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CANLI DUNYASININ FILOGENISI-GENEL

Bacteria Archaea Eukarya

Hayvanlar

Kukirtsiiz Entamoebae  Akiskan

/ | kiifler
yesil bakteriler Euryarchaeota

i Funguslar
Methanosarcina 9

Mitokondri

Methano- Ekstrem Bitkiler
P o c;;e":fha::ta bacterium halofiller
roteobacteria ermoproteu. s
. % bakteriler " Methano- Siliatlar
Kloroplast Pyrodictiu\m coccus Thermoplasma
. Cyanobacteria Thermococcus
Flavobacteria Denizel Flagellatlar

Crenarchaeota Methanopyrus
Trichomonadlar

Thermotoga

Thermodesulfobacterium Microsporidia

Aquifex Diplomonadlar

(Giardia)

EVRENSEL FILOGENETIK AGAG. Bu agag 16S veya 18S ribozomal
RNA dizilerinin karsilastirilmasindan elde edilmistir. Buna gore ti¢ biiytik
canli domaini mevcuttur. Bacteria, Archaea ve Eukarya. Iki canli grubu
arasindaki evrimsel uzaklik, dalin ucu ve iki grubu birlestiren nokta
arasindaki toplam mesafeyle orantilidir. Ribozomal RNA’ya dayal filo-
genilerle ilgili daha fazla bilgi icin Boliim 11.5-11.9’a bakimiz. Bu agacta
tanimlanan filogenetik iliskiler cesitli genotipik ve fenotipik iligkilerle de
desteklenmistir. Agacla ilgili veriler Ribosomal Databese projesinden alinmigtur.
http:/rdp.cme.msu.edu.
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CANLI DUNYASININ FILOGENISI-BACTERIA

Cytophaga

Flavobacteria

Yesil kiikirtsiiz
bakteriler

Thermotoga

Nitrospira

BAKTERILERE AIT FILOGENETIK AGAG. Bu agag 16S ribozomal RNA
dizilerinden elde edilmistir. Gortilduigi gibi, en az 17 adet biiytik bakteri
grubu tanimlanabilmektedir. Ribozomal RNA’ya dayali filogenilerle ilgili
daha fazla bilgi igin Béliim 11.5-11.9’a bakiniz. Agagla ilgili veriler Ribozo-
mal Database Projesinden alinmistir. http://rdp.cme.msu.edu
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BROCK

MIKROORGANIZMALARIN
BIYOLOJISI

MICHAEL T. MADIGAN bu kitab1 asagidaki resimde bir-
likte oldugu iki eski arkadagina ithaf etmektedir: Willie (solda) ve
Plum (sagda). Gegctigimiz
11 y1l boyunca bu miikem-
mel hayvanlar bana, ancak
bir kopek-sevenin anlayabi-
lecegi huzuru ve arkadash-
&1 vermiglerdir. Willie, her
zaman oldugu gibi, tath bir
kopek ornegidir. Bunun ter-
sine Pum (16 Nisan 2004'de
Olmiistiir) araba mezarlig:

kopegidir. Aslinda, Plum

altin bir kalbe sahipti ve insanlar1 severdi ve beni gordiigiinde he-
yecanlanmadigindan yollarimiz higbir zaman kesismedi. Huzur
iginde uyu dostum.

JOHN M. MARTINKO bu kitab1 mevcut ve ge¢misteki
ogrencilerine ithaf etmektedir. En iyi Ogrenciler, yeni bakig
acilarindan kaynaklanan ve 6gretimin disinda bana ilham kaynag1
olan problemleri devamli olarak ortaya koyarlar, bunlar da bilgi
birikimimi genisletir ve kavrama giiciimii arttirir. Ders vermekten
zevk duydugum herkese beni egittikleri, igin tegekkiir ederim.
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CEVIRi EDITORUNUN ONSOZU

Degerli okuyucular;

Bu calismada, bu giine kadar diinya genelinde-
ki yaygin kullanim1 yaninda iilkemizde de gerek
lisans gerekse lisansiistii diizeyde kaynak kitap
olarak kullanilan “Brock Mikroorganizmalarin
Biyolojisi” (Brock Biology of Microorganisms) ki-
tabinin, 7 farkli tiniversiteden katilan alanlarinda
yetkin bilim insanlariyla anadilimiz Tiirkge’ye ter-
ciime edilerek 6grenci ve Ogretim elemanlar: icin
kaynak olusturulmaya ¢alisilmistir.

Ik kez 1967 yilinda kaynama derecesindeki
kaplhcalarda tireme yetenegine sahip bakterileri
kesfeden ve daha sonra Tag DNA polimeraz kayna-
g1 olan Thermus aquaticus’u 1969 yilinda izole eden
aragtiricilardan biri olan Thomas Brock tarafindan
ilk kez 1970 yilinda “Brock Biology of Microorga-
nisms” orijinal adiyla basilan kitap en giincel bil-
gileri icermesi yaninda teknik anlatimiyla da mii-
kemmellik tasimaktadir. Kitap, temel mikrobiyoloji
konular: yaninda 6zellikle ekoloji, saglik bilimleri,
tarimsal bilimler, endiistri ve muolekiiler biyoloji
alanlarindaki gelismelerle de donatilmusgtir.

Tiirkge'ye gevirisi yapilan bu kitapla, mik-
robiyoloji alaninda elde edilen en son bilgilerin

okuyucu ve arastiric1 kitlesine en etkili bir bigim-
de ulastirilacagina ve bunun yaninda Tiirkge dili-
mize 6nemli bir katki saglanacagina inaniyorum.
Cevirmen bilim insanlarimiza titiz galismalar1 ve
ailelerine de hoggoriilerinden dolay: tesekkiir edi-
yorum. Ayni baglamda kitabin sekilsel diizeni ko-
nusundaki yardimlarindan ve zaman ile ilgili hos-
goriilerinden dolay1 basta esim olmak tizere kizim
ve ogluma tesekkiir ediyorum. Ayrica goriislerine
basvurdugum degerli bilim insanlarina da tesek-
kiirlerimi sunarim.

Kitabin geviri, redaksiyon ve basiminda goste-
rilen tiim titizlige ragmen, bazi hatalarin hala bu-
lunabilecegine inanmiyorum. Degerli okuyuculari-
muzin, kitapla ilgili hatalar1 ve onerilerini tarafima
bildirmeleri bir sonraki baski icin 6nemli bir katki
saglayacaktir. Yapacaklar1 bu katkilarindan dolay1
degerli okuyucularimiza simdiden tesekkiirlerimi
sunarim. Kitabin, tilkemizin bilimsel yenilikleri iz-
leme, adapte olma ve yasama gegirme yoniindeki
gabalarina katki saglamasi dilegimle saygilarim
sunarim.

30.09.2009
Prof.Dr. Cumhur COKMUS
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Her bir baski grafikler yoluyla kavramlarin netlestirilmesi igin bir firsat sunmaktadir ve BBOM
mikrobiyoloji alamindaki en sira dis: illiistrasyon Programina sahiptir. Her gecen y1l grenci-
ler grafiklere daha fazla inanmakta ve BBOM, gorsel cazipligi yaninda sekil, fotograf tablolar
bakimindan da kaynak teskile etmekte olup 6grencilerin materyali daha iyi anlamalari iizerine
odaklanilmistir. W

Sitoplazmik
zar

PEP
Piruvat e : . &

Glukoz

\
Glukoz 6-P

o
<}:1

Tasinma yonil

RNA polimeraz
(kor enzim)

Transkripsiyon

” Sigma " \\ mRNA baslangici

(3]

, ’ / | N 3
N CTGTTGACAATTAATCATCGAACTAGTTAACTAGTACGCAAG!
M CTATTCCTGTGGATAACCATGTGTATTAGAGTTAGAAAACA |
QM TGGTTCCAAAATCGCCTTTTGCTGTATATACTCACAGCATA |
BT TTTTGAGTTGTGTATAACCCCTCATTCTGATCCCAGCTT |
M TAGTTGCATGAACTCGCATGTCTCCATAGAATGCGCGCTACT)
M TTCTTGACACCTTTTICGGCATCGCCCTAAAATTICGGCGTC |

=35 dizi Pribnow kutusu

Konsensus [lREYY¥ TATAAT

P

OO0 A WOWN =

Promotor dizisi

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



Onbirinci Baskiya Genel Bakis ¢ ix

Nukleoid Ribozomlar

Sitoplazmik
Hicre duvarn

@

zar

| Sitoplazmik
| zar

Endoplazmik
retikulum

Ribozomlar
|| Cekirdek

Cekirdekgik

\

Cekirdek
zar

7N/
~

Golgi

’~
NN L

/
-

~

Sitoplazma

~
.

|
\

1
|
|
\

Mitokondri
Kloroplast

(b)

10 pm

A Giiniimiiziin gorsel 6grencilerinin ihtiyaclart
dogrultusunda, 11 inci baskidaki ytizlerce grafik
derinlik ve gergekgilik nitelikleri arttirilacak bicimde
tamamen yeniden tasarlanmis ve gelistirilmistir.
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Miimkiin olan her durumda, soyut anlatimlar1 biyoloji-
nin somut gergekleriyle bagdastiran fotomikrografi
tekniklere ve stireclere dahil edilmisgtir. p

Nicholas Blackburn
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x ¢ Onbirinci Baskiya Genel Bakis

ANLAMA

Boliimle Ilgili Sozliik,
mikrobiyoloji dilinin
ogrenilmesinde 6gren-
cilere kilavuz olma nite-
ligindedir. Her boliime
bu sozliikle baglayarak,
ogrenciler terminolojiyi
daha kolay 6grenecek ve
anahtar kavramlari daha
ileri diizeyde anlayabile-
ceklerdir. p

\ BOLUMLE iLGiLi S6ZLUK

Art1 (pozitif)-zincir viriis RNA ya da
DNA genomuna sahip olan ve geno-
mu virtis mRNA's1 ile tam bir komp-
lemanterite tagiyan viriis

Bakteriyofaj prokaryotik hiicreleri en-
fekte eden viriis

Eksi (negatif)-zincir viriis RNA ge-
nomuna sahip olan ve bu RNA zinciri
vu’us mRNA's1 ile zit anlam tagryan

Erken in viriis enfeksi d
hemen sonra se'ntezlemm protem
in viriis enf s0-

nuna dogru sentezlenen protein
Thmh viriis genomunu icinde bulun-
dugu konakgiun genomu ile birlikte
replike etme yeteneginde olan ve li-
zojenik halde bulundugu icin hiicre-
nin Gliimiine neden olmayan viriis
Litik yol viriis enfeksxyonundan sonra
viriis replikasyonu ve konakg1 hiicre-
nin parcalanmasi (lizis) ile sonugla-

Lizojen profaj iceren bakteri

Lizojenik yol viriis enfeksiyonundan
sonra viral genomun bir profaj olarak
konakgi genomu ile birlikte replike
oldugu bir seri basamak (lizojeni)

Niikleokapsid bir viriisiin niikleik asit
ve proteinlerinden olugan kompleks

Onkogen ekspresyonu kanser olugu-
muna neden olan bir gen

Plak viriise duyarh hiicrelerden olu-
gan bir hiicre tabakas: {izerinde vi-
riisiin neden oldugu liziz veya hiicre
inhibisyon zonu

Prion hiicre disindaki formu niikleik
asit icermeyen enfektif protein

Proviriis (profaj) iimli bir viriisiin
genellikle konakg kromozomuna
entegre olmug halde replike olan ge-
nomu

Retroviriis replikasyonu sirasinda bir
DNA aracsi kullanan RNA genomu-
na sahip viriis

Revers transkripsiyon RNA’da bulu-
nan bilginin revers transkriptaz enzi-
mi ile DNA’ya kopyalanmast

Transformasyon okaryotlarda normal
bir hiicrenin kanserli hiicreye doniis-
mesi olayr (Bolim 10'daki alternatif
kullanimina bakiniz)

Virion niikleik asidi protein bir kilif
ve bazi durumlarda bagka materyalle
saril tam bir viriis partikiilii

Viroid cesitli bitki hastaliklarina ne-
den olan kiigiik, halkasal, tek-zincirli
RNA

Virulan viriis enfeksiyondan sonra
konake hiicreyi eriten veya Sldiiren
bir viriis; thmh olmayan bir viriis

Viriis icerdigi DNA ya da RNA hiicre
igerisinde replike olan ve ayn1 zaman-
da hiicre dis1 formda da bulunabilen
genetik element

nan bir seri

— © 1.7 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

4 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi, kismi 6grencileri bir
sonraki konuya gecmeden 6nce durup anahtar kavram-
lar hakkindaki bilgilerini degerlendirmeye tesvik eder.
Anlatim igerisinde goriilen yeni bir “dur isareti” ikonu,
kavramlarin gozden gecirilmesi gerekliligini isaret eder.

Beijerinck ve Winogradsky toprak ve sudaki bakterileri
calistilar ve gesitli fizyolojik grup iiyelerinin izolasyonu
icin zenginlestirme kiiltiir teknigini gelistirdiler. Zengin-
lestirme kultiirler, kemolitotrofi, kemoototrofi ve azot
fiksasyonu dahil olmak tizere mikrobiyolojideki énemli
yeni kavramlar bu dénemde ortaya gikt1.

@ Zenginlestirme kiiltiir teknigi nedir?

@ Sekil 1.16'y1 inceleyerek, kiikiirt oksidasyonu ve nit-
rifikasyonun neden kemolitotrofik stiregler olarak
diistiniiliirken azot fiksasyonunun diigiiniilmedigini
belirtiniz ([pucu: Her olayda ATP'nin katildig1 reaksi-
yonlara bakiniz).

Mikrobiyal Ek Bilgi + RNA’mn Diizenlenmesi

Mikrobiyal Ek Bilgiler, daha
onceden kutucuklar igerisinde
verilen bilgilerin yerini almig-
tir. Gorsellerle birlikte tasar-
lanmus bu kisimlar, ilgi gekici,
zamanli ve her bir bolimiin
ana temasina baglantili olacak

bicimde yazilmistir. p

6liim 7 ve 14'e ban genlerin
igerdigi kodlama bélgelerinin,
kodlama yapmayan ve intron

olarak adlandinlan bélgelerle aynldi-
g gérmistik. Tipik olarak intronlar,
olgun mRNA'y: olusturmak iizere, trans-
kripsiyondan sonra meydana gelen ve
isleme ah verilen bir siregte cikanhr

gekilde kontrol edilmelidir. Giinkii, ok
fazla veya az bazn ilavesi okuma kalibt
kaymasina neden olarak, iriinii iglevsiz
hale getirebilir.

Bir bazin bir bagka baza dedistiril-
mesi suretiyle gerceklestirilen bir diger
RNA diizenlenmesi, yiksek bitkilerin
mitokondri ve Kloroplstiannda olduksa

(@Kisim 14.8). O genom-
lannda, “isleme” nin hemen hemen tersi
bir mekanizma olan, RNA diizenlenmesi'
durumunun saptanmas: ilgingtir.

RNA diizenlenmesi; transkripsi-
yonu yapilan DNA'da niik-

 Bazi mRNA'lar igeri i ozl
bolgelerde, oksidatif deaminasyon yolu
ile Sitozin (C); Urasil (U)'e déni

lanmayan bir protein dizisinin olusumuna
sncilliik edebilir.

RNA dizenlenmesi karmagik bir
siireg olmasina ragmen, organel genom-
lanmun analizinde dnemli bir engel teskil
etmez. Bu durum, séz konusu organeller
tarafindan kodlanan proteinlerin kiigik
ve oldukga iyi korunmus olmalanndan
ileri gelmektedir. Hiicrelerde yaygun ola-
rak bulunan RNA diizenlenmesinin aksi-

(Tersi modifikasyon daha nadir meyda-
na gelir). Misi Kloroplastinda C'nin U'le

leotitlerin olgun mRNA' ya ilavesi ya da
gikanlmas: iglemidir. Bu diizenleme aym
zamanda mRNA' daki bir bazi bir bagka
baza degismesine yol agan kimyasal
modifikasyonu da kapsamaktacir. RNA
diizenlenmesi her iki durumda da kendi
geni tarafindan kodlanan polipeptide, bir
ya da daha fazla farkli amino asidi ilave
etmek suretiyle kodonlan degistirebil-
mektedir.

Tripanazom ve benzeri protozoa
mitokondrilerinde (@“>Kisim 14.10) baz
mitokondriyel transkriptler, cok sayida
iiridilat ilavesi veya nadiren gikanlmasi
yolu ile diizenlenir. Bu tip RNA diizenle-
mesinin bir érnegi Sekil 1@ ‘de verilmis-
tir. RNA diizenlemesi, mRNA'da yer alan
ve Gzel diizenlemelere katilan enzimlere
“rehberlik" eden kisa diziler tarafindan
kontrol edilmektedir. Bu islem dogru bir

ii en az 25 bélge bulun-
maktadir. Bu durum gogunlukla organel-
ler igin gerekli olsa da, C'nin U'e prog-
ramlanmug déniigiimii, memeli gekirdek
geni icin de saptanrmsgtir. Diizenlenmenin
oldugu bélgeye bagh olarak, meydana

ne, farklt i i ortolog genle-
rin tanumlanmas: ve genomik yorumlann
yapilmas, genom analizlerinde bugiine
Kadar kargilagilan en énemli giicliklerdir.

RNA diizenlenmesinin iglevi ve orijini
bilinmemektedir. Fakat baz bilim adamla-
n bu islemin; ribozimler (>Kiam 14.7)
ve diger katalitik RNA'larla birlikte, RNA
dinyasuun diger bir parsasi olduguna isa-

gelen yeni kodon, gen kod-

ret [¢ 11.2). L]

Proan .Lau Gye 1. T PheArg PhePhoCys.
A U UL UGG 0 AGG A 0.

DNA

AT NI L
. C C AMA AGG  TCC C..

Sekil 1. RNA Diizenlensmesi. Sekilin iist kusm Trypanasoma bruei protozoonuna ait sitok-
rom oksidaz enziminin alt iinitesi [Iliin aminoasit digisinin bir kismumi géstermektedir
(&% Kisim 14.10). Bu protein mitokondsri tarafindan kodlanmaktadir. Aminoasit dizisinin altn-

da, bu belge icin haberci RNA dizii de verilmistir (mRNA). Biyi harfl yasiimis olan baslar

genden transkrib

ir. mRNA'da yer alan kiitil lar ise RNA diizen-

lenmesi ile transkript igerisine yerlestirilen bazlardiz. DNA' da birgok enformasyonel bosluk
olsa da, molekiilde bosluk bulunmaz. Baz giftleri arasindaki bosluklar gérillebilirligi kolaylss-

tirmak amact ile konulmustur.
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Mikroorganizmalar

T ahil 1

mik tir ve i

gibi topluluk halinde
yasayan bagimsiz canli
hiicrelerdir.
1
SR TSR A e

icerirler. Biitiin hiicrelerin, sitoplazmik membran
adli ve hiicre igerisini disaridan ayiran bir bariyeri

4 Sekil Referans Belirleyiciler konudaki gekil
referanslarina bitigik olarak bulunur. Ogrenciler

vardir (Sekil 2.1e). Hiicrenin ihtiyag duydugu be- tarafindan talep edilen bu kirmiz1 noktalar
sinlerin ve diger maddelerin girdigi, attk maddeler ogrencilerin bir sekli gérdiikten sonra konuya
ve diger hiicresel iiriinlerin giktig1 kisim sitoplaz- hizh bir sekilde donerek daha etkin bir gekilde
mik membrandir. Sitoplazma ad1 verilen kompleks caligmalarina yardim olur.

