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OSOBLIWE CECHY BUDOWY I METABOLIZMU
ARCHEBAKTERII
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Streszczenie. Archebakterie stanowia bardzo ztozona, a przez to niezwykle interesujaca
grupe drobnoustrojow, zardéwno ze wzgledu na ich uzdolnienia do zasiedlania rozmaitych
srodowisk, w tym zwlaszcza ekstremalnych, jak réwniez z powodu specyficznej budowy
komponentow komoérkowych. W ostatnich latach obserwuje si¢ duzy rozwdj wiedzy na
ich temat, co skutkuje pojawieniem si¢ ogromnej puli mniej lub bardziej szczegétowych
publikacji. W literaturze polskoj¢zycznej brakuje jednak prac przegladowych ujmujacych
szerzej temat budowy i fizjologii tych organizmdéw. Niniejsza praca uzupetnia tg lukg, oma-
wiajac wybrane elementy komoérek Archaea wyrozniajace si¢ unikalng budowa lub funk-
cjami, takie jak warstwa S, §ciana komoérkowa, btona cytoplazmatyczna oraz réznorodne
wypustki komoérkowe. Ponadto zwrocono uwage na niektore niezwykte aspekty metaboli-
zmu archebakterii.

Stowa kluczowe: Archaea, struktury powierzchniowe, btona komorkowa, metanogeneza

WSTEP

Archebakterie zostaty odkryte i po raz pierwszy opisane w literaturze naukowej przed
130 laty. Przez diugie lata byly kojarzone wylacznie ze srodowiskami ekstremalnymi,
charakteryzujacymi si¢ wysoka lub niska temperatura, skrajnymi warto$ciami pH, wy-
sokim zasoleniem, ci$nieniem hydrostatycznym lub poziomem radiacji i okreslane mia-
nem ekstremofili [Cavicchioli 2011, Delong, Pace 2001]. Obecnie wiadomo, ze archeony
bytuja réwniez w konwencjonalnych ekosystemach, tj. morzach i oceanach, zbiornikach
stodkowodnych, osadach dennych, glebie, korzeniach ro$lin, przewodzie pokarmowym
przezuwaczy i bezkrggowcow oraz jamie ustnej i jelitach ludzi [Gribaldo, Brochier-
-Armanet 2006, Wose i in. 1990]. Szacuje sig, ze ich komorki moga stanowi¢ nawet 20%
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catej biomasy drobnoustrojow na Ziemi [Delong, Pace 2001]. Pomimo coraz szerszej
wiedzy dotyczacej Archaea wciaz lepszego poznania wymagaja ich rola ekologiczna oraz
sposoby czerpania energii ze srodowisk, w ktorych zyja [Robertson i in. 2005].

Archeony, ze wzgledu na budowe komorkowa, w tym zwlaszcza brak wyodrebnio-
nego jadra i organelli komorkowych, byly poczatkowo wraz z bakteriami zaliczane do
Prokaryota [Konings i in. 2002]. W toku rozpoczg¢tych w drugiej potowie lat 70. ubiegte-
go wieku prac nad konstrukcja uniwersalnego drzewa genealogicznego na podstawie se-
kwencji genéw rybosomalnego RNA okazato sig, ze prokarionty nie tworza pojedyncze;j,
filogenetycznie spojnej grupy. W 1977 r. Woese i Fox po raz pierwszy sklasyfikowali ar-
chebakterie jako odrgbna grupg organizméw prokariotycznych, ktora nazwali Archaebac-
teria w odroznieniu od bakterii wtasciwych, nazwanych Eubacteria. Obie te grupy byty
traktowane jako krolestwa do czasu wprowadzenia jednostki taksonomicznej wyzszego
rzgdu o nazwie ,,domena” i zaproponowania podzialu §wiata Zywego na trzy domeny:
Bacteria, Archaea i Eukarya [Woese i in. 1990]. Podziat ten jest obecnie akceptowany
przez wigkszo$¢ mikrobiologow.

W pierwszej wersji drzewa genealogicznego przedstawionej w koncu lat 70. ubiegte-
go wieku w obrgbie domeny Archaea wyrézniono dwa krélestwa: Euryarchaeota i Cre-
narchaeota. Jak dotad, udato si¢ wyhodowa¢ w laboratorium wigkszo$¢ znanych gatun-
koéw nalezacych do Euryarchaeota, podczas gdy klasyfikacja Crenarcheota w duzej czgsci
opiera si¢ na sekwencjach rRNA wyizolowanych wprost ze srodowiska [Robertson 1 in.
2005]. Krolestwo Crenarchaeota obejmuje przede wszystkim organizmy hipertermofilne,
ktore zgrupowano w jednej klasie o nazwie Thermoprotei podzielonej na cztery rzedy:
Thermoproteales, Caldisphaerales, Desulforococcales i Sulfolobales. Z kolei w krole-
stwie Euryarchaeota dominuja metanogeny i halofile przyporzadkowane do o$miu klas:
Methanobacteria, Methanococci, Methanomicrobia, Halobacteria, Thermoplasmata,
Methanopyri, Thermococci, Archeoglobi [Gribaldo, Brochier-Armanet 2006]. Rozrasta-
jace si¢ w ostatnich latach bazy danych dotyczace tych mikroorganizméw sugeruja ist-
nienie wigkszej liczby krolestw w obrgbie Archaea, w tym Nanoarchaeota [Huber i in.
2002], Korarchaeota [Elkins i in. 2008], a nawet Thaumarchaeota [Brochier-Armanet
i in. 2008]. Przyktadowo, Nanoarchaeota reprezentowane sa przez pojedynczy gatunek
Nanoarchaeum equitans. Charakteryzuje si¢ on bardzo matym genomem (0,49 mpz) i co
ciekawe, zyje w przestrzeni peryplazmatycznej swojego symbionta Ignicoccus hospitalis.
Genom N. equitans jest pozbawiony wielu gendw potrzebnych do autonomicznego funk-
cjonowania, z ktorych wigkszos¢ najprawdopodobnie;j jest zlokalizowana w cytoplazmie
gospodarza. Sugeruje to istnienie poziomej wymiany materialu genetycznego migdzy
tym gatunkiem a |. hospitalis [Cavicchioli 2011].

Archeony na poziomie ogolnej budowy komorki najbardziej przypominaja bakterie.
Z drugiej strony, wigkszo$¢ sktadnikow komorkowych zwiazanych z organizacja ma-
terialu genetycznego, a takze z procesami replikacji, transkrypcji i translacji wykazuje
znaczna homologi¢ u Archaea i Eukarya, jednoczesnie nie wystgpujac u Bacteria. Archaea
maja tez cechy indywidualne, niespotykane u pozostatych domen zycia, jak struktury
powierzchniowe komorki, budowa lipidéw membrany cytoplazmatycznej czy zdolnos¢
do metanogenezy [Woese i in. 1990, Doolittle, Logsdon 1998]. Z odmiennoscia budowy
1 wlasciwosci pewnych elementow komorkowych wiaza si¢ ich niezwykte zdolnosci ada-
ptacyjne oraz stabilno$¢ w srodowiskach ekstremalnych [Ellen i in. 2010].
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W pracy omoéwiono wybrane struktury komorkowe Archaea, wyrdzniajace si¢ unikal-
na budowa lub funkcjami, takie jak warstwa S, $ciana komoérkowa, rz¢ski, fimbrie i inne
wypustki oraz btona cytoplazmatyczna. Ponadto zwrdcono uwage na niektdre niezwykte
aspekty metabolizmu archebakterii.

