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В обзоре рассматривается роль пурпурных серных бактерий в глобальном цикле водорода и серы,
экология и физиология этих бактерий в связи с метаболизмом серы и водорода. Представлены све-
дения о пяти типах гидрогеназ, участвующих в поглощении или выделении водорода, а также о раз-
нообразных ферментах, участвующих в окислении/восстановлении серных соединений. Успехи в
биохимии и генетике ферментов из этих микроорганизмов позволяют проанализировать взаимо-
связь процессов на новом уровне.
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Пурпурные серные бактерии являются анок-
сигенными фототрофными организмами, кото-
рые способны использовать серные соединения и
водород как в светозависимых, так и темновых про-
цессах. Это существенно для выживания в природ-
ных экосистемах, а также при их использовании в
биотехнологических процессах. В представлен-
ном обзоре рассматривается взаимосвязь водо-
родного и серного метаболизма у пурпурных сер-
ных бактерий с акцентом на роль гидрогеназ.
Следует отдать должное классическим работам
И.Н. Гоготова, В.М. Горленко, Р.Н. Ивановско-
го, Е.Н. Кондратьевой, Н. Пфеннига, Г. Трюпера
и Г. ван Гемердена и соавторов, которые изучали
экологию и физиологию пурпурных бактерий и, в
частности, выделение/поглощение водорода и ис-
пользование серных соединений. Успехи в биохи-
мии и генетике ферментов, участвующих в этих
процессах, позволяют проанализировать их взаи-
мосвязь на новом уровне. Ферменты водородного и
серного метаболизма изучались и в другой группе
фототрофных бактерий – зеленых серных бакте-
риях. Однако к настоящему моменту экспери-
ментальных свидетельств взаимосвязи метабо-
лизма водорода и серы у этой группы бактерий,
исключая очевидную конкуренцию за восстанов-
ление пула убихинонов, не представлено.

КРУГОВОРОТ БИОВОДОРОДА И СЕРЫ
В природе многие микробиологические про-

цессы протекают с выделением или поглощением
водорода. С участием микроорганизмов, выделяю-
щих или поглощающих Н2, формируется глобаль-
ный цикл водорода, связанный с геохимическими
циклами других элементов, таких как углерод, сера
и азот (Кондратьева, Гоготов, 1981; Vignais, Billoud,
2007; Greening et al., 2015; Teng et al., 2019). В круго-
вороте последних элементов, в частности, серы,
так или иначе участвуют все микроорганизмы.
Способностью к выделению и поглощению Н2
обладает достаточно большое, но ограниченное
число микроорганизмов: примерно одна треть се-
квенированных геномов (Peters et al., 2015; Green-
ing et al., 2016; Greening, Boyd, 2020). Эти микро-
организмы таксономически и физиологически не
связаны между собой, и их представители обнару-
живаются в разных местообитаниях. Ключевая
роль водорода во взаимодействии разных видов
общепризнана в таких экосистемах, как гидро-
термальные источники, анаэробные отложения и
пищеварительный тракт животных, но, видимо,
не ограничивается этим (Vignais, Billoud, 2007;
Schwartz et al., 2013). Некоторые микроорганизмы
образуют тесно связанные ассоциации на основе
межвидового переноса водорода.

Поглощение молекулярного водорода и ис-
пользование его как источника энергии описано
у аэробных микроорганизмов, сульфатредукто-
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ров, ацетогенов и метаногенов, а также в процес-
сах восстановления железа или галореспирации и
в фумаратном дыхании. Кроме того, он является
донором электронов для аноксигенных фототро-
фов. Наряду с этим существуют вспомогательные
процессы, в которых Н2-поглощающая актив-
ность связана с Н2-выделяющей активностью в
той же самой клетке, т.е. наблюдается рециклиза-
ция водорода (Schwartz et al., 2013).

Образование молекулярного водорода как ко-
нечного продукта имеет место у микроорганиз-
мов, осуществляющих брожение или анаэробное
окисление СО. Кроме того, Н2 является побоч-
ным продуктом при азотфиксации и окислении
фосфита (Schwartz et al., 2013). С точки зрения
биотехнологий важна как способность микроорга-
низмов к выделению Н2 (биотоплива), так и спо-
собность к поглощению Н2 в процессах ремедиа-
ции, т.е. деградациии токсических биополлютан-
тов, таких как ароматические и алифатические
галоген-содержащие вещества (Teng et al., 2019).

Сера относится к элементам с переменной ва-
лентностью (от –2 до +6), что обеспечивает ее хи-
мическую и биологическую подвижность. В виде
неорганических соединений сера бывает в окислен-
ной форме (сульфаты, политионаты и др.), в восста-
новленной форме (сульфиды) и в молекулярной.
Цикл серы включает в себя окислительную и вос-
становительную ветви, а также превращения серы

без изменения ее валентности (Кондратьева, 1996;
Грабович, 1999). Восстановительная часть цикла
серы включает обратный переход от  к S2– и
осуществляется преимущественно биологиче-
ским путем (рис. 1). Ассимиляция сульфата для
биосинтетических целей осуществляется многи-
ми микроорганизмами (рис. 1, путь 1). При по-
следующей минерализации органических серосо-
держащих соединений образуется сульфид
(рис. 1, путь 2). Прямое образование сульфида из
сульфата связывается в основном с деятельно-
стью сульфатредуцирующих бактерий и архей в
процессе диссимиляционной сульфатредукции
(анаэробного дыхания) (рис. 1, путь 3). Сероводо-
род может образовываться также при восстанов-
лении элементной серы с использованием двух
механизмов (рис. 1, путь 4). Во-первых, путем
диссимиляционной сероредукции (серного дыха-
ния) с участием мезофильных и термофильных
прокариот, что сопровождается синтезом АТФ.
Во-вторых, за счет т.н. облегченного брожения,
т.е. футильного сброса электронов без синтеза
АТФ с участием прокариот и дрожжей (Грабович,
1999).

Окислительная часть круговорота серы (рис. 1,
пути 5, 6) включает переход от S2– к  который
в зависимости от условий может протекать без
участия или с участием микроорганизмов, таких
как хемо- и фототрофные серобактерии, археи и

2
4SO −

2
4SO ,−

Рис. 1. Круговорот серы в природе (по Грабович, 1999). 1 – ассимиляция сульфатов; 2 – минерализация органических
серoсодержащих соединений; 3 – сульфатредукция; 4 – сероредукция; 5 – окисление сульфида; 6 – окисление серы.
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гетеротрофные микроорганизмы (Кондратьева,
1996; Грабович, 1999). Процесс может идти не до
конца, с накоплением промежуточных продук-
тов, таких как элементарная сера, политионаты,
сульфит (Грабович, 1999).

Таким образом, пурпурные серные бактерии
участвуют как минимум в 4 из 6 ветвей круговоро-
та серы, что подчеркивает их значимость.

