanizmayla metana dºn¿ĺt¿r¿l¿r.
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Metanol¿nOksidasyonu ve Ters 
Yºnde Metanogenez Basamaklarĕ
ÅH bulunmadĕķĕnda terminal basamaķĕ ilerletecek 
elektronlarĕ saķlamak i­in metanol¿nbir kĕsmĕ 
CO õyeoksitlenir.

ÅBu oksidasyon , metanogenezin tersine ­alĕĺan 
basamaklarĕ ¿zerinden ger­ekleĺir.

ÅBºylece terminal indirgeme basamaķĕ i­in gerekli 
elektron akĕĺĕ s¿rd¿r¿lebilir.

ÅMetanol oksidasyonu bu nedenle hem enerji 
dengesi hem de metil grubu dºn¿ĺ¿m¿ a­ĕsĕndan 
kritik rol oynar .
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Asetattan Metan 
Oluĺumu
ÅAsetat substrat olduķunda ºnce asetil -CoAõya
aktifleĺtirilir ve bu ara ¿r¿n asetil -CoA yolundan CO 
dehidrogenaz ile etkileĺir.

ÅAsetatĕn metil grubu korrinoid enzime aktarĕlĕr ve 
CH ðkorrinoid oluĺur.

ÅBu metil grubu daha sonra CoM aracĕlĕ terminal 
basamaķa girerek bilinen metanogenez yolunu izler.

ÅAynĕ anda asetatĕn CO grubu oksitlenerek COve 
elektron ¿retir.
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Metanojenlerde Ototrofi ve
Asetil -CoA Yolu
ÅMetanojenlerde ototrofi, indirgenmiĺ asetil -CoA yolu tarafĕndan desteklenir.

ÅMetanol ve asetat katabolizmasĕnĕn bazĕ basamaklarĕ bu yol ile b¿t¿nleĺmiĺ 
durumdadĕr.

ÅAncak metanojenler , asetil -CoA yolundaki tetrahidrofolat -aracĕlĕ metil 
grubu oluĺturma basamaklarĕna sahip deķildir.

ÅBu eksiklik ºnemli deķildir ­¿nk¿ metanojenler metil gruplarĕnĕ doķrudan 
elektron vericilerinden ya da H + CO õdenmetanogenez sĕrasĕnda ¿retebilir.
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Ototrofik B¿y¿mede Karbon Kaynaķĕ 
ve Asetat Sentezi
ÅMetanojenlerin ¿rettiķi asetattaki karbonil grubu, karbon monoksit 

dehidrogenaz aktivitesiyle saķlanĕr.

ÅAsetat sentezinin terminal basamaķĕ, asetojenlerdeki basamaķa benzer 
ĺekilde ger­ekleĺir.

ÅMetil gruplarĕnĕn metanojenlerce bol bulunmasĕ, biyosentez i­in bir kĕsmĕnĕn 
kullanĕlmasĕnĕ sorun olmaktan ­ĕkarĕr.

ÅBºylece ototrofik b¿y¿mede karbon akĕĺĕ d¿zenli ve enerji olarak elveriĺli 
bir ĺekilde s¿rd¿r¿l¿r.
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H + CO õdenMetanogenezin Enerji 
Verimi
ÅStandart koĺullarda H+ CO õdenmetanogenezin
serbest enerji deķiĺimi -131 kJ /molõd¿r.

ÅEnerji korunumu, substrata baķlĕ olarak proton ya 
da sodyum motor kuvvet ¿zerinden ger­ekleĺir; 
substrat d¿zeyinde fosforilasyon bu s¿re­te 
bulunmaz.

ÅH + CO õdenmetan oluĺtuķunda ATP, MPõden
CoMõyemetil transferi sĕrasĕnda oluĺan sodyum 
motor kuvvet yoluyla sentezlenir.

ÅBu sodyum motor kuvvet daha sonra Na /H
deķiĺimiyle proton motor kuvvete dºn¿ĺt¿r¿l¿r ve 
net ATP verimi CH baĺĕna yaklaĺĕk 0.5õtir.
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Methanosarcina õdaFarklĕ Enerji 
Korunumu Mekanizmasĕ
ÅMethanosarcina gibi hem asetat hem metanol

hem de H + CO kullanabilen metanojenlerde , 
metil transferaz basamaķĕ sodyum motor kuvvet 
¿retmediķinden enerji korunumu farklĕ bir 
bi­imde ger­ekleĺir.

ÅAsetat ve metanolde enerji korunumu, metil 
red¿ktazĕngºrev aldĕķĕ metanogenezin terminal 
basamaķĕyla iliĺkilidir.

ÅBu basamakta CoBõninCH ðCoM ile etkileĺimi 
CH ve CoMðSñSðCoB heterodis¿lfit¿r¿n¿n¿ 
oluĺturur.

ÅElde edilen heterodis¿lfit¿r¿n Htarafĕndan 
indirgenerek CoMðSH ve CoBðSH yeniden 
kazanĕlĕr ve bu indirgenme yanda gºsterildiķi 
gibi H pompalamasĕyla eĺleĺtirilir.
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Elektron Akĕĺĕ ve Heterodis¿lfit
Red¿ktaz
ÅHeterodis¿lfitred¿ktaztarafĕndan y¿r¿t¿len 

indirgenme ekzergoniktir ve membran boyunca 
H taĺĕnmasĕnĕ saķlar.

ÅElektronlar, H õdenheterodis¿lfitred¿ktaza
doķru metanofenazin adlĕ membrana baķlĕ 
elektron taĺĕyĕcĕsĕ ¿zerinden akar.

ÅMetanofenazin F tarafĕndan indirgenir ve 
ardĕndan b-tipi sitokrom tarafĕndan oksitlenir; 
sitokrom heterodis¿lfitred¿ktazaelektron 
baķĕĺlar.

ÅSitokromlar ve metanofenazin yalnĕzca H+ CO
kullanan metanojenlerde bulunmaz ve bu 
organizmalar CoMðSH ile CoBðSHõyielektron 
ayrĕĺma reaksiyonuyla yeniler .
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Metanojenlerde ĸki Temel Enerji 
Korunumu Yolu
ÅMetanojenlerde enerji korunumu iki farklĕ mekanizma ¿zerinden 
ger­ekleĺir.

Åĸlk mekanizmada, asetat veya metanol kullanĕldĕķĕnda, metil red¿ktaz
basamaķĕna baķlĕ proton motor kuvvet ATP sentezini yºnlendirir.

Åĸkinci mekanizmada, H+ CO õdenmetan oluĺurken sodyum motor kuvvet 
oluĺur ve bu kuvvet muhtemelen proton motor kuvvete dºn¿ĺt¿r¿lerek ATP 
¿retimini saķlar.

ÅBºylece metanojenler , kullandĕklarĕ substrata gºre deķiĺen fakat verimli iki 
enerji korunum stratejisini bir arada bulundurur .
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Metanotrofik Yaĺam Tarzĕna Genel 
Bakĕĺ
ÅMetan (CH 4) ve diķer C1bileĺikleri hem aerobik hem de anaerobik 
koĺullarda katabolize edilebilen basit organik molek¿llerdir.

ÅBu kĕsĕmda, CñC baķĕ i­ermeyen organik bileĺikleri elektron vericisi ve 
karbon kaynaķĕ olarak kullanan metilotroflarĕnoksidasyon s¿re­leri ele 
alĕnmaktadĕr.

ÅCH 4 ve metanol (CH 3OH) oksidasyonu en iyi ­alĕĺĕlmĕĺ reaksiyonlardĕr ve 
burada metan oksidasyonu bir metilotrof yaĺam tarzĕnĕn ºrneķi olarak 
incelenmektedir.

ÅCH 4õ¿n CO2õye dºn¿ĺ¿m¿ CH4Ƃ CH3OH Ƃ CH2O Ƃ HCOOƂ CO2
basamaklarĕyla ºzetlenebilir.
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Metanotrof T¿rler ve
Karbon Kaynaķĕ Kullanĕmĕ
ÅT¿m metilotroflar metanĕ kullanamaz ve yalnĕzca CH4õ¿ elektron vericisi 

olarak kullanabilenler metanotroflar olarak adlandĕrĕlmaktadĕr.

ÅMetanotrofi , ºzellikle gram-negatif bakteri Methylococcus capsulatus
¿zerinde ayrĕntĕlĕ ĺekilde incelenmiĺtir.

ÅMetanotroflar , h¿cresel karbonlarĕnĕn tamamĕnĕ ya da yarĕsĕnĕ 
formaldehitten (CH 2O) karĺĕlamakta olup bu durum kullanĕlan metabolik
yolaķa baķlĕdĕr.
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Aerobik Metan Oksidasyonunun ĸlk 
Basamaklarĕ
ÅAerobik CH 4 oksidasyonunun ilk 
basamaķĕ, metanĕ metanole dºn¿ĺt¿ren 
metan monooksigenaz (MMO) enzimi 
tarafĕndan katalizlenmektedir .

ÅMonooksigenazlar , O õdengelen bir 
oksijen atomunu substrata ekleyen 
enzimlerdir.

ÅM. capsulatus hem sitoplazmik ­ºz¿n¿r 
MMO ( sMMO ) hem de zara entegre 
partik¿l MMO (pMMO) olmak ¿zere iki 
tipi birden taĺĕmaktadĕr.

ÅMMO tepkimesinde bir oksijen atomu 
CH 4õe eklenerek CH3OH oluĺmakta, 
diķer oksijen atomu ise indirgenerek 
H 2Oõya dºn¿ĺmektedir.
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Formaldehitin Rol¿ ve Oksidasyon
Basamaklarĕ
ÅCH 3OH, bir alkol dehidrogenaz
tarafĕndan oksitlenerek formaldehit 
(CH 2O) ve NADH ¿retmektedir.