ARCHEBAKTERYJNE OSEONY KOMORKOWE

Wigkszos¢ Archaea ma na swojej powierzchni sztywna $ciang, ktora okresla ksztatt ko-
morki, nie dopuszcza do jej wnetrza wigkszych czastek pozywienia i daje pewna ochrong
przed czynnikami zewngtrznymi. Wyjatek stanowia przedstawiciele rodzajow Terropla-
sma i Ferroplasma pozbawione $ciany komorkowej sensu stricte [Golyshina, Timmis
2005]. Btona cytoplazmatyczna tych archebakterii jest stabilizowana przez glikopeptyd
bogaty w mannozg oraz liposacharyd. Lancuchy cukrowe tych zwiazkow sa skierowane
na zewnatrz btony, gdzie tworza glikokaliks, czyli rodzaj szczatkowej $ciany komorko-
wej.

Archaca nie wytwarzaja mureiny, czyli peptydoglikanu stanowiacego gtowny sktad-
nik $ciany komorkowej prawie wszystkich przedstawicieli domeny Bacteria, z wyjatkiem
Chlamydia, Mycoplasma i Planctomyces. Wobec braku mureiny do budowy zewnetrznej
ostony komoérkowej wykorzystuja szeroka game biopolimerdw o rdznej naturze chemicz-
nej [Kandler, Konig 1998].

Warstwa S. Znakomita wigkszo$¢ poznanych dotad gatunkdow Archaea to organizmy
Gram-ujemne. Na swojej powierzchni maja one monomolekularng krystaliczng warstwe
biatkowa, tzw. warstwe S (ang. S-layer), jako jedyna ostong komorkowa. Pojedyncze ele-
menty warstwy S sktadaja si¢ z jednej, dwdch, trzech, czterech lub szesciu identycznych
podjednostek (gliko)proteinowych. Sg one zorganizowane w przestrzenng siatkg warstwy
S, ktéra ma symetri¢ skosna (dla 1p, 2p), tetragonalna (4p) lub heksagonalna (3p, 6p)
i catkowicie pokrywa btong cytoplazmatyczna (rys. 1). Wsrod Archaca dominuje syme-
tria heksagonalna [Ellen i in. 2010, Sara, Sleytr 2000]. Warto doda¢, ze do kompletnego
pokrycia komorki o ksztalcie pateczki potrzeba okoto 500 tys. monomerow warstwy S
[Pum i in. 2013]. Archebakteryjna warstwa S jest zakotwiczona bezposrednio w blonie
cytoplazmatycznej za posrednictwem hydrofobowych fragmentow biatkowych ,,kolumn”
(ang. stalk-like structures), tworzac w ten sposob quasi-peryplazmatyczna przestrzen
Sciany (rys. 2). Wzmiankowane kotwice biatkowe przypuszczalnie dziataja jako struk-
tury immobilizacyjne dla lipidow i biatek, lecz ich wplyw na wiasciwosci membrany
pozostaje na razie nieznany. Wazne jest rowniez to, ze w odroznieniu od innych biatek
btonowych nie ptywaja one swobodnie w fazie lipidowej [Alberts i in. 2006, Engelhardt
2007]. Warstwa S wystepuje rowniez u licznych przedstawicieli domeny Bacteria, lecz
nic ma ona zadnego kontaktu z membrana cytoplazmatyczna. U bakterii Gram-dodat-
nich podjednostki warstwy S sa przytwierdzone do peptydoglikanu $ciany komorkowe;,
natomiast u bakterii Gram-ujemnych sa powiazane z powierzchniowymi komponentami
zewngtrznej membrany, np. lipopolisacharydami [Sara, Sleytr 2000].

Warstwa S u wigkszosci Archaea ma grubos¢ 5-15 nm, gtadka powierzchnig i nieco
bardziej pofaldowana strong wewnetrzna. Wystepuja w niej liczne pory, o wyréwnanej
wielko$ci 1 morfologii, zajmujace od 30 do 70% catej powierzchni. Biatka warstwy S
cechuja si¢ duza zawartoscia kwasu asparaginowego i glutaminowego (do 15 mol%),
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podczas gdy aminokwasy siarkowe nie sa obecne lub wystgpuja tylko w niewielkiej ilosci
[Sleytr, Sara 1997]. Zwraca uwagg szerokie rozpowszechnienie glikozylacji bialek war-
stwy S w domenie Archaea. Lancuchy cukrowe sa potaczone z rdzeniem biatkowym naj-
czgsciej za pomoca wiazan N-glikozydowych. U przedstawicieli domeny Bacteria biatka
warstwy S sa glikozylowane rzadziej i przewazaja wigzania O-glikozydowe [Sara, Sleytr
2000, Jarrell 1 in. 2010]. Jedna z intrygujacych cech biatek warstwy S jest ich wrodzona
zdolno$¢ do samoorganizowania si¢ w mono- lub dwuwarstwy w roztworach lub na gra-
nicy faz [Pum i in. 2013].
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Rys. 1. Podjednostki biatkowe (p) warstwy S u Archebakterii o symetrii skosnej (dla 1p, 2p),
tetragonalnej (4p) lub heksagonalnej (3p, 6p)
Fig. 1. The protein subunits (p) of archaeal S-layers arranged in lattices with different symmetry:
oblique (p1, p2), square (p4) or hexagonal (p3, p6)

Rys. 2. Schemat archebakteryjnej ostony komorkowej (warstwy S), sktadajacej sig z biatek po-
wierzchniowych i kolumn biatkowych zakotwiczonych w btonie komérkowej

Fig. 2. Model of archeal cell envelope (S-layer) composed of surface-covering proteins and pro-
tein stalks inserted in cell membrane
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Powszechne wystgpowanie u Archaea warstwy S jako jedynej bariery oddzielajacej
protoplast od otoczenia zewngtrznego sugeruje, ze petni ona wazne funkcje. Engelhardt
[2007] do jej pierwszoplanowych funkcji zalicza mechaniczna, termiczng i osmotyczna
stabilizacj¢ komorki, natomiast jako funkcje drugoplanowe wskazuje: udziat w przedzia-
towosci komorki (przestrzen peryplazmatyczna), ochrong przed czynnikami zewngtrz-
nymi (pozakomorkowe enzymy, mate lipofilne czasteczki, réozne toksyny) oraz uczest-
nictwo w interakcjach srodowiskowych (putapka jonowa, wiazanie metali, adhezja do
powierzchni, receptor fagdw, immobilizacja biatek).

Sciana komérkowa. Przedstawiciele rzedu Methanobacteriales oraz rodzaju Me-
thanopyrus, czyli Gram-dodatnich, metanogennych Archaea maja $ciang komorkowa
zawierajaca pseudomureing, ktora strukturalnie i funkcjonalnie jest podobna do mure-
inowej $ciany komorkowej bakterii wlasciwych. Jednakze, pseudomureina w porow-
naniu z mureing jest fundamentalnie innym typem peptydoglikanu. Jego czg$¢ cukro-
wa sktada si¢ z kwasu N-acetylotalozaminuronowego (zamiast kwasu mureinowego)
i N-acetyloglukozaminy potaczonych wiazaniem B-1,3-glikozydowym (w mureinie
wiazania B-1,4-glikozydowe), a N-acetyloglukozamina jest czgsto zastgpowana przez
N-acetylogalaktozaming. Natomiast cz¢$¢ peptydowa pseudomureiny zawiera wylacz-
nie L-aminokwasy, podczas gdy w mureinowych mostkach peptydowowych przewazaja
D-aminokwasy [Kandler, Konig 1998, Steenbakkers in. 2006].