ФИЗИОЛОГИЯ И ЭКОЛОГИЯ ПСБ

Пурпурные серные бактерии (ПСБ) относятся
к порядку Chromatiales (класс гаммапротеобакте-
рий), два из четырех семейств которого являются
фототрофными: Chromatiaceae и Ectothiorhodospir-
aceae, фенотипически различающиеся по локализа-
ции элементарной серы – внутриклеточной или
внеклеточной соответственно. Члены Chromatiaceae
принадлежат к трем филогенетическим группам:
а) морские и галофильные виды, относящиеся к
Halochromatium, Isochromatium и Marichromatium;
б) пресноводные виды, относящиеся к Chromatium
и Thiocystis; в) морские/пресноводные виды Thio-
capsa и Amoebobacter (Ghosh, Dam, 2009). В обзоре
будет сделан акцент на два наиболее изученных
вида – Allochromatium vinosum (ранее Chromatium
vinosum) и Thiocapsa roseopersicina BBS. В 2009 г.
таксономический статус последнего штамма был
пересмотрен и выделен в самостоятельный вид
Thiocapsa bogorovii sp. nov. (Турова и соавт., 2009).
К сожалению, до сих пор авторы, работающие с
этой бактерией, придерживаются прежней номен-
клатуры. Поэтому в обзоре даны преимущественно
названия, использованные авторами конкретных
исследований. Двойные названия использованы
в тех случаях, где нужно подчеркнуть различия
между штаммами Thiocapsa, которые могут ока-
заться межвидовыми.

ПСБ являются фототрофными бактериями,
осуществляющими бактериальный тип фотосин-
теза, т.е. в отличие от высших растений и водо-
рослей они не используют воду в качестве восста-
новителя и не образуют О2. Вместо воды для этих
бактерий характерно использование сульфида
или других восстановленных серных соединений.
Основные сведения по физиологии ПСБ сумми-
рованы в монографии Е.Н. Кондратьевой и не-
скольких обзорах (Кондратьева, 1996; Madigan,
2003; Madigan, Jung, 2009; Imhoff, 2014). Боль-
шинство ПСБ могут расти в автотрофных условиях,
их способность использовать другие источники
углерода весьма ограничена. Среди ПСБ есть виды,
которые могут расти в темноте в аэробных или
микроаэробных условиях, причем ряд микроор-
ганизмов используют органические вещества в
качестве окисляемых субстратов и источников уг-
лерода. Другие ПСБ в темноте при наличии О2
окисляют сульфид, тиосульфат и водород. Что ка-

сается роста в анаэробных темновых условиях,
существуют неоднозначные мнения, поскольку
строго анаэробные условия соблюдаются не всегда.

К настоящему времени накоплено много дан-
ных, касающихся геохимической деятельности и
распространения ПСБ (Кондратьева, 1996; Van
Gemerden, Mas, 1995; Overmann, 1997; Imhoff,
2005, 2014; Madigan, Jung, 2009). В небольших ко-
личествах аноксигенные фототрофные бактерии
присутствуют практически во всех водоемах, а
также в затопляемых почвах и зонах морских при-
ливов. Места массового обитания фототрофных
бактерий обычно делят на три типа: термальные
источники, мелководные (соленые и пресные)
водоемы, стратифицированные водоемы (Гор-
ленко и соавт., 1977; Нетрусов и соавт., 2013). В
водоемах физико-химические условия законо-
мерно изменяются с увеличением глубины: снижа-
ется температура, освещенность, редокс потенциал
и рО2, но может увеличиваться соленость. Также в
придонных слоях максимальна концентрация се-
роводорода за счет деятельности сульфатредуци-
рующих бактерий. ПСБ живут в водоемах на гра-
нице аэробно-анаэробных зон, где сохраняется
достаточная освещенность для поддержания фо-
тосинтеза в дневное время и мало кислорода. Глу-
бина, на которой обнаруживается этот слой
(обычно несколько метров, иногда десятки мет-
ров), варьирует в зависимости от характеристик во-
доема (Van Gemerden, Mas, 1995). Местообитания
ПСБ, как правило, напрямую связаны с наличием
серных соединений и жизнедеятельностью суль-
фатредуцирующих бактерий. Поскольку ПСБ ис-
пользуют восстановленные соединения серы в
качестве доноров электрона для фотосинтеза,
они могут образовывать ассоциации с серо- или
сульфатредуцирующими бактериями, в которых
партнеры зависят друг от друга. Сульфатредуци-
рующие бактерии образуют сульфид, необходи-
мый ПСБ, а от продуктов окисления сульфида
(сульфат, сера) в свою очередь зависит деятельность
сульфатредуцирующих бактерий (Overmann, van
Gemerden, 2000; Peduzzi et al., 2003; Bhatnagar et al.,
2020). В таком замкнутом цикле один и тот же
атом серы используется многократно (Overmann,
van Gemerden, 2000). При высоких концентрациях
серы сульфатредуцирующие бактерии также зави-
сят от органических соединений, образуемых ПСБ.

Кроме того, ПСБ обнаруживаются на дне, в
пограничном слое осадков, который обычно со-
ставляет лишь несколько миллиметров и нахо-
дится под слоем оксигенных фототрофов. В таких
условиях обычно формируются циано-бактери-
альные маты. Thiocapsa и Allochromatium – посто-
янные обитатели морских микробных матов, где
они образуют окрашенный слой ниже располо-
жения цианобактерий (van Gemerden, Mas, 1995).
Такие микробные маты характеризуются высоки-
ми плотностями популяций микроорганизмов,



518

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 90  № 5  2021

ХАСИМОВ и др.

между которыми, несмотря на конкуренцию, уста-
навливаются и взаимовыгодные отношения, осно-
ванные, как правило, на совместном использова-
нии серных соединений. Взаимодействие микроор-
ганизмов изучается и в лабораторных смешанных
культурах, например, между разными видами
Chromatium (van Gemerden, Mas, 1995), между
ПСБ и зелеными серобактериями (Pringault et al.,
1999; Masse et al., 2002), между ПСБ и бесцветны-
ми серобактериями (Visscher et al., 1992; van der
Ende et al., 1996; Overmann, van Gemerden, 2000).

Если связь местообитания ПСБ с наличием (и
использованием) восстановленных серных со-
единений очевидна и коррелирует с возможно-
стью выращивания ПСБ в таких условиях, то в
отношении молекулярного водорода нет опреде-
ленных выводов. В водоемах водород образуется
преимущественно за счет ферментации органи-
ческих соединений в придонных слоях и диффун-
дирует к поверхности, таким образом создавая
градиент Н2 (рис. 2). Согласно этой схеме ПCБ

находятся на границе аэробно/анаэробной зоны,
однако концентрация Н2 в этой зоне неизвестна.
Скорее всего, водород здесь не накапливается, а
используется сразу же по мере образования.

Можно обратиться к исследованиям, касаю-
щимся градиента концентрации растворенного
водорода в зависимости от глубины придонного
слоя и типа акцептора, используемого при анаэ-
робном дыхании за счет окисления водорода.
Они распределяются в направлении от дна к по-
верхности следующим образом: 7–10 нМ Н2, ме-
таногенез или СО2 редукция; 1–1.5 нМ Н2, суль-
фатредукция; 0.2 нМ Н2, Fe(III) редукция; менее
0.05 нМ Н2, Mn(IV) или нитрат редукция (Lovely,
Goodwin, 1988). Такое распределение определя-
ется конкуренцией за продукты ферментации
между процессами с разными акцепторами элек-
трона, причем доминирующий процесс контро-
лирует концентрацию Н2, ингибируя использова-
ние следующего термодинамически выгодного
акцептора, пока концентрация доминирующего

Рис. 2. Анаэробный и аэробный бактериальный метаболизм в водных стратифицированных системах. Схема иллю-
стрирует вертикальное распределение различных окислительно-восстановительных реакций, катализируемых Н2-об-
разующими и Н2-потребляющими сообществами. Вертикальная стрелка указывает на уменьшение содержания Н2 от
дна к поверхности (по Vignais, Billoud, 2007).
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окислителя не снизится до лимитирующего уров-
ня (Vandieken et al., 2014). Таким образом, можно
предположить, что ПСБ обитают при концентра-
ции <0.05 нМ. Однако можно исходить и из того,
что ПСБ зависят от продуктов метаболизма суль-
фатредуцирующих бактерий (сульфида) и, следо-
вательно, должны быть локализованы вблизи
них, т.е. при концентрации около 0.2 нМ Н2. Тем
не менее прямые указания на характерные для
ПСБ концентрации Н2 отсутствуют.