N ST BRI (o 23 sl A R it

i Tipik bir Winogradsky kolonunda gesitli or-
ganizmalar gelisir. Algler ve siyanobakteriler su
| kolonunun iist boliimiinde hizli gekilde ortaya g-
| kar. Bu organizmalar O, iireterek bu zonun oksik
| kalmasma yardima olurlar. Camurdaki dekompo-
e - . - || zisyon siiregleri siilfat indirgeyen bakteriler icin uy-
Mavi bir zincir ile gosterilen Kavram Linkleri, {| gun substratlar olan organik asitler, H, ve alkolle-
ogrencileri metnin diger kisimlari ile ilgili bir | rin iiretimini saglar (6= Kisim 12.18, 13.7, 17.15 ve
kavram hakkinda uyaric niteligindedir. Her bir link, | 19.13). Bu sayede, siilfat indirgeyiciler araciligiyla
ogrencilere kisun numaralar1 verme yolu ile iligkili i| ortaya gikan siilfiirii elektron vericisi olarak kulla-
materyali incelemeleri konusunda yol gésterirken, | nan fotosentetik mor ve yesil siilfiir bakterilerinin
kavramlar arasinda devaml olarak baglantilar || (anoksijenik fototroflar, & Kistm 12.2 ve 12.32) ge-
kurmalarina yardimei olur. - 4 lisimi baglar. Bu organizmalar tipik olarak kolonun

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



xii ¢ Onbirinci Baskiya Genel Bakis

OGRETMEN KAYNAK MERKEZi CD/DVD PAKETI

Ogretmen Kaynak Merkezi CD/DVD (0-13-144340-2)

OKM CD/DVD paketi bir 6gretmenin ders hazirlamak
ve sunmak icin ihtiyag duyacag herseyi icermektedir.
Kolay kullanilabilir meniiler ve disa aktarim 6zellikleri
kaynaklar1 bulmanizi ve etkili sunumlar hazirlamaniz
saglayacaktir. OKM CD/DVD paketinde sunlar mev-
cuttur:

* Metin igerisindeki gizimler, fotograflar ve tablolarin
projeksiyon amagh diizenlenmis JPEG dosyalar

* Herbir boliim i¢in kapsamli PowerPoint® sunumlar
igerisindeki metin sekilleri ve tablolarin JPEG
dosyalar1

e Herbir boliim icin ders notlarindan ve 6nemli
sekillerden olusan ayr bir PowerPoint® sunum seti

e 11. Baski’da anlatilan 6nemli konulara, dinamik
stireglere ve tekniklere derinlik ve agiklik kazandiran
TAMAMEN YENI Ogretmen Animasyonlari

* Genis kapsamli bir CRS/Simfigi soru seti

o Ogretmen Kilavuzu'nun ve Soru Bankasi da dahil
olmak iizere degerlendirme materyalinin Word
dosyalar1

¢ Herbir boliimdeki ortam materyalinin aciklamalarin
iceren Ortam Entegrasyon Kilavuzu'nun
yazdirilabilir PDF dosyalar1

YARDIMCI WEBSITESI

Home > Macromolecules > Online Study Guide > Review Question YardlmCl webSIteSI

Chapter 3: Online Study Guide www.prenhall.com/madigan
Review Question 2
Yardimc: Websitesi'nde 11. Baski’nin 6grenciler
PR R Lo tarafindan anlagilmasina yardime olacak degerli
1 thestrwctara of;thot cotoplosmic mamiorsta. galisma araglar1 sunulmaktadir. Bunlardan bazilari:
© interactions | ns in multisubunil

s . e Cevrimigi Calisma Kilavuzu islenen konulara
o oo the e kisimlar bazinda odaklanan, 6zetlerden, 6nemli res-
imlerden ve tekrar sorularindan olusan genel tekrar-

Bkt Amvawer fon Ceadng i lar saglamaktadr.

* “Geligimini Takip Et” araci, 6grencilere galisma
zamanlarini nereye yogunlastirmalar gerektigini
anlama konusunda yardimc olur ve gabalarinin ne
derece basarili oldugunu gosterir

* TAMAMEN YENI Web Dersleri 6grencilerin temel
konulam, siiregleri ve teknikleri canlandirmalarima
yardimci olur

|
|
i
|
|
;%A
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Ogretmen Animasyon ve Ogrenci Web Dersleri
konular::

Pasteur’s Experiment

Koch'’s Postulates

The Gram Stain

The Prokaryotic Flagellum

Aseptic Transfer and the Streak Plate Method

Direct Microscopic Counting Procedure (Petroff-
Hausser Chamber)

DNA Replication

The Polymerase Chain Reaction (PCR)

Transcription

Translation

Enzyme Regulation

Negative Control of Transcription and the lac Operon

Attenuation and the Tryptophan Operon

A Temperate Bacteriophage

The Molecular Basis for Mutations

Replica Plating

The Molecular Basis for Mutations

Generating Phylogenetic Trees from RNA Sequences

Cell Division in Conventional, Budding, and Stalked
Bacteria

Bacteriorhodopsin and Light-Mediated ATP Synthesis

Life Cycle and Mating Type Switching in a Typical
Yeast

DNA Chips

Replication of Polioviriis

Electron Transport Processes: Aerobic and Anaerobic

Conditions

DIiGER KAYNAKLAR

Some of the colonies are
surrounded by zones of growth
inhibition. The zones of
inhibition surround potential
antibiotic-producing organisms.

STOP | NEXT [ N T

Enrichment Cultures

Serial Dilutions and a Most-Probable Number Analysis
Root Nodule Bacteria and Symbiosis with Legumes
Antibiotic Modes of Action

Diphtheria and Cholera Toxins

Antigen Presentation

Producing Monoclonal Antibodies

The ELISA Test

HIV Replication

Life Cycle of the Malaria Parasite

Isolation and Screening of Antibiotic Producers
Production of Recombinant Vaccinia Viriis

Testli Ogretmen Kaynak Kilavuzu (0-13-144342-9)
Bu kilavuz ve soru bankasi, 6gretmenlerin siav
hazirlamakta kullanabilecegi 2000’den fazla soru iger-
mektedir. Bu kaynakta aynmi1 zamanda boliim 6zetleri
ve boliim sonlarindaki tekrar ve uygulama sorularimin
cevaplar1 bulunmaktadir.

Test Gen EQ Bilgisayarl Test Yazilim1 (0-13-144337-2)
Basil kitaba ek olarak, test sorular ag iizerinde or-

tak calisilabilir metin bazl bir test programi olan

Test Gen EQ Test Yazilimi'nin bir parcasi olarak ta
mevcuttur. Ayrica bu yazilim, 6gretmenlerin sorulari
inceleyip tizerlerinde degisiklik yapmalarina, test
biciminde disariya tagimalarina ve farkh bigimlerde
yazdirmalarina imkan saglamaktadr.

Asetatlar (0-13-144341-0)

Bu asetat paketinde metin igerisinde bulunan 400 gor-
sel yer almaktadir. Smiflarin en arka kismindan da
rahatga goriilebilmeleri igin baghklarin yazi karakteri
biiytikliikleri arttirilmigtir.

Aragtirma Gezgini (Research Navigator) www.re-
searchnavigator.com

Prentice Hall'un Research Navigator™ yazilimi, EB-
SCO’s Content Select™ Academik Dergi Veritabanina,
The New York Times Konuya Gore Arama Arsivine
(Search by Subject Archive), “Web’in En lyisi” (“Best
of the Web”) Link Kiitiiphanesine ve en son hab-

erler ile giincel gelismelere erigim saglama yoluyla

Ogrencilerinizin ¢ok gesitli konulardaki en yeni bilgilere
ulagmalarini saglamaktadir. Bu degerli arag 6grencilerin
en faydali makale ve dergileri bulmalarini, kaynaklara
atifta bulunmalarini ve aragtirma 6devleri icin etkili
makaleler yazmalarin kolaylastirmaktadir.

SafariX Cevrimigi Ders
Kitaplar1 (Textbooks On-
line) paradan tasarruf etmek |
isteyen 6grenciler igin cazibesi
olan yeni bir secenektir. Basili |
ders kitabini satin almaya bir
alternatif olarak, 6grenciler aym icerige cevrimici olarak
iiye olabilmekte ve basili kitabin tavsiye edilen liste
fiyatinin %50’si oraninda tasarruf edebilmektedirler. Sa-
fariX WebBook ile 6grenciler metin igerisinde arama ya-
pabilmekte, gevrimici notlar alabilmekte, ders notlarini
bir araya getiren okuma 6devlerini yazdirabilmekte

ve daha sonra tekrar incelemek tizere 6nemli kisimlar1
isaretleyebilmektedirler. SafariX WebBook hakkinda
daha fazla bilgi edinmek veya iiye olmak icin www.
safarix.com adresini ziyaret ediniz.

Ders Yonetimi

Prentice Hall tiim 6gretmenlere ve 6grencilere 11. Baski
igin tercih edilen ders yonetimi platfomuna uygun or-
tam kaynaklan saglamaktadir. Bu kaynaklarin detaylar
igin http://cms.prenhall.com adresini ziyaret ediniz.
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e

Mikrobiyoloji ¢aginda yastyoruz. Neredeyse hergiin,
yeni ortaya ¢ikmus enfeksiyonlar, yeni organizmalar
ve kegifleri kolaylastiracak yeni araglar gibi, bu heye-
can verici bilim dalinda yapilmis yeni kesiflerin ha-
berlerini aliyoruz. Gliniimiizde mikrobiyoloji bilimi
iste boylesine bir hizda ilerlemekte. Brock Mikroorga-
nizmalarin Biyolojisi'nin (BMB) on birinci baskis: ile
sizlere bugiinkii mikrobiyolojinin en giincel resmini
sunuyoruz.

Bu kitabin temelleri 35 yildan daha uzun bir geg-
mise dayanmaktadir. Thomas D. Brock tarafindan Mik-
roorganizmalar Biyolojisi'nin ilk baskisinin (Prentice
Hall, 1970) yayimlanmasindan beri bu kitabin yegane
amact modern bilim gergevesinde mikrobiyolojinin
prensiplerini sunmak olmustur. BMB'nin 11. baskisi
da bu gelenegi devam ettirmektedir ve daha onceki
on baskinin sahip oldugu dogruluk ve yetki ile aym
diizeyde bir anlatimi vardr.

Glinimiiz mikrobiyolojisi hem 6grencilere hem
de &gretmenlere daha once goriilmemis miktarda
yeni talepler yliklemektedir. Alandaki mevcut bilgi-
nin boyutlarinin devasa olmasinin yaninda, destekle-
yici bilimler hakkinda sahip olunmasi gereken bilgi
altyapis1 da kaydadeger biiyiikliiktedir ve mikrobiyo-
lojiye giris niteligindeki dersler artik kaynak noktala-
rindan patlamaya baslamustir. BMB'nin 11. baskisinin
yazarlari da bu sorunlarin son derece farkinda olarak,
icerisinde temel prensiplerin 6ne gikarilip vurgulan-
dig1, detaylarin tamamlayici nitelikte oldugu ve des-
tekleyici kavramlarin da muntazam bagdastirildig: bir
mikrobiyoloji kitab1 ortaya koymak igin 6zel gayret
sarfetmislerdir. Umariz ki bu goriiglerimize katilacak-
smiz.

Onbirinci Baskida NelerYeni?

Gegmigte BMB’den ders anlatmig olanlar bu yeni bas-
kinin da daha 6nceden tanidiklar1 dostlar1 oldugunu
goreceklerdir. Bununla birlikte, daha 6nceki baskilara
kiyasla, 6gretmenler BMB'nin 11. baskisinda daha 6g-
retilebilir bir ders kitabi, 6grenciler ise ok daha paha
bicilmez bir 6grenme kaynag1 bulacaklardur.
Pedagojik acidan, BMB'nin 11. baskis1 giiniimii-
ziin gorsel 6grenicisine gore tasarlanmistir. BMB'nin
11. baskis! tasarim agisindan onuncu baskinin kaldig:
noktadan devam etmektedir, ancak sunus, renk kulla-
nimu ve sanat baglamlarinda yenilikler getirmektedir.
Béliimler, kitabin ilk baskisindan bu yana oldugu gibi,
olduk¢a mantikl1 ve kolaylik saglayici bir sistem olan
numaralandirilmis taslak sistemine gore diizenlen-
mistir. Ancak bu baskida herbir boliimii bazi kavram-
lan birlestirerek daha kolay hazmedilir lokmalar hali-
ne getiren ve baglantil bilgileri bir yere toplayan gok
sayida bloklar halinde diizenledik. Her zamanki gibi,
ogrencinin temel terimler sozliigii olan terim agikla-
malarini, mikrobiyoloji dilini ait oldugu yere, yani en
one ve merkeze yerlestirmek maksadiyla, herbir bo-
liimiin en basina koyduk. Kavramlarin gozden gegi-
rilmesi olduklar1 gibi kaldi, ancak artik acitk kirmizi

renkte bir “Dur!” isareti ile gosterilmekte. Kavramla-
rin Gozden Gegirilmesi, 6grencilerin yeni bir kavrama
gecmeden once durup &grenmis olduklarini gézden
gecirmelerini ve degerlendirmelerini isaret etmekte-
dir. Ahsilagelmis oldugu iizere, herbir boliimiin so-
nunda yeniden gozden gegirme ve uygulamaya yone-
lik zorlayic1 galisma sorular1 yer almaktadir. Kitabin
sonundaki kapsamli sozliik ve indeks kisimlan ile de
paket tamamlanmaktadir.

Geleneksel olarak “kutucuk” igerisinde sunulan
materyal, BMB'nin 11. baskisinda yeni olan Mikrobi-
yal Ek Bilgi igerisinde sunulmaktadir. Resimlerle zen-
ginlestirilmis bu kisimlar, ilgili boliimiin ana temasina
iligkin destekleyici materyalin “eglenceli okumalar1”
olarak tasarlanmis ve yazilmigtir. BMB'nin 11. baski-
sinda tablolar da icerdikleri bilginin daha kolay takip
edilebilir ve daha iyi diizenlenmis olmasin saglamak
igin tamamen yeniden tasarlanmistir. Mikrobiyolo-
ji gibi bir bilim biiyiik oranda tablo halinde sunulan
kaynaklara dayandigindan, bu yeni tablo tasariminin
hem 6grenciler hem de 6gretmenler tarafindan takdir
edilecegini diisiinliyoruz. Pedagojik anlamda faydali
olacak diger bircok unsur da okuyucular bu kitap ice-
risinde ilerledikge kolayca goriilecektir. Bunlar arasin-
da daha belirgin basliklar, okuyucuyu metinden sekil-
lere ve sonrasinda tekrar metne yonlendiren gézden
kagmayacak kirmizi noktalar ve boliim numarasina
gore cevaplar: sunulmus tekrar sorular sayilabilir. Bu
son unsur Ogrencilerin sorulari cevaplamadan once
hafizalarn tazelemelerini kolaylastiracaktir.

Kitabin tamamina, herbir sanatsal parganin eski-
sinden farkli bir sanat stiidyosu tarafindan yeniden
tasarlanmis olan bigimlerinden olusan bir sanatsal
program uygulanmistir. Ortaya ¢ikan sonug ise eski
baskilara kiyasla sadece daha parlak ve daha belirgin
olmakla kalmayip, ayn1 zamanda daha renkli, gekici,
istikrarl1 ve dgretici nitelikte olan sanatsal parcalar ol-
mustur. Bunun da 6tesinde, onbirinci baskida ilk defa
yiiksek kaliteli ve parlak kagit kullanilmis olmasi, bu
kitapta ilk baskisindan itibaren geleneksel olarak yer
almis olan olaganiistii fotomikrograflarin ve diger
fotograflarin en iyi sekilde basilmasini saglamustir.
Okuyucular sanatsal parcalarin igerisine yerlestirimis
olan “enerji oklar1” gibi yeni pedagojik yardimlari ko-
layca farkedeceklerdir. ATP iireten veya tiiketen hiic-
resel reaksiyonlar siklikla kilit &neme sahiptir. Agik
kirmizi renkte dalgali oklar ile gosterilen enerji oklar1
bu reaksiyonlar1 temsil etmekte ve bunlar1 6grencinin
dikkatine sunmaktadir.

BMB'nin 11. baskisi aslinda bir 6nceki baskidan
daha kisa olmasina ragmen, 6nemli miktarda yeni bir
igerik sunmaktadir. Her boliimde yeni igerik oldugu
goriilecektir, ancak biz burada okuyucuyu bekleyen
yeni kisimlara iligkin kisa bir fikir vermek igin su lis-
teyi sunabiliriz: Oksijenin Toksik Formlar1 (Boliim 6);
Sigma Faktorlerinin Cesitliligi, Konsensus Dizinleri
ve Diger RNA Polimeraslar (B6liim 7); Stringent yanit
(Boliim 8); RNA Diizenlenmesi ve Riboswitches (Bo-
liim 8); Sub-Viral Partikiiller (Boliim 9); Ilkel Yasam
Formlarinin Karbon ve Enerji Metabolizmasi (Boliim
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11); Nanoarchaeum Biyolojisi (B6liim 13); RNA’nun Iglen-
mesi ve Ribozimler (Boliim 14); Lineer DNA Replikas-
yonu (Boliim 14); Genom Yorumlamast (Bolim 15); Pro-
karyotlarda Biyoinformatik Analizler ve Gen Dagilim
(Boliim 15); Microarray ve Transkriptom (Bolim 15);
Archaea Viriisleri (Boliim 16); Cevresel Genomik (Bo-
liim 18); Konukgu Enfeksiyon Risk Faktorleri (Bolim
21); Inflamasyon, Ates ve Septik Sok (B6liim 22); Do-
gal Bagisiklik (Boliim 22); Reseptorler ve Bagisiklik
(Boltim 23); Bat1 Nil Viriisii (Boliim 27); Mikrobiyal
Ornekleme ve Gida Zehirlenmesi (Bolim 29); Agir
Akut Solunum Yolu Yetersizligi Sendromu (SARS)
(Boliim 25); Biyolojik Silah Olarak Sarbon (Bolim
25) ve Fermente Gidalar (Boliim 29).

BMB'nin 11. baskis1 ayn1 zamanda cok sayida ek
materyal ile birlikte sunulmaktadir. Bunlar arasinda
gevrimici ortam kaynaklar1 (metin igerisinde bir isaret
ile gosterilmistir), alistirma smmav sorulart ve igerige
iliskin ek kaynaklar iceren bir web sitesi (www.pren-
hall.com/madigan) bulunmaktadir. Ogretmenler
icin, sinifigi 6grenme faaliyetlerinin diizenlenmesini
kolaylastirmak tizere kitaptaki tiim tablolarin ve ge-
killerin PowerPoint tiiriinde hazirlanmig dosyasini
igeren bir CD de mevcuttur. Sinf igerisinde yansi ci-
hazi kullananlar i¢in bunlar asetat kagidina basilmig
halde de mevcuttur. Kisacasi, BMB'nin 11. baskisinin
ogretmen paketinde aqik, dikkat cekici ve uyarici su-
numlar hazirlamak icin gerekli olan tiim araglar su-
nulmaktadir.