ÅOrtaya ­ĕkan formaldehit, ya daha ileri 
oksidasyonla CO2õye dºn¿ĺt¿r¿lmekte 
ya da yeni h¿cre bileĺenlerinin 
sentezinde kullanĕlmaktadĕr.
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Serin Yolu ile C 1 Asimilasyonu
ÅMetanotroflarda C1birimlerinin h¿cre materyaline 
katĕlĕmĕ i­in kullanĕlan yollarĕn ilki serin yoludur.

ÅBu yolda, CH 3OH oksidasyonundan oluĺan CH2Oõdan 
bir molek¿l ve CO2õden bir molek¿l kullanĕlarak 
asetil -CoA sentezlenmektedir.

ÅSerin yolu, her bir asetil -CoA oluĺumu i­in iki NADH 
ve iki ATP gerektirmekte ve sitrik asit dºng¿s¿nden 
bazĕ enzimlerin yanĕ sĕra bu yola ºzg¿ serin trans -
hidroksimetilaz enzimini kullanmaktadĕr.
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Ribuloz Monofosfat Yolu ile
C1 Asimilasyonu
ÅAlternatif bir yol olan ribuloz monofosfat yolu, 

CH 2Oõdan elde edilen t¿m karbonu doķrudan h¿cre 
materyaline yºnlendirdiķi i­in serin yolundan daha 
enerji verimlidir.

ÅCH 2Oõnun h¿cresel bileĺenlerle aynĕ oksidasyon
seviyesinde olmasĕ nedeniyle bu yolda indirgenmiĺ 
g¿­ gerekmemekte ve metan oksidasyonundan
¿retilen NADH tamamen elektron taĺĕma zincirinde 
kullanĕlabilmektedir.

ÅBu yol, her bir gliseraldehit -3-fosfat (G -3-P) oluĺumu 
i­in bir ATP t¿ketmekte olup iki G-3-P ters glikoliz
adĕmlarĕyla glikoza dºn¿ĺt¿r¿lebilmektedir.

ÅHeksulozfosfat sentaz ve heksuloz -6-P izomeraz gibi 
bazĕ enzimler bu yola ºzg¿d¿r.
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Metana Dayalĕ Anaerobik 
Metabolizmanĕn Genel ¥zellikleri
ÅAnaerobik metan oksidasyonu, diķer C1metabolizmalarĕnda bulunan ­eĺitli 

enzim ve kofaktºrlerikullanĕr ancak kendine ºzg¿ bazĕ yeni ºzellikler de 
gºsterir.

ÅBu s¿re­te metan, bir s¿lfat indirgeme bakterisi ile metanojenlere akraba 
bir Archaea t¿r¿n¿n oluĺturduķu bir konsorsiyum tarafĕndan oksitlenebilir.
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Metana Dayalĕ Anaerobik 
Metabolizmanĕn Genel ¥zellikleri
ÅBu konsorsiyumlar, anoksik denizel sedimanlarda geliĺir ve burada ¿retilen 
metanĕn %90õĕndan fazlasĕnĕ oksitlemekten sorumludur.

ÅKonsorsiyumun bileĺenleri, mek©nsal olarak organize olmuĺ agregatlar
i­inde birlikte bulunur.
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ANME ve SRB Arasĕndaki Metabolik
ĸĺbirliķi
ÅArchaea bileĺeni olan ANME, elektron 

vericisi olarak CH 4õ¿ oksitleyen ­eĺitli 
tiplerden oluĺur.

ÅMetan oksidasyonundan a­ĕķa ­ĕkan 
elektronlar, SO 4İõi H2Sõe indirgemek 
¿zere s¿lfat indirgeme bakterisine 
aktarĕlĕr.

ÅANME Archaea, CH 4õ¿ CO2õye kadar 
oksitlemek i­in metanogenezin
basamaklarĕnĕ tersine ­evirir.

ÅBu tersine metabolizma endergoniktir
ancak SRBõninelektron t¿ketimi, CH4õ¿n 
CO2õye dºn¿ĺ¿m¿n¿ enerji a­ĕsĕndan 
m¿mk¿n h©le getirir.
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Doķrudan Elektron Transferi ve 
Elektriksel Baķlantĕlar
ÅANME ile SRB arasĕndaki elektron 
transferi, h¿creler arasĕnda ger­ekleĺen 
doķrudan elektron aktarĕmĕyla saķlanĕr.

ÅANME h¿creleri, elektronlarĕ sitoplazmik
membrandan h¿cre dĕĺĕna taĺĕyan iletken 
multi -hem sitokromlar ¿retir.

ÅSRB h¿crelerinde de benzer ĺekilde iletken 
sitokromlar ve ayrĕca elektriksel 
ònanoteller ó olarak iĺlev gºren uzun piluslar
bulunur.

ÅBu doķrudan elektron transferi, bazĕ ANME 
t¿rlerinin CH4 oksidasyonunda Feıve Mn
gibi ­ºz¿nmeyen metal oksitleri de terminal 
elektron alĕcĕsĕ olarak kullanabilmesini 
a­ĕklayabilir.
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Nitrat Kullanan ANME 
Konsorsiyumlarĕ
ÅAOM yalnĕzca ANMEðSRB konsorsiyumlarĕyla sĕnĕrlĕ deķildir ve bazĕ 
ANME t¿rleri nitratĕ terminal elektron alĕcĕsĕ olarak kullanabilir.

ÅMethanoperedens nitroreducens , CH 4õ¿n anaerobik oksidasyonunu NO3 õi 
NO2 õe indirgeme ile eĺleĺtirir.

ÅBu Archaea, NO2 õi elektron alĕcĕsĕ olarak kullanan denitrifiye bakterilerle 
birlikte konsorsiyum h©linde bulunabilir.

ÅBu t¿r konsorsiyumlar, CH4 ve NO3 õin birlikte bulunduķu belirli tatlĕ su 
sedimanlarĕgibi anoksik ortamlarda aktiftir .
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Methylomirabilis oxyfera ve
ĸntra-Aerobik Metanotrofik Yaĺam
ÅMethylomirabilis oxyfera, NO2 õi elektron alĕcĕsĕ 

olarak kullanan ve metan oksidasyonunu
ger­ekleĺtiren zorunlu anaerob bir denitrifiye
bakteridir.

ÅBu organizma, CH 4ile saf k¿lt¿rde b¿y¿yebilir ve 
poligonal bir h¿cre morfolojisine sahiptir.

ÅGenom analizleri, CH 4õ¿n aerobik oksidasyonuna
kadar uzanan t¿m genleri i­erdiķini ve aynĕ 
zamanda NO 2 õi N2õye kadar indirgeme kapasitesi 
bulunduķunu gºstermiĺtir.

ÅAncak M. oxyferaõdanitrik oksit red¿ktazve nitroz
oksit red¿ktazbulunmamasĕ, bu metabolizmanĕn 
nasĕl s¿rd¿r¿ld¿ķ¿ne dair ºnemli bir soruyu 
g¿ndeme getirir.
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M. oxyferaõnĕnOksijen ¦retimi ve 
ĸntra-Aerobik Metabolizmasĕ
ÅM. oxyfera, NO2 õi ºnce normal denitrifiye bakteriler gibi NOõyaindirger.

ÅDaha sonra NOõyu2 NO Ƃ N2 + O2reaksiyonu ¿zerinden par­alayarak 
kendi O 2õsini ¿retir.

Å¦retilen O2, CH 4 oksidasyonu i­in elektron alĕcĕsĕ olarak hemen t¿ketildiķi 
i­in ortamda birikmez ve koĺullar anoksik kalĕr.

ÅBu nedenle organizmanĕn metanotrofik metabolizmasĕ òintra -aerobik 
metanotrofi ó olarak adlandĕrĕlĕr ve ani O2 toksisitesinden korunmasĕ bu hĕzlĕ 
t¿ketim sayesinde m¿mk¿n olur.
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Fermentasyonun Genel ¢er­evesi
ÅBuraya kadar ele alĕnan fototrofik s¿re­ler ile 

aerobik ve anaerobik solunumlar, enerji 
korunumu i­in iyon gradyanlarĕndanve 
oksidatif fosforilasyondan yararlanĕr.

ÅFermentasyonlarda ise enerji korunumu farklĕ 
reaksiyonlara baķlĕ olarak ger­ekleĺir ve s¿re­ 
bu a­ĕdan solunumdan ayrĕlĕr.

ÅAnoksik ortamlarda SO 4İ, NO3 ve Feıgibi 
terminal elektron alĕcĕlarĕ bulunmadĕķĕnda 
organik bileĺikler fermentasyonla katabolize
edilir.

ÅFermentasyonlarda substrat hem elektron 
vericisi hem elektron alĕcĕsĕ olarak gºrev 
yapar ve ATP oluĺumu substrat d¿zeyinde 
fosforilasyonla saķlanĕr.
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Enerji -Bakĕmĕndan Zengin 
Bileĺiklerin ¥nemi
ÅEnerji bakĕmĕndan zengin bileĺikler, y¿ksek ekzergonik hidrolize sahip 
fosfat baķlarĕ ya da koenzim A i­eren organik bileĺiklerdir ve bu nedenle 
substrat d¿zeyinde fosforilasyon i­in kritik ºneme sahiptir.

ÅBu bileĺiklerin hidrolizi sĕrasĕnda a­ĕķa ­ĕkan enerji, ATP sentezi ile 
eĺlenebilir ve bu bileĺiklerin ­oķunun hidrolizi ATP oluĺumu i­in yeterli 
serbest enerji saķlar.