Pseudomureina jest oporna na lizozym i inne bakteryjne hydrolazy, lecz niedawno zo-
staty odkryte dwie pseudomureinowe endoizopeptydazy (PeiW i PeiP), ktore hydrolizuja
wiazanie €(Ala)-Lys w mostkach peptydowych, prowadzac do rozpadu struktury siatki
pseudomureinowej. Oba te enzymy sa stosowane do otrzymywania protoplastow i izola-
cji DNA z metanogennych Archaea, a ponadto PeiW zwigksza szybkos$¢ wnikania sond
hybrydyzacyjnych i umozliwia fluorescencjeg in situ (FISH) [Visweswaran i in. 2010].

U niektorych metanogennych archeonow pseudomureinowa $ciang pokrywa biatkowa
warstwa S [Alberts i in. 2006]. Ostatnie badania Rohlin i in. [2012], angazujace proteomi-
ke i bioinformatyke, ujawnity w rodzinie Methanosarcinaceae obecnos$¢ niespotykanych
u innych Archea biatek zwiazanych z architektura powierzchni komorki.

Poza pseudomureing w sktad $Sciany komorkowej niektorych archebakterii moga
wchodzi¢ rowniez inne polisacharydy. Jednym z nich jest metanochondroityna, zbudo-
wana z kwasu glukuronowego lub galakturonowego, galaktozaminy i glukozy. Wystepuje
ona u Methanosarcina i przypomina siarczan chondroityny, polimer zwiazany z tkanka
faczng kr¢gowcow. Innym przyktadem moze by¢ heteropolisacharyd z duza zawartoscia
grup siarczanowych, wchodzacy w sktad sztywnej Sciany ekstremalnie halofilnego gatun-
ku Halococcus morrhuae, ktory sktada si¢ z mieszaniny cukrow, aminocukréw, kwasow
uronowych, kwasu glukozaminuronowego i glicyny [Kandler, Konig 1998].

Niespotykana u innych Archaea strukturg ostony komorkowej stwierdzono u hiper-
termofilnego archeona Ignicoccus [Rachel i in. 2002]. Przypomina ona zewngtrzna bto-
ng¢ $ciany komorkowej bakterii Gram-ujemnych, ma szeroko$¢ ok. 10 nm i jest jedyna
zewngtrzna ostona tej archebakterii. Jednoczesnie, w przestrzeni peryplazmatycznej,
o zmiennej szerokosci od 20 do 400 nm, wykazano obecno$¢ pgcherzykow wydzielni-
czych zwiazanych z btong cytoplazmatyczna. Fakt ten stanowi kolejna cechg upodabnia-
jaca Archaea do organizméw eukariotycznych.

Pomimo duzego zréznicowania typow oston komoérkowych u archebakterii me-
chanizm wzrostu $ciany komorkowej jest u nich analogiczny do bakteryjnego. I tak,
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gatunki o ksztalcie kulistym (np. Pyrococcus furiosus) wbudowywuja nowe elementy
$ciany w regionie tworzenia septy podziatowej, natomiat u gatunkéw o ksztatcie pateczki
(np. Methanopyrus kandleri) obserwowano wbudowywanie nowych materiatdéw rozpro-
szone na catej dhugosci komorki [Wirth i in. 2011].

WYPUSTKI KOMORKOWE

Dotychczasowe badania genetyczne, biochemiczne i obserwacje w mikroskopie elektro-
nowym szerokiej palety gatunkéw Archaea pokazaty wystepowanie u nich wielu r6znego
typu struktur powierzchniowych. Niektore z nich, jak rzeski i fimbrie (pile), podobne na
pierwszy rzut oka do swoich bakteryjnych odpowiednikéw w istocie znacznie si¢ od nich
ro6znia. Inne, w tym kanule, hami czy bindosomy, wydaja si¢ by¢ unikalnymi strukturami
domeny Archaea.

Szczegblny postep zostat dokonany w badaniach archaeli (rzgsek archebakterii) oraz
pili, na co ztozyto si¢ zarowno uzycie modelowych organizméw, jak i najnowszych,
zaawansowanych narzedzi genetycznych. Pokazaly one powszechne wykorzystanie
bakteryjnego modelu pili typu IV przy tworzeniu wielu powierzchniowych struktur
archebakterii oraz szerokie rozpowszechnienie posttranslacyjnej glikozylacji archaelin
(archebakteryjne flageliny) i pilin, biatek wchodzacych w sktad, odpowiednio, rzgsek
i pili [Craig, Li 2008, Jarrell 1 in. 2013].

Rzeski. Urzgsienie komorki jest cecha charakterystyczna prawie wszystkich grup
Archaea. Wystepuje ono u ekstremalnych halofili, haloalkalofili, metanogenow, hiperter-
mofili, termoacidofili, a nawet u przedstawicieli Thermoplasma, nieposiadajacych $cia-
ny komorkowej [Jarrell i in. 1996, Ng i in. 2008]. Rzgska archebakterii jest strukturg
znacznie rdzniaca si¢ od rzeski bakteryjnej, tak pod wzgledem architektury, kompozycji,
jak 1 sposobu powstawania. Ma ona duzo cienszy filament (10—15 nm w poréwnaniu
z 20 nm u bakterii), ztozony z ro6znej liczby podjednostek biatkowych, flagelin, podob-
nych do bakteryjnych pilin typu IV [Alberts i in. 2006, Alberts, Pohlschroder 2009, Wang
i in. 2008]. Podjednostki flagelinowe archaeli sa zoorganizowane w prawoskretny he-
liakalny filament, ktory zawiera centralny rdzen, najprawdopodobniej utworzony po-
przez coiled-coil interakcje N-terminalnych hydrofobowych domen tych podjednostek,
podobnie jak w bakteryjnej pili typu IV [Craig i in. 2004, Szabo i in. 2007]. Pozostaje to
w sprzecznosci z filamentem rzgski bakteryjnej, gdzie wystepuje pusty kanat o §rednicy
2 nm, przez ktory biatka flagelinowe moga by¢ transportowane do wierzchotka rzgski
podczas jej wzrostu. Archebakteryjna rzeska jest sktadana od podstawy tak samo jak bak-
teryjna pila [Alberts, Pohlschroder 2009]. Region haka (gigtki tacznik migdzy ciatkiem
bazalnym i filamentem rzgski) jest stabo poznany u Archaea podobnie jak mechanizm ru-
chu i rola archealnego haka w rotacji rzgski [Ellen i in. 2010]. Archebakterie sa unikalne
w sensie uzycia do plywania struktury przypominajacej bakteryjna pile typu IV. W do-
datku do tej pierwszoplanowej funkcji rzgski utatwiaja archebakteriom przytwierdzanie
si¢ do powierzchni abiotycznych, jak rowniez petnig funkcj¢ tacznika komorek podczas
koniugacji [Szabo i in. 2007, Jarrell, McBridge 2008].