Tesekkiir

Elinizdeki kitap bir¢ok insanin ortak ¢aligmasinin bir
trtnidir. Bunlar arasinda Prentice Hall/Pearson
Yaymevi'nin ¢ok sayida galigani, ancak bilhassa Bag
Editor Gary Carlson ve yardimcilar1 Susan Zeigler ile
Jennifer Hart ve olaganiistii prodiiksiyon editoriimiiz
Debra Wechsler ilk sirada gelmektedir. Bu baskinin
151k kaynag1 Gary oldu ve Susan/Jennifer ve Debra
da projenin hizimi koruyarak sirasiyla inceleme ve
prodiiksiyon asamalarinda “tutkal” goérevi gordiiler.
Ed Thomas (prodiiksiyon) da projenin ilk donemle-
rinde sagladig1 prodiiksiyon yardimindan dolay: te-
sekkiirlerimize sayandir. Yazarlar tasarim ve sanat
editorlerimiz olan Kenny Beck ve Jay McElroy’a ve
muhtesem medya editorlerimiz Patrick Shriner ve
Crissy Dudonis’e katkilarindan dolay1 en igten tegek-
kiirlerini sunarlar. Tiim metnin miikemmel kopya
diizenlemesi de Jane Loftus (Clackamas, OR) tarafin-
dan yapilmstur.

Yazarlar projenin baslangicindaki kapsamli ve
son derece faydali katkisindan dolay: gelistirme edi-
tori Jon Haber'a (New York, NY) ve elektronik fo-
tograflar icin sagladigi uzman yardimindan dolay1
Deborah O. Jung’a (Carbondale, IL) da tegekkiirlerini
sunarlar. BMB'nin 11. baskisinin yayimlanmas: sii-
recinde dogruluk kontrollerini yaparak miikemmel
katki saglamis olan Elizabeth McPherson (Univer-
sity of Tennessee) ve David Crowley’e (University of
California-Riverside) goniilden miitesekkirdir. Alman-
ya Géttingen Universitesi’'nden ve Jena sehrindeki Carl
Zeiss'dan Gernot Arp ve Christian Boeker’e de kitabin

kapaklarmm siisleyen harikulade mikrograf icin 6zel te-
sekkiirlerimizi sunariz.

Her iki yazar da, lisansiistii 6grencilerine, mes-
lektaslarma ve Mikrobiyoloji Boliimii'ndeki personele
bu gapta bir kitabin hazirlanmas: siiresince saglamis
olduklar1 yardim ve gostermis olduklar1 sabir icin ay-
rica tesekkiirlerini sunarlar. BMB’nin 11. baskisinin ha-
zirlanmasl ve yayimlanmasi siirecinde kendilerinden
uzakta kalmis oldugumuz sayisiz saatler boyunca hig
titkkenmeyen sabirlarindan dolay1 eslerimiz Nancy ve
Judy’ye de minnettariz. Gostermis olduklar sevgi, an-
layis ve destek yazarlarin boylesine biiyiik bir proje igin
gerekli zamani ayirabilmelerine olanak saglamustir.

Son olarak, taslak metne okuyucu olarak katkida
bulunmus ya da 11. baski icin yeni fotograflar sagla-
mis olan sayisiz insana da nazik yardimlarindan dolay1
son derece minnettar oldugumuzu ifade etmek isteriz.
Isimleri agagida sunulmustur.
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2 ¢ Bolim 1 ¢ Mikroorganizmalar ve Mikrobiyoloji

DNA deoksiriboniikleik asit, hiicrele-
rin veé bazi virtislerin kahtsal mater-
yali

Ekoloji organizmalarin dogal cevrele-
rinde incelenmesi

Ekosistem organizmalar ve cansiz
gevresi

Enzim kimyasal reaksiyonlarn hiz-
landirmak igin goérev yapan protein
yapisinda katalizor

Habitat mikrobiyal bir popiilasyonun
bulundugu cevredeki bolge

Hiicre canlinin temel birimi

Koch postulatlan belli bir mikroor-

BOLUMLE iLGIiLi SOZLUK

oldugunu kamtlamak i¢in yapilan bir
seri kriter

Metabolizma bir hiicredeki biitiin
biyokimyasal reaksiyonlar

Mikroorganizma viriisler dahil bir
hiicre veya hiicre toplulugundan
olusmus mikroskobik bir organizma

Patojen hastalik yapici bir mikroorga-
nizma

RNA riboniikleik asit; protein sente-
zinde mesajc1 RNA, transfer RNA ve
ribozomal RNA olarak yer alir

Saf kiiltiir tek tip mikroorganizma ige-

s ren kiiltiir
ganizmann belli bir hastahifa neden

Sitoplazma cekirdek harig (eger varsa)
bir hiicrenin hiicre zariyla cevrelen-
mis sivi kism

Spontan generasyon canli organiz-
malarin cansiz maddeden olusabile-
cegi hipotezi

Steril tim canli organizmalardan ve
viriislerden arinmig

Zenginlegtirme kiiltiir 6zgul kiiltiir
ortamlar1 ve inkiibasyon kosulla-
n kullanarak mikroorganizmalarin
dogadan izolasyonu igin bir yontem

ikrobiyolojiye -mikroorganizmalarin ¢a-

hsilmasina- hos geldiniz. Mikroorganiz-

malar, tek hiicre veya hiicre topluluklan
seklindeki mikroskobik canlilar1 ve mikroskobik
olan ancak hiicre yapisinda olmayan viriisleri ige-
ren biiyiik ve cesitlilik gosteren bir gruptur.

Mikrobiyolojinin amac: nedir? Mikrobiyoloji,
ozellikle oldukga temel ve pratik 6neme sahip bii-
yiik bir hiicre grubu olan bakteriler esas olmak tize-
re, hiicreleri ve hiicrelerin nasil ¢alistiklarint konu
eder (Sekil 1.1¢). Mikrobiyoloji, mikrobiyal cesitli-
lik ve evrimi, farkli mikroorganizmalarin nasil ve
ni¢in ortaya giktiklarimi konu edinir. Mikrobiyoloji,
toplumda, insan viicudu, hayvan ve bitkilerde, ge-
nel olarak diinyamizda mikroorganizmalarin igle-
viile ilgilidir. Oyle veya boyle, mikroorganizmalar
diinyamiz tizerindeki tiim diger yasam formlarin
etkiler (Sekil 1.1b) ve bundan dolay1 mikrobiyoloji
bilimi biiyiik 6neme sahiptir.

Mikroorganizmalar, hayvan ve bitki gibi mak-
roorganizma hiicrelerinden farkhidirlar. Bitki ve
hayvan hiicreleri dogada tek baslarina yasayamaz-
lar ve hayvanlarin organ sistemleri veya bitkilerin
yapisal kisimlarinda oldugu gibi sadece ¢ok hiic-
reli yapilarin birer pargasi olarak bulunurlar. Ak-
sine, mikroorganizmalarin ¢ogu, ayn veya farkh
tip olsun, biiyiime, enerji tiretimi ve tireme gibi ya-
samsal siirecleri diger hiicrelerden bagimsiz olarak
yerine getirirler.

® $ekil 1.1 Mikroorganizmalar (a,b). Bir mikrobiyal
hiicre bagimsiz olarak bulunabilir. Fototrofik (fotosentetik)
mikroorganizmalar olan (a) mor bakteriler (b) ve siyanobakteriler'in
fotomikrograflan goériilmektedir. Mor bakteriler diinya iizerindeki
ilk fototroflar arasinda yer alir iken siyanobakteriler oksijen iireten
ilk fototroflardi. Siyanobakteriler atmosfere oksijen salarak yiiksek
yagam formlanmn evrimi i¢in ortam olugturmuglardir(c,d). Bakteri
hiicreleri, dogada veya laboratuvarda oldukea biiyiik popiilasyonlar
olugturmak iizere cogalabilirler. (c) ispanya'da kigik bir gél plap
Ciso Goliinde mor bakterilerin neden oldugu yogun iireme(bkz.
Sekil 1.18) ve (d) laboratuvar kiiltiiriinde iiremis Photobacterium
leiognathi bakterisinin biyoliminesan (1s1k yayan) hiicreleri
gorillmektedir. 1 ml gél suyu (c) veya plaktan alinan bir koloni (d) 1
milyardan (10°) fazla bagimsiz hiicre bulundurur.
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Bu boliimde mikroorganizma diinyasina yol-
culugumuz baghyor. Mikroorganizmalarin ne ol-
duklarimi ve yasam izerine etkilerini kegfedecegiz.
Gelecek boliimde ayrintilari ile ele alacagimiz mik-
roorganizmalarin yapisi ve evrimini degerlendir-
mek igin bir giris yapacagiz. Ayrica, bilimsel bir
kesif siirecinde mikrobiyolojiyi tarihsel perspektife
yerlestirecegiz. Daha Onceki mikrobiyologlar ve
gliniimiizde galisan bilim insanlarinin son derece
onemli katkilar1 sayesinde, mikrobiyolojinin tip,
tarim ve gevre alanlarina yayildigini gorebiliriz.

n l MiKROBIYOLOJIYE
GiRIS

Bu béliimiin ilk 4 kismmda mikrobiyoloji konusu-
na giris yaparak, mikroorganizmalara hiicre olarak
bakacak, dogada mikroorganizmalarin nerede ve
nasil yasadiklarini inceleyecek ve mikroorganiz-
malarin insan yasamina yaptig1 ve yapmakta oldu-
gu etkiyi degerlendirecegiz.

IEXW Mikrobiyoloji

Mikrobiyoloji 2 temel konu ile ilgilidir: (1) Yasami
anlama ile ilgili temel bilim ve (2) bilimin insan ih-
tiyaclar1 acisindan uygulamalari.

Temel biyolojik bilim olarak mikrobiyoloji, ya-
samsal siirecleri izlemek igin araglar sunmaktadir.
Yagsamun kimyasal ve fiziksel temelini en ileri dii-
zeyde anlamamiz, mikroorganizmalarin calisil-
masiyla elde edilmistir. Mikrobiyal hiicreler ¢ok
hiicreli organizmalarin hiicreleriyle bircok ortak
biyokimyasal ozellige sahiptir. Gergekten biitiin
hiicrelerin ortak pek ok &zelliligi mevcuttur. Us-
telik, mikrobiyal hiicreler laboratuvar kiiltiiriinde
oldukga yiiksek yogunluklara ulasabilirler (Sekil
1.1d) ve biyokimyasal ve genetik calismalar icin
uygundurlar. Tiim bu o6zellikler mikroorganiz-
malari, insan dahil, yiiksek organizmalarda hiicre
islevinin anlagilmasi bakimindan miikemmel mo-
deller yapmaktadur.

Mikrobiyoloji, uygulamali bir biyolojik bilim ola-
rak tip, tarim ve endiistrideki bircok 6nemli pra-
tik problemle ilgilenir. Insanlar, diger hayvanlar
ve bitkilerin en 6nemli hastaliklarindan bazilar
mikroorganizmalar tarafindan olusturulur. Mik-
roorganizmalarin toprak verimi ve evcil hayvan
iiretiminde de biiyiik rolleri vardir. Buna ek ola-
rak, antibiyotikler veya insan proteinlerinin tire-
timi gibi pek cok biiyiik-6lcekli endiistriyel islem
mikrobiyolojiye dayalidir.

Mikroorganizmalann Onemi

Kitapta ilerledik¢e, mikroorganizmalarin insan ak-
tivitelerinde ve diinyadaki yagsam aginda oynadik-
lar1 merkezi rolii gérecegiz. Ornegin, mikroorga-
nizmalarin yoklugunda daha yiiksek yasam form-
lar1 asla ortaya ¢tkmayacak ve su anda yasamlarini

1.2 & Hiicre Olarak Mikroorganizmalar ¢ 3

siirdiiremeyeceklerdi. Gergekten, su an soludugu-
muz oksijen bile ge¢misteki mikrobiyal aktivitenin
bir sonucudur (Sekil 1.1b). Ayrica insan, bitki ve
hayvanlarin organik maddelerin yikimi ve anahtar
besinlerin doniisiimii igin mikrobiyal aktivitelere
nasil bagimli oldugunu gorecegiz. Hicbir yasam
formu, diinyada yasamin desteklenmesi ve devami
icin mikroorganizmalar kadar énemli degildir.

Mikroorganizmalar, diinya tizerinde bitki ve
hayvanlarin ortaya ¢ikisindan milyarlarca yil 6nce
olusmuslardir. Bu nedenle mikroorganizmalarin
evrimsel gesitliligi yiiksek organizmalarinkinin ¢ok
otesindedir. Bu biiyiik gesitlilik, mikroorganizma-
lara baz1 miikemmel 6zellikler kazandirmaktadir.
Ornegin, mikroorganizmalarin yiiksek organizma-
lar i¢in uygun olmayan yerlerde nasil yasayabildi-
gini ve gesitli fizyolojik yeteneklerinin onlar1 nasil
diinyanin en iyi kimyacilar1 yaptigini gorecegiz.
Ayrica mikroorganizmalarin, yiiksek organizma-
larla nasil yararh veya zararl iliskiler kurdugunu
gorecegiz. Ornegin, mutlulugumuza neden olan
saghigin ve ac1 cektigimiz bir¢ok hastaligin nedeni
mikroorganizmalardir.

Mikroorganizmalar, biyosfer faaliyetinde kesin
olarak merkezdir. Bu nedenle mikrobiyoloji bilimi
tiim biyolojik bilimlerin temelini olusturur. Mikro-
organizmalar1 hiicresel bir varlik olarak tasarlaya-
rak, bu 6nemli bilimi ele almaya baslayacagiz.

IEEN Hiicre Olarak Mikroorganizmalar

Hiicre, yasamin temel birimidir. Tek bir hiicre, di-
ger hiicrelerden bir zarla (ve belki bir hiicre duvar
ile de) ayrilmis olan ve icinde gesitli kimyasal mad-
deleri ve hiicre i¢i yapilari iceren bir biitlindiir (Se-
kil 1.2e). Boliimlere ayrilmak, yasam icin bir gerek-
liliktir. Bu nedenle, yasamin kimyasal bilesenleri
gerekli kimyasal reaksiyonlarin olusumunu sagla-

LK. Kimble and M.T. Madigan

Herbert Voelz

®)
® $ekil 1.2 Hiicreler. (a) Isik mikroskobunda gériilen gubuk
seklinde bakteri hiicrelerinin fotomikrografi; bir hiicre yaklagik
1um ¢capindadir. (b) Elektron mikroskobunda gériilen bir bakteri

hiicresinin uzunlamasina kesiti. Daha agik olan iki bélge,
kiimelenmig DNA’'min bulundugu nukleoiddir.
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4 ¢ Bolum | ¢ Mikroorganizmalar ve Mikrobiyoloji

yacak konsantrasyonlarda kalmalidir. Fakat, hiicre
kapal1 bir sistem degildir. Buna kargilik hiicre agik,
dinamik bir yapidir. Hiicreler gevreleriyle iletigim
kurarlar, madde aligsverisinde bulunurlar ve stirekli
bir degisim icindedirler. Hiicrenin yap1 ve iglevini
detayli olarak Bolim 2, 4 ve 14’de gorecegiz.

Hiicre Kimyas: ve Anahtar Yapilar

Hiicreler esas olarak dort kimyasal bileseni-pro-
teinler, niikleik asitler, lipitler ve polisakkarit-
ler-iceren oldukca organize olmus yapilardir. Bu
biiyiik molekiiller makromolekiiller olarak adlan-
dirilir. Makromolekiillerin farkl hiicrelerdeki kim-
yasal yapisi ve diizenlenisi canlilari birbirinden
farklilagtirir. Bu ylizden, kimyasal yonden, ister bir
bitki veya hayvan pargasi isterse mikroorganizma
olsun tim hiicreler pek cok ortak ozellige sahiptir.

Bir hiicrede bircok anahtar yap: bulunmak-
tadir. Sitoplazmik zar, hiicre igerigini disardan
ayiran bir engeldir. Hiicre zar igerisinde, sitoplaz-
mada askida veya ¢6ziinmdis olarak bulunan gesitli
yapilar ve kimyasal maddeler bulunur. Sitoplazma,
hiicrenin ¢ogalmasi ve islevi igin gerekli sistemlerin
bulundugu makine’dir. Hiicrenin genetik bilgisinin-
DNA (deoksiriboniikleik asit)-depolandig niik-
leus veya nukleoid ve hiicrede yeni proteinlerin
yapildig1 ribozomlar buradaki anahtar yapilardir.

Canli Sistemlerin Ozellikleri

Yasamun temel Ozellikleri nelerdir? Hiicreleri can-
s1z objelerden neler ayirir? Yasamla ilgili bakisimiz
diinya iizerindeki gozlemlerimiz veya fosil kayat-
larindan elde ettigimiz bilgilerle sinirhidir. Ancak
su ana kadarki biyoloji bilgimizden, pek ¢ok canl
sistem tarafindan paylasilan bazi ortak 6zellikleri
belirleyebiliriz. Bunlar Sekil 1.3e’de 6zetlenmistir.
Tim hiicresel organizmalar baz: metabolizma
tipleri gosterirler. Hiicreler bu yolla gevrelerinden
besinleri alir, onlar1 dontstiiriir-bu maddelerdeki
enerjinin bir kismini hiicrenin kullanabilecegi form-
da tutarak-ve daha sonra atik iirtinleri elimine eder-
ler. Tiim hiicreler ¢ogalir. Bu yolla, hiicre, iki hiicre
olusturacak iireme ve béliinme ile sonuglanan bir
seri biyokimyasal olay1 yonlendirir. Bircok hiicre,
yeni maddelerin ve yapilarin olustugu bir islem olan
farklilasmaya ugrar. Spor gibi 6zellesmis hiicre ya-
pilar1 seklinde olan ve gogunlukla hiicre dongiisii-
nin bir bolimi olan hiicre farklilasmasi ¢ogalma,
yayilma veya canhilifin devanliligini saglar.
Hiicreler, diger hiicreler tarafindan iiretilen-
ler de dahil, gevrelerindeki kimyasal sinyallere
cevap verirler. Bu sekilde, hiicreler iletisim kurar-
lar. Hiicreler, quorum sensing denilen bir islemle,
komsu hiicreler aralarinda gegebilen kiigiik, difiize
olabilen molekiiller yoluyla kendi sayilarini bile al-
gilayabilirler. Evrensel olmamasina ragmen, canl
organizmalar genellikle kendi kendini iterek hare-
ket etme yetenegindedirler; mikrobiyal diinyada
birkacg farkli hareket mekanizmasini gorecegiz. Son

1. Metabolizma
Cevreden besinlerin alimi, hiicre igerisinde transformasyonu
ve gevrede bulunan atiklann giderimi. Bu yiizden hiicre acik
bir sistemdir.

Hicre

Cevre

2. Ureme (cogalma)
Cevreden alinan kimyasal maddeler mevcut hiicrelerin
yonetimi altinda yeni hiicrelere donUstirilirler.

o—a

3. Farklhilasma
Genellikle hiicresel yasam dénglisunin bir bélimi olarak,
spor gibi yeni bir hiicre yapisinin olusumu.

Spor

4. iletisim
Hucreler esas olarak, salinan veya alinan kimyasal maddeler
yoluyla iletisim veya iligki kurarlar.

5. Hareket

Canli organizmalar genellikle bagimsiz olarak hareket etme

yetenegindedir.
2

,
sy ’
= i
Y '

Y

W-”/

6. Evrim
Huicreler genlere sahiptir ve yeni biyolojik 6zellikleri
olusturmak Uzere evrimlegirler. Filogenetik agaglar hiicreler
arasindaki evrimsel iligkiyi gosterir.