ÅBir organizma fermantasyon sĕrasĕnda bu t¿r bir enerjice zengin bileĺik 
oluĺturabiliyorsa, fosfat grubunu ADPõyeaktararak ATP sentezleyebilir ve 
bºylece substrat d¿zeyinde fosforilasyonla enerji kazanmĕĺ olur.

ÅSubstrat d¿zeyinde fosforilasyon , fermantatif metabolizma y¿r¿ten 
organizmalar i­in temel ATP ¿retim mekanizmasĕdĕr.
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Fermantasyonlarda Redoks Dengesi
ÅHer fermantasyonda atomik ve redoks 
dengesinin korunmasĕ gerekir; yani 
¿r¿nlerdeki atom ve elektron sayĕsĕ, 
substratlardakilerle uyumlu olmalĕdĕr.

ÅRedoks dengesi, h¿cre tarafĕndan dĕĺarĕ atĕlan 
ve katabolizma sonucunda oluĺan asit veya 
alkol gibi indirgenmiĺ fermantasyon 
¿r¿nleriyle saķlanĕr.

ÅBu ¿r¿nlerin atĕlĕmĕ, h¿crenin elektron 
fazlasĕnĕ uzaklaĺtĕrarak metabolik dengeyi 
korumasĕna yardĕmcĕ olur.

ÅRedoks dengesinin bozulmamasĕ, fermantatif
s¿re­lerin s¿rd¿r¿lebilirliķi i­in gereklidir.
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Hidrojen (H ) ¦retimi ve
Ferredoksin Rol¿
ÅBazĕ fermantasyonlarda redoks dengesi, 
d¿ĺ¿k potansiyelli bir elektron taĺĕyĕcĕsĕ olan 
ferredoksinin katĕlĕmĕyla molek¿ler hidrojen 
(H ) ¿retimiyle kolaylaĺtĕrĕlĕr.

ÅFerredoksinden gelen elektronlarĕn 
hidrogenaz enzimi tarafĕndan H õye
aktarĕlmasĕ, h¿crenin elektron y¿k¿n¿ 
azaltmasĕnĕ saķlar.

ÅH aynĕ zamanda formattan da ¿retilebilir ve 
fermenter tarafĕndan kullanĕlamĕyor olsa da 
bir­ok bakteri ve Archaea i­in g¿­l¿ bir 
elektron vericisidir.

ÅD¿ĺ¿k E0Ź deķerine sahip olmasĕ nedeniyle 
H , mikrobiyal ekosistemlerde hi­bir zaman 
òboĺa gitmeyenó bir elektron kaynaķĕdĕr.
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Asetat ve Yaķ Asidi ¦retimi ile 
Enerji Kazanĕmĕ
ÅPek ­ok anaerob bakteri fermantasyon 
sĕrasĕnda asetat veya diķer yaķ asitlerini 
majºr ya da minºr ¿r¿nler olarak ¿retir ve 
bu s¿re­ ATP sentezi a­ĕsĕndan enerji 
koruyucudur.

ÅYaķ asitlerinin koenzim A t¿revleri enerji 
bakĕmĕndan zengin bileĺiklerdir ve bu 
nedenle substrat d¿zeyinde fosforilasyon
yoluyla ATP oluĺumuna imk©n tanĕr.

Å¥rneķin, asetil -CoA ºnce asetil fosfata 
dºn¿ĺt¿r¿lebilir ve ardĕndan fosfat grubu 
ADPõyeaktarĕlarak ATP sentezlenebilir.

ÅFermantasyonlarda yaķ asidi ¿retimi 
yaygĕndĕr ve CoA ara ¿r¿nleri ¿zerinden 
ilerlediķinde ATP oluĺturma potansiyeli 
taĺĕr.
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Fermantasyonlarĕn Sĕnĕflandĕrĕlmasĕ
ÅFermantasyonlar ya kullanĕlan substrata ya da oluĺan ¿r¿nlere gºre 
sĕnĕflandĕrĕlĕr.

ÅLaktik asit, etanol, propiyonik asit, b¿tirikasit ve asetat fermantasyonlarĕ 
bu ¿r¿n temelli sĕnĕflandĕrmaya ºrnek oluĺturur.

ÅBazĕ fermantasyonlar ise amino asit, p¿rin/pirimidin veya s¿ksinat
fermantasyonu gibi kullanĕlan substrata gºre sĕnĕflandĕrĕlĕr; bazĕ anaeroblar
aromatik bileĺikler gibi daha u­ substratlarĕbile fermente edebilir.

ÅBir­ok ºzel fermantasyon, yalnĕzca belirli anaerob gruplar tarafĕndan 
ger­ekleĺtirilebilir ve bu organizmalar metabolik uzmanlĕk gºstermektedir.
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Laktik Asit Bakterileri ve 
Fermantasyon Tipleri
ÅLaktik asit bakterileri, ĺeker fermantasyonundan majºr ya da tek ¿r¿n 
olarak laktik asit oluĺturan gram-pozitif, spor oluĺturmayan bakterilerdir.

ÅBu bakterilerde iki temel metabolik desen gºr¿l¿r; homofermentatif olanlar 
sadece laktik asit ¿retirken heterofermentatif olanlar laktat yanĕnda etanol 
ve CO de oluĺturur.

ÅĹekerlerin fermantasyonunda izlenen bu iki yol, ilgili organizmanĕn 
metabolik enzim donanĕmĕyla yakĕndan iliĺkilidir.

ÅLaktik asit fermantasyonunun sĕnĕflandĕrĕlmasĕ, bakterinin ¿retmiĺ olduķu 
metabolik son ¿r¿nlere dayanĕr.
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Homofermentatif Laktik Asit 
Fermantasyonu
ÅHomofermentatif t¿rler, glikolizin ana enzimlerinden aldolazĕi­erir ve 
glikozdan iki molek¿l laktat oluĺturur.

ÅGlikoliz yolunun eksiksiz ­alĕĺmasĕ, fruktoz bifosfatĕntrioz fosfatlara 
ayrĕlmasĕnĕ ve bºylece laktat oluĺumunu m¿mk¿n kĕlar.
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Homofermentatif Laktik Asit 
Fermantasyonu
ÅBu s¿re­te her glikoz baĺĕna iki ATP ¿retilir ve COoluĺmaz.

ÅHomofermenterleri laboratuvar ortamĕnda CO¿retmemeleri nedeniyle 
heterofermenterlerden ayĕrt etmek kolaydĕr.
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Heterofermentatif Laktik Asit 
Fermantasyonu
ÅHeterofermentatif t¿rler 

aldolazdan yoksundur ve bu 
nedenle fruktoz bifosfatĕtrioz
fosfata ayĕramaz; bunun 
yerine glikoz 6 -fosfatĕ okside 
ederek pentoz fosfat yoluna 
yºnelirler.

ÅBu s¿re­te oluĺan pentoz
fosfat, fosfoketolaz enzimi 
aracĕlĕķĕyla trioz fosfat ve 
asetil fosfata dºn¿ĺt¿r¿l¿r.
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Heterofermentatif Laktik Asit 
Fermantasyonu
ÅTrioz fosfat laktata
indirgenirken ATP ¿retimi 
ger­ekleĺir; ancak asetil fosfat 
NADH tarafĕndan etanole 
indirgenir ve bu adĕmda ATP 
sentezlenmez.

ÅHeterofermenterler glikoz 
baĺĕna yalnĕzca bir ATP ¿retir 
ve 6-fosfoglukonatĕn 
dekarboksilasyonu nedeniyle 
CO oluĺumu gºzlenir.
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Entner ðDoudoroff Yolu ile
Glukozun ĸlk Basamaklarĕ
ÅGlukoz fermantasyonunun baĺlangĕcĕ glikoliz ya da glikolize alternatif olan 

Entner ðDoudoroff yolu ¿zerinden ger­ekleĺir.

ÅBu yolda glukoz 6-fosfat, 6 -fosfoglukonik aside ve NADPHõyeoksitlenir .
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Entner ðDoudoroff Yolu ile
Glukozun ĸlk Basamaklarĕ
ÅOluĺan 6-fosfoglukonik asit dehidrasyona uķrayarak pir¿vatve gliseraldehit

3-fosfata (G -3-P) ayrĕlĕr.

ÅG-3-P daha sonra glikolizdeki gibi katabolize edilir ve bu s¿re­ NADH ile iki 
ATP ¿retir ve ayrĕca redoks dengelemede elektron alĕcĕsĕ olarak kullanĕlĕr.
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ED Yolunun Enerjetik ¥zellikleri ve 
Kullanĕcĕ Organizmalara Genel Bakĕĺ
ÅEntner ðDoudoroff yolunda pir¿vatdoķrudan oluĺtuķu i­in, gliseraldehit 3-
fosfat kadar ATP ¿retimi m¿mk¿n olmaz.

ÅBu nedenle Entner ðDoudoroff yolu, glikolizin yalnĕzca yarĕsĕ kadar ATP 
verimi saķlar.

ÅBu metabolik ºzellik heterofermentatif laktik asit bakterilerinde de gºr¿l¿r.

ÅGlukoz katabolizmasĕnda bu yolu kullanan baĺlĕca cinsler Zymomonas ve 
Pseudomonasõtĕr.
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Karĕĺĕk Asit Fermantasyonlarĕn 
Genel ¥zellikleri
ÅKarĕĺĕk asit (mixed -acid) fermantasyonlarĕnda glukozdan ¿­ ana asit olan 

asetik, laktik ve s¿ksinikasit oluĺur.

ÅAyrĕca etanol, CO ve H gibi ek fermantasyon ¿r¿nleri de ortaya ­ĕkar.