Как же ПСБ могут использовать Н2 при усло-
вии его доступности? Известно, что на свету ПСБ
могут ассимилировать СО2 и расти на минераль-
ных средах в присутствии не только серных со-
единений, но и Н2 (Кондратьева, Гоготов, 1981). В
темноте многие виды ПСБ могут расти в аэроб-
ных условиях за счет дыхания, используя серные
соединения. При этом чувствительность к кисло-
роду неодинакова у разных видов, а T. roseopersicina
BBS (T. bogorovii) может расти даже при атмосфер-
ном рО2 в отличие от других штаммов T. roseoper-
sicina, например, 6311, который растет при рО2 1%
(Кондратьева, 1996; Overmann, Pfennig, 1992). Ве-
роятно, в таких условиях ПСБ могли бы исполь-
зовать и Н2, во всяком случае суспензии клеток
ПСБ могут поглощать Н2 в присутствии О2 (Кон-
дратьева, Гоготов, 1981). Что касается роста в тем-
новых анаэробных условиях, он, по-видимому,
невозможен (Кондратьева, 1996). Исследования
темнового метаболизма показали, что суспензии
бактерии T. roseopersicina BBS в анаэробных усло-
виях в темноте способны использовать запасные
полисахариды или глюкозу и восстанавливать S0

до H2S (Красильникова, 1976). Для этих же целей
может использоваться и молекулярный водород
(Красильникова, 1976; Laurinavichene et al., 2007).

Очевидно, что основным типом метаболизма
ПСБ является фототрофия, при которой эксплу-
атируется главное преимущество ПСБ – возмож-
ность использовать энергию света. Однако в при-
роде освещенность непостоянна в течение суток.
Поэтому метаболизм фототрофных бактерий
должен быть адаптирован не только к использо-
ванию солнечной энергии, но также химической
энергии (хемосинтез), и если не для роста, то, во
всяком случае, для поддержания жизнедеятель-
ности при отсутствии света. Известно, что даже
при минимальном содержании кислорода в тем-
ноте Chromatium okenii способна фиксировать
СО2, окисляя сульфид, но в анаэробных условиях
этого не наблюдали (Berg et al., 2019).

Суточные колебания в содержании запасных
продуктов ПСБ обнаружены в природных попу-
ляциях. Ранее было показано, что содержание
гликогена и серы ночью снижается, а днем воз-
растает (Del Don et al., 1994; Mas, van Gemerdem,
1995). Однако в недавних работах обнаружено,

что колебания в содержании гликогена в течение
суток (день/ночь) незначительны, также не отме-
чен синтез полигидроксибутирата (Berg et al.,
2019). Авторы считают, что использование кисло-
рода может иметь место даже в местообитаниях,
считающихся анаэробными, поскольку О2 может
потребляться так быстро, что его концентрация
постоянно ниже пределов обнаружения (Berg et al.,
2019).

В лабораторных экспериментах природные
условия были имитированы при изучении хемо-
статных культур T. roseopersicina М1 в циклическом
режиме (день, аэробно/ночь, анаэробно). При
этом гликоген синтезировался на свету и расходо-
вался в темноте, причем в темноте наблюдали
синтез Бхл (de Wit, van Gemerden, 1990; Mas, van
Gemerden, 1995). В недавних экспериментах с
Thiodictyon syntrophicum Cad16 при моделировании
природных условий также наблюдали темновое
окисление глюкозы с образованием сероводорода
за счет использования серных глобул (Luedin et al.,
2018). Интересно, что в микроаэробных природ-
ных условиях у этого штамма изменения при че-
редовании день/ночь, как выяснилось, затраги-
вают лишь 1% белков в протеоме, причем днем
отмечена положительная регуляция аэробного
дыхания, а ночью – стресс-реактивных механиз-
мов (Luedin et al., 2019).

Предполагалось, что темновое восстановление
серы не представляет собой неспецифическую
побочную реакцию, но является необходимым про-
цессом диссимиляторного метаболизма и служит
для поддержания жизнедеятельности в темноте
(Pfennig, Biebl, 1981). В то же время эти процессы
не могут обеспечить конкурентоспособный рост
ПСБ в отсутствие света (Madigan, Jung, 2009).
Следует отметить, что в работах, описывающих
образование сульфида в темноте, делается акцент
на разложение гликогена, а про возможность ис-
пользования Н2 для этих целей есть лишь единич-
ные упоминания. Можно предположить, что по
исчерпании гликогена ПСБ могут использовать
для той же цели экзогенные органические веще-
ства или водород. При этом они будут испыты-
вать конкуренцию с другими микроорганизмами
за донор электрона, но, вероятно, иметь преиму-
щество в виде эндогенных запасов акцептора
электрона (серы).

Таким образом, можно с определенностью гово-
рить о связи физиологии и экологии ПСБ с метабо-
лизмом серных соединений. Однако в отношении
метаболизма водорода такой определенности нет,
хотя возможность выделять и поглощать водород
существует и подкреплена наличием нескольких
ферментов, участвующих в этих процессах (см.
далее).



520

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 90  № 5  2021

ХАСИМОВ и др.

МЕТАБОЛИЗМ ВОДОРОДА
И ГИДРОГЕНАЗЫ ПСБ

Фототрофные пурпурные бактерии способны
к росту в разнообразных условиях: на свету авто-
трофно, миксотрофно или гетеротрофно, в тем-
ноте гетеротрофно или автотрофно. В некоторых
условиях рост может происходить с выделением
или использованием водорода, т.е. Н2 может яв-
ляться акцептором электронов, донором элек-
тронов и источником энергии (Цыганков, Хус-
нутдинова, 2014). В качестве побочной реакции
выделение водорода на свету катализируют нитро-
геназы (НГ), однако для их дерепрессии необходи-
мы специальные условия, как правило, азотное
лимитирование или использование молекулярного
азота.

Основные ферменты, катализирующие окис-
ление и выделение Н2 – это металлоферменты
гидрогеназы (ГД). Гены, кодирующие ГД, иден-
тифицированы в 51 типах бактерий и архей. Гид-
рогеназные гены присутствуют в разных пропор-
циях в почвенных, водных и ассоциированных с
хозяином метагеномах, что свидетельствует об их
широком распространении. Предполагается, что
содержание кислорода является главным факто-
ром, влияющим на распределение этих генов в
разных экосистемах (Greening et al., 2016). За счет
значительной диверсификации ГД стало возмож-
ным использование реакций выделения/погло-
щения Н2 для поддержания роста и выживания
микроорганизмов в широком диапазоне условий.