Fimbrie. Na powierzchni komorek niektorych przedstawicieli domeny Archaea,
stwierdzane sa wtokienkowate wypustki przypominajace bakteryjne fimbrie, nazywane
tez pilami. Po raz pierwszy zaobserwowano je w 1973 r. u Sulfolobus, ktorego komorki
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bezposrednio po pobraniu z goracego zrodta byty przytwierdzone do drobinek siarki za
pomoca licznych fimbrii o §rednicy 5 nm [Ng i in. 2008]. Wiele lat pézniej wykazano, ze
komorki Sulfolobus solfataricus zaczynaja agregowac i tworzy¢ fimbrie w odpowiedzi
na stress spowodowany promieniowaniem UV i dowiedziono, ze obecny w genomach
wszystkich Sulfolobales operon ups, kodujacy dwa biatka pilinowe UpsA i UpsB, jest sil-
nie indukowany przez UV [Frdls i in. 2008, Alberts, Pohlschroder 2009]. Mutanty z delecja
pilin UpsA i UpsB tracily zdolnos¢ do taczenia si¢ w agregaty, co sugeruje, ze zbudowane
z nich struktury, podobne do pili typu IV, sa jak u bakterii wykorzystywane w interakcjach
komorkowych [Frols i in. 2008]. Fimbrie Ups sa strukturami powierzchniowymi znacznie
krotszymi i relatywnie cienszymi ($rednica ok. 7 nm) od rzgsek S. solfataricus [Szabé i in.
2007]. Niedawne badania Wang i in. [2008] dowiodty, ze archebakteryjne piliny pomi-
mo podobienstwa do pilin bakteryjnych typu IV moga tworzy¢ struktury unikalne, nigdy
dotychczas niestwierdzone. Badacze ci w strukturze pili pochodzacych z gatunku Metha-
nococcus maripaludis zidentyfikowali po raz pierwszy dwuskladnikowy typ upakowania,
w ktorym koegzystowaly ze soba filament o helikalnej symetrii, sktadajacy si¢ z jednej
helisy oraz zbudowana z czterech podjednostek struktura pier§cieniowa.

Poza opisanymi powyzej rzgskami i fimbriami zainteresowanie wielu grup badaczy
budza takie struktury jak kanule (ang. cannulae), hami czy bindosomy, widoczne na po-
wierzchni komorek niektorych gatunkéw Archaea. Wydaje sig, ze sa to struktury wyspe-
cjalizowane pod katem adaptacji tych mikroorganizméw do nieprzyjaznych srodowisk
bytowania. Wiedza na ich temat jest na razie bardzo ograniczona.

Kanule to system potaczonych wtokien, w ktorym pulapkowane sa komorki arche-
bakterii. Struktura ta byla jak dotad znajdowana wylacznie u przedstawicieli rodzaju
Pyrodictum, archeonéw zyjacych w hydrotermalnych srodowiskach morskich, w zakresie
temperatur od 80 do 110°C. Puste widkna kanuli maja zewngtrzna $rednice wynoszaca
25 nm, a ich finalna dlugo$¢ moze osiagac¢ 30—150 um [Ng i in. 2008, Ellen i in. 2010]. Sa
one zbudowane z co najmniej trzech homologicznych podjednostek glikoproteinowych,
nazwanych CanA, CanB i CanC, o masie molowej 20-24 kDa, ktdre cechuja si¢ wybitng
opornos$cia na wysoka temperaturg i inne czynniki denaturujace [Jarrell i in. 2013]. Bada-
nia Nickell i in. [2003] dostarczyly dowodoéw, ze kanule dziatajg jak migdzykomoérkowe
przewody, ktore wnikaja do przestrzeni peryplazmatycznej sasiadujacych komorek, lecz
nie do ich cytoplazmy. Stwierdzono ponadto, ze kanule moga by¢ niezbgdne do wzrostu
Pyrodictum, gdyz w kulturach laboratoryjnych tych archebakterii nigdy nie obserwowano
spontanicznych mutantéw z utracong zdolno$cia do tworzenia kanuli. Jakkolwiek funkcje
kanuli nie sa doktadne znane, to zaklada si¢, ze Archaea wykorzystuja je do wiazania
i komunikowania si¢ komorek, a takze do wymiany sktadnikow pokarmowych i materia-
hu genetycznego [Ellen i in. 2010].

Hami stanowia nowy rodzaj wypustek komoérkowych o niespotykanej wrecz ztozo-
nosci. Wykryto je niedawno u niezidentyfikowanego jeszcze archeona, wyizolowanego
z zimnego zrodla siarczkowego. Kazda komorka archeona jest otoczona przez okoto 100
hami, o dtugosci 1-3 um i szerokosci 7-8 nm. Filament hami charakteryzuje sig¢ struktura
heliakalna i nie ma centralnego kanatu. Wygladem przypomina drut kolczasty, z powodu
trzech kolcow (kazdy o $rednicy 4 nm), ktore wytaniaja si¢ z niego w statym odstgpie
co 46 nm. Filament zakonczony jest potréjnym haczykiem mocujacym t¢ struktur¢ do
podtoza [Moissl i in. 2005].
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Hami sa zbudowane z podjednostek biatkowych o wielkosci 120 kDa, ktore nie zo-
staty jeszcze zidentyfikowane, jak i nieznany pozostaje mechanizm ich sktadania w fila-
ment. Cechuja si¢ one stabilnos$ciag w szerokim zakresie temperatur (0—70°C) i wartosci
pH (0,5-11,5). Sa odpowiedzialne za silng adhezj¢ do réznych abiotycznych powierzchni
jak i do sasiadujacych komorek oraz uczestnicza w tworzeniu archebakteryjnego biofilmu
[Jarrell i in. 2013].

Bindosomy sa domniemanymi strukturami powierzchniowymi Sulfolobus solfatari-
cus sktadajacymi sig z biatek wiazacych cukry, wspotdziatajacymi z transporterami ABC
w pobieraniu cukréow ze srodowiska. Biatka GlcS i AraS, wiazace odpowiednio glukoze
i arabinozg, maja sygnalne peptydy podobne do pilin typu IV, odcinane przez t¢ sama
prepilinowa peptydazg (PibD), ktéra w tym archeonie usuwa sygnalne peptydy zaréwno
z flagelin, jak i pilin. Dlatego bindosomy zostaly zaproponowane jako struktury piluso-
podobne, zlokalizowane blisko powierzchni komorki [Alberts i in. 2006, Alberts, Pohl-
schroder 2009]. Ekspresja GlcS i AraS w ostonie komorki jest sterowana przez system
sktadania bindosomu (Bas), skomponowany z trzech bialek pilinowych: BasABC, BasE
(PilT-podobna ATP-aza) i BasF (Pil-podobne integralne biatko membranowe). Delecja
ktoregokolwiek z gendéw kodujacych powyzsze biatka przejawiala si¢ spowolnieniem
wzrostu w podtozach z glukoza lub arabinoza, sugerujac ich dodatkowa rolg w sktadaniu
bindosomu, by¢ moze dzielona z pilinami przy sktadaniu pili typu IV [Jarrell i in. 2010].

Pomimo Ze badania nad bindosomami sg obecnie ograniczone do gatunku S. solfatari-
cus, to struktury te moga by¢ szeroko rozpowszechnione w domenie Archaea, gdyz wiele
bialek wiazacych cukry, ktore zawieraja sygnalne peptydy podobne do tych w pilinach
typu 1V, identyfikuje si¢ obecnie zaréwno w krolestwie Crenarchaeota, jak i Euryarcha-
eota [Jarrell i in. 2013].