ÅBu fermantasyon tipinde glikoliz , ĺekerlerin par­alanmasĕ i­in temel yol 
olarak kullanĕlĕr.

ÅBu s¿re­ enterik bakterilerde karakteristiktir ve ºzellikle Escherichia coli
iyi bir ºrnektir.
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Karĕĺĕk Asit ve Butandiol Fermantasyonu 
Arasĕndaki Temel Farklar

ÅBazĕ enterik bakteriler daha az asidik ¿r¿n ¿retir ve redoks dengesini nºtral
¿r¿nleri artĕrarak saķlar.

ÅBu varyantta baĺlĕca nºtral¿r¿n dºrt karbonlu alkol butandiold¿rve 
¿r¿nler arasĕnda butandiol , etanol, CO ve H bulunur.
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Karĕĺĕk Asit ve Butandiol Fermantasyonu 
Arasĕndaki Temel Farklar

ÅE. coliõninkarĕĺĕk asit fermantasyonunda CO ve H eĺit miktarda 
¿retilirken, butandiol fermantasyonunda CO ¿retimi belirgin ĺekilde daha 
fazladĕr.

ÅBunun nedeni, formik asidin format hidrojen liyaz enzimiyle 
par­alanmasĕyla oluĺan COve H õyeek olarak, her butandiol baĺĕna iki ek 
CO 'nin daha ¿retilmesidir.
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Butandiol ¦retiminde Redoks 
Dengesi ve Etanol Oluĺumu
ÅButandiol ¿retimi glikolizde oluĺan NADHõinyalnĕzca yarĕsĕnĕ 
t¿kettiķinden, redoks dengelemesi i­in bu organizmalar daha fazla etanol 
¿retir.

ÅEnterobacter aerogenesgibi butandiol ¿reticileri bu nedenle etanol¿ daha 
fazla oluĺturma eķilimindedir.
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Butandiol ¦retiminde Redoks 
Dengesi ve Etanol Oluĺumu
ÅBu fermantasyon tipi, metabolik akĕĺĕn nºtral¿r¿nlere yºnelmesi ile ayĕrt 

edilir.

ÅBºylece hem CO /H oranĕ hem de etanol miktarĕ, klasik karĕĺĕk asit 
fermantasyonundan farklĕlaĺĕr.
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Clostridial Fermantasyonlara Giriĺ
ÅClostridium t¿rleri zorunlu fermentatif anaeroblar olup ­ok ­eĺitli organik 
bileĺikleri fermente eder.

ÅBu t¿rlerde ATP sentezi glikoliz sĕrasĕnda veya bir CoA ara ¿r¿n¿n¿n 
hidroliziyle ger­ekleĺir.

ÅĹekerleri fermente eden Clostridium t¿rleri òsakkarolitik ó olarak 
adlandĕrĕlĕr.

ÅBu kĕsĕmda ºzellikle sakkarolitik Clostridium t¿rlerinin ĺeker 
fermentasyonuna odaklanĕlacaktĕr.
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Clostridium T¿rlerinde Ĺeker 
Fermentasyonu ve ¦r¿n 
¢eĺitliliķi

ÅBazĕ Clostridium t¿rleri ĺeker fermantasyonunda 
majºr ¿r¿n olarak b¿tirikasit ¿retir.

ÅBazĕ t¿rlerde nºtral¿r¿nler olan aseton ve 
b¿tanolde oluĺabilir; C. acetobutylicum bunun 
klasik bir ºrneķidir.

ÅGlukoz glikoliz yoluyla pir¿vatve NADHõe
dºn¿ĺt¿r¿l¿r ve pir¿vatfosforoklastik
reaksiyonla asetil -CoA, CO ve H õyeayrĕlĕr.

ÅAsetil -CoAõnĕnb¿y¿k kĕsmĕ, NADHõinelektron 
vericisi olarak kullanĕldĕķĕ reaksiyonlarla b¿tirat
veya diķer ¿r¿nlere indirgenir.
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B¿tirikFermantasyonun 
Aĺamalarĕ ve pHõĕnEtkisi

ÅB¿tirikfermantasyonun erken aĺamalarĕnda 
b¿tiratile az miktarda asetat ve etanol ¿retilir.

ÅOrtam pHõĕd¿ĺt¿k­e asit ¿retimi azalĕr ve bunun 
yerine aseton ve b¿tanololuĺmaya baĺlar.

ÅOrtam nºtraltamponlanĕrsa aseton ve b¿tanol
¿retimi b¿y¿k ºl­¿de engellenir ve b¿tirat
¿retimi devam eder.

ÅBu durum, b¿tiratsentezinde ekstra ATP elde 
edilmesiyle iliĺkilidir.
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C. acetobutylicumõdapH
D¿ĺ¿ĺ¿ ve Metabolik
Kaymanĕn Mekanizmasĕ

ÅC. acetobutylicum pH 5õin altĕndaki asidik 
koĺullara duyarlĕdĕr ve bu durumda nºtral¿r¿n 
sentezleyen enzim genleri de-represe olur.

ÅBºylece fermantasyon, b¿tirat¿retiminden 
aseton/b¿tanol¿retimine doķru kayar.

ÅAseton oluĺtuķunda, her bir aseton molek¿l¿ 
b¿tirat¿retimi sĕrasĕnda re-okside olabilecek iki 
NADHõinkullanĕlmamasĕna yol a­ar.

ÅRedoks dengesini saķlamak i­in h¿cre b¿tiratĕ
elektron alĕcĕsĕ olarak kullanĕr ve sonu­ta b¿tanol
¿retir.
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B¿tanolOluĺumu, B¿tiratĕn
Yeniden Kullanĕmĕ ve Enerjik 
Sonu­lar

ÅH¿cre, daha ºnce dĕĺarĕ attĕķĕ b¿tiratĕyeniden 
i­eri alĕp indirgedikten sonra b¿tanololarak 
tekrar dĕĺarĕ verebilir.

ÅNºtral¿r¿n oluĺumu ­evrenin aĺĕrĕ asitleĺmesini 
engellese de bunun enerji a­ĕsĕndan bir bedeli 
vardĕr.

ÅB¿tanololuĺumu sĕrasĕnda h¿cre, b¿tiril-CoAõdan
b¿tiratadºn¿ĺ¿mle kazanĕlabilecek ATPõden
vazge­miĺ olur.

ÅBu nedenle aseton/b¿tanolfermantasyonu 
­evresel koĺullarĕn baskĕsĕyla ortaya ­ĕkan, ancak 
ATP kazancĕ bakĕmĕndan daha az verimli bir 
yoldur .
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Proteolitik Clostridium T¿rlerinde 
Amino Asit Fermentasyonu
ÅBazĕ Clostridium t¿rleri ºl¿ organizmalardan a­ĕķa ­ĕkan proteinleri 
par­alayan proteolitik canlĕlardĕr ve amino asitleri fermente edebilir.

ÅC. tetani gibi bazĕ t¿rler yalnĕzca proteolitik ºzellik taĺĕrken diķerleri hem 
sakkarolitik hem proteolitik metabolizmaya sahiptir.

ÅT¿rlere baķlĕ olarak glutamat , glisin , alanin , sistein , histidin , serin veya 
treonin gibi bireysel amino asitler fermente edilebilir ve bu s¿re­lerin temel 
amacĕ bir yaķ asidiðCoA t¿revi oluĺturmaktĕr.

ÅBu fermentasyonlar sonucunda genellikle yaķ asidi t¿revlerinden ATP 
¿retilir ve tipik ¿r¿nler arasĕnda NH3 ile CO 2 bulunur .
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Amino Asitlerin Yaķ AsidiðCoA
T¿revlerine Dºn¿ĺ¿m¿
ÅAmino asit katabolizmasĕ ­oķunlukla asetil (C2), b¿tiril(C4) veya kaproil (C6) 
gibi yaķ asidiðCoA t¿revlerinin oluĺumu ile sonu­lanĕr.

ÅBu t¿revlerden saķlanan ATP ¿retimi substrat d¿zeyinde fosforilasyon ile 
ger­ekleĺir.

ÅAmino asit fermentasyonu sĕrasĕnda ortamda NH3 ve CO2 birikir ve bu 
¿r¿nler metabolik reaksiyonlarĕn doķal ­ĕktĕlarĕdĕr.

ÅP¿rin ve pirimidinlerin par­alanmasĕ da benzer ĺekilde yaķ asidiðCoA
t¿revleri ¿zerinden ATP oluĺumuna katkĕ saķlar.
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Stickland Reaksiyonu:
¢ift Amino Asit Fermentasyonu
ÅBazĕ clostridialar yalnĕzca bir amino asit ­iftini 

fermente eder ve bu durumda bir amino asit 
elektron vericisi olurken diķeri elektron alĕcĕsĕ 
iĺlevi gºr¿r.

ÅBu eĺleĺmiĺ amino asit fermentasyonu Stickland
reaksiyonu olarak adlandĕrĕlĕr ve reaksiyonun 
temel mantĕķĕ bir amino asidin okside edilirken 
diķerinin indirgenmesidir.

Å¥rneķin C. sporogenesglisin ve alanini fermente 
eder ve bu reaksiyonda alanin verici, glisin ise alĕcĕ 
konumundadĕr.

ÅStickland reaksiyonunun ¿r¿nleri her zaman NH3, 
CO2 ve okside edilen amino asitten bir karbon daha 
az i­eren karboksilik asittir.
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Amino Asit Fermentasyonunun Koku 
Oluĺturan ¦r¿nleri
ÅClostridial faaliyet sonucu p¿trifikasyon(­¿r¿me) kokularĕ oluĺur ve bu 
kokular ­oķunlukla yaķ asitleri ile u­ucu k¿k¿rtl¿ bileĺiklerin ¿retiminden 
kaynaklanĕr.