Yeni
Atasal Wﬁ)rler
hiicre %
Ny

o

® Sekil 1.3 Hiicresel yasamun esas belirtegleri. Farkhlagma
ve hareketlilik biitiin mikrobiyal hiicrelerin 6zelligi degildir.

olarak, cansiz yapilardan farkl olarak hiicreler ev-
rimlegebilir. Evrim olay1 boyunca hiicreler 6zellik-
lerini degistirebilir ve bu yeni 6zelliklerini kendi
nesillerine aktarabilir.

Makine ve Kodlama Araclan Olarak Hiicreler
Hiicreler iki sekilde ele alinabilir. Bir aggdan hiicre-
ler, kimyasal doniigiimlerin gergeklestigi makine-
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Kodlama Q Makine
i§levleV \i§levleri
DNA \HIYPDG DD 1. Enerji: ADP + P, A~PATP

2. Metabolizma: makromolekdil-
lerin 6ncdllerinin Gretimi
(sekerler, amino asitler,

ag asitleri, vb.
Replikasyon Gen ifadesi yag Ve

NP DDPMNG Transkripsiyon 3. Enzimler: metabolik

katalizérler
MDD DI DD ™™™\
RNA

l

Translasyon
Q9 3%9 9

Protein

Ureme (gogalma)

® Sekil 1.4 Hiicrenin makine ve kodlama islevleri. Bir
hiicrenin kendi kendine iiremesi i¢in (1) yeni makromolekiillerin
sentezlenebilmesi i¢in uygun miktarda enerji ve onciil (2)
béliinme sonucunda her hiicrenin bir kopya alabilecedi sekilde
replike olan genetik bilgiler ve (3) yeni hiicreyi olugturacak yeterli
miktarlarda gerekli proteinler ve makromolekiilleri olugturmada
gerekli olan gen ifadesi (transkripsiyon ve translasyon islemleri)
olmalidur.

ler olarak diisiiniilebilir. Bu kimyasal makinelerin
katalizorleri, kimyasal reaksiyonlarin hizini biytik
oranda arttirma yetenegine sahip proteinler, yani
enzimlerdir (Sekil 1.4e). Diger yandan hiicreler,
bilgisayarlara benzer sekilde, lireme sirasinda bir
sonraki nesile aktarilan genetik bilgiyi (DNA) de-
polayan ve isleyen kodlama araglari olarak distinii-
lebilir (Sekil 1.4). DNA replikasyonu, RNA tretimi
olan transkripsiyon ve protein tliretimi olan translas-
yonun temel hiicresel iglevlerini isleyecegimiz Bo-
liim 7’de depolanmuis genetik bilginin replikasyonu
ve islenmesi ele alinacaktir.

Gergekte, hiicreler hem kimyasal makineler
hem de kodlama araglaridir. Bu iki hiicresel 6zel-
ligin arasindaki baglant1 cogalmadir. Bir hiicre, uy-
gun kosullar altinda biiytir ve iki hiicre olusturmak
lizere boliintr (Sekil 1.4). Olusan bu diizenli islem-
ler sonucunda hiicredeki tiim bilesenlerin miktari
iki katina ¢ikarilmalidir. Bu olay, makromolekiille-
rin biyosentezi igin gerekli onctillere ve enerjinin
saglanmasi igin hiicrenin kimyasal mekanizmala-
rina ihtiyag duyar. Ayrica, bir hiicrenin béliinme-
siyle olusan her iki hiicre de, daha fazla hiicrenin
olusumu igin gerekli tiim genetik bilgiyi igermeli-
dir. Bu nedenle, iireme iglemi sirasinda DNA’nin
replikasyonu da gergeklesmelidir (Sekil 1.4). Bu

1.3 ¢ Mikroorganizmalar ve Dogal Gevreleri ¢ 5

yiizden, hiicrenin kendi kendini hatasiz iiretebil-
mesi icin makine ve kodlama islevleri oldukga ko-
ordineli olmalidir. Gergekten, koordinasyona ek ola-
rak hiicrenin gesitli makine ve kodlama iglevlerinin
diizenlemeye tabii oldugunu daha sonra gorecegiz.
Bu, hiicrenin gevresine optimal uyumunu saglar.

ilk Hiicreler

IIk hiicreler nereden olustu? Tiim hiicreler benzer
yollarla olustuklarindan, biitiin hiicrelerin tiim
yasamun evrensel atast olan ortak bir atadan koken
aldiklan kabul edilmektedir (e=>Boliim 11). Bir se-
kilde ilk hiicre, hiicreden 6nce hiicre dncesi bir yap:
olan, hiicre olmayan bir yapidan gelmis olmalidir.
Yaklagsik 3.8 milyar yil 6nce, Diinyada ilk hiicrenin
olugsumu birkag ytiz milyon y1l almig olmalhdir. {1k
hiicreler bir kez ortaya ¢ikinca, tiremeleri ve bolin-
meleri sonucu popiilasyonlar olusmustur. Daha
sonra evrim, bu ilk yasam formlarimin gesitlenmesi
ve gelismeleri igin segilimini saglamistir. Milyar-
larca yillik evrimlesme boyunca miithis gesitlilikte
hiicre tipleri ortaya cikmistir. Boliim 2’de, bu mik-
robiyal cesitliligi inceleyerek ve daha sonra Bolim
12-16’da konuyu detayl: olarak isleyecegiz.

= © 1.2 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Hiicrenin, sitoplazma zar1 adi verilen ve sitoplazmay:
gevresinden ayiran bir bariyeri bulunmaktadir. Diger
hiicre 6zellikleri, niikleus veya nukleoid ve sitoplazma-
dir. Metabolizma ve ilireme canlilik evresiyle iligkilidir ve
hiicreler, hem kimyasal makineler hem de kodlama arag-
lan olarak diisiiniilebilirler. Yaklasik 4 milyar yil 6nce
diinya tizerinde yasam mevcuttu.

€ Hiicresel makromolekiillerin 4 sinifin1 siralayiniz.
€ Canll organizmalarla iligkili 6 Ozelligi siralaymnz.
Hiicrenin canlilig1 igin her 6zellik nigin 6nemlidir?

@ Mikrobiyal hiicrenin makine ve kodlama iglevlerini
kargilagtiriniz. Hiicre igin biri olmadan digerinin de-
geri nigin yoktur?

Mikroorganizmalar ve Dogal
Cevreleri

Hiicreler dogada diger hiicrelerle birlikte popiilas-
yon olarak adlandirilan birlikler halinde yasarlar.
Popiilasyonlar, tek bir ana hiicreden ardigik hiicre
boliinmeleri ile olugsan hiicre gruplarindan meyda-
na gelirler. Bir mikrobiyal popiilasyonun yasadig1
cevredeki bolgeye habitat denir. Hiicre popiilas-
yonu, mikrobiyal habitatlarda nadiren tek basina
yasar. Hiicre popiilasyonu, daha ¢ok mikrobiyal
topluluklardaki diger popiilasyonlarla birlikte
yasar ve onlarla iligki icerisindedir (Sekil 1.5e). Bir
mikrobiyal toplulugun {iyeleri ve hiicre sayilan
habitatta var olan kaynaklar ve kosullar tarafindan
belirlenir. Mikroorganizmalarin dogal habitatlarin-
da calisilmasina mikrobiyal ekoloji ad1 verilir.
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® Sekil 1.5 Mikrobiyal topluluklara ornekler. (a) Kiiciik
bir géliin (Wintergreen Gélii, Michigan) derinlerinde olusan bir
bakteriyal toplulukta bulunan ¢esitli boyutlarda hiicreleri gésteren
fotomikrograf. (b) Atik su camur érneg@indeki bir bakteri toplulugu.
Ornek, her biri farkli bir bakteri grubunu boyayan bir seri boyayla
boyanmistr(@®>boyama igleminin detaylan i¢in Kisim 18.4 ve
Sekil 18.11b). R. Aman, J. Snaidr, M. Wagner, W. Ludwig ve K.H.
Schleifer, 1996. Journal of Bacteriology, 178:3496-3500, $ekil 2b.
©1996 American Society for Microbiology.

Organizmalarin Kendi Kendine ve Habitatlanina
Etkisi

Mikrobiyal birliklerdeki popiilasyonlar, birbirleriy-
le faydal1 veya zararl: gesitli sekillerde iliski kurar-
lar. Mikrobiyal popiilasyonlar bircok yonden iligki
kurar ve igbirligi yaparlar. Ornegin, baz1 hiicrelerin
metabolik aktiviteleri sonucu olusan atik tirtinler di-
gerleri igin besin olabilir. Bir habitattaki organizma-
lar, fiziksel ve kimyasal gevreleri ile de iliskidedir.
Habitatlar 6zellikleri bakimindan oldukga farklilik
gosterirler ve bir organizmanin iiremesi igin uygun
olan bir habitat, diger bir organizma igin zararl ola-
bilir. Organizmalar: bir biitiin olarak, gevrelerindeki
fiziksel ve kimyasal bilesenlerle birlikte ekosistem
olarak ifade ederiz. Onemli mikrobiyal ekosistemler
olarak sucul (okyanuslar, batakliklar, goller, akar-
sular, buz ve kaplicalar), karasal (toprak, yiizey-alt1
derinlik) ve bitki ve hayvanlar dahil yiiksek yapih
organizmalar sayilabilir.

Ekosistemler, 6nemli oranda mikrobiyal aktivi-
telerle kontrol edilirler. Organizmalar, metabolik yol-
larla besinleri cevreden alir ve bu maddeleri yeni hiic-
reler olusturmak igin kullanir. Aym zamanda, orga-
nizmalar metabolizmalarinin atik tirtinlerini gevreye
birakirlar. Boylece, mikrobiyal bir ekosistem, mikro-
organizmalar tarafindan besinlerin dontigttiriilmesi
sayesinde zamanla hem kimyasal ve hem de fiziksel
olarak basamak basamak degisecektir. Cevresel de-
gisimler diger mikroorganizmalarin iiremesine izin
verebilir. Ornegin, molekiiler oksijenin (O,) baz1 mik-
roorganizmalar igin yasamsal 6nemi varken digerleri
icin zehir etkili olabilir. Ancak, bir grup organizma-
nin (aeroblar) oksijeni kullanma aktivitesi, oksik bir
habitat1 anoksik (oksijensiz) sekle doniistiirebilir ve

boylece, bu ortam daha Once ilireyemeyen anaerobik
organizmalarmn iiremesi i¢in uygun hale getirebilir.

Daha sonraki boliimlerde, temel bazi mikro-
biyal yap1 ve fonksiyonlari, genetik, evrim ve gce-
sitliligi Ogrendikten sonra mikroorganizmalarin
hayvan, bitki ve tim global ekosistemi etkileme
yollarini tartismaya baslayacagiz.

Mikrobiyal Yasamin Kapsami

Mikroorganizmalar kiigiik olmalarina ragmen
yliksek organizmalarin biyokiitlesi ile karsilasti-
rildiginda diinyadaki biyokiitleleri ¢ok biiyiiktiir.
Toprak ve su gibi dogal maddelerin incelenmesi
sonucu her zaman mikrobiyal hiicreler elde edi-
lir. Bu kiigiik hiicreler bagimsiz goriiniiyor olsalar
da, tek hiicreler hizli cogalama ve habitat tizerinde
onemli etkisi olabilen biiyiik popiilasyonlar olus-
turma yetenegine sahiptirler (Bkz. Sekil 1.1c). Bu
nedenle, mikroorganizmalar son derece Onemli-
dir ve gergekte her ekosistemin kantitatif yonden
onemli bilesenleridirler.

Hesaplamalar, Diinya {izerindeki toplam
mikrobiyal hiicrelerin ve ozellikle prokaryotla-
nn (bakteriler, o®Boliim 2) tahmini sayisinin
5 X 10* hiicre seviyelerinde oldugunu gostermekte-
dir. Oldukca ¢ok sayisinda bulunan bu kiigiik hiic-
relerdeki toplam karbon miktar1 diinya iizerindeki
tiim bitkilerinkine esittir (ve bitki karbonu hayvan
karbonunun ¢ok iizerindedir). Ayrica, prokaryotik
hiicrelerdeki toplam azot ve fosfor igerigi, tiim bit-
ki biyokiitlesindekinin 10 katindan fazladur.

Boylece, prokaryotik hiicreler kiigiik olmala-
rina karsin diinya tizerindeki biyokiitlenin biiyiik bo-
liimtinti olustururlar ve yasam icin gerekli temel
besinlerin anahtar depolaridir. Benzer carpici bir
durum da prokaryotik hiicrelerin ¢ogunun diinya-
nin yiizeyinde degil, bunun yerine okyanus ve ka-
rasal yiizeylerin altinda bulunduklarinin anlasilmis
olmasidir. Bu habitatlar nispeten kesfedilmemis
olduklarindan, mikrobiyologlarin diinyada baskin
olan yasam formlari ile ilgili kesfedecekleri ve 6g-
renecekleri daha ¢ok sey mevcuttur.

T © 1.3 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Dogada mikroorganizmalar, mikrobiyal topluluktaki
diger popiilasyonlarla iligki kuran popiilasyonlar olarak
bulunurlar. Mikrobiyal topluluklarin aktiviteleri, habitat-
larinin kimyasal ve fiziksel 6zelliklerini 6nemli oranda et-
kileyebilir. Diinyadaki biyokiitlenin ¢ogu mikrobiyaldir.

& Mikrobiyal habitat nedir?

€ Mikroorganizmalar, habitatlarinin kimyasal ve fizik-
sel dzelliklerini nasil degistirirler?

@ Pek cok prokaryotik hiicre, diinya iizerinde nerede
bulunur?

Mikroorganizmalarn insanlar
Uzerine Etkisi

Mikrobiyologun bir amact da, mikroorganizmala-
rin nasil calistigini anlamak ve onlarin yararlarini
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® Sekil 1.6 Mikroorganizmalarin insan yasamuna etkisi.
Birgok insan, mikroorganizmalan enfeksiyon hastaliklan yoniinden
diisiinmesine karsin, gercekte az sayida mikroorganizma
hastaliga neden olur. Mikroorganizmalar hastalik etkenleri olarak
oynadiklan role ek olarak, hayatimizin birgok alarum etkilerler.

arttirabilecek ve zararli etkilerini kontrol edecek
yollar gelistirmektir. Mikrobiyologlar bu amaclara
ulasmakta oldukga basarili olmus ve mikrobiyoloji
insan saglik ve refahinin artmasinda biiyiik bir rol
oynamustir. Mikroorganizmalarin insan hayatinda-
ki genel etkisi Sekil 1.6@’da verilmistir.

Hastalik Etkenleri Olarak Mikroorganizmalar

Bir mikrobiyologun mikroorganizmalar1 kontrol
etmedeki basarisinin bir Olgtlisii, Sekil 1.7e’deki
istatistikte goriilmektedir. Bu veriler, Amerika Bir-
lesik Devletler'indeki giintimiiz 6liim nedenlerini,
bundan yiizy1l oncekiyle karsilastirmaktadir. 20.
ylzyilin basinda, 6liimlerin asil nedenleri enfek-
siyon hastaliklar1 idi (Sekil 1.7). Enfeksiyon hasta-
liklar1 patojenler tarafindan olusturulur. Ozellikle
cocuklar ve yaslilar mikrobiyal hastaliklara biiyiik
oranda yenik diigerler. Giliniimiizde, gelismis tl-
kelerde enfeksiyon hastaliklar1 6liim oranlar1 ba-
kimindan ¢ok daha az 6neme sahiptir. Hastalik

1.4 ¢ Mikroorganizmalann Insanlar Uzerine Etkisi ¢ 7

siireglerini kapsaml bir sekilde anlamamaiz, ayrica
gelismis sthhi uygulamalar ve antimikrobiyal et-
kenlerin kesifi ve kullanimi sonucunda enfeksiyon
hastaliklarinin kontrolu miimkiin olmustur. Bu bo-
liimde daha sonra gorecegimiz gibi, bir bilim ola-
rak mikrobiyoloji, temelini enfeksiyon hastaliklar
konusundaki galismalardan almustir.

Guntimiizde bir ¢ok enfeksiyon hastalig1 kont-
rol edilebiliyor olsa da, mikroorganizmalar halen
yasam igin biiyiik bir tehlike olabilmektedir. Bu-
rada, kazanilmis bagisiklik yetmezligi sendromu
(AIDS) gibi mikrobiyal bir enfeksiyonla yavas
yavag Olen veya ¢oklu ilag direncine sahip bir pa-
tojenle infekte olmus bir bireyi diisiiniin. Ustelik,
mikrobiyal hastaliklar diinyanin birgok gelismekte
olan iilkesinde halen Gliimlerin esas nedenini olus-
turmaktadir. Cigek hastaliginin yerytiiziinden silin-
mesi tip bilimi icin biiyiik bir zafer iken, halen mil-
yonlarca insan her yil sitma, verem, kolera, Afrika
uyku hastalig1 ve siddetli ishal sendromlar gibi
yaygin mikrobiyal hastaliklar sonucu 6lmektedir.

Acikgasi, mikroorganizmalar halen insan
saghig igin ciddi bir tehlikedir. Bununla birlikte
mikrobiyoloji, mikroorganizmalarin ¢cogunun in-
sanlara zararli olmadigini gostermistir. Gergekten
de, mikroorganizmalarin ¢ogu ytiksek yapili orga-
nizmalara zarar vermezler ve hatta, insanlar igin
biiyiik 6neme sahip stireglerin gergeklesmesinde
yararlari da vardir. Simdji, bu siireglerin bazilarini
gorecegiz.

Mikroorganizmalar ve Tanim

Tum tarim sistemimiz pek ¢ok bakimdan mikro-
biyal aktivitelere bagimhidir (Sekil 1.6). Ornegin
baklagiller olarak adlandirilan bitki grubu tiye-
si bazi trln bitkileri kokleri iizerinde nodiiller
ad1 verilen yapilar1 olusturan bakterilerle yakin
isbirligi icerisinde yasamlarinm siirdiiriirler. Kok
nodiillerinde, bu bakteriler atmosferik azotu (N,),
bitkinin gelismesi icin kullandig1 fikse edilmis
azota (NH,) dontstiiriir. Bakterilerin bu aktivite-
leri, pahal1 ve kirletici bitki giibrelerine olan ge-
reksinimi azaltir.

Ayrica, sigir ve koyun gibi gevis getiren hay-
vanlarda sindirim islemi igin gerekli olan mikroor-
ganizmalar da biiyiik tarimsal 6neme sahiptir. Bu
onemli giftlik hayvanlar, igerisinde mikroorganiz-
malarin, bitkilerin ana bilegeni olan seliilozun sin-
dirimini gerceklestirdigi rumen adi verilen 6zel bir
sindirim kanalina sahiptir. Bu mikroorganizmalar
olmadan, sig1r ve koyunlar cayir ve saman gibi se-
liloz agisindan zengin fakat diger yonden besince
fakir besinlerle iyi gelisemezler.