Гидрогеназы подразделяют на 8 основных
групп, включающих [NiFe]-гидрогеназы, [FeFe]-
гидрогеназы, а также [Fe]-гидрогеназы (Vignais,
Billoud, 2007; Calusinska et al., 2010). В обзоре Цы-
ганкова и Хуснутдиновой рассматривается
9 групп ГД (Цыганков, Хуснутдинова, 2014). Вы-
сказана точка зрения, что эта классификация не-
достаточно отражает разнообразие функций экс-
периментально изученных ГД (Greening et al.,
2016). Поэтому были предложены уточнения
классификации с учетом филогении аминокис-
лотных последовательностей, металл-связываю-
щих мотивов, прогнозируемой организации генов
и биохимических характеристик (Greening et al.,
2016). Согласно уточненной классификации вы-
деляют четыре группы (22 подгруппы) [NiFe]-
гидрогеназ, три группы (6 подгрупп) [FeFe]-гид-
рогеназ и небольшую группу [Fe]-гидрогеназ. У
пурпурных бактерий обнаружены [NiFe]-гидро-
геназы, относящиеся к группам 1, 2b, 3b, 3d и 4
(Цыганков, Хуснутдинова, 2014), по классифика-
ции, предложенной ранее (Vignais, Billoud, 2007).
К настоящему времени в связи с появлением
вновь описанных геномов и по современной
классификации (Greening et al., 2016) у пурпурных
бактерий обнаружены ГД группы 1 (1c, 1e, 1d),
подгруппы 2b, подгруппы 3b и 3d, группы 4 (под-

группы 4a, 4b, 4c, 4d, 4e), а также [FeFe]-гидроге-
назы группы A. ПСБ способны синтезировать ГД
группы 1 (1c, 1e, 1d), подгруппы 2b, подгрупп 3b и
3d, а также подгруппы 4e (Greening et al., 2016).
Кроме того, ген, кодирующий [Fe-Fe]-гидрогена-
зу группы A, обнаружен у Thiorhodococcus drewsii,
однако данных о его экспрессии нет.

Гидрогеназы группы 1
Подгруппа 1с объединяет ГД, участвующие в

фумаратном дыхании, причем с возможностью
обратной реакции. Гены таких гидрогеназ обна-
ружены у Lamprocystis purpurea, Thyocystis violascens
и Thiorhodovibrio sp. 970 (Greening et al., 2016). Эти
гидрогеназы не выделены, и их роль в фумарат-
ном дыхании указанных бактерий не описана.

Подгруппа 1d включает мембранно-связанные
водородпоглощающие гидрогеназы, донирую-
щие электроны в пул убихинонов через цитохром.
Наиболее хорошо биохимически и молекулярно-
биологически изучена гидрогеназа HupSL из пур-
пурной несерной бактерии Rhodobacter capsulatus
(Serebryakova et al., 1984). Гены ГД такого типа об-
наружены у T. roseopersicina BBS (T. bogorovii),
T. roseopersicina 6311, T. marina, Thioflavicoccus mo-
bilis, Thyocystis violascens, Thiorhodococcus drewsii,
L. purpurea и Thiorhodovibrio sp. 970 (Greening et al.,
2016). Туда же относятся гидрогеназы Ralstonia
eutropha (Fritsch et al., 2011), Escherichia coli (Volbe-
da et al., 2013), Aquifex aeolicus (Brugna-Guiral et al.,
2003). Синтез этих гидрогеназ, как правило, регу-
лируется в зависимости от концентрации Н2 по-
средством сенсорных гидрогеназ. Однако у T. rose-
opersicina BBS сенсорная ГД не функционирует, и
синтез гидрогеназы HupSL регулируется тиосуль-
фатом (Nagy et al., 2016). Этот тип ГД напрямую
участвует в донировании электронов при фотоав-
тотрофном росте с использованием водорода. Кро-
ме того, у пурпурных несерных бактерий именно
этот тип гидрогеназ поддерживает хемолитоавто-
трофный рост бактерий при низкой концентрации
кислорода. Их функцию также связывают с уча-
стием в поглощении (рециклизации) водорода,
выделяемого нитрогеназой на свету, поэтому с
целью увеличения выхода водорода создаются
мутанты, лишенные этой ГД. В ряде случаев авто-
рам удалось продемонстрировать преимущество
таких мутантов при получении водорода. Однако
показано, что это преимущество проявлялось
лишь при росте в микроаэробных условиях и ис-
пользовании органических доноров электронов с
низкой степенью восстановленности (условным
зарядом) углерода, например, малата и сукцината
(Laurinavichene et al., 2017).

Подгруппа 1e в новой классификации объеди-
няет ГД isp типа. Это гидрогеназы, у которых
между генами, кодирующими малую и большую
субъединицу, расположены гены isp1 и isp2. Наи-
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более хорошо изучены ферменты этого типа у
T. roseopersicina BBS (Gogotov et al., 1978) и A. vino-
sum (van Heerikhuizen et al., 1981). Это мембранно-
ассоциированные ГД, активный центр которых
расположен в периплазме, а закрепление на мем-
бране, по-видимому, происходит за счет транс-
мембранного белка Isp1 (Tengolics et al., 2014). Со-
гласно классификатору ГД, функции гидрогеназ
Isp фундаментально связаны с серным метабо-
лизмом и заключаются в серном дыхании с ис-
пользованием водорода как донора электронов и
серы в качестве терминального акцептора (Søn-
dergaard et al., 2016).

Сенсорные гидрогеназы (группа 2b)

Это цитоплазматические ферменты, функция
которых заключается в регуляции синтеза других
ГД в ответ на появление Н2. При этом регуляция
осуществляется с использованием каскадного ги-
стидин-киназного механизма (Greening et al.,
2016). Такие ГД обнаружены и у несерных, и у
серных пурпурных бактерий (Цыганков, Хуснут-
динова, 2014). Несмотря на то, что у пурпурной
серной бактерии T. roseopersicina BBS обнаружены
гены такой гидрогеназы (Kovacs et al., 2002), уча-
стие ее в регуляции синтеза других ГД не доказа-
но (Kovacs et al., 2005b). Аналогичная ГД обнару-
жена у R. eutropha (Lenz, Friedrich, 1998). ГД тако-
го типа свойственна низкая активность в
сочетании со стабильностью в присутствии кис-
лорода, что может быть обусловлено особенно-
стями газового канала (Fritsch et al., 2013). Среди
ПСБ гены таких ГД встречаются у других штам-
мов T. roseopersicina, T. marina, L. purpurea, Thior-
hodococcus drewsii (Greening et al., 2016).

Обратимые гидрогеназы, взаимодействующие
с НАДФ или НАД (группа 3b и 3d)

ГД группы 3 – это ферменты, имеющие диа-
форазную часть. Предполагается, что их роль со-
стоит в поддержании редокс статуса клетки (Appel,
Schulz, 1998). В условиях избытка внутриклеточ-
ного восстановителя (НАДФН или НАДН) ГД
групп 3b и 3d выделяют водород. При недостатке
восстановителя и наличии водорода эти ГД вос-
станавливают НАД (3b) или НАДФ (3d). При
этом у T. roseopersicina BBS процесс поглощения
водорода может быть светозависим (Rakhely et al.,
2007).

ГД типа 3b (НАДФ-зависимые) обнаружены у
A. vinosum и Thiorhodospira sibirica (Greening et al.,
2016). Для экстремальных термофильных архей
Pyrococcus furiosus отмечено, что Hyh-1 ГД 3b типа
способна к восстановлению серы в присутствии
Н2 (Ma et al., 1993). Однако ГД 3b типа у пурпур-
ных серных бактерий биохимически не охаракте-

ризованы, и их роль в метаболизме еще предстоит
выяснить.