ÅHidrojen s¿lf¿r ve metil merkaptan gibi bileĺikler k¿k¿rtl¿ amino 
asitlerden t¿retilir ve olduk­a keskin kokuya sahiptir.

ÅKadaverin (lizinden ) ve putresin (ornitinden ) gibi aminler kºt¿ kokunun 
ºnemli bileĺenlerindendir.

ÅBu s¿re­lerde a­ĕķa ­ĕkan NH3ve diķer fermentasyon ¿r¿nleri ­evrede 
belirgin bir p¿trifikasyonetkisi yaratĕr.
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Clostridium kluyveri Fermentasyonu
ve Elektron Verici/Alĕcĕ ĸliĺkisi
ÅC. kluyveri , Stickland reaksiyonuna benzer bir ĺekilde iki farklĕ substratĕ

birlikte fermente eder ancak bu substratlar amino asitler deķil etanol ve 
asetattĕr.

ÅBu fermentasyonda etanol elektron vericisi, asetat ise elektron alĕcĕsĕ olarak 
gºrev yapar.

ÅKaproat ve b¿tiratoluĺumuna uzanan bu fermentasyon ­ok d¿ĺ¿k ATP 
¿retir ve 6 etanol i­in yalnĕzca 1 ATP elde edilir.

Å¦retilen ATP, oluĺan yaķ asidiðCoA t¿revlerinden substrat d¿zeyinde 
fosforilasyon yoluyla saķlanĕr.
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C. kluyveri õninEkolojik ve
Metabolik Avantajĕ
ÅC. kluyveri , diķer anaeroblarĕnson ¿r¿nleri olan etanol ve asetatĕ 
kullanabilmesi nedeniyle ekolojik a­ĕdan ºnemli bir avantaja sahiptir.

ÅBu organizma y¿ksek indirgenmiĺ etanol¿ oksitleyip asetatĕ daha uzun 
zincirli yaķ asitlerine indirgerken NADH t¿ketir.

ÅBu s¿re­, fermentasyon ¿r¿nlerinin yeniden fermente edildiķi bir ikincil 
fermentasyon olarak deķerlendirilir.

Åĸkincil fermentasyon kavramĕ metabolik ­eĺitliliķin ve anaerobik 
ekosistemlerde enerji geri dºn¿ĺ¿m¿n¿n g¿zel bir ºrneķini oluĺturur.
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Propiyonik Asit Fermentasyonu : 
Genel Bakĕĺ
ÅPropionibacterium ve akraba bakteriler glukoz

veya laktatĕfermente ederek propiyonik asit 
¿retir ve doķal ortamda genellikle laktik asit 
bakterileriyle birlikte bulunur.

ÅLaktik asit bakterilerinin ¿rettiķi laktat , 
propiyonik asit bakterileri i­in baĺlĕca 
substrattĕrve bu iki grup ekolojik olarak i­ i­e 
yaĺar.

ÅPropionibacterium , Emmental peynirinin 
olgunlaĺmasĕnda rol oynar ve propiyonik -asetik 
asit ile CO 2¿retimi peynirdeki karakteristik 
deliklerin oluĺmasĕna neden olur.

ÅYandaki fig¿r, laktattan propiyonik asit 
oluĺumuna uzanan metabolik adĕmlarĕ 
gºstermektedir.
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Laktat ve Glukozdan Propiyonat
Oluĺumu
ÅGlukoz substrat olduķunda ilk olarak glikoliz

yoluyla pir¿vatadºn¿ĺt¿r¿l¿r ve ardĕndan 
pir¿vatasetat ve CO2õye ya da karboksillenerek
metilmalonil -CoAõyadºn¿ĺt¿r¿l¿r.

ÅMetilmalonil -CoA daha sonra oksaloasetata , 
ardĕndan propionil -CoAõyadºn¿ĺ¿r.

ÅPropionil -CoA, s¿ksinatile CoA transferaz
enzimi aracĕlĕķĕyla reaksiyona girerek s¿ksinil-
CoA ve propiyonat oluĺturur; bu adĕm ATP 
oluĺumu fĕrsatĕnĕn ka­masĕna raķmen ATP 
harcamasĕnĕ da ºnler.

ÅOluĺan s¿ksinil-CoA metilmalonil -CoAõya
izomerize olur ve propiyonat ¿retimiyle CO2

yeniden kazanĕlarak dºng¿ tamamlanĕr.
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Propiyonat ¦retiminde Enerji 
Kazanĕmĕ
ÅOksaloasetat ile s¿ksinatarasĕndaki reaksiyon 
basamaklarĕnda NADH oksitlenir ve fumarattan
s¿ksinataindirgenme sĕrasĕnda proton-motor 
kuvvet oluĺur.

ÅBu proton -motor kuvvet oksidatif fosforilasyon
yoluyla bir ATP ¿retimine olanak saķlar ve bu, 
propiyonat fermentasyonunun ºnemli enerji 
kazanĕmlarĕndan biridir.

ÅAyrĕca, yolak boyunca laktatĕnbir kĕsmĕ asetat 
ve CO2õye dºn¿ĺ¿r ve bu adĕm substrat
d¿zeyinde fosforilasyonla ek ATP saķlar.

ÅBºylece propiyonat fermentasyonu hem substrat
d¿zeyinde hem oksidatif fosforilasyonla ATP 
¿reten karma bir metabolik s¿re­tir.
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Propionigenium õdaAlternatif 
Propiyonat Fermentasyonu
ÅPropionigenium bakterisi s¿ksinatĕfermente ederek propiyonat ¿retir ancak 
mekanizmasĕ Propionibacterium õdantamamen farklĕdĕr.

ÅBu iki organizma hem filogenetik hem ekolojik a­ĕdan birbirinden 
baķĕmsĕzdĕr ve benzer ¿r¿nlere raķmen farklĕ metabolik ­ºz¿mler 
geliĺtirmiĺtir.

ÅPropionigenium õunmetabolizmasĕ, yaĺamĕn enerji sĕnĕrlarĕ ve metabolik
­eĺitlilik bakĕmĕndan dikkat ­ekici ºrneklerden biridir.

ÅBu farklĕlĕklar propiyonat ¿retiminin tek bir evrimsel yol ¿zerinden deķil, 
­eĺitli metabolik stratejilerle ortaya ­ĕkabileceķini gºsterir.
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Fosforilasyon Olmadan Enerji Veren 
Fermentasyonlar
ÅBazĕ fermentasyonlar , ATP sentezi i­in gereken serbest enerjiyi 
saķlayamadĕklarĕ halde ek elektron alĕcĕsĕ eklenmeden anaerobik b¿y¿meyi 
destekler.

ÅBu s¿re­lerde, bileĺiķin katabolizmasĕ sitoplazmik zar boyunca bir iyon 
gradyanĕoluĺturan iyon pompalarĕyla baķlantĕlĕdĕr.

ÅS¿ksinatĕfermente eden Propionigenium modestum ve oksalatĕ fermente 
eden Oxalobacter formigenes bu mekanizmaya ºrnektir.

ÅBu fermentasyonlarda enerji kazanĕmĕ, doķrudan substrat d¿zeyinde 
fosforilasyondan ziyade iyon gradyanĕnabaķlĕ ATP sentezi ile saķlanĕr.
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Propionigenium modestum:
Ortam ve Temel ¥zellikler
ÅPropionigenium modestum, elektron alĕcĕsĕ i­ermeyen anoksik
zenginleĺtirme k¿lt¿rlerinde s¿ksinatile beslenerek ilk kez izole edilmiĺtir.

ÅOrganizmaya deniz ve tatlĕ su ­ºkellerinde ve insan aķĕz boĺluķunda 
rastlanĕr.

ÅGram -negatif, kĕsa ­omak bi­imli olup filogenetik olarak Fusobacteria i­inde 
sĕnĕflandĕrĕlĕr.

ÅFizyolojik ­alĕĺmalar, b¿y¿me i­in NaCl gerektirdiķini ve s¿ksinatĕyalnĕzca 
tam anoksik koĺullarda katabolize ettiķini gºstermiĺtir.
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P. modestumõunS¿ksinat
Dekarboksilasyonu ve Enerji Dengesi
ÅS¿ksinatĕnanoksik ortamda katabolizmasĕ ĺu 
ĺekilde ger­ekleĺir:

s¿ksinatİ+ H O Ƃ propionate + HCO

(ǤGÁŹ = ð20.5 kJ ).

ÅBu reaksiyon, ATP sentezi i­in yeterli serbest 
enerji saķlamaz.

ÅAncak reaksiyon, sitoplazmadan periplazmaya
bir Na iyonu pompalamak i­in yeterli enerjiyi 
a­ĕķa ­ĕkarĕr.

ÅBu nedenle, enerji korunumu sodyum iyonu 
gradyanĕnabaķlanmĕĺ ĺekilde ger­ekleĺir ve 
ATP sentezi sodyum -transloke eden ATPaz
tarafĕndan saķlanĕr.
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Malonat Fermentasyonu : 
Malonomonas ve Sporomusa
ÅMalonomonas , C dikarboksilik asit olan malonatĕdekarboksile ederek 

asetat ve CO oluĺturur.

ÅBu organizmada da enerji metabolizmasĕ Na iyonu ile baķlantĕlĕ olup 
sodyumla ­alĕĺan bir ATPaz bulunur.