BLONA CYTOPLAZMATYCZNA

Blona cytoplazmatyczna stanowi pierwsza barier¢ oddzielajaca cytoplazme od srodowi-
ska zewngtrznego. Ponadto ma ona za zadanie kontrolowac¢ transport sktadnikéw odzyw-
czych i jondw do wnetrza komorki oraz sekrecje metabolitdw i zbednych jondw. Z tego
powodu jest ona wybiorczo przepuszczalna dla okreslonych czasteczek, a jednoczesnie
catkowicie nieprzepuszczalna dla innych [Konings i in. 2002]. Wiasciwosci btony wyni-
kaja bezposrednio z jej budowy.

U wszystkich organizméw gltowna struktura btony cytoplazmatycznej jest dwuwar-
stwa (rzadziej monowarstwa) lipidowa, w ktorej catkowicie lub czgsciowo zanurzone sa
biatka o rozmaitej budowie i funkcjach. Lipidy wchodzace w sktad btony sa w wigkszosci
fosfolipidami. Sa one utozone w taki sposob, ze zarowno zewngtrzna, jak i wewngtrz-
na strona blony jest hydrofilowa (tworza ja polarne gtowy fosfolipidow), podczas gdy
hydrofobowe wngtrze btony jest utworzone przez tancuchy weglowodorowe. Pomimo
ogolnego podobienstwa budowy sktad komponentéw blony roézni si¢ zasadniczo u po-
szczegolnych grup organizmow. Bakteryjne i eukariotyczne lipidy blonowe zawieraja
dwa tancuchy weglowodorowe kwasow ttuszczowych zwiazane estrowo z glicerolem
oraz hydrofilowa zasadg organiczna, przytaczona do trzeciej grupy hydroksylowej glice-
rolu poprzez resztg fosforanowa lub glikozylowa. Takie lipidy przyjmuja zawsze forme
dwuwarstwy (rys. 3).
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Rys. 3. Przyklady membran cytoplazmatycznych u Archaea: (a) dwuwarstwa dietrowa, (b) mono-
warstwa tetraeterowa
Fig. 3. The structure of cell membrane of Archaea: (a) diether bilayer, (b) tetracther monolayer

)

Btona komoérkowa u Archaea jest zbudowana inaczej niz u przedstawicieli pozosta-
tych domen. Koga i Morii [2007] wskazuja cztery unikalne cechy archebakteryjnych fos-
folipidow. Naleza do nich:

1. Konfiguracja przestrzenna szkieletu glicerofosforanowego: fancuchy weglowodo-
rowe sg potaczone z glicerolem w pozycjach sn-2 i sn-3, podczas gdy bakteryjne i euka-
riotyczne lipidy maja fancuchy sn-1 i sn-2. W konsekwencji, archebakteryjny sn-glicerol-
I-fosforan (G-1-P) jest enancjomerem Snh-glicerol-3-fosforanu (G-3-P) bakteryjnych
i eukariotycznych fosfolipidow.

2. Wiazania eterowe: tancuchy wegglowodorowe w archebakteryjnych polarnych li-
pidach sa potaczone z glicerolem za pomoca wigzan eterowych w przeciwienstwie do
bakteryjnych analogow, ktore w wigkszo$§¢ maja wigzania estrowe migdzy kwasami
thuszczowymi i glicerolem.

3. Izoprenoidowe tancuchy weglowodorowe: tancuchy weglowodorowe polarnych
lipidéw u Archaea sa rozgat¢zionymi izopenoidami z licznymi metylowymi odgalgziami,
podczas gdy ich bakteryjnymi i eukariotycznymi kontrpartnerami sa glownie prostotan-
cuchowe kwasy thuszczowe.

4. Bipolarne tetracterowe lipidy wystgpujace u duzej liczby gatunkow archebakterii;
sprzggaja one membrang do formy monowarstwy.

Typowa struktura lipidow membran archebakteryjnych jest standardowy archeol, za-
wierajacy glownie tancuchy alkilowe C, , oraz/lub kaldarcheol z tancuchami weglowymi
C,4[Urlih i in. 2009]. Ponadto zidentyfikowano wiele ich pochodnych, np.: archaeole ze
zwigkszona liczba izoprenoidowych C, podjednostek, cykliczne archeole, kaldarcheole
zawierajace pierscienie cyklopentanowe i dodatkowo pierscienie cykloheksanowe czy
kaldarcheole w ksztalcie litery H [Koga, Morii 2005]. Przyktadowe struktury lipidow
membranowych przedstawiono na rysunku 4.

Archeole (dieterowe lipidy) sa znajdowane u prawie wszystkich Archaea, natomiast
kaldarcheole (tetracterowe lipidy) glownie u metanogennych, termofilnych oraz psychro-
filnych archebakterii. Wérdd tetracterowych struktur znacznie cz¢éciej spotykane sg for-
my zawierajace cyklopentanowe pierscienie niz formy acykliczne [Benvegnu i in. 2008].
Warto wspomnie¢, ze w ostatniej dekadzie zostat dokonany ogromny postgp w zakresie
metod analitycznych oraz wystgpowania i rozpoznawania zrodet tetracterowych lipidow,
a takze ich aplikacji jako biomarkerowych lipidow w obszarze organicznej geochemii
[Schouten i in. 2013].
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Rys. 4. Struktury lipidéw membranowych: (a) typowa struktura fosfolipidow bakteryjnych i eu-

kariotycznych, (b-¢) przyktadowe struktury archebakteryjnych lipidow membranowych:
(b) archeol (2,3-di-O-difytanyl-sn-glicerol), (c) kaldarcheol (2,2°,3,3’-tetra-O-dibifytanyl-
sn-diglicerol), (d) kaldarcheol zawierajacy pierscienie cyklopentanowe i ( ) kaldarcheol
w ksztalcie litery H

Fig. 4. Membrane lipid structures: (a) typical structure of bacterial and eukariotic phospholipids

(b-e) selected structures of archaeal membrane lipids: (b) archaeol (2,3-di-O-difytanyl-sn-
glicerol), (c) caldarchaeol (2,2°,3,3’-tetra-O-dibifytanyl-sn-diglicerol), (d) cyclopentane-
containing caldarchaeol and (e¢) H-shaped caldarchaeol
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W przeciwienstwie do opisanych powyzej czterech roznic w budowie membranowych
lipidéw u archebakterii, w porownaniu z ich bakteryjnymi i eukariotycznymi odpowied-
nikami, polarne glowy fosfolipidow sa w zasadzie podobne u wszystkich trzech domen.
Wystepuja w nich: etanoloamina, L-seryna, glicerol, inozytol, a takze cholina. U nie-
licznych tylko gatunkéw Archaea wykazano obecnos¢ nietypowych polarnych grup, za-
wierajacych trimetyloaminopentantetrol, glukozyloaminoinozytol czy glukozyloinozytol
[Koga, Morii 2007].

Nalezy takze odnotowac, ze niektore ekstremalnie halofilne Archaea, glownie przed-
stawiciele klasy Halobacteria, jako fragment membrany cytoplazmatycznej maja tzw.
czerwong membrang. Waznym jej sktadnikiem jest bakteriorodopsyna, retinolowe biatko
zdolne do absorpcji $wiatta o dtugosci fali 500-650 nm i przeksztatcania go w gradient
elektrochemiczny, ktory jest nastgpnie wykorzystywany do syntezy ATP. Niezwykte wta-
$ciwosci tego biatka oraz opracowane efektywne procedury jego izolacji i oczyszcza-
nia sprawily, ze juz dzi$ znajduje ono praktyczne zastosowanie, gtéwnie w urzadzeniach
optycznych, ale réwniez w medycynie i badaniach naukowych [Trivedi i in. 2011, Shiu
iin. 2013].