ГД типа 3d (НАД-зависимые) обнаружены, на-
ряду с A. vinosum, у T. roseopersicina BBS (Kovacs
et al., 2005a), T. roseopersicina 6311, T. marina, Thio-
rhodovibrio sp. 970, Thioflavicoccus mobilis, L. pur-
purea, Thyocystis violascens, Thiorhodococcus drewsii,
Thiohalocapsa sp. PB-PSB1 (Greening et al., 2016).
Следует отметить, что гидрогеназный модуль
(HoxYH) этой ГД выделен в чистом виде (Long et al.,
2007), и показано, что она содержит лишь один
FeS кластер в малой субъединице. Авторам не
удалось получить полный комплекс, обладающий
диафоразной частью.

Мембрансвязанные гидрогеназы, 
выделяющие водород (группа 4e)

Группа 4e объединяет так называемые Ech ГД.
Это ферменты, выделяющие водород, взаимодей-
ствуя с восстановленным ферредоксином. Наибо-
лее хорошо изучена роль Ech ГД у метаногенной
архебактерии Methanosarcina barkeri Fusaro (Meuer,
Kuettner, 2002). У этой бактерии показано, что в
зависимости от субстратов эта мембранно-свя-
занная ГД участвует или в поглощении водорода,
или в его выделении. Гены этой ГД обнаружены у
таких ПСБ, как Thioflavicoccus mobilis, Thiocystis vi-
olascens и A. vinosum. Однако роль этого фермента
в метаболизме ПСБ неясна, сам фермент не выде-
лен и не охарактеризован.

Таким образом, метаболизм водорода у ПСБ
наиболее подробно изучен у T. roseopersicina BBS и
A. vinosum. У T. roseopersicina BBS к настоящему
времени обнаружено 4 экспрессируемых гидроге-
назы: HupSL, Hox1, Hox 2 и HydSL (Rakhely et al.,
2004; Palagy-Meszaros et al., 2009; Maroti et al.,
2010). Структурные гены hydSL у T. roseopersiсina
не кластеризованы с аксессорными генами (Ko-
vacs et al., 2002), что не свойственно для генов ГД,
но показано, что в ее сборке участвуют гены груп-
пы hyp, а также специфичная эндопептидаза hynD
(Maroti et al., 2003). Гены большой и малой субъ-
единиц разъединены генами isp1/isp2, предполо-
жительно связанными с серным метаболизмом. В
последнее время ГД такого типа называют также
isp-гидрогеназами (Greening et al., 2016), они об-
наружены в геномах ряда микроорганизмов (Søn-
dergaard et al., 2016).

У A. vinosum в геноме обнаружено 5 гидрогеназ:
мембранно-связанные HydSL, HupSLC и, пред-
положительно, ферредоксин-зависимая ГД; ци-
топлазматическая НАД-зависимая HoxEFUYH;
возможно, мембранно-ассоциированная НАДФ-
зависимая гидрогеназа, близкая к ГД, участвую-
щим в восстановлении серы. Три последних ГД
не изучены и их роль в метаболизме ПСБ неиз-
вестна.



522

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 90  № 5  2021

ХАСИМОВ и др.

Такое разнообразие ГД способно обеспечи-
вать процессы, связанные с выделением или по-
глощением водорода, как в аэробных, так и анаэ-
робных условиях, в т.ч. связанные с окислени-
ем/восстановлением серы. Это аноксигенный
фотосинтез, дыхание, брожение, фиксация СО2,
сенсорные механизмы.

МЕТАБОЛИЗМ СЕРЫ У ПСБ
Для конструктивного метаболизма в качестве

источника серы большинство ПНСБ и отдельные
представители ПСБ используют сульфаты в про-
цессе ассимиляторной сульфатредукции. Однако
значительное число ПСБ не используют сульфат,
некоторые не используют тиосульфат или серу,
но все используют сульфид (Кондратьева, 1996;
Frigaard, Dahl, 2009; Dahl, 2015). Метаболизм серы у
ПСБ характеризуется разнообразием биохимиче-
ских путей, при этом в исследованиях основное
внимание уделяется окислительным процессам,
которые имеют место при фотосинтезе или аэроб-
ном дыхании, а восстановительные (анаэробные)
процессы освещены мало. У ПСБ окисление сер-
ных соединений начинается с образования серных
глобул, которые у семейства Chromatiaceae располо-

жены внутриклеточно, в периплазме, а у предста-
вителей Ectothiorhodospiraceae – внеклеточно (Pat-
taragulwanit et al., 1998; Frigaard, Dahl, 2009). Изве-
стен также один вид Thiorhodospira sibirica, у
которого сера откладывается и внеклеточно, и
внутриклеточно (Bryantseva et al., 1999).

Наиболее подробно изучен серный метабо-
лизм у A. vinosum с использованием не только
биохимического и структурного анализа фермен-
тов, но и системного подхода, включая сравни-
тельный геномный анализ, профили транскрип-
томики, протеомики, метаболомики (Weissgerber
et al., 2013, 2014а, 2014b; Dahl, 2015). Имеющаяся
информация о возможных путях метаболизма се-
ры у ПСБ обобщена в обзорах К. Даль (Dahl, 2015,
2017) и представлена на рис. 3.

Окисление тиосульфата 
Окисление тиосульфата у ПСБ возможно дву-

мя путями: с образованием тетратионата (S4 )
или его диспропорционированием с образованием
сульфата  и молекулярной серы с участием
Sox-пути, причем у A. vinosum есть ферменты обоих
путей. В тетратионатном пути используется пери-

( )2–
2 3S O

2
6O −

( )2
4SO −

Рис. 3. Модель путей окисления серных соединений у A. vinosum и связь серного метаболизма с HydSL гидрогеназой
(по Dahl, 2017).
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плазматическая цитохром с-тиосульфатоксидо-
редуктаза TsdA, которая связана с фотосинтети-
ческой или дыхательной ЭТЦ через фьюжн белок
TsdBA или высокопотенциальный железо-сер-
ный белок HiPIP (Dahl, 2017). Несмотря на види-
мое отсутствие серных глобул в некоторых усло-
виях роста, их образование является обязатель-
ной стадией окисления тиосульфата у A. vinosum и
других ПСБ. У них сульфановая сера с участием
SoxY переносится на запасную серу с нулевой ва-
лентностью (Welte et al., 2009). В отличие от этого,
окисление тиосульфата у некоторых факульта-
тивно хемо- или фотолитотрофных бактерий
происходит через Sox-путь, но без образования
запасной серы, при этом оба атома серы в тио-
сульфате окисляются до сульфата (Frigaard, Dahl,
2009).

Окисление сульфида (HS–)

Предполагается наличие двух путей окисления
сульфида: через сульфид:хинон оксидоредуктазы
SqrD и SqrF с восстановлением пула убихино-
нов/менахинонов или через флавоцитохром
с-сульфиддегидрогеназу FccAB (Reinartz et al.,
1998; Gregersen et al., 2011; Weissgerber et al., 2011).
У представителей Chromatiaceae как правило
функционируют оба пути, тогда как у Ectothiorho-
dospiraceae обнаружен только второй путь (Dahl,
2017). Считается, что он приспособлен для окис-
ления сульфида при низких концентрациях, т.к.
обладает высокой аффинностью (Brune, 1995). В
обоих случаях продуктами окисления сульфида
являются полисульфиды, но механизм образова-
ния из них серных глобул пока не ясен.