ÅMalonate fermentasyonundan a­ĕķa ­ĕkan serbest enerji (ð17.4 kJ ), P. 
modestumõdakis¿ksinatfermentasyonundan bile daha d¿ĺ¿kt¿r.

ÅSporomusa ve birka­ baĺka bakteri t¿r¿ de malonat fermentasyonu
yapabilmektedir .
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Oxalobacter formigenes ve
Oksalat Katabolizmasĕ
ÅOxalobacter formigenes, baĺta insan kolonunda olmak ¿zere hayvanlarĕn 
sindirim kanalĕnda bulunan bir bakteridir.

ÅOksalatĕ katabolize ederek format ve CO ¿retir; bu s¿re­ insan kolonunda 
oksalat birikimini ºnlemede ºnemli gºr¿lmektedir.

ÅOrganizmada ger­ekleĺen reaksiyon ĺudur:

oksalatİ+ H O Ƃ format + HCO (ǤGÁŹ = ð26.7 kJ ).

ÅBu enerji miktarĕ, substrat d¿zeyinde fosforilasyonu desteklemek i­in 
yetersizdir .
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O. formigenesõteĸyon Pompasĕ 
Olarak Dekarboksilasyon
ÅOksalatĕn dekarboksilasyonu ekzergoniktir
ve oluĺan format h¿cre dĕĺĕna atĕlĕr.

ÅReaksiyon sĕrasĕnda h¿cre i­inde proton 
t¿ketilmesi ve divalent oksalatĕn alĕnĕp 
monovalent formatĕn dĕĺarĕ verilmesi, etkili 
bi­imde bir proton pompasĕ gºrevi gºr¿r.

ÅBu s¿rekli deķiĺ-tokuĺ, zar boyunca bir 
proton -motor kuvvet oluĺturur ve bu kuvvet 
ATP sentezini saķlar.

ÅATP sentezi, membranda bulunan proton -
transloke eden ATPaz aracĕlĕķĕyla 
ger­ekleĺtirilir.
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S¿ksinatve Oksalat Dekarboksilasyonunun
Ortaya Koyduķu Biyoenerjetik ĸlkeler

ÅBu tip dekarboksilasyon fermentasyonlarĕnĕnayĕrt edici ºzelliķi, ATPõninne 
substrat d¿zeyinde fosforilasyonla ne de elektron taĺĕma temelli oksidatif
fosforilasyonla ¿retilmesidir.

ÅBunun yerine ATP sentezi, dekarboksilasyon reaksiyonlarĕnda a­ĕķa ­ĕkan 
d¿ĺ¿k miktardaki enerjinin iyon pompalarĕyla eĺleĺtirilmesine dayanĕr.

ÅBu organizmalar, ð32 kJõdandaha d¿ĺ¿k serbest enerji a­ĕķa ­ĕkaran 
reaksiyonlardan bile ATP ¿retiminin m¿mk¿n olabileceķini gºstermektedir.

ÅEn azĕndan bir iyonun pompalanmasĕnĕ saķlayacak serbest enerji gereklidir 
ve bu alt sĕnĕr yaklaĺĕk ð12 kJ olarak tahmin edilmektedir .
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Enerji Sĕnĕrĕ ve Sintroflara Ge­iĺ
Åð12 kJõdandaha az enerji a­ĕķa ­ĕkaran reaksiyonlarĕn iyon pompalamayĕ 
destekleyemeyeceķi ve bu nedenle enerji korunumunu saķlayamayacaķĕ 
d¿ĺ¿n¿lmektedir.

ÅAncak bazĕ bakteriler bu teorik sĕnĕrĕn da altĕnda ­alĕĺmakta ve metabolik
faaliyetlerini s¿rd¿rebilmektedir.

ÅBu organizmalar, enerjinin sĕnĕrlarĕnda yaĺayan sintroflar olarak bilinir.

ÅBu bakterilerin biyoenerjetik mekanizmalarĕ h©l© tam olarak anlaĺĕlabilmiĺ 
deķildir.
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Simbiyotik Bir Ortaklĕk:
Sintrofinin Genel Yapĕsĕ
ÅSintrofi iki farklĕ mikroorganizmanĕn, tek baĺlarĕna par­alayamadĕklarĕ bir 
bileĺiķi birlikte par­alayarak enerji elde ettikleri karĺĕlĕklĕ baķĕmlĕ bir iĺ 
birliķini ifade eder.

Å¢oķu sintrofik s¿re­, diķer anaeroblarĕnfermantasyon ¿r¿nlerinin ikinci kez 
fermente edildiķi ikincil fermantasyonlar ĺeklinde ger­ekleĺir.

ÅDoķal ortamlarda metan oluĺumuna giden anoksik katabolizmanĕn ­ok 
ºnemli adĕmlarĕndan biri sĕklĕkla sintrofidir .
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Sintrofide H T¿ketimi:
Metabolik Baķlantĕ
ÅSintrofik ortamlarda yaķ asitleri ve alkoller gibi bir­ok organik bileĺik, 
farklĕ mikroorganizmalar tarafĕndan birlikte par­alanabilir.

ÅBu s¿re­lerin merkezinde, bir mikroorganizmanĕn ¿rettiķi Hõnin diķer 
partner tarafĕndan t¿ketildiķi t¿rler arasĕ Htransferi bulunur.

ÅH t¿ketebilen organizmalar arasĕnda denitrifiye bakteri, ferrik demir 
indirgeme bakterileri, s¿lfat indirgeyenler, asetojenler ve metanojenler gibi 
­ok farklĕ fizyolojik gruplar yer alĕr.

ÅBºylece sintrof , H ¿retirken partner organizma bu Hõyi t¿keterek t¿m 
metabolik akĕĺĕn ger­ekleĺmesini m¿mk¿n kĕlar.
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PelotomaculumðMetanojen Ortaklĕķĕ: 
Etanol¿n Ortak Par­alanmasĕ
ÅPelotomaculum etanol¿ asetat ve H õye

oksitleyebilir ancak bu reaksiyon pozitif bir 
standart serbest enerji deķiĺimine sahip 
olduķundan saf k¿lt¿rde b¿y¿yemez.

Å¦retilen H, bir metanojen tarafĕndan 
t¿ketildiķinde metan oluĺumu ortaya ­ĕkar ve 
bu reaksiyon olduk­a ekzergoniktir .

Åĸki reaksiyon birlikte ele alĕndĕķĕnda toplam 
enerji deķiĺimi ekzergonik h©le gelir ve bºylece 
iki organizma birlikte k¿lt¿re alĕndĕķĕnda her 
ikisi de rahat­a b¿y¿r.

ÅBu ºrnek, sintrofinin enerji akĕĺĕnĕ partnerler 
arasĕnda nasĕl yeniden d¿zenlediķini a­ĕk 
bi­imde gºsterir.
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Bir Baĺka ¥rnek: Syntrophomonas
ve Yaķ Asidi Oksidasyonu
ÅSyntrophomonas , b¿tiratĕasetat ve H õye
oksitleyen bir yaķ asidi oksitleyicisidir ve bu 
reaksiyonun standart serbest enerji deķiĺimi 
olduk­a olumsuzdur.

ÅTek baĺĕna k¿lt¿rde b¿tirat¿zerinde b¿y¿mesi 
m¿mk¿n deķildir ­¿nk¿ reaksiyon saf h©lde 
enerji a­ĕsĕndan dezavantajlĕdĕr.

ÅAncak ¿retilen Hbir partner organizma 
tarafĕndan t¿ketildiķinde Syntrophomonas
b¿tirat¿zerinde b¿y¿yebilir.

ÅBu durum, yaķ asidi oksidasyonunun da 
sintrofik iliĺkiler olmadan s¿rd¿r¿lemeyeceķini 
gºsterir.
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H Transferinin Enerji Dinamikleri
ÅSintrofik iliĺkilerde partner organizmanĕn Hõyi
s¿rekli t¿ketmesi, reaksiyon dengesini ¿r¿n 
oluĺumu yºn¿nde kaydĕrarak s¿reci enerji 
a­ĕsĕndan avantajlĕ h©le getirir.

ÅSerbest enerji ilkelerinde belirtildiķi gibi, ¿r¿n 
ve reaktant deriĺimlerireaksiyonun ger­ek 
enerji deķiĺimini belirler ve Hbu a­ĕdan kritik 
istisnalardan biridir.

ÅH ­ok d¿ĺ¿k d¿zeylere kadar t¿ketilebildiķi 
i­in, standart koĺullarda endergonik gºr¿nen 
reaksiyonlar ger­ek koĺullarda ekzergonik h©le 
dºn¿ĺebilir.

Å¥rneķin, Hd¿zeyi aĺĕrĕ d¿ĺ¿k tutulduķunda 
Syntrophomonasõĕnb¿tiratoksidasyonu i­in ǤG 
deķeri ð18 kJõakadar d¿ĺebilir.
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H Olmadan da Sintrofi :
Doķrudan Elektron Transferi
ÅBazĕ sintrofik birlikteliklerde H taĺĕnmasĕna gerek kalmaksĕzĕn yalnĕzca 
elektron transferi ger­ekleĺebilir.

ÅANME ðs¿lfat indirgeyici konsorsiyumun CH õ¿anoksik ortamda t¿ketmesi 
buna ºrnektir.

ÅBu t¿r iliĺkilerde h¿creler, ­ok sayĕda hem i­eren b¿y¿k proteinler veya 
ònanotel ó yapĕlar kullanarak elektronlarĕ doķrudan partner h¿crelere iletir.