Ayrica mikroorganizmalar, 6zellikle karbon, azot
ve kiikiirt gibi bitki beslenmesinde 6nemli besinlerin
dongtisiinde anahtar rol oynarlar. Toprak ve suda
gerceklesen mikrobiyal aktiviteler bu elementleri
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® Sekil 1.7 Amerika Birlesik Devletleri’nde dnde gelen 10 etkenin dliim oranlan: 1900-2000. Enfeksiyon hastaliklan 1900'de
esas 6liim nedenleri iken bugiin gok daha az 6neme sahiptir. Mikrobiyal hastaliklar kirmizi ile, mikrobiyal olmayan 6liim nedenleri ise
yesil ile gdsterilmistir. Veriler Birlesik Devletler Ulusal Saglik istatistikleri Merkezi’nden.

bitkiler icin kolaylikla alinabilen formlara doniisti-
rtir. Tarimdaki yararlarina ek olarak, mikroorganiz-
malar zararl etkilere de sahip olabilirler. Mikrobiyal
bitki ve hayvan hastaliklarinin tarim endiistrisinde
énemli ekonomik agidan zararl etkileri vardir. Orne-
gin, 2003 yilinda Amerika Birlesik Devletleri'ndeki
deli dana hastalig1 vakas1 (¢®Kisim 29.10), birkag
biiyiik yabanci marketin et ihracatin1 durdurmus ve
Birlesik Devletlerindeki sigir endiistrisi {izerine ge-
cici ancak biiyiik bir etki yapmustir.

Mikroorganizmalar ve Gida
Uretilen gida iiriinleri ve hayvanlar, tiiketicilere
saglikli bir bicimde sunulmalidir. Mikroorganiz-
malar gida endiistrisinde onemli islevlere sahiptir
(Sekil 1.6). Sadece giudalarin bozulmas: bile, her yil
biiyiik ekonomik kayiplara neden olmaktadir. Ger-
cekten, konserve, donmus gida ve kurutulmus gida
endiistrileri, mikrobiyal bozulma olmayacak se-
kilde hazirlanmistir. Gidalarla bulasan hastaliklar da
onemlidir. Insan tiiketimine sunulan gidalar birgok
mikroorganizmanin iiremesini de destekleyebildi-
ginden, hastaliklarin yayilisin1 6nlemek icin, gidalar
uygun sekilde hazirlanmali ve kontrol edilmelidir.
Bununla birlikte, gidalarda bulunan mikroor-
ganizmalarin tiimii gida iirtinleri ve onlarla besle-
nenler {izerine zararli etkilere sahip degildir. Or-
negin, ekonomik degeri oldukga fazla olan peynir,
yogurt ve tereyag gibi siit tirlinleri mikrobiyal ak-
tiviteyle tiretilir. Benzer sekilde, tursu ve bazi so-
sislerin yapimi mikrobiyal fermentasyona dayanur.
Ayrica, mayal tiriinler ve alkollii icecekler de ma-
yanin fermentatif aktivitesiyle iiretilirler. Bu konu-
larin cogu kitabin 30. Boliimiinde ele alinmaistir.

Mikroorganizmalar, Enerji ve Cevre

Mikroorganizmalar enerji tiretiminde 6nemli rol
oynarlar (Sekil 1.6). Dogal gaz (metan), metanoje-

nik mikroorganizmalarin metabolizmasiyla olusan
bakteriyal aktivitenin bir sonucudur. Fototrofik
mikroorganizmalar, organizmalarda depolanmis
enerji olan biyokiitle tretimi igin 151k enerjisini
kullanabilirler. Mikrobiyal biyokiitle ve evsel atik,
tahil atig1 ve hayvan atiklar1 gibi mevcut atik mad-
deler mikroorganizmalarin aktivitesiyle metan ve
etanol gibi “biyoyakitlar”a doniistiiriilebilirler.

Biyolojik iyilestirme olarak bilinen islemle,
mikroorganizmalar insan etkisiyle olusan kirliligin
temizlenmesinde yardim amacgh kullanilabilirler
(Sekil 1.6). Petrol kirliligi, ¢oziiciiler, pestisitler ve
cevre i¢gin toksik olan diger kirleticilerin giderimin-
de, cesitli mikroorganizmalar kullanilabilir. Mik-
roorganizmalarin yerytiziindeki biiyiik cesitliligi,
gevrenin temizlenmesinde ¢oziim saglayan genis
genetik kaynaklara sahiptir ve bu alandaki pek cok
calisma su anda devam etmektedir.

Mikroorganizmalar ve Gelecek

Biyoteknoloji, tipik olarak ticari degeri ytiksek
olan iiriinlerin genetik olarak degistirilmis mik-
roorganizmalarla sentezlendigi endiistriyel biyo-
sentezlerde mikroorganizmalarin kullaniminidir
(e=Boliim 31). Biyoteknoloji, gen ve iiriinlerinin
yapay manipiilasyonu olan genetik miihendisligi-
ne biiyiik oranda bagimhidir (Sekil 1.6). Mikroor-
ganizmalar ve enzimleri molekiiler araglar olarak
kullanilarak herhangi bir kaynaktan elde edilen
genler manupile edilebilir ve degistirilebilir. Or-
negin, seker hastalig1 olan insanlarda anormal de-
recede diisiik miktarlarda bir hormon olan insan
instilini, bir mikroorganizmaya klonlanmig insan
insiilin geninden mikrobiyolojik yolla iiretilebilir.
Glintimiizde, genetik teknikler kullanilarak (o=
Bolim 15), hedeflenen proteinleri kodlayan genler
igin ytizlerce genetik harita arastirilabilir, genler
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uygun bir konakgiya klonlanabilir ve daha sonra
proteinler ticari olarak tiretebilir.

Mikroorganizmalarin insan toplulugu iizerine
olan biiytik etkisi agiktir. Gergekten, mikroorganiz-
malarin ve aktivitelerinin farkinda olmak icin pek
¢ok nedenimiz mevcuttur (Sekil 1.6). Mikrobiyolo-
jinin kurucularindan biri olan iinlii Fransiz bilim
insan1 Louis Pasteur’lin ifade ettigi gibi: “Dogada
sonsuz kiiciikliiktekinin rolii sonsuz biiytiktiir.”
Mikrobiyolojinin konularina daha detayli olarak
baslamadan once, Pasteur ve diger ilk mikrobiyo-
loglarin mikrobiyoloji bilimine olan katkilarini ki-
saca gorelim.

== © 1.4 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Mikroorganizmalar insanlar i¢in hem faydali hem de za-
rarh olabilirler. Zararlh mikroorganizmalar1 (infeksiy6z
hastalik etkenleri) 6zellikle belirtmek egiliminde isek de,
dogadaki gok daha fazla mikroorganizma zarardan ok
faydalidir.

€ Mikroorganizmalar, gida ve tarim endiistrilerinde
hangi ac¢ilardan 6nemlidir?

@ Mikroorganizmalar tarafindan hangi yakitlar yapila-
bilir?

@ Biyoteknoloji nedir ve insan yasamini nasil gelistirebi-
lir?

l l MiKROBiYOLOJIDE
KESIF YOLLARI

Diger bilim dallarinda oldugu gibi modern mik-
robiyoloji de, pek ¢ok seyi ge¢misine borgludur.
Mikrobiyoloji bilimi her ne kadar, gok eski koklere
sahip olsa da, gercekte 19. yiizyila kadar gelisme-
mistir. O zamandan beri, bu alanda patlama yasan-
d1 ve ilgili baz1 yeni alanlar ortaya ¢iktr. Simdi bu
kesif yollarini gérecegiz.

Mikrobiyolojinin Tarihsel Kokleri:
Hooke, van Leeuwenhoek ve Cohn
Ciplak gozle goriilemeyen kiiglik canlilarin varli-
gindan uzun siire siiphelenilmesine ragmen, kes-
fedilmeleri mikroskobun bulunmasiyla olmustur.
1665'de Robert Hooke, kiiflerin fruktifikasyon
yapilarini tanimlayarak mikroorganizmalari ilk ta-
nimlayan kisi olmustur (Sekil 1.8e). Bakterileri ilk
defa gozlemleyen Hollandali tuhafiyeci ve amator
mikroskop yapimcist Antony van Leeuwenho-
ek idi. Hooke'un galigmalarindan bilgisi olan van
Leuwenhoek, 1684’te kendi yaptig1 oldukca basit
bir mikroskobu kullanarak gesitli dogal maddeleri
mikrobiyal yonden incelemistir (Sekil 1.9¢).
Bugiiniin standartlarina gore van Leeuwen-
hoek’un mikroskoplar ilkeldi. Fakat, dikkatli ma-

@

()

® Sekil 1.8 Ik mikroskop. (a) Robert Hooke tarafindan
1664’de kullanilan mikroskobun c¢izimi. Ayarlanabilir bir
koériigiin ucuna takilmis objektif lensi (G), Tek bir lens ile bir
ornek ilizerine odaklanmis aydinlatma (1). (b) Robert Hooke’un
bir ¢izimi. 1655’de Micrographia’da yayimlanan bu ¢izim bir
mikroorganizmanin ilk tamimlamasidir. Organizma, tabaklanmis
deri yiizeyinde iiremis mavimsi renkte bir kiiftiir. Yuvarlak yapilar
(sporangia) kiif sporlanm bulundurur.

nipiilasyon ve odaklamayla bakteri gibi kiiciik
mikroorganizmalar1 gorebildi. Arastiric1 1676’da
biber-su infiizyonlarini incelerken bakterileri kes-
fetti. van Leeuwenhoek’un gozlemleri ile ilgili bir

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - hitps://rantey.org



10 ¢ Bolum 1 ¢ Mikroorganizmalar ve Mikrobiyoloji

T. D. Brock

(@

®)

B
S
o
=)
c
L}
]

(©

® $ekil 1.9 van Leeuwehoek’un mikroskobu. (a) van
Leeuwenhoek mikroskobunun kopyasini gosteren fotograf.
Lens, ayarlanabilir odaklama vidasimin ucuna bitisik piring plaka
iizerinde monte edilmistir. (b) van Leeuwenhoek’un 1684’de
yayiumlanmug bakteri ¢izimleri. Bu kaba ¢izimlerden bile yaygin
bulunan bakterilerin birka¢ morfolojik tipini ayirt edebiliriz.
A,C,F ve G gubuk sekilli; E disk veya kok seklinde; H kok
paketleri (@®$ekil 4.11). (c) van Leeuwenhoek mikroskobuyla
¢ekilmis bir insan kan yayma preparatimin fotomikrografi. Kirmizi
kan hiicreleri net bir sekilde gériilmektedir.

seri mektubu Ingilizce'ye terciime edilerek Londra
Kraliyet Toplulugu tarafindan 1684’de basildi. van
Leeuwenhoek’un “kiigiik hayvanciklar” olarak ta-
nimladig1 gizimlerinden bazilar: Sekil 1.9b'de gos-
terilmistir.

Van Leeuwenhoek'un gézlemleri zaman ige-
risinde digerleri tarafindan desteklenmesine rag-
men, bu kiiclik organizmalarin dogas1 ve 6neminin
anlasilmasi ile ilgili stire¢ bundan sonraki yaklagik
150 y1l boyunca yavas ilerledi. Gelismis mikros-
koplar ancak 19. yiizyillda yayginlast1 ve yine bu
donemde mikrobiyal yasam sekillerinin yayilis1 ve
dogasi daha fazla anlagilir hale geldi.

O doénemde temelde, tip ve biyoloji alaninda
hakim iki 6nemli soru olan spontan generasyon (ken-
diliginden olugum) ve enfeksiyon hastaliklarinin dogas:
iizerine yogunlagildigindan dolays, 19. ylizyilin or-
tasindan sonlarna kadar mikrobiyoloji biliminde
biiyiik ilerlemeler oldu. Yiizyillarca siiren bu soru-
lara cevaplar, heniiz yeni gelismekte olan mikrobi-
yoloji alanindaki iki biiyiik bilim insani tarafindan
verildi: Fransiz kimyac1 Louis Pasteur ve Alman tip
adami Robert Koch. Fakat, Onlar'in galismalarina
gecmeden 6nce Pasteur ve Koch’la ayni donemde
yasayan, glinimiizde bakteriyoloji olarak adlandur-
digimiz alanin kurucusu olan Alman botanikgi Fer-
dinand Cohn’un ¢alismasini kisaca inceleyelim.

Ferdinand Cohn ve Bakteriyoloji Bilimi

Ferdinand Cohn (1828-1898) botanikgi olarak yetis-
ti ve mikroskoba olan ilgisi onu dogal olarak tek
hiicreli bitkileri —algler- ve daha sonra fotosentetik
bakterileri galigmaya yonlendirdi. Cohn, fotosen-
tetik pigmentleri bulunmayanlar dahil biitiin bak-
terilerin bitki aleminin iiyesi olduguna inanmais ve
mikroskobik ¢alismalarinda, bitkiler ve alglerden
biiytik kiikiirt bakterisi Beggiatoa dahil degisik bak-
terilere kademeli olarak yonelmistir (Sekil 1.10e).

Cohn 6zellikle, Bacillus cinsini ve endospor olu-
sum sirecini kesfetmesine yol agan, 1stya-direncli
bakteri tipleriyle ilgilenmistir. Bakteri endosporla-
rinin 1s1ya son derece direngli oldugunu su an bili-
yoruz. Cohn, Bacillus’un biitiin yagam dongiisiinti
tanimlamis (vejetatif hiicre — endospor — vejetatif
hiicre; o@Kisim 4.15) ve kaynatma sonucu endos-
porlarin degil vejetatif hiicrelerin 6ldigiinii kes-
fetmistir. Gergekten de, Cohn’ un buluslar1 John
Tyndall gibi daha 6nceki bilim insanlarinin nigin
kaynatmay1 giivenilir olmayan bir sterilizasyon
araci olarak bulduklarinin agiklanmasina yardimeci
olmustur.

Cohn emekliligine kadar, bakterilerle calis-
maya devam etmistir. Bu siire boyunca bakteri
siniflandirma semas: icin temel olusturmus ve
onemli bir bilimsel derginin kuruculugunu yap-
mustir. Cohn, ayrica, ilk tibbi mikrobiyolog Robert
Koch'un arastrma ve tekniklerinin biyiik savu-
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® §ekil 1.10 Kiikiirt oksitleyen filamentli bakteri
Beggiatoa mirabilis’in Ferdinand Cohn tarafindan 1866’da
yapilmis ¢izimi. Hiicrenin igindeki kiigiik graniiller hidrojen
siilfidin (H,S) oksidasyonundan olugan element halindeki
kiikiirdii igermektedir. Cohn, graniilleri kiikiirt olarak belirleyen
ilk isimdi.

nucusuydu. Cohn ayrica, erlen ve tiipleri pamukla
kapatma gibi steril kiiltiir ortamlarin1 kontaminas-
yondan korumak icin basit fakat oldukga etkili me-
totlarin gelismesindeki katkisi ile de anmilmaktadir.
Bu metotlar, daha sonra Koch tarafindan kullanil-
d1 ve gesitli hastalik-etmeni bakterilerin izolasyon
ve karakterizasyonunun hizli ilerlemesini sagladi
(bkz. Kisim 1.6).

— © 1.5 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Robert Hooke mikroorganizmalar1 ve Antony van Leeu-
wenhoek bakterileri tarif eden ilk bilim insanlaridir. Fer-
dinand Cohn, bakteriyoloji alanin1 kurmus ve bakteriyal
endosporlan kegfetmistir.

@ Van Leeuwenhoek yaklasik hangi dénemde bakteri-
leri kesfetmistir? Cohn endosporlar iizerine ne zaman
calismigtir?

@ van Leeuwenhoek’un doneminden 6nce mikrobiyolo-
jinin gelismesini engelleyen nedir?

m Pasteur, Koch ve Saf Kiiltiirler

Ondokuzuncu yiizyilin ortasindan sonuna dek
mikrobiyoloji biliminde gelisme goriildii. Spontan
generasyon goriisii guriitiildi ve saf kiltir mikro-
biyolojisi 6ne gikt1.

Pasteur ve Spontan Generasyonun Cokiigii

Spontan generasyon goriisii milattan beri mev-
cuttu. Spontan generasyonun temel fikri kolaylikla
anlagilabilir. Ornegin, eger bir gida bir siire bekle-
tilirse bozulur. Bozulmug materyal mikroskopla in-
celendiginde, bakteriler ve muhtemelen kurtquk ve
solucanlar gibi yiiksek organizmalarla bile dolu ol-

1.6 ¢ Pasteur, Koch ve Saf Kiiltiirler ¢ 11

dugu goriiliir. Taze gidada bunlar gézlenmedigine
gore bu organizmalar nereden geliyor? Bazi kisiler
havadan gidaya bulasan tohum veya mikroplardan
gelistigini soylerken, digerleri cansiz maddelerden
kendiliginden olustugunu sdylemekteydi. Bu prob-
lemi ¢6zmek igin giiglii bir 6nsezi gerekiyordu.

Louis Pasteur (1822-1895) spontan generasyo-
nun giiglii bir karsitiydi. Bozulan maddelerde goz-
lenen mikroorganizmalarin havadakilerle oldukca
benzer oldugunu ilk kez Pasteur gosterdi. Pasteur,
ciirliyen maddelerde bulunan mikroorganizmalarin
havada bulunan mikroorganizmalardan koken al-
diklar1 sonucuna vardi. Bu hiicrelerin siirekli olarak
tiim cisimler iizerinde yer aldiklarini ve sartlar uy-
gun duruma geldiginde iirediklerini gosterdi. Pas-
teur, gidalar1 kontamine eden tiim canli organizma-
lan1 yok edecek bir yolla muamele edilir, steril ola-
rak ifade edilir, ve daha sonra kontaminasyondan
korunursa, bozulmamalar: gerektigini diisiindii.

Isitmanin mikroorganizmalan etkin bir sekilde
oldiirdiigii belirlenmis oldugundan, Pasteur kon-
taminantlar1 elimine etmek icin 1s1y1 kulland1. Ger-
cekten de, baska arastiricilar, bir besin solusyonu
cam balonda kapal tutulup kaynama derecesinde
isitildiginda mikrobiyal iiremeyi desteklemedigini
gostermiglerdir. Cisimlerin iginde veya iizerindeki
tiim bakterilerin ve diger mikroorganizmalarin 6l-
diiriilmesini giiniimiizde sterilizasyon olarak ad-
landiriyoruz.

Spontan generasyonu savunanlar, spontan ge-
nerasyon igin temiz havanin gerekli oldugunu ileri
stirerek bu deneyleri elestirdiler. Kaynatmanin bir
sekilde, kapali balondaki havayi etkiledigini ve bu
nedenle bu olayin spontan generasyonu destekle-
meyecegini ileri siirdiiler. Pasteur 1864'de, simdi
Pasteur balonu olarak bildigimiz “kugu-boyunlu”
bir balon yaparak bu itiraz1 basit ve zekice ¢lirtittii
(Sekil 1.11e). Boyle bir balonda, besin solusyonlar:
kaynayincaya kadar 1sitilabilirdi. Bununla birlikte,
balon sogutulduktan sonra, hava yeniden girebi-
lirken, boyundaki egim (“kugu-boynu” dizayni),
parcacik halindeki maddelerin (mikrobiyal kon-
taminantlar bulundurur) balonun esas govdesine
girisini ve tiremelerini engelliyordu.