Окисление серы (экстраклеточной
и внутриклеточной)

Элементарная сера (S0) состоит из колец S8
(S7) и цепочек полимерной серы и практически
нерастворима в воде. У ПСБ сера сначала посту-
пает в клетку с формированием внутриклеточных
серных глобул и лишь затем окисляется до суль-
фата. Серные глобулы представляют собой длин-
ные цепочки серы, которые могут заканчиваться
органическими остатками (Prange et al., 2002). У
A. vinosum глобулы имеют белковую оболочку, со-
стоящую из 4 гидрофобных белков, SgpABCD
(Brune, 1995). Относительное количество мРНК
соответствующих генов возрастает в присутствии
сульфида или тиосульфата в среде (Weissgerber et al.,
2013). Эти гены обнаруживаются у представите-
лей семейства Chromatiaceae, но не Ectothiorhodo-
spiraceae. В качестве транспортеров в цитоплазму
экстраклеточной или периплазматической серы
предположительно выступают низкомолекуляр-
ные персульфиды, например, персульфид глута-
тионамида. У A. vinosum существует обширная

сеть переноса серы на основе Cys-SSH с последо-
вательной передачей атомов серы на активный
центр сульфитредуктазы через каскад промежу-
точных персульфидов белков с участием родана-
зы (RhdA) и белков TusA, DSrE2A, DsrE, DsrC
(Dahl, 2015, 2017). Как полагают, цитоплазмати-
ческие ферменты всегда имеют дело с серой, свя-
занной с белками, а не со свободными серными
соединениями. Таким образом, предотвращается
возможное токсическое действие сульфида, а с дру-
гой стороны, такие белки могут служить серным де-
по в цитоплазме, способствуя быстрой адаптации
клеток к меняющимся условиям (Dahl, 2015; Ta-
nabe et al., 2019).

Обычно запасная сера рассматривается как до-
нор электронов для фотосинтеза или дыхания.
Ранее считалось, что серные глобулы могут слу-
жить также резервным электронным акцептором
для осуществления рудиментарного серного дыха-
ния. В анаэробных условиях в темноте ПСБ могут
восстанавливать серу до сульфида (van Gemerden,
1968; Truper, 1984). Этот процесс может быть связан-
ным с окислением гликогена до полигидроксибути-
рата и диссипированием избытка восстановитель-
ных эквивалентов (van Gemerden, 1968). Однако в
последнее время эти процессы изучались мало.

Для окисления внутриклеточной серы предпо-
ложительно используются два пути: Dsr-путь,
использующий обратимую диссимиляторную
сульфитредуктазу rDsrAB, и новый путь с ис-
пользованием ферментов, аналогичных гетеро-
дисульфидредуктазе (Hdr), обнаруженный у не-
которых фототрофных представителей Ectothio-
rhodospiraceae (Venceslau et al., 2014; Dahl, 2017). У
фототрофов rDsrAB отвечает за образование
сульфита при окислении в цитоплазме персуль-
фидной серы белка DsrС (Stockdreher et al., 2014;
Venceslau et al., 2014; Tanabe et al., 2019). Недавно
установлено, что железо-серный флавопротеин
DsrL является переносчиком электронов от
НАДН к DsrAB (Loffler et al., 2020). У T. roseoper-
sicina и C. vinosum, как и у других ПСБ, есть гены
диссимиляторной сульфитредуктазы dsrE-C,
dsrM и dsrK, причем соответствующие белки dsrM
и dsrK обнаруживают значительную гомологию с
белками, участвующими в водородном метабо-
лизме – isp1и isp2 (Dahl et al., 1999).

Окисление сульфита  до сульфата 
Для окисления сульфита, находящегося в пе-

риплазме, могут использоваться два типа систем:
Sor и Sox, из которых у ПСБ есть только вторая,
хотя и в измененном виде. Она не включает
SoxCD белков, но использует периплазматиче-
ский субстрат-связывающий белок SoxYZ (Dahl
et al., 2013). Использование сульфита, находяще-
гося в цитоплазме, может протекать непрямым (sat,
aprBA) или прямым путем (soe). Непрямой путь

2–
3SO 2–

4SO
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осуществляется через аденозин-5' фосфосульфат
(АФС), с участием АФС редуктазы (AprBA) и АТФ
сульфурилазы (Sat) (Dahl, 1996; Frigaard, Dahl,
2009). Предполагается, что электроны, освобож-
дающиеся при образовании АФС из сульфита и
АМФ, передаются на белок AprM, являющийся
мембранным якорем (Meyer, Kuever, 2007). АФС
редуктазный путь полностью отсутствует у Ecto-
thiorhodospiraceae, обнаружен не у всех представи-
телей Chromatiaceae, и, хотя есть у A. vinosum, но
не является обязательным (Dahl, 2017). У этого
организма основным сульфитокисляющим фер-
ментом является мембранно-связанный железо-
серный молибдопротеин SoeABC (прямой путь).

Ассимиляция сульфата 
Многие фототрофные бактерии способны ас-

симилировать и восстанавливать сульфат в отсут-
ствие восстановленных соединений серы. В то же
время некоторые виды, живущие в местообита-
ниях, богатых сероводородом, полностью утрати-
ли способность к сульфатредукции. Характерно,
что пурпурные бактерии, не способные к фотоор-
ганотрофному росту, не способны и к ассимиля-
ции сульфата (Imhoff, 2005; Sander, Dahl, 2009). В
частности, у T. roseopersicina BBS не обнаружено
способности к ассимиляционной сульфат редук-
ции, хотя пути окисления серных соединений
близки к A. vinosum.

Ассимиляция сульфата и диссимиляторное
окисление серы представляют собой отдельные
пути, включающие специализированные фер-
менты. У A. vinosum поглощение сульфата осу-
ществляется при участии периплазматической
субстрат-связывающей транспортной системы
(CysATWP), внутри клетки сульфат активируется
АТФ-сульфурилазой (Frigaard, Dahl, 2009; Sander,
Dahl, 2009). У A. vinosum отсутствует ген АФС ки-
назы и присутствует ген АФС редуктазы, т.е. ас-
симиляция сульфата протекает без промежуточного
образования ФАФС, как и у высших растений. Под
действием АФС редуктазы происходит восстано-
вительное расщепление АФС с образованием
сульфита и АМФ, и далее сульфит восстанавлива-
ется до сульфида под действием ферредоксин-за-
висимой сульфитредуктазы (Dhillon et al., 2005;
Frigaard, Dahl, 2009). Присутствие cysB означает,
что гены ассимиляторной сульфатредукции экс-
прессируются только в отсутствие восстановлен-
ных серных соединений (Neuman et al., 2000).

СВЯЗЬ МЕТАБОЛИЗМА ВОДОРОДА
И СЕРЫ У ПСБ

Физиологические процессы
Почти полвека тому назад проводились де-

тальные физиологические исследования водо-
родного и серного метаболизма у ПСБ в связи с

2–
4SO

изучением типа питания (см. работы Кондратье-
вой, Гоготова, Ивановского, Pfennig, Truper, van
Gemerden). Исследования проводились главным
образом на серных бактериях, относящихся к ро-
дам Allochromatium и Thiocapsa.