ÅDoķrudan elektron transferinde s¿re­ Hdif¿zyonuna ya da Hderiĺimlerine
baķlĕ deķildir ve elektron akĕĺĕ fiziksel iletkenlik ¿zerinden ger­ekleĺir.
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Sintroflarda Enerji Kazanĕmĕ ve 
Temel Mekanizmalar
ÅSintroflarda enerji korunumu hem substrat d¿zeyinde 

hem de oksidatif fosforilasyonla saķlanĕr ve bu s¿re­lerin 
detaylarĕ b¿tiratkatabolizmasĕna iliĺkin biyokimyasal 
­alĕĺmalarla ortaya konmuĺtur.

ÅAsetil -CoAõnĕnasetata dºn¿ĺ¿m¿ sĕrasĕnda substrat
d¿zeyinde fosforilasyon ger­ekleĺtiķi gºsterilmiĺtir ancak 
bu basamakta a­ĕķa ­ĕkan -18 kJõl¿kenerji kuramsal 
olarak bir ATP sentezi i­in yetersiz gºr¿n¿r.

ÅBununla birlikte, ortaya ­ĕkan enerjinin bir ATPõnin
fraksiyonunu oluĺturacak kadar katkĕ saķladĕķĕ ve 
Syntrophomonasõĕnbirka­ tur b¿tiratoksidasyonunu bir 
ATP sentezi ile birleĺtirebildiķi d¿ĺ¿n¿lmektedir.

ÅBu nedenle, sintroflarda substrat d¿zeyindeki 
fosforilasyonun d¿ĺ¿k enerji verimine raķmen metabolik
dºng¿lerin ardĕĺĕk ĺekilde baķlanmasĕyla iĺlevsel hale 
geldiķi anlaĺĕlmaktadĕr.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

274



SintroflarĕnDisproporsiyonla Enerji 
Kazanĕmĕ
ÅBir­ok sintrof , sintrofik yaĺam bi­imlerinin yanĕ sĕra 
doymamĕĺ yaķ asitlerinin disproporsiyonuyla anaerobik 
solunum yapabilmektedir.

ÅSintrofik b¿tiratmetabolizmasĕnĕn bir ara ¿r¿n¿ olan 
krotonat , Syntrophomonasõĕnsaf k¿lt¿rlerinde b¿y¿meyi 
destekler ve reaksiyonlarĕn bir kĕsmĕ asetata okside 
olurken bir kĕsmĕ b¿tirataindirgenir.

ÅKrotonat indirgenmesi sĕrasĕnda bir proton-motor kuvvet 
oluĺur ve bu durum organik elektron alĕcĕlarĕyla 
ger­ekleĺen diķer anaerobik solunum tiplerinde gºr¿len 
enerji mekanizmalarĕyla benzerlik gºsterir.

ÅBenzoat ve propiyonat fermentasyonu yapan sintroflarĕn
enerji verimi yaklaĺĕk -5 kJ d¿zeyinde olduķundan, proton 
ya da baĺka bir iyonun pompalanmasĕ gibi bir basamaķĕn 
varlĕķĕ muhtemelen zorunludur.
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Sintroflarda Enerji Ekonomisi ve 
Ters Elektron Akĕĺĕ
ÅSintroflar , yaķ asidi oksidasyonunda oluĺan NADH 

(E Ź = -0.32 V) ve FADH (E Ź = -0.22 V) gibi elektron 
vericilerinden H (E Ź = -0.42 V) ¿retir ancak bu 
dºn¿ĺ¿m enerji girdisi olmaksĕzĕn ger­ekleĺemez.

ÅBu nedenle, sintrofik b¿y¿me sĕrasĕnda ¿retilen 
sĕnĕrlĕ miktardaki ATPõninbir bºl¿m¿ ters elektron 
akĕĺĕnĕ s¿rd¿rmek i­in harcanmak zorundadĕr.

ÅEnerjinin hem d¿ĺ¿k verimle ¿retilmesi hem de bir 
kĕsmĕnĕn zorunlu olarak ters elektron akĕĺĕna 
yºnlendirilmesi sintroflarĕnson derece kĕsĕtlĕ bir 
enerji ekonomisi ¿zerinde yaĺadĕķĕnĕ gºsterir.

ÅBu durum, sintroflarĕnekolojik ve fizyolojik a­ĕdan 
ni­in y¿ksek d¿zeyde iĺ birliķi gerektiren 
ortamlarda geliĺtiķini de a­ĕklar.
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SintroflarĕnEkolojideki Rol¿ ve 
Anoksik Karbon Dºng¿s¿
ÅSintrofik bakteriler, anoksik karbon dºng¿s¿nde 
kritik halkalarĕ oluĺturur ve y¿ksek derecede 
indirgenmiĺ fermentasyon ¿r¿nlerini t¿ketirken H
salarak anaerobik solunum s¿re­lerini destekler.

ÅEķer COdĕĺĕndaki elektron alĕcĕlarĕ sĕnĕrlĕysa, 
sintroflarĕnyokluķunda anoksik ortamlarda bir 
karbon ve elektron akĕĺ tĕkanmasĕ ortaya ­ĕkar.

ÅO veya NO gibi g¿­l¿ elektron alĕcĕlarĕ 
bulunduķunda yaķ asitlerinin ya da alkollerin 
solunumu yeterince enerjik olduķundan sintrofik
iliĺkilere ihtiya­ kalmaz.

ÅAnoksik ekosistemlerde son elektron alĕcĕ s¿re­leri 
metanogenez veya asetogenezolduķundan, H
¿reten sintroflar ile H t¿keten metanojenler
arasĕnda fiziksel yakĕnlĕk gºzlenir.
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Hidrokarbon Metabolizmasĕna Giriĺ
ÅHidrokarbonlar yalnĕzca karbon ve hidrojen i­eren molek¿llerdir ve bir­ok 

mikrobiyal grup tarafĕndan elektron vericisi olarak kullanĕlĕr.

ÅMetabolik ­eĺitliliķin bu son kĕsmĕnda, hidrokarbonlarĕn ºzellikle oksijenli 
ve oksijensiz koĺullardaki katabolizmasĕ ele alĕnmaktadĕr.

Åĸki veya daha fazla karbon i­eren hidrokarbonlar, metan dĕĺĕnda, katabolize
edilmeden ºnce oksijenlendirilmek zorundadĕr.

ÅAerobik metabolizmada bu oksijenlendirme O ile ger­ekleĺirken anoksik
metabolizmada oksijenlendirme gerekir fakat O bu s¿re­te yer almaz.
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Aerobik Hidrokarbon 
Katabolizmasĕnda Oksijenin Rol¿
ÅMolek¿ler oksijen (O ) daha ºnce enerji ¿retiminde elektron alĕcĕsĕ olarak ele 
alĕnmĕĺ olsa da hidrokarbon katabolizmasĕnda ayrĕca reaksiyonun doķrudan 
bir bileĺeni olarak gºrev yapar.

ÅBu s¿re­te oksigenaz enzimleri belirleyici rol oynar ve hidrokarbonlarĕn 
oksijenlenmesini katalizler.

ÅOksigenazlar karbon zincirlerine oksijen atomlarĕnĕ ekleyerek substratlarĕ
daha sonraki katabolik reaksiyonlara uygun hale getirir.

ÅBºylece hidrokarbonlarĕn oksidasyonu, enerji ¿retimi ve h¿cresel yapĕ 
taĺlarĕnĕn oluĺumu i­in gerekli ara ¿r¿nlerin ortaya ­ĕkmasĕnĕ saķlar.
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Oksigenaz Tipleri ve
Alifatik Hidrokarbon Oksidasyonu
ÅOksigenazlar iki sĕnĕfa ayrĕlĕr: Dioksigenazlar O õnin iki 

atomunu birden substrata eklerken monooksigenazlar
yalnĕzca bir atomu organik molek¿le ekler ve diķer 
oksijen atomunu H Oõyaindirger.

ÅMonooksigenazlar genellikle NADH veya NADPH gibi bir 
elektron vericisine ihtiya­ duyar.

ÅDoymuĺ alifatik hidrokarbonlarĕn ilk oksidasyon
basamaķĕnda Oõnin bir atomu genellikle zincirin terminal 
karbonuna eklenir ve bu reaksiyon monooksigenazlarla
ger­ekleĺir.

ÅBu reaksiyon dizisinin son ¿r¿n¿, baĺlangĕ­taki 
hidrokarbonla aynĕ uzunlukta bir yaķ asididir.
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Beta-Oksidasyon ve Enerji ¦retimi
ÅOluĺan yaķ asidi, beta-oksidasyon adĕ verilen ve her 
turda iki karbonun ayrĕldĕķĕ bir dizi reaksiyonla 
par­alanĕr.

ÅBeta-oksidasyon sĕrasĕnda NADH ¿retilir ve bu 
NADH elektron taĺĕma zincirinde oksitlenerek 
enerji korunumu saķlar.

ÅHer beta -oksidasyon turunda bir asetil -CoA ve iki 
karbon daha kĕsa yeni bir yaķ asidi ortaya ­ĕkar ve 
s¿re­ yaķ asidi tamamen par­alanana kadar tekrar 
eder.

ÅOluĺan asetil -CoA ya sitrik asit dºng¿s¿nde 
oksitlenir ya da h¿cre bileĺenlerinin sentezinde 
kullanĕlĕr.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

281



Aromatik Hidrokarbonlarĕn 
Oksidasyonu : Genel Bakĕĺ
ÅBir­ok aromatik hidrokarbon, 
mikroorganizmalar tarafĕndan aerobik 
koĺullarda elektron vericisi olarak 
kullanĕlabilir ve bu s¿re­te ilk basamak 
genellikle oksigenaz enzimleriyle kateĺolya da 
benzeri yapĕlarĕn oluĺumudur.