Archebakteryjne membrany cytoplazmatyczne sa zdecydowanie bardziej stabilne
od membran bakteryjnych i eukariotycznych. Wynika to bezposrednio z réznic w ich
budowie. Gltéwne znaczenie maja rozgatgzienia tancuchoéw izoprenowych i wynikajaca
mniejsza ruchliwos¢ trzeciorzgdowego wegla, co wptywa na redukcj¢ zarowno krystali-
zacji (lipidy membranowe w otaczajacej temperaturze sa w stanie ciektokrystalicznym),
jak i przepuszczalnosci membrany (grupy metylowe jako przestrzenna przeszkoda). Nie
bez znaczenia sa tez wigzania eterowe, bardziej stabilne niz estrowe w szerokim zakresie
wartosci pH. Natomiast nasycone tancuchy alkilowe zapewniaja ochrong przed oksy-
dacyjna degradacja, a niezwykla stereochemia szkieletu glicerolowego — ochrong przed
atakiem fosfolipaz uwalnianych przez inne organizmy [Yang i in. 2007, Jacquemet i in.
2009].

Btona komorkowa, aby spetnia¢ swoje biologiczne funkcje, musi znajdowac si¢ w sta-
nie ciektokrystalicznym i mie¢ wysoka barierg przepuszczalnosci. Eterowe lipidy arche-
bakteryjnych membran charakteryzujq si¢ znacznie nizsza temperatura przmiany fazowej
(pomigdzy -20 i -15°C) w poréwnaniu z normalnymi estrowymi fosfolipidami membra-
nowymi (40-50°C). Dlatego pozostaja one w fazie ciektokrystalicznej w szerokim zakre-
sie temperatur od 0 do 100°C, w ktorych wigkszo$¢ archebakterii moze rosnac. W prze-
ciwienstwie do nich diestrowe fosfolipidy membrany bakteryjnej sa przy tym samym
zakresie temperatur w fazie zelowej albo w fazie ciektokrystalicznej, co jest uzaleznione
od sktadu kwasow ttuszczowych. Z kolei badania z uzyciem tetracterowych liposomow
dowiodly, ze membrany archebakterii cechuja si¢ ekstremalnie niska przepuszczalnoscia
substancji rozpuszczonych, ktora zwigksza si¢ tylko nieznacznie ze wzrostem tempe-
ratury od 0 do 100°C. Natomiast przepuszczalno$¢ klasycznych liposoméw estrowych
wzrasta drastycznie ze wzrostem temperatury [Koga, Morii 2005, Koga 2012].

Zdolnos¢ do rozwoju w warunkach niesprzyjajacych organizmom mezofilnym jest
mozliwa migdzy innymi dzigki dostosowaniu struktury i sktadu membrany cytoplazma-
tycznej. Nalezy jednak podkresli¢, ze mechanizmy tej adaptacji sa odmienne w przypad-
ku ekstremofilnych bakterii i ekstremofilnych archeonow, a takze zaleza od charakteru
zasiedlanej niszy. Jakkolwiek przyjmuje sig, ze archebakteryjne lipidowe membrany nie
muszg regulowaé swojego sktadu, aby spetni¢ oba warunki adaptacji do temperatury
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(ptynnos¢ i niska przepuszczalno$¢), gdyz sa one juz spelnione dla szerokiego zakre-
su temperatur [Koga 2012], to jednak strukturalne modyfikacje maja rowniez miejsce
w membranach archebakterii celem lepszego ich dostosowania do ekstensywnych warun-
koéw zyciowych [Yang i in. 2007].

Dane literaturowe wskazuja, ze na ponad 80% biosfery Ziemi panuje permanentnie
temperatura ponizej 5°C [Vosseberg i in. 1998]. Liczne analizy potwierdzaja powszech-
ne wystgpowanie na tych obszarach gatunkow psychrofilnych. Zmiany, ktore zachodza
w btonach komoérkowych pod wplywem aklimatyzacji do warunkow stresowych, maja
czgsto charakter odwracalny. W przypadku adaptacji do zimna moze dochodzi¢ do ge-
netycznie uwarunkowanych modyfikacji strukturalnych, ktore sa nieodwracalne. Ma to
miejsce w przypadku psychrofilnych bakterii i jest jedna z przyczyn braku zdolno$ci
tych organizméw do wzrostu w temperaturach typowych dla mezofili [Chintalapati i in.
2004, Yang i in. 2007]. W celu utrzymania odpowiedniego stopnia ptynnosci btony cyto-
plazmatycznej bakterie stosuja takie mechanizmy jak: zwigkszanie ilosci nienasyconych
kwasow thuszczowych, skracanie tancucha acylowego, jak rowniez zwigkszanie propor-
cji kwasow thuszczowych anteiso do iso [Chintalapati i in. 2004]. Natomiast adaptacja
psychrofilnych archeonéw polega na ograniczaniu zawartosci lipidow tetraeterowych
oraz pierScieniowych w strukturze blony w celu zachowania jej ptynnosci [Cavicchioli
iin. 2000].

Wzrost temperatury Srodowiska powoduje doktadnie odwrotne procesy adaptacyjne
u przedstawicieli obu domen. Archebakterie, pod wptywem szoku cieplnego, zwigkszaja
proporcje kaldarcheoli do archeoli oraz stopien cyklizacji tancuchéw weglowodorowych.
Taki mechanizm umozliwia ciasniejsze upakowanie lipidow, a w konsekwencji zapo-
biega nadmiernemu uptynnieniu membrany [Konings i in. 2002, Jacquemet i in. 2009,
Matsumi i in. 2011].

Organizacja blony ma bezposredni wptyw na selektywnos¢ transportu protonéw i jo-
néw sodu, co z kolei umozliwia zachowanie odpowiedniego gradientu tych czastek po obu
jej stronach. Dlatego maksymalna temperatura wzrostu organizmow jest determinowana
przepuszczalno$cia blony. Zmiany w budowie lipidow maja zatem na celu zachowanie
homeostazy w przepuszczalnosci protonow (ang. homeo-proton permeability) [Konings
i in. 2002]. Vosseberg 1 wspolpracownicy [1999] badali wplyw zmian pH i zasolenia na
przepuszczalno$¢ bton alkalo-halofilnych Archaea, wykazujac, ze liposomy wytworzone
na bazie lipidow Halobacterium salinarum i Halorubrum vacuolarum zachowuja stabil-
nos$¢ przy zasoleniu siggajacym 4M NaCl i KCI. Ponadto, ich przepuszczalnos¢ byta nie-
zalezna od stgzenia soli 1 pozostawata niezmieniona w przedziale od pH 7 do pH 9. Na tej
podstawie stwierdzono, ze membrany alkalo-halofilnych archeonéw sa nieprzepuszczal-
ne dla protonéw oraz jonéw sodu, co umozliwia komorkom zachowanie odpowiedniego
turgoru w srodowisku o duzej osmomolalnosci.