Известно, что ПСБ используют серные соеди-
нения в качестве доноров электрона для роста на
свету за счет фотосинтеза и в микроаэробных
условиях в темноте за счет дыхания (см. раздел 2).
В ряде случаев в качестве доноров электрона на-
ряду с серными соединениями (или вместо них)
может использоваться молекулярный водород
(Кондратьева, Гоготов, 1981; Imhoff, 2005). Это
означает, что серные соединения и Н2 могут рас-
сматриваться как альтернативные доноры элек-
тронов для одних и тех же восстановительных
процессов. Некоторые примеры конкуренции
между ними будут рассмотрены ниже.

Внутриклеточная сера, образующаяся при ис-
пользовании серных соединений, может служить
также и акцептором электронов. Этот независи-
мый от света процесс идет с образованием суль-
фида, а в качестве основных доноров электрона
используются запасные полисахариды или экзо-
генные органические вещества, а также молеку-
лярный водород. Последнее было показано на
примере суспензий клеток T. roseopersicina BBS
(Красильникова,1976; Кондратьева, 1996; Lauri-
navichene et al., 2007). Предполагается, что эти
процессы могут иметь энергетическое значение,
но их роль в метаболизме ПСБ не доказана.

Помимо поглощения водорода возможно так-
же выделение Н2 с использованием серных соеди-
нений (тиосульфат, сера), причем реакция проте-
кает исключительно на свету. Ранее считалось,
что этот процесс имеет место только в азотфикси-
рующих условиях и требует участия нитрогеназы
(Кондратьева, Гоготов, 1981). Позднее было уста-
новлено, что при репрессии нитрогеназы выделе-
ние водорода может катализировать одна или даже
две ГД (см. ниже, а также раздел 3). Полученные
данные указывают на связь между водородным и
серным метаболизмом с одной стороны и фото-
синтезом с другой.

Связь отдельных ГД с метаболизмом серы

В последнее время водородный и серный мета-
болизм были изучены на генетическом уровне с
уточнением возможных ферментативных путей.
Следует отметить, что ферменты метаболизма во-
дорода изучали главным образом у T. roseopersicina
BBS, а ферменты метаболизма серы у A. vinosum,
т.е. у бактерий близких во многих отношениях.
Обнаружение четырех функционирующих NiFe
гидрогеназ у T. roseopersicina (см. раздел 3) поста-
вило вопрос, какая именно ГД принимает участие
в том или ином ранее описанном процессе, в
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частности, в связи с метаболизмом серы. Получе-
ние мутантов, лишенных той или иной ГД или же
содержащих единственную ГД, позволило выска-
зать гипотезы о функциях каждой ГД и провести
экспериментальные исследования (Rakhely et al.,
2004, 2007; Laurinavichene et al., 2007). Дальней-
ший прогресс в этой области связан с выяснени-
ем структуры ГД оперонов, особенностей струк-
турных и электрон-транспортных субъединиц
ГД. Как уже упоминалось выше, в гидрогеназном
опероне HynSL гены большой и малой субъеди-
ниц разъединены генами isp1 и isp2, причем по-
следний имел сходство с гетеродисульфидредук-
тазой D метаногенов и с DsrK субъединицей ком-
плекса, участвующего в окислении серы у ПСБ,
что являлось косвенным указанием на связь этой
ГД с серным метаболизмом (Rákhely et al., 1998;
Dahl et al., 1999; Palágyi-Mészáros et al., 2009; Ten-
golics et al., 2014).

Текущие результаты пока не дают четкой кар-
тины взаимосвязи водородного метаболизма с
серным, но освещают ее отдельные звенья с уча-
стием той или другой ГД.

Hup ГД. Основная функция мембранно-свя-
занной поглощающей Hup ГД связана с передачей
электронов от водорода в пул убихинонов/менахи-
нонов с дальнейшим их использованием при
анаэробном фотосинтезе или дыхании (Vignais,
Billoud, 2007). Очевидно, Hup ГД непосредствен-
но не участвует в восстановлении или окислении
серных соединений. Однако на основании того,
что эта гидрогеназа, как и у пурпурной несерной
бактерии R. capsulatus (Vignais, 2001), содержит
цитохром с (HupC), связывающий поглощение во-
дорода с восстановлением убихинонов, а также кос-
венных данных, полученных на мутанте GB1131, со-
держащем только HupSL ГД (Laurinavichene et al.,
2007), можно полагать, что серные соединения
могут быть конкурентным к Н2 донором электро-
нов при фотосинтезе и в темновых аэробных
условиях.

Интересно, что Н2 не является регулятором
синтеза этого фермента у T. roseopersicina, в отли-
чие от аналогичных Н2-поглощающих ГД, вслед-
ствие отсутствия экспрессии сенсора ГД HupTUV.
Вместо этого синтез регулируется концентрацией
тиосульфата, т.е. серного соединения и конку-
рентного донора электронов (Nagy et al., 2016). В
настоящее время предполагается тройной меха-
низм контроля HupSL ГД у T. roseopersicina, в ко-
торой тиосульфат является первичным регулято-
ром: при высокой концентрации тиосульфата
синтез фермента репрессирован (независимо от
присутствия/отсутствия регулятора hupО или
другой ГД). При низкой концентрации тиосуль-
фата экспрессия HupSL ГД повышена, однако
при удалении Hox1 ГД активность и экспрессия
HupSL понижаются, а при дополнительном уда-

лении hupO – повышаются. При этом Н2 стано-
вится дополнительным модулятором экспрессии
hup в hox1 мутанте. Таким образом, в настоящее
время HupO рассматривается как звено, связыва-
ющее метаболизм тиосульфата с сетью ГД у T. ro-
seopersicina (Nagy et al., 2016).

Hox ГД (1). Цитоплазматическая Hox1 гидро-
геназа при репрессии НГ может участвовать в вы-
делении Н2 на свету, в поглощении Н2 на свету, а
также в темновом выделении водорода (Rakhely
et al., 2004, 2007; Laurinavichene et al., 2007). Пока-
зано, что количество HydB увеличивается в 4.5
раза при росте A. vinosum на сульфиде (Weissberger
et al., 2014a). На свету для выделения водорода мо-
гут использоваться серные соединения, дониру-
ющие электроны в фотосинтетическую электрон-
транспортную цепь (сульфид, тиосульфат, S0).
Так как окисление серных соединений является
светозависимым процессом, то и выделение Н2 из
серных соединений также зависит от света. В
этом случае видна прямая связь серного и водо-
родного путей. В темноте субстратами для выде-
ления Н2 являются органические соединения
(эндогенные или экзогенные углеводы). Они же
могут служить восстановителями для серных со-
единений с образованием сульфида, следователь-
но, здесь возможна конкуренция между двумя пу-
тями использования субстрата – “водородным” и
“сульфидным”. При репрессии НГ выделение Н2

на свету у мутанта GB1121 (Hox+) T. roseopersicina,
не имеющих Hup и Hyn ГД, сохраняется на уров-
не дикого типа и обеспечивается исключительно
Hox гидрогеназой (Rakhely et al., 2007). При нали-
чии НГ у того же мутанта выделение Н2 находится
на уровне дикого типа, но существенно ниже, чем
у мутанта М539 (с нарушением синтеза всех ГД).
Из этого следует, что рециклизация Н2 может
обеспечиваться и Hox1 гидрогеназой (Rakhely
et al., 2007). Предполагается, что эта ГД может
также использовать Н2 как дополнительный до-
нор электронов для фиксации СО2 на свету, но в
присутствии серных соединений, что означает
косвенную связь между серным метаболизмом и
Hox1 гидрогеназой (Laurinavichene et al., 2007).