ÅKateĺololuĺtuķunda halka yapĕsĕ 
par­alanabilir ve sitrik asit dºng¿s¿ne giriĺ 
yapan s¿ksinat, asetil -CoA ya da pir¿vatgibi 
bileĺiklere dºn¿ĺt¿r¿lebilir.

ÅAromatik hidrokarbonlarĕn aerobik 
katabolizmasĕ boyunca ­eĺitli aĺamalarda 
oksigenaz enzimleri gºrev alĕr (Fig¿r aðc).

ÅTek ya da ­ok halkalĕ aromatik bileĺikler 
aerobik koĺullarda tamamen CO õyekadar 
oksitlenir ve a­ĕķa ­ĕkan elektronlar elektron 
taĺĕma zincirine girer veya yeni h¿cre 
materyali yapĕmĕnda kullanĕlĕr.
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OksigenazlarĕnRol¿ ve
Reaksiyon Tipleri
ÅAromatik hidrokarbonlarĕn aerobik 
katabolizmasĕnda mono- ve dioksigenazlar
dahil olmak ¿zere farklĕ oksigenaz tipleri gºrev 
alĕr ve bunlarĕn dºrt ºrneķi Fig¿r aðcõde 
gºsterilmiĺtir.

ÅBu reaksiyonlar, halkalarĕn par­alanmasĕna 
veya hidroksillenmesine imk©n vererek 
bileĺiklerin daha ileri katabolik basamaklara 
taĺĕnmasĕnĕ saķlar.

ÅAerobik alifatik hidrokarbon katabolizmasĕnda 
olduķu gibi, aromatik bileĺiklerin oksidasyonu
da ­oķunlukla COoluĺumuna kadar ilerler.

ÅBu s¿re­te ¿retilen indirgenmiĺ elektron 
taĺĕyĕcĕlar, h¿cresel solunumda enerji ¿retimi 
i­in deķerlendirilir.
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Anaerobik Hidrokarbon 
Metabolizmasĕna Giriĺ
ÅAerobik oksidasyon yaygĕn olmakla birlikte, bazĕ mikroorganizmalar 
hidrokarbonlarĕ nitrat, s¿lfat veya ferrik demir indirgemesiyle baķlantĕlĕ 
olarak anaerobik koĺullarda da oksitleyebilir.

ÅHem alifatik hem de aromatik hidrokarbonlar uygun elektron alĕcĕlarĕnĕn 
bulunduķu anoksik ortamlarda katabolize edilebilir.

ÅAnaerobik s¿re­lerde oksijen yerine farklĕ mekanizmalar oksijen eĺdeķeri 
iĺlevi gºrerek baĺlangĕ­ reaksiyonlarĕnĕ m¿mk¿n kĕlar.

ÅBu metabolik yetenek, ­eĺitli ­evresel koĺullarda hidrokarbon dºn¿ĺ¿m¿n¿n 
s¿rd¿r¿lmesini saķlar.
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Alifatik Hidrokarbonlarĕn Anaerobik 
Katabolizmasĕ
ÅAlifatik hidrokarbonlar, denitrifikasyon yapan veya s¿lfat indirgeyen 
bakteriler i­in ºnemli bir enerji ve karbon kaynaķĕ olabilir.

ÅDoymuĺ alifatik hidrokarbonlar Cuzunluķa kadar b¿y¿meyi destekler ve 
kĕsa zincirli bileĺikler daha iyi ­ºz¿nd¿kleri i­in daha kolay katabolize
edilir.

ÅAnoksik koĺullarda hekzan metabolizmasĕ ºzellikle iyi ­alĕĺĕlmĕĺtĕr ve 
elektron alĕcĕsĕ olarak nitratĕn kullanĕldĕķĕ bu s¿re­, diķer uzun zincirli 
alifatik bileĺiklerin anoksik katabolizmasĕ i­in de model kabul edilir.

ÅBu mekanizmalar, oksijen bulunmayan sistemlerde bile hidrokarbonlarĕn 
enerji ¿retim yollarĕna dahil olmasĕnĕ m¿mk¿n kĕlar.
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HekzanĕnAnaerobik Aktivasyonu ve 
Fumarat Eklenmesi
ÅAnoksik hekzan metabolizmasĕnda hekzan , sitrik asit 
dºng¿s¿n¿n Cara ¿r¿n¿ olan fumaratĕnikinci 
karbon atomuna eklenmesiyle modifiye edilir ve 1 -
metilpentils¿ksinat oluĺturulur.

ÅFumarat eklenmesi hekzanĕetkili bi­imde 
òoksijenlemiĺó hale getirir ve bºylece bileĺik 
anaerobik koĺullarda katabolizmaya uygun h©le gelir.
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HekzanĕnAnaerobik Aktivasyonu ve 
Fumarat Eklenmesi
ÅDevam eden s¿re­te koenzim A eklenir ve ardĕndan 

beta-oksidasyon reaksiyonlarĕ ger­ekleĺir.

ÅBeta-oksidasyonda a­ĕķa ­ĕkan elektronlar proton-motor 
kuvvet ¿retir ve nitrat ya da s¿lfat indirgenmesinde 
t¿ketilir.
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Aromatik Hidrokarbonlarĕn 
Anaerobik Katabolizmasĕ
ÅToluen gibi aromatik hidrokarbonlar 
bazĕ nitrat, ferrik demir ve s¿lfat 
indirgeyen bakteriler tarafĕndan 
anoksik koĺullarda par­alanabilir.

ÅToluende katabolizmanĕn baĺlamasĕ 
i­in oksijen iĺlevi gºrecek bir atomun 
eklenmesi gerekir ve bu, alifatiklerde 
olduķu gibi fumarat eklenmesiyle 
ger­ekleĺir (Fig¿r a).

ÅReaksiyon dizisi sonunda benzoyl-CoA
oluĺur ve bu bileĺik daha sonra halka 
indirgenmesiyle par­alanĕr (Fig¿r b).

ÅBenzen de muhtemelen benzer bir 
mekanizma ile anoksik koĺullarda 
katabolize edilir .
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¢ok Halkalĕ Aromatiklerin Anoksik
Par­alanmasĕ
ÅNaftalen gibi ­ok halkalĕ aromatik hidrokarbonlar belirli s¿lfat indirgeyen 

ve denitrifikasyon yapan bakteriler tarafĕndan anoksik ortamda 
par­alanabilir.

ÅBu bileĺiklerde oksijen eĺdeķeri ekleme fumaratla deķil, COõnin halkaya 
katĕlmasĕyla ger­ekleĺir ve bºylece karboksilik asit t¿revleri oluĺur.

ÅCO eklenmesi, oksigenaz reaksiyonlarĕnĕn veya fumarat eklenmesinin 
yerine aynĕ iĺlevi gºrerek bir O atomunun halkaya dahil edilmesini saķlar.

ÅBu modifikasyon, ­ok halkalĕ aromatik bileĺiklerin anoksik katabolizmaya 
uygun h©le getirilmesinde kritik bir basamaktĕr.
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Benzoat Yolu ve
Halkalarĕn ĸndirgenmesi
ÅToluen dĕĺĕndaki aromatik hidrokarbonlarĕn ­oķu, ancak yapĕlarĕnda 
h©lihazĕrda bir O atomu bulunuyorsa fermentatif ya da fototrof bakteriler 
tarafĕndan anoksik koĺullarda katabolize edilebilir.

ÅAerobik koĺullardaki halka oksidasyonunun aksine , anoksik koĺullarda 
katabolizma halka indirgenmesi ¿zerinden ilerler.
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Benzoat Yolu ve
Halkalarĕn ĸndirgenmesi
ÅAromatik hidrokarbonlarĕn anoksik yĕkĕmĕ ­oķunlukla benzoata
dºn¿ĺt¿r¿lmeleriyle kolaylaĺĕr ve benzoat daha sonra benzoyl-CoA yoluyla 
par­alanĕr.

ÅBu yolakta benzoat ºnce koenzim A t¿revine dºn¿ĺt¿r¿l¿r, ardĕndan halka 
a­ĕlĕr ve oluĺan yaķ asidi ya da dikarboksilik asit t¿revleri sitrik asit 
dºng¿s¿ ara ¿r¿nlerine kadar katabolize edilir.

B
ro

c
k
 B

io
lo

g
y
 o

f 

M
ic

ro
o

rg
a

n
is

m
s
, 
1

5
. 
E

d
.

P
r
o
f
.
 
D
r
.
 
B
e
k
t
a
ĺ
 
T
E
P
E

291



Metabolik ¢eĺitliliķin B¿y¿k Resmi
ÅMetabolik s¿re­lerin t¿m ayrĕntĕlarĕnĕ ezberlemek yerine, fototrof ve 

kemolitotrof yollar, CO ve N fiksasyonlarĕ, elektron vericisi ya da alĕcĕsĕna 
baķlĕ solunumlar ve hidrokarbon metabolizmasĕ gibi ana temalarĕ 
hatĕrlamak daha deķerlidir.

ÅBu b¿y¿k temalar, izleyen dºrt bºl¿mde mikroorganizmalarĕn ­eĺitliliķini 
incelerken yol gºsterici bir ­er­eve sunar.

Å¥zellikle Bºl¿mler 15ð17õde, burada anlatĕlan metabolik ­eĺitliliķin bakteri 
ve arkelerin t¿r ­eĺitliliķi ile nasĕl g¿­l¿ bir bi­imde baķlantĕlĕ olduķunu 
gºreceķiz.

ÅMetabolik yollarĕn ­eĺitliliķi ile prokaryotik ­eĺitliliķin bir­ok durumda 
ayrĕlmaz ĺekilde birlikte evrildiķianlaĺĕlacaktĕr.
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