Membrany cytoplazmatyczne Archaea ze wzglgdu na swoja unikalng budowg i fi-
zyczne wlasciwosci stanowia w ostatniej dekadzie intrygujacy model badan. Szczegdlne
zainteresowanie budza aspekty kontroli cech liposoméw i sztucznych membran takich
jak ptynnos¢, sztywnos$¢ i przepuszczalnos¢ poprzez modulowanie sktadu dieterowych
i tetraeterowych lipidow, a takze ich chemicznej struktury. Przyktadem moze by¢ nowa
generacja liposom6éw o nazwie archeosomy, ktére sa rozwijane jako innowacyjne syste-
my dostarczania lekow i gendw [Benvegnu 1 in. 2009].
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WYBRANE ASPEKTY METABOLIZMU

Powszechne wystgpowanie Archaea w wielu niszach ekologicznych skutkuje znacznym
zrdznicowaniem metabolizmu w obrgbie tej domeny. Obejmuje ona bowiem zaréwno
organizmy autotroficzne wykorzystujace CO, jako jedyne zrodto wegla, jak i heterotro-
ficzne o szerszej lub wezszej specyficznosci wzglgdem substratow organicznych. Odno-
towano dodatkowo wystgpowanie gatunkow o fakultatywnej zdolnosci do samozywnego
Iub cudzozywnego wzrostu w odpowiednich warunkach. Co wigcej, przedstawiciele Ar-
chaea moga wykorzystywac, w zaleznosci od gatunku, zwiazki organiczne (organotrofy),
nieorganiczne (litotrofy) lub nawet energi¢ stoneczna (fototrofy) w charakterze zrodta
energii [Kates i in. 1993].

Grupg autotroféw o duzym znaczeniu $rodowiskowym stanowia nitryfikatory. Do
niedawna sadzono, ze za pierwszy etap procesu nitryfikacji, czyli utlenianie amoniaku
do jonu azotynowego, sa odpowiedzialne wylacznie autotroficzne bakterie. Tymczasem,
szeroko zakrojone badania metagenomiczne, a nastgpnie sukcesy w hodowlach ex vivo
pokazaty, ze archebakterie sa rowniez zdolne do przeprowadzania tego procesu. Zhang
iin. [2010] odnotowali obecno$¢ archeondéw nalezacych do klasy Thaumarchaea w r6z-
nych probkach gleby i potwierdzili ich autotroficzny wzrost, zwigzany z procesem utle-
niania amoniaku. Z kolei Loscher i in. [2012] wykryli w duzych partiach oceanu domi-
nacjg archebakterii utleniajacych amoniak (AOA, ang. archaeal ammonia-oxidizer) nad
ich bakteryjnymi kontrpartnerami (AOB) i postawili hipotezg, Ze to raczej] AOA niz AOB
odgrywaja kluczowa rolg w oceanicznej produkcji gazu cieplarnianego, jakim jest N,O
(produkt uboczny nitryfikacji) i Zze proces ten bgdzie si¢ nasila¢, zwlaszcza w morzach
tropikalnych, w zwiazku z przewidywanym obnizaniem si¢ poziomu tlenu rozpuszczal-
nego.

Zarowno badania bazujace na czystych kulturach, jak i badania srodowiskowe wska-
zaly, ze przynajmniej niektére AOA odznaczaja si¢ wysokim powinowactwem z amonia-
kiem i sg zdolne do wzrostu w ekstremalnie oligotroficznych warunkach. Natomiast ana-
liza pierwszych dostgpnych genomow AOA ujawnita znaczace roéznice ich metabolizmu,
w porownaniu z metabolizmem AOB, obejmujace systemy utleniania amoniaku i trans-
portu elektronéw wysoce zalezne od miedzi, jak rowniez nowa drogg wiazania CO,, nie-
dawno odkryta w hipertermofilnych Archaea. Dostarczyty one rowniez dowodow na to,
ze AOA sa przedstawicielami odrgbnego, nowego krolestwa nazwanego Thaumarcheota,
ktore moze by¢ nawet starsza liniag ewolucyjna od wczesniej wyroznionych Cren- i Eury-
archaeota [Schleper, Nicol 2010]. Dodatkowo zespot Offre [2013] stwierdzit, ze zdolne
do utleniania amoniaku Thaumarcheota stanowig grupa archebakterii najliczniej rozwija-
jacych si¢ w srodowiskach ladowych i morskich z dostgpem do tlenu.

Archaea przeprowadzaja szereg katabolicznych szlakow metabolicznych w podobny
sposob jak pozostale domeny. Zaliczy¢ tu mozna migdzy innymi szlak Entnera-Doudo-
roffa, stanowiacy zmodyfikowana formg glikolizy czy tez kompletny lub niepetny cykl
Krebsa [Falb i in. 2008]. Wykorzystuja one rowniez szlak glioksylanowy, stuzacy do
syntezy weglowodanow ze zwiazkow dwuweglowych, na co wskazuje obecnos¢ kluczo-
wych enzymow tego szlaku: liazy izocytrynianowe;j i syntazy jablczanowej w halofilnym
archeonie Haloferax volcanii [Serrano i in. 1998].

Analiza aparatu enzymatycznego zwigzanego z asymilacja wegla u autotroficznych
przedstawicieli Crenarchaeota wykazata cztery mozliwe szlaki wiazania CO,, a mianowicie:
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cykl Kalvina, reduktywny cykl kwasu cytrynowego, reduktywny szlak acetylo-CoA i cykl
kwasu 3-hydroksypropionowego. Dystrybucja tych szlakow koreluje z opartym na budowie
16S-rRNA podziatem filogenetycznym tego krolestwa [Hugler i in. 2003].

Archaea zgrupowane w klasie Halobacteria wykorzystuja promieniowanie stoneczne
jako zrodlo energii do syntez komorkowych. Sa one okreslane mianem fototrofow. Jed-
nakze grupa Halobacteria, w przeciwienstwie do fototroficznych organizméw w dome-
nach Bacteria i Eukarya, nie ma zdolnosci wiazania CO, przy uzyciu Swiatla. Zrodtem
wegla dla halobakterii sa zwiazki organiczne, w tym: cukry (heksozy, pentozy), glicerol,
kwasy organiczne, aminokwasy. Modelowym archeonem o uzdolnieniach fototroficz-
nych jest gatunek Halobacterium salinarum bytujacy w $srodowiskach o wysokim zaso-
leniu (4M i wigkszym), czyli w nasyconych roztworach NaCl. Zawiera on cztery biatka
retinolowe: bakteriorodopsyng, halorodopsyng oraz sensoryczna rodopsyng I i 11, stano-
wiace fotosyntetyczne barwniki z grupa chromoforowa retinolu, zlokalizowane w btonie
cytoplazmatycznej. Retinol jest bezposrednio odpowiedzialny za przemieszczanie sig jo-
néw przez membrang, dzigki zmianom jakie zachodza w jego strukturze pod wpltywem
$wiatta. Wzmiankowany gatunek H. salinarum wykorzystuje $wiatto jako jedyne zrodta
energii szczegolnie dzigki aktywnosci bakteriorodopsyny. Biatko to stanowi aktywowana
$wiatlem pompg jonowa, ktéra umozliwia zamiang energii $wietlnej na gradient proto-
néw, wykorzystywany do generowania energii chemicznej magazynowanej w czastecz-
kach ATP [Jin i in. 2008, Gonzalez i in. 2009]. Co wigcej, H. salinarum jest gatunkiem
niezwykle elastycznym bioenergetycznie. Moze rowniez pozyskiwac energi¢ na drodze
oddychania tlenowego 1 fermentacji argininy. Wykazano, ze degradacja argininy, uwaza-
na powszechnie za alternatywny sposob pozyskiwania energii, zachodzi symultanicznie
z oddychaniem tlenowym lub fotosynteza. Uwaza sig, ze ta niezwykta wtasciwos¢ H. sa-
linarum wynika najprawdopodobniej z jego adaptacji do $srodowisk o duzych wahaniach
poziomu sktadnikéw pokarmowych, utrzymujacych si¢ przez dlugi czas [Gonzalez i in.
2009].