У T. roseopersicina BBS обнаружена еще одна
гидрогеназа Hox типа (Maroti et al., 2010). Если
Hox1 гидрогеназа проявляет активность при из-
бытке тиосульфата, то Hox2 наиболее активна
при малом содержании тиосульфата и при добав-
лении глюкозы. В этих условиях клетки выделяли
водород. В условиях азотфиксации Hox2 ГД была
способна к рециклизации выделяющегося за счет
НГ водорода. Таким образом, обе Hox ГД являют-
ся обратимыми, причем только Hox1 гидрогеназа
связана с серным метаболизмом.
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Hyd ГД (isp тип). Как уже отмечалось выше, эта
гидрогеназа считается связанной с серным мета-
болизмом.

У T. roseopersicina экспрессия HydSL гидроге-
назы в анаэробных условиях активируется регу-
лятором FnrT (Kovacs et al., 2005c; Vignais, 2009).
Такие регуляторы Fnr-типа необходимы для пе-
рехода от аэробного к анаэробному метаболизму.
Кроме того, показано, что тиосульфат не влияет
на уровень экспрессии этого фермента у T. roseop-
ersicina (Tengolics et al., 2014). При изучении культу-
ры ПСБ Thiodiction syntrophicum Cad 16T, растущей в
циклически меняющихся условиях анаэробно
(свет)/микроаэробно (темнота), идентифициро-
ваны 50 белков, синтез которых заметно изменя-
ется при смене условий, однако ГД в их числе не
обнаружена (Luedin et al., 2019).

У A. vinosum было проведено детальное изуче-
ние экспрессии генов, белков и метаболитов при
фотоавтотрофном росте (с использованием раз-
ных источников серы) и фотогетеротрофном ро-
сте с использованием малата (Weissgerber et al.,
2013, 2014a, 2014b). При росте на сульфиде было
обнаружено значительное увеличение уровня
мРНК для оперона hyd (Alvin_2036–Alvin_2040),
кодирующего HydSL гидрогеназу (Weissgerber et al.,
2013). Далее было показано, что количество бел-
ков Isp1 и Isp2 также увеличивается в 2–3 раза при
росте на сульфиде, тиосульфате, сере (Weissgerber
et al., 2014a). У мутанта Alvin_2036–Alvin_2040 с
канамициновой вставкой не обнаружилось се-
рьезных изменений роста или ассимиляции суль-
фата. Однако при его выращивании при повы-
шенной концентрации сульфида (8 мМ) скорость
запасания внутриклеточной серы понизилась по-
чти в 2 раза по сравнению с родительским штам-
мом. При этом общее содержание серы не измени-
лось. Не изменились также скорости окисления
тиосульфата, серы и сульфита. Авторы считают,
что это указывает на роль ГД в запасании серы
(Weissgerber et al., 2014a). Возможная связь ГД с
серным метаболизмом представлена на рис. 3.
Гидрогеназный Isp1–Isp2 комплекс может пере-
носить электроны от Н2, окисляемого в периплаз-
ме, через мембранно-связанный b-цитохром
(DsrM-подобный Isp1) и мембран-ассоциирован-
ный цитоплазматически ориентированный
DsrK-подобный белок (Isp2) на цитоплазматиче-
ский гетеродисульфид. При этом DsrC-дисуль-
фид (рис. 3) может быть донором серы для ком-
плекса HydSL гидрогеназы и Isp1–Isp2 белков.
При этом следует учитывать, что, несмотря на од-
нонаправленный характер реакций, указанных на
этом рисунке, ряд реакций могут быть обратимы-
ми, в частности, реакции, катализируемые HydSL
гидрогеназой.

Ранее было показано, что HydSL гидрогеназа
T. roseopersicina участвует в независимом от света

восстановлении запасной серы в атмосфере водо-
рода (Laurinavichene et al., 2007). Физиологическая
роль этой реакции неясна, однако есть свидетель-
ства, что она требует присутствия электрон-транс-
портных субъединиц Isp1 и Isp2 (Palágyi-Mészáros
et al., 2009). Позднее с использованием мутанта
GB2131 (Hyd+), содержащего только эту ГД, было
продемонстрировано ее участие в светозависи-
мом образовании Н2 из тиосульфата и серы, т.е. в
реакции, характерной для Hox ГД (Tengolicks
et al., 2014). Причем серные соединения могут ис-
пользоваться не только для выделения Н2, но и
для образования сульфида. Поскольку количе-
ства образованного Н2 и сульфида находятся в об-
ратной зависимости, эти процессы рассматрива-
ются как конкурентные (Tengolicks et al., 2014). В
соответствии со стандартным редокс-потенциа-
лом восстановление серы (т.е. образование суль-
фида) предпочтительнее, чем образование Н2, хо-
тя потенциал сильно зависит от фактической
концентрации (Tengolicks et al., 2014). Другое объ-
яснение этой обратной взаимосвязи у мутанта
GB2131(Hyd+) заключается в возможности погло-
щения Н2, выделяемого Hox гидрогеназой, с вос-
становлением S0 и образованием сульфида, т.е.
рециклизации Н2 (Rákhely et al., 2007; Weissberger
et al., 2014a).

Несмотря на многочисленные доказательства
участия HydSL гидрогеназы в реакциях окисле-
ния/восстановления серных соединений, пока не
очевидно, какие преимущества бактериям дает
наличие этой гидрогеназы (причем синтезируе-
мой конститутивно). Следует отметить, что по
нашим оценкам доля этой гидрогеназы среди
других белков может составлять до 0.05%, что мо-
жет подтверждать ее принадлежность к белкам
энергетического метаболизма. Однако мутант,
лишенный HydSL гидрогеназы, в лабораторных
условиях на стандартной среде растет не хуже ди-
кого штамма. Можно предположить, что этот
фермент важен в природных условиях при непо-
стоянстве концентраций субстратов/доноров
электрона и изменяющейся освещенности. До
сих пор такие условия не были промоделированы
в лабораторных экспериментах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, гидрогеназы ПСБ, хотя и по-

разному, но функционально связаны с серным
метаболизмом. Причем можно видеть и прямую
связь (выделение/поглощение Н2 с использова-
нием серных соединений), и конкурентные взаи-
моотношения (образование или Н2, или сульфида
при использовании сахаров; окисление или сер-
ных соединений, или Н2 при аэробном дыхании).
Учитывая, что роль некоторых ГД у ПСБ до сих
пор неясна, нельзя исключить, что связь метабо-
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лизма серы и Н2 окажется еще более тесной, чем
представляется в настоящий момент.
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Abstract—The review considers the role of purple sulfur bacteria in the global cycles of hydrogen and sulfur,
as well as the ecology and physiology of these bacteria in relation to the metabolism of sulfur and hydrogen.
Information is presented on five types of hydrogenases involved in consumption or production of hydrogen,
as well as on various enzymes involved in the oxidation/reduction of sulfur compounds. Advances in the bio-
chemistry and genetics of the enzymes from these microorganisms make it possible to analyze the intercon-
nection of processes at a new level.
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