Pasteur balonunda, sterilize edilmis siv1 besin
bozulmad:1 ve boyun, balon igindeki steril siviya
degmedikce mikroorganizmalar asla goriilmedi.
Buna karsilik steril sivi, balonun kontamine olmus
boynuna temas edecek sekilde balon egilirse (Sekil
1.11¢), bozulma olustu ve s1v1 kisa stirede mikroor-
ganizmalarla zenginlesti. Bu basit deney, spontan
generasyon teorisi ile ilgili tartismalar1 esasl bir
sekilde sonlandird1 ve mikrobiyoloji bilimi saglam
adimlarla ilerleyebildi. Pasteur’iin calismasi, tesa-
diifi olmayip, sonug olarak gelistirilen ve temel ve
uygulamali arastirma igerisinde yer alan etkin ste-
rilizasyon yontemlerinin gelismesini saglamugtir.
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Hava, acik ugtan
disan gikarilir
/g,‘ —
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Sivi isitilarak
sterilize edilir

(a) Steril olmayan sivi
balona doldurulur

Balonun boynu
alevde egilir

Toz ve mikroorganizmalar
egik bolimde tutulur

Sivi sUrekli
steril kalir

(b) Sivi yavasca
sogutulur

Mikroorganizmalar
sivida Urer

(c) Balon, mikroorganizma
yukld toz, steril sivi ile
temas edecek sekilde egilir

® Sekil 1.11 Pasteur’iin kugu-boyunlu balon deneyi.
(a) Balon igerisindekilerin sterilizasyonu. (b) Eger balon diiz
konumda birakilirsa mikrobiyal iireme gergeklesmez. (c) Eger
boyun kisminda tutulmus olan mikroorganizmalar steril siviya
ulagirlarsa mikrobiyal iireme gergeklesir.

Prensipleri bugiin bir¢ok gidanin konservelenme-
sinde ve korunmasinda uygulandigindan gida bili-
mi Pasteur’e ¢ok sey borcludur (pastorizasyon).
Pasteur, mikrobiyoloji ve tipta diger bir¢ok ba-
sartya imza atmustir. Bunlar arasinda en onemlisi,
yasamunin bilimsel olarak oldukga iiretken bir do-
nemi olan 1880-1890 yillar1 arasinda sarbon, tavuk
koleras1 ve kuduz hastaliklarina kars: asilar gelis-
tirmesidir. Tip ve veterinerlikte bu qg1ir agic1 ge-
lismeler sadece kendi baglarina oldukca 6nemli ol-
masa da, Pasteur’le ayn1 zamanda yasayan Robert
Koch’un gelistirmis oldugu hastali§in germ teorisi
kavraminin da yerlesmesine yardimci olmustur.

Koch ve Hastahgin Germ Teorisi:

Koch Postulatlarinin Gelisimi
Mikroorganizmalarin hastaliklara neden olabile-
ceklerinin kanitlanmasi, mikrobiyoloji biliminin
gelismesine en biiytik katkiyr yapmustir. Hasta bir
insandan saglikl bir insana bir hastalik etkeninin
gecebilecegi on altinc1 yiizyilda bile diigtinilmiis-

tii. Mikroorganizmalar kesfedildikten sonra, yay-
gin olarak hastaliklardan sorumlu olduklarina ina-
nilmusg, ancak kesin kanit elde edilememisti. Ignaz
Semmelweis ve Joseph Lister tarafindan sanitasyon
alaninda yapilan kesifler, mikroorganizmalarin in-
sanda hastaliklara neden olmalaryla ilgili 6nemi-
ne dolayl delil saglamis, ancak deneyimli bir tipg
olan Robert Koch’un (1843-1910) calismasi ile has-
taligin germ teorisi nihayet agik bicimde kavram-
lagtirilmis ve deneysel destek bulmustur.

Koch ilk calismasinda, sigir hastalig1 olan ve
nadiren insanlarda goriilen sarbonu galismustir.
Sarbon, endosporlu bir bakteri olan Bacillus ant-
hracis tarafindan olusturulur ve enfekte olmus bir
hayvanin karn1 bu biiyiik bakteri ile kaplanir (=
Kisim 25.13 ve Sekil 25.13). Koch dikkatli mikros-
kobik gozlemlerle, bakterilerin hasta bir hayvanin
kaninda her zaman bulundugunu gostermistir.
Ancak, bakterinin hastalikla zayif iliskisi tek basi-
na hastahigin gercek nedeni oldugunu kanitlamadi.
Bunun yerine, bakteri hastaligin sonucu olabilirdi.

Koch deneysel kontroller kullanarak, hastalik-
I1 bir fareden saglikl bir fareye az miktarda kanin
enjekte edilmesiyle sarbon hastaliginin hizla trans-
fer edildigini gosterdi. Ikinci hayvandan kan alds,
bir bagkasina enjekte etti ve karakteristik hastalik
belirtilerini tekrar elde etti. Ancak Koch bu dene-
yi kritik 6neme sahip bir basamak ileriye gotiirdii.
Bakterilerin, hayvan viicudu disinda besin sivilarinda
ureyebilecegini gordii ve kiiltiirde bircok transfer
sonucunda bile bakteriler, hayvana tekrar agilan-
diklarinda hala hastalik olusturabilmisti.

Bu ve diger deneylere dayanarak, Koch su an
Koch postulatlar olarak adlandirilan, belirli bir
organizmanin belirli bir hastaliga neden oldugunu
kanitlayan asagidaki kriterleri gelistirdi.

1. Organizma hasta bir hayvanda her zaman bu-
lunmali ve saglikli bireylerde bulunmamali-
dir.

2. Organizma hayvan viicudu diginda saf kiiltiir
olarak elde edilebilmelidir.

3. Bu saf kiiltiir, hastaiga duyarli hayvana ino-
kule edildiginde, tipik hastalik belirtileri gos-
termelidir.

4. Bu deney hayvanlarindan organizma tekrar
izole edilmeli ve laboratuvarda tekrar kiiltii-
rii yapilmali ve mevcut orijinal organizmayla
ayn1 olmalhdir.

Koch postulatlar1 Sekil 1.12¢’de 6zetlenmistir.
Koch postulatlari, enfeksiyon hastaliklar ile ilgili
calismada muazzam bir ileri adimd1. Bu postulat-
lar, enfeksiyon hastaliginda neden ve etki baglan-
tisin1 kurmanin yani sira, laboratuvar kiiltiirtiniin
Ooneminin de anlagilmasina hizmet etti. Bu postu-
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b
Saglikh
1 hayvan

1. Siipheli patojenik organizma Kirmizi
hastaligin tim agsamalarinda A T e o
bulunmal ve saglkh hayvanlarda incelenir Kirmizi
bulunmamahdir. Ram
Supheli hiicresi
patojen
2. Supheli organizma, saf kultar Hasta veya
halinde iretilmelidir. saglikh
L hayvandan
$upr_\elll elde edilen 6rnek
patojenin s agar plaga yayilir
kolonileri -
| |
Siipheli patojen hiicreleriyle
saglikl hayvan inokule edilir
3. Suipheli organizmanin saf kiiltiir ,
hiicreleri saghkl hayvanda
hastalik yapmahdir.
Hasta hayvan
| |
Kan veya doku 6rnegi alinir ve
mikroskopla incelenir
4. Organizma tekrar izole Laboratuvarda
edilmeli ve orijinal ile aym Stipheli kattart yapilir \i Saf killtur
- - g ; [EE T ———— Y] (6ncekiyle ayni
oldugu gosterilmelidir patojen | ¢

organizma
olmalidir)

® Sekil 1.12 Koch’un, belirli bir mikroorganizmann belirli bir hastahia neden oldugunu kamitlayan postulatlan. Siipheli
patojenin saf kiiltiiriiniin izolasyonunu takiben organizmamn laboratuvar kiiltiiriiniin hem hastalign basglatmas: ve hem de tekrar hasta
hayvandan elde edilmesinin ne kadar gerekli olduguna dikkat ediniz. Patojenin iiremesi i¢in dogru sartlann olusturulmasi gereklidir,

aksi takdirde belirlenemeyecektir.

latlarin rehberliginde Koch ve daha sonraki mik-
robiyologlar, insan ve diger hayvanlarda bircok
onemli hastaligin nedenini kesfettiler. Bu kesifler,
bir¢ok 6nemli enfeksiyon hastaligindan korunma
ve tedavide basarili yontemlerin gelistirilmesine
onciiliik ederek, klinik tip ve genel insan saghiginin
bilimsel temeline biiyiik katkida bulundular (Sekil
1.7).

Koch ve Saf Riiltiirler

Belirli bir mikroorganizmayi, hastalik gibi 6zel bir
olayla iliskilendirmek igin organizma oncelikle
kiiltiir halinde izole edilebilmelidir; yani kiiltiir saf
olmalidir. Robert Koch iinlii postulatlarini formule
ederken bu kavrami biliyordu (Sekil 1.12) ve Koch,
saf bakterileri kiiltiirlerini elde etmek igin basit fa-

kat dahice birkag metot gelistirdi (Bkz Mikrobiyal
Ek Bilgi, Kat1 Besiyerleri, Petri Kab1 ve Saf Kulttir-
ler).

Koch, bakterileri iiretmek igin patates dilimi
gibi kat1 besinler kullanarak ise kaba bir gekilde
basladi. Fakat, pek cogu bugiin halen kullanilmak-
ta olan daha giivenilir metotlar1 hizli bir gsekilde
gelistirdi. Koch, patates dilimi gibi kat1 bir yii-
zey, havada inkiibe edildigi zaman, her biri farkl
renk ve karakteristik yapida bakteri kolonilerinin
gelistigini gozlemledi. O, her koloninin, yiizeye
diismiig, uygun besinleri bulmus ve cogalmis tek
bir bakteri hiicresinden olustugu sonucuna vardu.
Diger bir ifadeyle, her koloni bir saf kiiltiirii tem-
sil etmekteydi. Koch, bu kesfin saf kiiltiirleri elde
etmek icin basit bir yol oldugunu fark etti. Ancak
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biitiin organizmalar patates dilimleri tizerinde tire-
mediklerinden, Koch once jelatin ve sonra agarla
katilagtirllmis daha muntazam ve tekrarlanabilir
besin soliisyonlar gelistirdi (Bkz Mikrobiyal Ek
Bilgi).

Koch Postulatlarinin Test Edilmesi: Tiiberkuloz

Tuberkiiloza neden olan etkenin kesfi, Koch'un
tibbi bakteriyoloji alanindaki en biiyiik basarisi-
dir. Koch bu calismaya bagladiginda (1881), rapor
edilmis insan Oliimlerinin yedide birinin nedeni
tiberkiilozdu (Sekil 1.7). Tuberkiilozun bulasic
bir hastalik oldugu konusunda giiglii delil olma-
sma ragmen, ne hastalikli dokuda ne de kiiltiir
ortaminda siiphelenilen organizma asla gozlenme-
mistir. Koch, tiiberkiiloza neden olan etkeni ortaya
koymak igin azmetmisti ve bunun icin 6nceki galis-
malarinda dikkatlice gelistirdigi tiim metotlan bir
araya getirdi: mikroskopi, dokularin boyanmasi,
saf kiltiir izolasyonu ve bir model hayvan sistemi.

Hiicre duvarinda biiyiik miktarlarda mumsu
lipidler bulundugundan dolayi, Mycobacterium tu-
berculosis bakterisinin boyanmasinin oldukca zor
oldugu su an iyi bilinmektedir. Fakat Koch, alkali
metilen mavisi ile birlikte sadece dokuyu boyayan
ikinci bir boya (bismarck kahverengi) kullanarak,
dokulardaki M. tuberculosis igin boyama yontemi
gelistirdi (Koch’un bu metodu, bugiin M. tuberculo-
sis gibi bakterileri boyamak igin kullandigimiz asi-
de direngli boyamanin 6nciistii idi; @#Kisim 12.23).
Koch bu metodu kullanarak, doku agik kahverengi
boyanirken, tiiberkiilozlu dokuda agik-mavi, qu-
buk sekilli M. tuberculosis hiicrelerini gozlemledi
(Sekil 1.13e). Bununla birlikte, sarbon tizerindeki
onceki galismasindan, yalnizca tiiberkiilozla ilgili
bir organizmay1 belirlemenin yeterli olmadiginin
farkindaydi. Organizmanin tiiberkiilozun o6zgiil
nedeni oldugunu kanitlamak igin kiiltiiriinii yap-
masi gerektigini biliyordu.

M. tuberculosis kiiltiirlerini iiretmek kolay de-
gildi, Koch sonugta, koagule kan serum ortaminda
kolonileri tiretmekte basarili oldu. Daha sonra, ka-
tilagtirici ajan olarak heniiz kullanilmaya baglanan
agar1 kullandi. En iyi kosullar altinda bile M. tuber-
culosis kiiltiirde yavas tirer. Ancak Koch’un 1sran
ve sabri ile, en sonunda, gesitli insan ve hayvan
kaynaklarindan organizmanin saf kiiltiirlerinin
elde edilmesi basarildi.

Bu asamadan sonra, organizmanin tiiberkiiloz
hastaliginin nedeni oldugunun kesin olarak kanit-
lanmasinda Koch postulatlarini kullanmak nispe-
ten kolaydi. Kobay, kolaylikla M. tuberculosis ile
enfekte edilebilir ve sonugcta sistemik tiiberkiiloza
yenik diiser. Koch, hasta kobaylarin dokularinda
yogun M. tuberculosis hiicrelerini bulundurdukla-
rin1 ve bu hayvanlardan elde edilen saf kiiltiirlerin,
enfekte olmamis hayvanlara hastaligi gecirdigini
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® Sekil 1.13 Doku ve laboratuvar kiiltiiriindeki M.
tuberculosis hiicreleri ile ilgili Robert Koch’un gizimleri.
Robert Koch M. tuberculosis’i izole eden ve tiiberkiiloza neden
oldugunu gosteren ilk kisidir. (a) Akciger dokusundan elde
edilen tiiberkiil boyunca bir kesit. M. tuberculosis hiicreleri
mavi boyanirken akciger dokusu kahverengi boyanmstir.
(b) Tiberkiiloz hastasimin balgam érneginde M. tuberculosis
hiicreleri. (¢, d) M. tuberculosis’in saf kiiltiirde iiremesi. (c) Cam
bir kutu (kapad: agik) igersinde koagule kan serumlu cam
plak iizerinde M. tuberculosis iiremesi. (d) (c)’deki plakdan M.
tuberculosis hiicrelerini igeren bir koloni alinmis ve 700X’de
mikroskobik olarak incelenmistir; hiicreler uzun “kordon benzeri”
formlarda gériiniiyor (Sekil 12.70b ile kargilagtinmz). Orijinal
cizimler Koch, R 1888’de bulunuyor. “Die Aetiologie der Tuberkulose.”
Mittheilungen aus dem Kaiserlichen Gesundheitsamte 2:1-83.

gosterdi. Bu sekilde Koch, postulatinin dordiinii
de dogrulamis oldu (Sekil 1.12) ve tiiberkiilozun
nedeni anlasildi. Robert Koch, tiiberkiiloza katkila-
rindan dolays, fizyoloji ve tip alaninda 1905 yilinda
Nobel Odiiliiyle ddiillendirildi.

= © 1.6 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Louis Pasteur'iin spontan generasyon tizerindeki gahs-
mas1, mikroorganizmalarin {iremesinin kontrolu igin
metotlarin gelismesini sagladi. Robert Koch, enfeksiyon
yapan mikroorganizmalarin ¢aligilmasi igin kriterleri ve
mikroorganizmalarin saf kiiltiirlerinin {iretimi igin ilk
metotlar gelistirdi.

@ Pasteur’iin iinlii deneyi, spontan generasyon teorisini
nasil ortadan kaldirdi?

4 Koch'un postulatlar1 bir hastalikta neden ve etkiyi
nasil dogrulayabilir?

€ Mikroorganizmalarin kiltiirii i¢in kat1 besiyerleri ne
gibi avantajlar saglar?
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Mikrobiyal Ek Bilgi + Kati Besiyerleri, Petri Kutusu ve Saf Kiiltiirler

obert Koch, bakterileri kat1 kiil-
tiir besiyerlerinde iireten ilk ki-
sidir. Koch’un patates dilimleri-
ni kat1 besiyerleri olarak ilk kullanim ¢a-
hsmalan problemlerle doluydu. Dilimler
iizerinde bakterilerin se¢ici olarak iire-
mesinin yaninda, dilimler cogunlukla fun-
guslarla agim derecede kaplanmaktaydi-
lar. Bu yiizden, bakterileri kat1 besiyerle-
rinde iiretebilmek ig¢in Koch’un daha gii-
venilir ve tekrarlanabilir yontemlere ihti-
yac1 vardi ve cevabin agarda buldu.
Koch, patojenik bakterilerin kiiltiiriinii
yapmak i¢in kullandidn ¢esitli besin sivila-
nn katilagtirmak icin etken olarak baglan-
gicta jelatini kullanmis ve cam kutu veya
kavanozla kapatarak kontaminasyonu en-
gelledigi yatay kati besiyeri plaklannn
hazirlanmasi igin bir metot gelistirmig-
tir (bakimz $ekil 1.13c). Nutrient jelatin,
cesitli bakterileri izole etme ve galigma
agisindan iyi bir kiiltiir besiyeri olmasina
ragmen, en 6nemlisi insan patojenlerinin
¢ogunun iliremesi igin optimum sicakhik
olan 37°C de kati kalmamas: dahil baz
dezavantajlan vardi. Béylece, gok daha
fazla yonlii katilagtinc: ajana ihtiyag vardi
ve bu durum agan ortaya ¢ikarmstir.
Agar, kirmizi alglerden elde edilen bir
polisakkarittir. 19. yiizyi1lda yodun olarak
jellestirici ajan olarak kullamldi. Walter
Hesse, ilk kez bakteriyolojik kiiltiir besi-
yerlerinde katilastinc: etken olarak agan
kullandu. Jelatin yerine agann kullanilma-
s1 diigiincesi, Hesse’nin kansi Fannie tara-
findan ortaya kondu. Fannie Hesse, meyve
jolelerini hazirlamak i¢in agan kullanmis
ve besiyerlerini katilagtirmada agar kul-
lanildiginda iistiin 6zellikleri hemen gé-
rillmiistii. Hesse, bu kesif hakkinda Koch’a
yazd1 ve Koch tiiberkiiloz hastaliginin ne-
deni olan Mycobacterium tuberculosis
bakterisi iizerindeki klasik ¢aligmalan

da dahil olmak iizere, agan hemen ken-
di galismalanna uyarladi (metne ve $ekil
1.13’e bakimz).

Agann, mikrobiyal kiiltiir ortamlanm
jellestirme ajam olarak tercih edilmesini
saglayan birgok diger 6zelligi vardi. Ozel-
likle, agar viicut sicakliginda kati halde
kaldh ve sterilizasyon islemi sirasinda eri-
dikten sonra, steril kaplara dékiilebildigi
yaklasik 45 °C’ye kadar da siv1 halde kal-
di. Buna ek olarak, bir ¢ok bakterinin par-
¢alayarak ortamin sivilagmasina yol agt-
&1 jelatinin aksine, agar pek ¢ok bakteri
tarafindan parcalanmaz. Bu nedenle, agar
mikrobiyoloji tarihinin ilk yillannda yerini
ald1 ve giiniimiizde halen saf bakteri kiil-
tirlerinin elde edilmesinde ve saklanma-
sinda kullanilmaktadur.