Metanogenne Archaea wyrozniaja si¢ niezwyklym typem metabolizmu, ktoéry umoz-
liwia im uzycie CO,+ H,, kwasu mrowkowego, metylowanych zwiazkow jednoweglo-
wych lub kwasu octowego w charakterze zrodel wegla i energii. Metan jest koncowym
produktem ich metabolizmu, wytwarzanym w unikalnym procesie generujacym energi¢
[Deppenmeier 2002]. Metanogenami sa Scisle beztlenowe gatunki Archaea sklasyfiko-
wane w obrgbie pigciu rzgdow (Methanobacteriales, Methanopyrales, Methanococca-
les, Methanomicrobiales i Methanosarcinales) w krolestwie Euryarchaeota. Organizmy
te sa wysoce zroznicowane pod wzglgdem rozmiardéw i ksztattow, a rozpowszechnienie
w przyrodzie zawdzigczaja duzym zdolnosciom adaptacyjnym. Wzrost metanogenow
mozliwy jest w temperaturze od 4 do 110°C oraz przy pH 6-9. Naturalne siedliska meta-
nogenych Archaea stanowia osady wodne (stawy, bagna, oceany), przewody pokarmowe
ludzi i przezuwaczy, a takze $cieki, wysypiska, gorace zrodta i wiele innych [Garcia i in.
2000]. Ich rozwo6j w wymienionych ekosystemach jest $cisle uzalezniony od wspotwy-
stgpujacych tam heterotroficznych bakterii, ktore degraduja ztozone biopolimery i do-
starczaja substratow do procesu metanogenezy. Metanogeneza stanowi czwarty i ostatni
etap beztlenowego rozktadu materii organicznej przez mikroorganizmy. Wczesniej poli-
sacharydy, bialka, lipidy i kwasy nukleinowe zostaja roztozone do monomeréw (cukry,
aminokwasy, kwasy ttuszczowe, puryny, pirymidyny), ktére nastgpnie podlegaja fermen-
tacji z wytworzeniem kwasow organicznych (propionowy, mastowy, octowy, mrowkowy,
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bursztynowy, mlekowy), alkoholi (etanol, propanol i butanol) i innych zwiazkow
(H,, CO,, ketony). Produkty fermentacji o liczbie atomow wegla powyzej jednego sa
sukcesywnie przeksztatcane do octanu i C, zwiazkow, w procesie octanogenezy prowa-
dzonej przez bakterie octanogenne i syntrofowe. Z kolei, archebakterie zuzywaja te sub-
stancje jako zrodto wegla i energii do produkcji metanu [Deppenmeier 2002]. Biorac pod
uwagg obieg wegla w przyrodzie, metanogeneza jest uwazana za jeden z najwazniejszych
proceséw biologicznych na Ziemi [Garcia i in. 2000].

Metan moze by¢ produkowany przez archebakterie na trzech drogach roézniacych sig
substratem wegglowym i Zrédtem potencjatu redukcyjnego. Najbardziej rozpowszechnio-
ny wsréd metanogennych Archaea jest szlak hydrogenotrofowy. Polega on na redukcji
CO, przy udziale H, jako donora elektronéw i obejmuje siedem etapow prowadzacych
do powstania metanu. Na szlaku tym moze by¢ wykorzystywany rowniez mrowczan,
stanowiacy jednoczesnie zrodto elektronow i wegla. Pozostate dwie drogi metanogenezy:
szlak octanowy i metylotrofowy sa obecne u przedstawicieli rzgdu Methanosarcinales.
W pierwszej z nich kwas octowy ulega rozpadowi do grupy metylowej i CO. Tlenek
wegla jest stopniowo utleniany, uwalniajac elektrony niezbgdne do redukcji grupy mety-
lowej do metanu. Natomiast droga metylotrofowa jest stwierdzana rowniez u przedstawi-
cieli Methanobacteriales i ma przypuszczalnie szereg wariantow. W najlepiej poznanej jej
wersji jednowgglowe zwiazki, takie jak metyloaminy lub metanol, sa wykorzystywane
jednoczes$nie jako donor elektronow oraz ich akceptor. Jedna czasteczka C-1 zwiazku jest
utleniana celem pozyskania elektronow do zredukowania trzech kolejnych czasteczek do
ostatecznego produktu, jakim jest metan [Bapteste i in. 2005]. W proces metanogenezy
zaangazowanych jest wiele unikalnych koenzymoéw (metanofuran, tetrahydrometanopte-
ryna, koenzym F,,, koenzym M, HS-koenzym B) i przenosnikow elektron6w (metano-
fenazyna) [Garcia i in. 2000]. Warto tez wspomnie¢, ze ponad 200 gendéw koduje synteze
enzymow, koenzymow i grup prostetycznych wlaczonych w proces redukcji CO, do me-
tanu i jego sprzgzenie z fosforylacja ADP [Kaster i1 in. 2011]. Uwaza sig, ze hydrogeno-
trofowe metanogeny stanowia ewolucyjnie pierwotng grupg Archaea, o czym $wiadczy
wystepowanie u wszystkich gatunkow genow odpowiedzialnych za produkcje metanu
w prawie niezmienionej formie [Bapteste i in. 2005].

PODSUMOWANIE

Archaca sa waznym sktadnikiem wszystkich ekosystemow na naszej planecie. Jednocze-
$nie przedstawiciele tej domeny obejmuja najszerszy zakres adaptacji ekologicznych; sa
psychrofilami i hipertermofilami, toleruja najwigksze rozpigtosci pH i st¢zenia soli, ko-
rzystaja ze wszystkich typow substratow zaréwno organicznych, jak i nicorganicznych.
Zdolnos$¢ przezywania w najbardziej ekstremalnych warunkach na Ziemi zawdzigczaja
m.in. unikalnej budowie powierzchniowych struktur komorkowych i lipidéw membrano-
wych. Chociaz ostatnie 15-lecie przyniosto ogromny postgp w zakresie poznania budowy
i whasciwosci tych struktur, to nadal wyjasnienia wymagaja ich funkcje w Archaea oraz
mechanizmy wptywajace na stabilno$¢ tych struktur w warunkach stresu srodowiskowe-
£0, co bez watpienia przyczyni si¢ rowniez do poszerzenia zakresu ich biotechnologicz-
nych aplikacji.
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UNUSUAL FEATURES OF ARCHAEAL CELL STRUCTURES
AND METABOLISM

Abstract. Archaea are very complex and thus an extremely interesting group of micro-
organisms, both in terms of their abilities to colonize different environments, including
extreme conditions, as well as due to the specific structure of cellular components. In recent
years, a large development of knowledge about those organisms was observed, what results
in the appearance of a huge pool of more or less detailed publications. However, Polish
literature lacks the reviews wider endearing structure and physiology of those organisms.
The present work complements that gap by discussing selected elements of Archaea cells
of unique structure or functions, such as the S layer, the cell wall, cytoplasmic membrane
and a variety of cellular appendages. In addition, some of the remarkable aspects of the
archaebacteria metabolism were brought up.
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