Richard Petri 1887'de, Koch’un diiz
plak tekniginin bir modifikasyonunu ta-
mmlayan kisa bir makale yayimladi.
Petri’'nin daha sonra oldukga kullamsh ol-
dugu goériilen katkisi, bugiin onun adim
tasiyan ¢ift tarafh kaplann gelistirilmesiy-
di. Petri kutulanmn avantajlan hemen fark
edildi. Petri kutulan kolaylhkla iist iste ko-
nulabilir ve besiyerinden ayn olarak ste-
rilize edilebilirlerdi ve iki kaptan kiigii-
giine erimis besiyerinin ilavesini takiben
daha biiyiikk kap kontaminasyonu o&nle-
mek amaciyla kapak olarak kullarulabilir-
di. Petri kabindaki agar yiizeyinde olusan
koloniler tamamen havayla temas halin-
deydi ve daha sonraki galismalar i¢in ko-
layca kullamlabilirdi. Petrinin ilk tasanm
giiniimiize kadar gelistirilmedi. ister kuru
havayla sterilize edilen ve tekrar kullani-
labilen camdan olsun, isterse etilen oksit-
le steril edilen ve tek kullamimlik plastik
olsun, Petri kutusu mikrobiyoloji laboratu-
vannn temel aracidir.

Sonug¢ olarak, Koch'un, kendi gelis-
tirdigi saf kiiltiir metotlanmn mikrobiyal

sistematik ¢alismalanndaki anlamimn ol-
dukca farkinda oldugu da belirtilmelidir.
Koch, kontamine bir madde uygulanmis
kat1 besiyerleri iizerinde farkl kolonile-
rin gelistigini, bu koloni formlanmn ¢o-
galdiklanm ve birbirlerinden koloni 6zel-
likleri ile aynlabildigini (renk, morfoloji, »
biiyiikliik ve benzeri, bakimz $ekil 1) géz-
lemlemigtir. Farkh kolonilere ait hiicreler
mikroskobik olarak ve ¢ogunlukla sicak-
lik veya besin gereksinimleri bakimindan
da farkhydilar. Koch, mikroorganizmalar "
arasindaki bu farklhiliklann, taksonomist- '
ler tarafindan bitki ve hayvan tiirleri gibi
daha yiiksek organizmalann sinflandinl-
masl icin olusturulmus olan tiim kriterle-
re karsihk geldigini anlamustir. Koch’'un
kendi kelimeleriyle (Almanca’dan cev-
rilmigtir): “Ayni kiiltiir besiyerinde ve ayni
sartlarda kiiltiirleri yapildiginda birini di-
gerinden ayiran ozellikleri bulunduran tiim
bakteriler tiir, varyete, form, ve diger uygun
ifadelerle tanimlanmalidir’. Koch aym za-
manda saf kiiltiir caligmalanyla, hastaliga
neden olmalan disinda diger yetenekle-
riyle de organizmalann 6zgiil etkilerinin
oldugunun gésterilebilecegini anlamistir.
Béyle bir diigiince, mikrobiyolojinin ba-
gumsiz bir biyolojik bilim olarak hizh ka-
buliinde 6nemli idi.

Koch'un kat1 kiiltiir besiyerlerini kesfi
ve saf kiiltiir mikrobiyolojisi iizerine yo-
rumlan tibbi bakteriyoloji alamimn g¢ok
otesine gegti. Kesifleri, bakteriyal tak-
sonomi, genetik ve diger baz alt brans-
lann gelismesi icin kritik derecede ihti-
ya¢ duyulan araglan sagladi. Gergekten,
saf kiiltiirlerin 6neminin kavranmasinda
ve baz1 en temel mikrobiyolojik metotla-
nn gelisiminde gdstermis olduklan 6n-
gorii icin, mikrobiyolojinin tiim alanla-
n Robert Koch ve arkadaslanna gok sey
bor¢ludur. [ ]

$ekil 1 Agar iizerinde olusan kolonilerden Robert Koch’un arkadas: Walter Hesse tarafindan gekilen
ve elle renklendirilen bir fotograf. Koloniler fungus (kiifler) ve bakterilere ait olup Hesse’in 1882'de
Berlin'de (Almanya) havanin mikrobiyolojik icerigi iizerine baslattigi ¢alismadan elde edilmislerdir.

Hesse, W, 1884’den. “Ueber quantitive Bestimmung der in der Luft enthalthenen Mikroorganismen,” in Struck (ed.),

Mittheilungen aus dem Kaiserlichen Gesundheitsamte. August Hirschwald.
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Mikrobiyal Cesitlilik ve Genel

Mikrobiyolojinin Yiikselisi
Mikrobiyoloji 19. ylizyildan 20. yiizyila dogru ge-
listikge, mikrobiyal gesitliligi anlamamiz O6nemli
oranda artti. Bu donemde, mikrobiyolojide bazi
alt dallar ortaya cikarak giiniimiizdeki “molekiiler
mikrobiyoloji”ye yoneltmistir.

Bu alandaki ¢ok 6nemli iki bilim insani olan
Hollandal Martinus Beijerinck ve Rus Sergei Wi-
nogradsky, bu gecise onciiliik yapmuslardir. Her
iki mikrobiyolog da, toprak ve suda bulunan bak-
terilerle ilgileniyorlard: ve temel olarak bakteriyal
cesitlilige katkilar1 yoniinden hatirlanirlar. Bu do-
nem ve molekiiler biyoloji donemine kadar olan
daha sonraki yillar, genel mikrobiyoloji’nin en parlak
doénemiydi. Genel mikrobiyoloji, mikroorganizma-
larin gesitliligi ve fizyolojisi lizerine yogunluklu
olmak tizere esas olarak mikrobiyolojinin tibbi ol-
mayan yonleriyle ilgilenir.

Martinus Beijerinck ve Zenginlestirme Kiiltiir
Teknigi

Martinus Beijerinck (1851-1931) Hollanda’daki
Delft Politeknik Okulunda bir profesordii, ancak
esasen botanik egitimi almisti. Bu nedenle, mik-
robiyolojideki kariyerine bitkilerin mikrobiyoloji-
sini calisarak basladi. Beijerinck’in mikrobiyoloji
alanina belki de en biiyiik katkisi, zenginlestirme
kiiltiiriinii agik bir sekilde tanimlamasiydi. Zen-
ginlestirme kiltiriinde mikroorganizmalar, dogal
orneklerden beslenme ve inkiibasyon gereksinim-
lerine dikkat edilerek segici bir sekilde izole edilir-
ler (¢=Kisim 18.1).

Beijerinck, zenginlestirme kiiltiir teknigini kul-
lanarak aerobik azot fiske eden bakterilerin (Sekil
1.14e), siilfat indirgeyen ve kiikiirt oksitleyen bak-
terilerin, azot fiske eden kok nodiil bakterilerinin,
Lactobacillus tiirlerinin, yesil alglerin ve daha bircok
mikroorganizma dahil birgok toprak ve su koken-
li mikroorganizmanin ilk kez saf kiiltiirlerini elde
etti. Beijerinck, tiitin mozaik hastalig1 calismala-
rinda segici filtre teknikleri kullanarak enfeksiyon
etkeninin (bir viriis) bakteri olmadigini, ancak bir
sekilde konakg1 bitki hiicresi igerisine girdigini
ve cogalmak icin canli bitkiye ihtiya¢ duydugunu
gosterdi. Beijerinck bu dahiyane ¢alismada, sade-
ce ilk viriisii degil ayn1 zamanda virolojinin temel
prensiplerini de agikladi.

Sergei Winogradsky ve Kemolitotrofi Kavramu

Sergei Winogradsky (1856-1953), Beijerinck’ine
benzer bilimsel ilgi alanina sahipti ve aymi sekil-
de birka¢ 6nemli bakterinin ilk kez izolasyonunda
basariltyd1. Winogradsky 6zellikle, azot ve kiikiirt
bilesiklerinin dontisiimiinden sorumlu bakterilerle

ilgileniyordu. (Sekil 1.15 ve 1.16e). Bu calismasinda
bakterilerin 6nemli biyojeokimyasal etkenler ola-
bilecegini gostermistir. Ayrica, Winogradsky’nin
derin meraki, biyokimyasal islemlerin metabolik
donemini ortaya koymustur. Ornegin, kiikiirt oksit-
leyen bakterilerle ilgili calismasinda Winogradsky,
inorganik maddelerin oksidasyonunun enerji elde-
si ile iligkisini gosteren kemolitotrof terimini ileri
stirdit (Sekil 1.16a). Winogradsky, nitrifikasyonun
kemolitotrofik siireci ile ilgili (amonyagin nitrata
oksidasyonu) ¢alismalarindan, bu olaydan sorum-
lu organizmalarin-nitrifiye edici bakteriler-karbon-
larim1 CO,’den elde ettikleri sonucuna vardi. Boyle-
ce Winogradsky, giiniimiizde fototrofik olan otot-
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Lesley Robertson and the Kluyver Laboratory Museum,

Delft University of Technology

Lesley Robertson and the Kluyver Laboratory Museum, Delft University of Technology
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® Sekil 1.14 Martinus Beijerinck ve Azotobacter (a) M.
Beijerinck’in 31 Aralik 1990’da aerobik azot fikse eden bakteri
Azotobacter chroococcum (isim kirmuzi halka igerisinde) iizerine
gbzlemlerini belirttigi laboratuvar defterinden bir sayfa
béliimii. Beijerinck, bu ismi ilk kez bu sayfada kullanmaktadir.
Beijerinck’in A. chroococcum giftleri gizimini, $ekil 12.19a'da
verilen Azotobacter hiicrelerinin fotomikrograf ile kargilaghnmz.
(b) M. Beijerinck’in kizkardesi olan Henriette Beijerinck’in,
Azotobacter chroococcum hiicrelerini gosteren bir gizimi. Bu,
bugiin derslerde kullanilan bilgisayar projektér, slayt ve asetat
giinlerinden ¢ok o6nce oldugundan, Beijerinck, derslerini
orneklerle agiklarken bu resimleri kullanmisgtir.
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From Microbiologie du Sol, used with permission

® Sekil 1.15 Fototrofik mor kiikiirt bakteri hiicrelerinin
elle renklendirilmis gizimleri. Orijinal cizimler yaklasik
1887°de Sergei Winogradsky tarafindan yapilmis ve daha sonra
kans1 Héléne tarafindan kopyalanip elle renklendirilmistir.
Bu ¢izimlerde C. okenii gibi Chromatium cinsinin hiicrelerini
gostermektedir (Sekiller 3 ve 4). Bugiin halen, bu tiir bilinmektedir.
Sekil 12.4a'da verilen C. okenii hiicrelerinin fotomikrografi ile
karsilastinmz

rofik organizmalardan ayirmak igin giiniimiizde
kemoototroflar olarak adlandirilan organizmalarin,
ototrof olduklarini ileri sirmiistiir (Sekil 1.16a).

Winogradsky ayrica, zenginlestirme yontemi
kullanarak ilk azot fiske eden bakteriyi (anaerob,
Clostridium pasteurianum) izole etmis ve bakteriyal
N, fiksasyon kuramini tanimlamistir (Sekil 1.16b).
Yaklasik 100 yil yasayan Winogradsky, Microbiolo-
gie du Sol (Toprak Mikrobiyolojisi) adinda 6nemli bir
arastirma kitabi ile beraber birgok bilimsel makale
yayimladi. Mikrobiyolojide bir doniim noktas: olan
arastirma kitabi, kariyeri boyunca izole ettigi ya da
zenginlestirme kiiltiirde veya dogal materyalde ga-
list1g1 birgok organizmanin orijinal ¢izimlerini iger-
mektedir (Sekil 1.15).

Tablo 1.1’de van Leeuwenhoek’dan giiniimii-
ze mikrobiyoloji alanindaki bazi 6nemli bulgular
Ozetlenmistir.

— © 1.7 Kavramlarnn Gozden Gecirilmesi

Beijerinck ve Winogradsky toprak ve sudaki bakterileri
calistilar ve cesitli fizyolojik grup tiyelerinin izolasyonu
icin zenginlestirme kiiltiir teknigini gelistirdiler. Zengin-
lestirme kiltiirler, kemolitotrofi, kemoototrofi ve azot
fiksasyonu dahil olmak iizere mikrobiyolojideki dnemli
yeni kavramlar bu donemde ortaya gikti.

@ Zenginlestirme kiiltiir teknigi nedir?

@ Sekil 1.16’y1 inceleyerek, kiikiirt oksidasyonu ve nit-
rifikasyonun neden kemolitotrofik siirecler olarak
diistiniiliirken azot fiksasyonunun diistiniilmedigini
belirtiniz (Ipucu: Her olayda ATP'nin katildig1 reaksi-
yonlara bakiniz).

1.8 ¢ Mikrobiyolojinin Modern Donemi ¢ 17

Kemolitotrofi

NH; —> NO,~ = NO,~

ADP+P,  ATP

co, /

Kemoototrofi
@
Azot fiksasyonu
Protein
N, + 6H = 2NH, il
" Niikleik asit
ATP  ADP + P,
(b)

® Sekil 1.16 Sergei Winogradsky tarafindan gelistirilen
temel kavramlar. (a) Kemolitotrofi ve kemoototrofi. Kiikiirt veya
azotlu bilesiklerin oksidasyonu enerji agiga ¢ikanrken, hiicredeki
karbon COZ'den elde edilir. Fotograflar, solda Achromatium;
sagda, Nitrobacter. (b) Azot fiksasyonu. Bu islem ATP harcarken,
hiicrenin tiim azot ihtiyaci i¢in gaz formunda azotu kullanmasim
saglar. Fotograf, Azotobacter, bir aerobik azot fiske edici (aym
zamanda Sekil 1.14’e bakinz.)

IEEN) Mikrobiyolojinin Modern Donemi

Yirminci yiizyilda mikrobiyoloji alani iki farkl
yonde hizli sekilde gelisti - uygulamali mikrobiyo-
loji ve temel mikrobiyoloji.

Uygulamah Mikrobiyolojinin Temel Alt Dallarinin
Gelismesi

Koch'un elde ettigi pratik ilerlemeler, uygulamal
mikrobiyolojide biiyiik gelismelere neden olmus-
tur. Ornegin, tibbi mikrobiyoloji ve immiinoloji alan-
lar1 ortaya gikmugtir. Bu dallarla pek ¢ok yeni bak-
teriyal patojen kesfedilmis, bu patojenlerin viicudu
infekte edisi ve viicudun bunlara karsi savunma
mekanizmalar1 aydinlatilmistir.  Beijerinck ve
Winogradsky'nin farimsal mikrobiyoloji alaninda-
ki kesiflerinden destek alan uygulama ile ilgili ilk
ilerlemeler, bitki biiylimesine yardimci olan azot
fiksasyonu gibi topraktaki mikrobiyal siireclerin
anlasilmasini saglamustir. Daha sonra 20. ylizyilda,
toprak mikroorganizmalar ile ilgili calismalar an-
tibiyotiklerin ve diger 6nemli kimyasal maddele-
rin kesfine yol agmustir. Bu, ticari tirtinlerin tiretimi
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Tablo 1.1 Mikrobiyolojinin ii¢yiiz yili: Mikrobiyolojideki baz: anahtar ¢alismalar, 1684-2000*

il Aragtinci(lar) Kesif
1684 Antoni van Leeuwenhoek Bakterilerin kegfi
1798 Edward Jenner Cigek agist
1857 Louis Pasteur Laktik asit fermentasyonunun mikrobiyolojisi
1860 Louis Pasteur Alkolik fermentasyonda mayann rolii
1864 Louis Pasteur Kendiliginden olugum tartismalarinmn ¢okiisii
1867 Robert Lister Cerrahide antiseptik prensipler
1876 Ferdinand Cohn Endosporlarin kesfi
1881 Robert Koch Saf kiiltiir bakteri caligma metotlart
1882 Robert Koch Tiiberkiiloz etmeninin kegfi
1882 Elie Metchnikoff Fagositoz
1884 Robert Koch Koch postulatlar
1884 Christian Gram Gram boyama metodu
1885 Louis Pasteur Kuduz agis1
1889 Sergei Winogradsky Kemolitotrofi kavramm
1889 Martinus Beijerinck Viriis kavrami
1890 Emil von Behring ve Shibasaburo Kitasato Difteri antitoksini
1890 Sergei Winogradsky Kemolitotroflarin ototrofik iiremeleri
1901 Martinus Beijerinck Zenginlegtirme kiiltiir metodu
1901 Karl Landsteiner Insan kan gruplan
1908 Paul Ehrlich Kemoterapétik ajanlar
1911 Francis Rous Ik kanser viriisii
1915/1917 Frederick Twort/Felix d’Hérelle Bakteriyal viriislerin (bakteriyofaj) kesfi
1928 Frederick Griffith Pnomokok transformasyonunun kesfi
1929 Alexander Fleming Penisillinin kegfi
1931 Cornelius van Niel Anoksijenik fotosentezde elektron vericisi olarak H,S (silfit)
1935 Gerhard Domagk Siilfa ilaglar
1935 Wendall Stanley Tiitlin mozaik viriisiiniin kristallendirilmesi
1941 George Beadle ve Edward Tatum Bir gen-bir enzim hipotezi
1943 Max Delbruck ve Salvador Luria Bakterilerde genetik karakterlerin kalitimu
1944 Oswald Avery, Colin Macleod, Maclyn McCarty Griffith’in galismasinin agtklanmasi-DNA genetik materyaldir
1944 Selman Waksman ve Albert Schatz Streptomisinin kegfi
1946 Edward Tatum ve Joshua Lederberg Bakteriyal konjugasyon
1951 Barbara McClintock Hareketli elemanlarin kegfi
1952 Joshua Lederberg and Norton Zinder Bakteriyal transdiiksiyon
1953 James Watson, Francis Crick, Rosalind Franklin DNA’nin yapisi
1959 Arthur Pardee, Frangois Jacob, Jacques Monod Repressor protein yoluyla gen regiilasyonu
1959 Rodney Porter Immiinoglobulin yapist
1959 F. Macfarlane Burnet Klonal segim teorisi
1960 Frangois Jacob, David Perrin, Carmon Sanchez,

Jacques Monod ' Operon kavrami
1960 Rosalyn Yalow ve Solomon Bernson Radyoimmiinassay’in (RIA) gelistirilmesi
1961 Sydney Brenner, Frangois Jacob, ve Matthew Meselson ~ Mesajc1 RNA ve protein sentez yerleri olan ribozomlar
1966 Marshall Nirenberg ve H. Gobind Khorana Genetik kodun kesfi
1967 Thomas Brock Kaynayan sicak su kaplicalarinda iireyen bakterilerin kegfi
1969 Howard Temin, David Baltimore, Renato Dulbecco Retroviriislerin/revers transkriptazin kegfi
1969 Thomas Brock ve Hudson Freeze Taq DNA polimerazin kaynag) Thermus aquaticus’ un izolasyonu
1970 Hamilton Smith Restriksiyon enzimlerinin etkisinin 6zgiilliigii
1973 Stanley Cohen, Annie Chang, Robert Helling, ve

Herbert Boyer Rekombinant DNA
1975 Georges Kohler, Cesar Milstein Monoklonal antikorlar
1976 Susumu Tonegawa Immiinoglobulin genlerinin yeniden diizenlenmesi
1977 Carl Woese ve George Fox Archaea’nin kesfi
1977 Fred Sanger, Steven Niklen, Alan Coulson DNA dizileme yontemleri
1981 Stanley Prusiner Prionlarin karakterizasyonu
1982 Karl Stetter Optimum sicaklig1 >100°C olan ilk prokaryotun izolasyonu
1983 Luc Montagnier AIDS etmeni HIV'in kesfi
1985 Kary Mullis Polimeraz zincir reaksiyonunun (PCR) gelistirilmesi
1986 Norman Pace Molekiiler mikrobiyal ekoloji
1995 Craig Venter ve Hamilton Smith Bir bakteriyal genomun tam dizisi
1999 Genomik Aragtirma Enstitiisii (TIGR) ve digerleri 100'iin iizerinde mikrobiyal genom dizisi belirlendi veya devam

ediyor

2000 Edward Delong Denizel Archaea’man kesfi, Proteorodopsinin kesfi
2004 Craig Venter ve digerleri Biiytik 6lgekli ilkgevresel genom: Sargasso Denizi

“Buradaki 6nemli referans kaynaklar arasinda Brock, T. D. (1961), Milestones in Microbiology, Prentice Hall, Englewood Cliffs, NJ; Brock, T. D. (1990). The
Emergence of Bacterial Genetics, Cold Spring Harbor Press, Cold Spring Harbor, NY. bulunmaktadir. Y1/, kesfin ilk yayinlandig: yili gostermektedir.
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icin mikroorganizmalarin biiylik 6lcekli iiretimi
olan endiistriyel mikrobiyoloji alanini ortaya gikarda.

Toprak mikrobiyolojisindeki ilerlemeler aym
zamanda, gol, nehir ve okyanuslardaki mikroor-
ganizmalar tizerine calismalar igin de bir temel
olusturdu-sucul mikrobiyoloji ve denizel mikrobiyoloji
alanlar1. Sucul mikrobiyolojinin bir dali, kanalizas-
yon atigimin islenmesi ve insanlar icin giivenilir
su saglanmasi ile ilgili 6nemli siireglerle ilglenir.
Mikroorganizmalarin dogal gevredeki islevleri ve
biyogesitlilik {izerine ilginin artmasiyla, 1960 ve
1970’lerde mikrobiyal ekoloji alani ortaya gikti. Mo-
lekiiler mikrobiyolojinin bu dala olan katkisiyla
mikrobiyal ekoloji su siralar ikinci “altin ¢agini”
yasamaktadir (Sekil 1.17e).

Mikrobiyolojide Temel Alt Bilim Dallan

Mikrobiyolojinin, uygulamal: alanlarindaki ilerle-
melerin yan sira, 6zellikle molekiiler biyoloji kav-
ram ve araglarini kullananlar basta olmak tizere
20. ytizyilda birgok yeni temel bilim alan1 gelismis-
tir. Gegmig 65 yildaki bazi doniim noktalar Sekil
1.17’de 6zetlenmistir.

II. Diinya Savas'indan bu yana ¢ok sayida yeni
mikroorganizmanin kesfi ve siniflandirilmasi, mik-
robiyal sistematigin 6nemli oranda tasfiye edilme-
si ve filogenetik yasam agacinin olusturulmasi ile
sonuglanmugtir (Sekil 1.17). Mikroorganizmalarin
ihtiya¢ duydugu besinler ve sentezledikleri tiriin-
lerin galisilmasi mikrobiyal fizyoloji alanini gelistir-
mistir. Mikroorganizmalarin fiziksel ve kimyasal
yapilarinin detayl anlasilmasi (sitoloji) ve mikro-
biyal enzimlerin kesfi ve ytirittiikleri kimyasal re-
aksiyonlar da (mikrobiyal biyokimya) giiniimiizdeki
mikrobiyolojiye etki etmistir.

Yirminci ylizyilin ortalarinda hizli bir sekilde
ilerleyen temel arastirmalarin kilit alan1 bakterilerin
kalitim ve varyasyonunu inceleyen bakteriyal gene-
tik daliydi. Bakteri genetiginin bazi yonleri yirmin-

b 7\ -
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ci yiizyilin baglarinda bilinmesine ragmen, bakteri-
lerde genetik degisimin kegfedildigi 1950'lere ka-
dar, bakteri genetigi esas ¢alisma alan1 olmamusgtir.
Bakteriyal genetik, biyokimya ve fizyoloji 6zellikle
1950'lerde gelismistir. Bindokuzytizatmig'larin
baslarina gelindiginde bu alanlar DNA, RNA ve
protein sentezinin ileri diizeyde anlagilmasini sag-
lamugtir. Molekiiler biyoloji alan1 énemli oranda
bakteri genetigi ile ilgili bu ¢alismalardan ortaya
cikmugtir (Sekil 1.17).

Viriis galigmalar1 da 20. yiizyillda 6nemli oran-
da artmistir. Beijerinck ilk virtisii yaklagik 100 yil
once kesfetmesine ragmen, 20. ylizyiin ortasina
dek viriislerin gercek dogasi anlagilamadi. Bu galig-
malarin ¢ogunlugu, bakteriyofaj denilen, bakterile-
ri infekte eden viriis galismalarim kapsamaktay-
di. Bilim insanlari, viriis enfeksiyonunun genetik
transfer ile benzer oldugunun farkina vardilar. Vi-
riisler ve diger genetik elemanlar arasindaki iligki,
temel olarak bakteriyofajlar iizerindeki aragtirma-
lardan elde edilen sonuglarla aydinlatilmsgtir.

Molekiiler Mikrobiyoloji Donemi

1970’lere gelince, bakteri fizyolojisi, biyokimyasi
ve genetigi ile ilgili bilgilerimiz o derece ilerlemisti
ki, hiicrelerdeki genetik materyali deneysel olarak
kullanmak miimkiindii. Restriksiyon enzimlerinin
kesfiyle, yabanci kaynaklardan DNA'nin bakteri-
lere aktarilmasi ve replikasyonunun kontrolu da
miimkiin olmustur. Bu da, biyoteknoloji alaninin
gelismesine neden olmustur. Yaklasik bununla
ayn1 zamanda, niikleik asit dizilemesi gelistirilmis
ve sonugclar1 biyolojinin tiim alanlarinda hissedil-
mistir. Mikrobiyolojide, dizileme teknolojisi pro-
karyotlar arasindaki filogenetik (evrimsel) iligkile-
rin ortaya gikarilmasina yardima olarak biyolojik
siiflandirma alaninda devrimsel yeni goriislerin
ortaya ¢tkmasimi saglamustir. Dizileme ayrica,
genomik-farkli organizmalarin genlerinin karsilas-

Bacteria

Archaea Eukarya
act! vwm-
AUG :

GUC -

1687 ({1864 ({1895 1941

.

i 11 1|} |m mmm Ll |HH| L1 ll L
van Pasteur  Koch, Dg‘n"; || Bakteri  DNA'in Genetik  1.DNA d|Z|Ieme PCR Ik 500 den
Leeuwenhoek Winogradsky ?nate = genetigi  yapisi kod 2. Arke’lerin Molekuler genom fazla

yaldir

ilk Donemler: Kesif, Tibbi ve
Genel Mikrobiyoloji

Molekiiler Biyoloji/Genel Mikrobiyoloji Dénemi

kesfi

Molekiiler Mikrobiyoloji, Genomik
ve Proteomik

® Sekil 1.17 Son 65 yilda mikrobiyolojide baz1 doniim noktalan. Tarihlerin iizerindeki ikon veya fotograflar kesifleri sembolize
etmektedir; her biri bu béliimde ele alinmig veya sonraki béliimlerde tekrar deginilecektir.
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tirmali analizi-alaninin dogmasini saglamistir. Su
an mevcut genomik bilginin biiyiik bir béliimii tip,
mikrobiyal ekoloji, endiistriyel mikrobiyoloji ve
biyolojinin pek ¢ok diger alanlarinda 6nemli iler-
lemelere neden olmaktadir. Gergekten, genomik
donem tiim giicliyle bizi etkilemekte (Sekil 1.17)
ve simdiden yeni bir alt dalin yani proteomik’in
- hiicrelerde protein ifadesinin calisilmasi — ortaya
¢itkmasina neden olmustur. Bélim 15'de genomik
ve proteomik daha detayli olarak ele alinacaktir.

Yeni Kesif Alanlan

Mikrobiyolojinin yaklagik 350 yili yalnizca bize
sagirtic1 ongoriiler vermekle kalmayip, iyi ve kotii
yeni sorunlara neden olmustur. Bir yandan, SARS
ve ondan Once goriinen AIDS gibi yeni olusan has-
taliklar hicbir uyar1 yapmadan ortaya gikmis goriin-
mekte ve mikrobiyal hastaliklarla ilgili en karmagsik
kavrama giiciimiize bile meydan okumaktadirlar.
Diger yandan, yeni arastirma kesifleri bizleri hiic-
renin en temel diizeyde nasil calistigini anlamanin

DEGERLENDIRME SORULARI

esigine getirmis ve yeni bulunan bakteriler bildigi-
miz mikrobiyal gesitliligin devasa alanin1 daha da
esnetmistir. Minimalist genomu-yasam icin gerekli
olan asgari genler biitiinii-ortaya ¢tkarmakta kul-
landigimiz genomik sayesinde, yasam igin gerekli
olan 6n kosullar1 ¢ok yakinda tam olarak agiklaya-
biliriz. Laboratuvar tiretimi bir hiicrenin olusturul-
masl, o kadar da uzak olabilir mi?

Son donem evrimsel biyologlardan Stephen
Jay Gould’un da belirttigi gibi bu “bakteri ¢ag1”dur.
Bilimi 6grenmek i¢in ne muhtesem bir zaman!
Mikrobiyolojiye hos geldiniz!

— © 1.8 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

20. ytizyilin ortasindan sonraki boliimiinde, temel ve uy-
gulamali mikrobiyoloji molekiiler mikrobiyolojinin gii-
niimiizdeki dénemini baglatmak icin birlikte galigmustir.

@ llgi alani, metabolizma; enzimoloji; niikleik asit ve
protein sentezi; mikroorganizmalar ve dogal cevreleri
olan mikrobiyoloji alt dallarini yaziniz.

1. Canlilikla ilgili olan alt1 anahtar 6zelligi siralayiniz.
Bunlardan hangileri hiicrelerin ortak &zellikleridir?
Hangileri yalmzca baz: tip hiicrelerin ozellikleridir?
(@Kisim 1.1 ve 1.2).

2. Hiicreler hem makine hem de kodlama araci olarak
diisiiniilebilir. Hiicrenin bu iki 6zelliginin nasil farkli-
lagtigini agiklayiniz (F*Kisim 1.2).

3. Hiicrede translasyonun olmast icin neye ihtiyag var-
dir? Translasyon igleminin iiriinii nedir (FKisim
1.2)?

4. Ekosistem nedir? Mikroorganizmalar, ekosistemde
saf kiiltiir halinde bulunurlar m1? Mikroorganizmala-
rin, ekosistem iizerine nasil etkileri vardir (F®>Kisim
1.3)?

5. Mikroorganizmalarin yalmizca hastalik etkeni olmak-
tan gok daha fazla isleve sahip olduklarina, bir arka-
dasinizi nasil ikna edersiniz (F*Kisim 1.4)?

6. Hooeke ve van Leewenhoek, mikrobiyolojideki han-
gi katkilarindan dolay1 hatirlanmaktadir? Ferdinand
Cohn bakteriyolojiye nasil katki yapmustir (F%Kisim
1.5)?

UYGULAMA SORULARI

7. Saf kiiltiir nedir ve nasil elde edilebilir? Saf bir kiiltii-
rin nasil elde edildigi bilgisi mikrobiyoloji biliminin
gelismesinde nicin 6nemliydi (F®Kisim 1.6)?

8. Spontan generasyon tizerindeki ¢alismalarda Pasteur
balonunun kullaniminin arkasindaki prensibi agikla-
yiniz (FRKisim 1.6).

9. Kati kiiltiir besiyerlerinin bulunusunun, mikrobiyolo-
jinin bir bilim olarak gelismesinde nigin biiyiik 6nemi
oldugunu agiklaymiz (¢®Kisim 1.6).

10. Koch postulatlar1 nelerdir ve mikrobiyolojinin gelis-
mesini nasil etkilemislerdir? Bugiin halen nigin gecer-
lidirler (®®®Kisim 1.6)?

11. 11k mikrobiyologlardan Martinus Beijerinck’in mikro-
biyolojiye onemli katkisini agiklaymiz (6®0Kisim 1.7).

12. Sergei Winogradsky’e hangi énemli kavramlarn borg-
luyuz (¢®Kisim 1.7)?

13. Ikinci Diinya Savasindan bu yana mikrobiyolojide
hangi 6nemli ilerlemeler olmugtur (F®Kisim 1.8)?

1. Pasteur’lin spontan generasyon iizerindeki deneyleri,
birkag isim vermek gerekirse, mikrobiyolojinin meto-
dolojisi, yasamuin kokeni hakkindaki fikirler ve gidala-
rin korunmasi {izerindeki etkisinden dolayr mikrobi-
yolojinin ilerlemesi icin ok biiyiik 6nem tasimaktay-
di. O’'nun denemelerinin etkisinin bu konularda nasil
hissedildigini kisaca agiklayiniz.

2. Robert Koch"un Mycobacterium tuberculosis bakterisi ile
tiiberkiiloz hastaligini kesin olarak iligkilendirmek igin
kullandig: gesitli karutlar1 agiklayiniz. Bakteriyal has-
tahiklan ¢alismak igin gelistirdigi araglardan herhangi
birisi tiiberkiiloz galismasinda mevcut olmasaydi, bu
deliller nasil yetersiz kalirdi?
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I HUCRE YAPISI VE EVRIMSEL

MIKROBIYAL YASAMA
GENEL BIR BAKIS

Mikrobiyal ¢esitliligin
alan ¢ok genistir ve
mikroorganizmalar, fizik
ve kimyanin kanunlar
ile uyumlu bir yasam
olusturmak i¢in her yolu
kullanmaktadar.
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“ BOLUMLE iLGiLi S6ZLUK

Archaea Bacteria iiyelerinden farkl
olan filogenetik iliskili prokaryotlar
Bacteria Archaea’den farkl olan filoge-
netik iligkili prokaryotlar

Domain biyolojik siniflandirmanin en
st seviyesi

Ekstremofil bir veya daha fazla gevre-
sel ekstremde optimal olarak iireyen
organizma

Endosimbiyoz Bacteria soyundan klo-
roplast ve mitokondrilerin olustugu
slireg

Eukarya biitiin Okaryotik hiicrelerin
dahil oldugu yagam domaini

Evrim bir tiir igerisinde zamanla yeni
tiir ve varyeteler olusturan bir atasal
soydaki degisim

Filogeni organizmalar arasindaki ev-
rimsel iligki

Genom bir organizmadaki genlerin
tamamu

Kemolitotrof enerjisini inorganik bi-
lesiklerin oksidasyonuyla elde eden
organizma

Kemoorganotrof enerjisini organik
bilesiklerin oksidasyonuyla elde eden
organizma

Kromozom hiicrenin iglevi igin gerekli
genleri iceren genetik eleman

Morfoloji hiicre sekli

Niikleoid Bacteria ve Archaea hiicrele-
rinin kromozomlarini olusturan yo-
gunlagmig DNA kiitlesi

Niikleus okaryotik hiicrelerde kromo-
zomu iceren membranla gevrili yap1

Organel karyotik hiicrelerin sitoplaz-
masinda bulunan birim membranla
gevrili mitokondri veya kloroplast

Okaryot membranla gevrili bir niik-
leusu ve genellikle diger organelleri
olan hiicre

Plazmit ireme igin gerekli olmayan
ekstrakromozomal genetik element

Prokaryot membranla gevrili bir niik-
leusu ve diger organelleri olmayan
hiicre

Proteobakteriler Escherichia coli gibi
pek cok gram negatif bakteriyi igeren
biiyiik bir Bacteria subesi

Ribozom protein sentezinde gorev ya-
pan sitoplazmik pargacik

Sitoplazma sitoplazma membran ile
gevrili niikleus haricindeki (eger var-
sa) hiicresel igerik

Fototrof enerjisini 1giktan elde eden
organizma

gibi yapilar

HUCRE YAPISI VE
EVRIMSEL GEGCMIiS

u boliimde, kitabin kalaninda devam edecek

olan mikrobiyal gesitlilik ve hiicre yapisi ve

fonksiyonunun anahtar kavramlar tanitila-
caktir. Burada, mikrobiyal hiicrelerin i¢ yapisini
karsilastiracak, hiicreleri viruislerden farklilandi-
racak, evrimsel yasam agacini kesfedecek ve ge-
zegenimiz ve yasamimizi etkileyen bazi onemli
mikroorganizma gruplarin ele alacagiz.

Hicre yapisiyla ilgili bildiklerimizin ¢ogu,
151k ve elektron mikroskopu ile yapilan ¢alisma-
lar dahil, mikroskop galismalarindan gelmistir. Bu
nedenle, bu béliimde bazi 151k ve elektron mikrog-
raflarim1 (mikroskop altinda gekilen fotograflar)
sunacagiz. Ancak, hiicre yapisinin daha detayl de-
gerlendirilmesine giris yapmak tizere mikroskop-
larla ilgili esas tartismay1 dordiincii boliime kadar
erteleyecegiz.

Hucrenin Elemanlan ve Viral
Yap:

Biitiin hiicrelerin pek gok ortak 6zelligi vardir ve
birgok ayni veya islevsel olarak aymi elemanlar:
igerirler. Biitiin hiicrelerin, sitoplazmik zar adl1 ve
hiicre igerisini digaridan ayiran bir bariyeri vardir
(Sekil 2.1e). Hiicrenin ihtiyag duydugu besinlerin
ve diger maddelerin girdigi, attk maddeler ve di-
ger hiicresel triinlerin ¢iktigi kisim sitoplazmik
zardir. Sitoplazma ad1 verilen kompleks maddeler

Nukleoid

Ribozomlar

Hucre duvari

@

Sitoplazmik
zar

Endoplazmik
retikulum

Ribozomlar
Cekirdek
Cekirdekgik

Cekirdek
zar

Golgi
Sitoplazma
Mitokondri
Kloroplast
(b)

® §ekil 2.1 Mikrobiyal hiicrelerin i¢ yapisi. (a) Prokaryotik
bir hiicre gekli. (b) Okaryotik bir hiicre gekli. Olgek ve i¢ yapilar-
daki farkhiliklara dikkat ediniz.

10 pm

ve yapilar karisimi, hiicre icerisinde ve sitoplazma
membrani ile gevrili olarak bulunur. Suda ¢6ziin-
miis veya asili olarak bulunan bu maddeler ve ya-
pilar, hiicresel fonksiyonlar: gergeklestir.



Sitoplazma igerisinde ¢Oziinmiis olarak bu-
lunan Onemli bilesenlere makromolekiiller (iki
onemli sinif1 proteinler ve niikleik asitlerdir), kiciik
organik molekiiller (esas olarak makromolekiille-
rin Onctilleri) ve gesitli inorganik iyonlardir. Hiic-
renin protein sentezleme fabrikalar1 olan Ribozom-
lar, ribontikleik asit (RNA) ve gesitli proteinler-
den olusan partikiillii yapilardir ve sitoplazmada
asili halde bulunurlar. Ribozomlar, protein sentezi
(translasyon) sirasinda birkag sitoplazmik protein,
mRNA ve tRNA’larla iligki kurar (e=Sekil 1.4).

Hiicre duvari hiicreye yapisal dayaniklilik sag-
lar. Hiicre duvar1 nispeten gecirgendir ve memb-
ran disinda bulunur (Sekil 2.14); membrandan ¢ok
daha dayanikli bir yapidir. Bitki hiicrelerinin ve
pek cok mikroorganizmanin hiicre duvarlar: var-
ken, hayvan hiicrelerinin genel olarak hiicre du-
varlar1 yoktur. Bunun yerine hayvan hiicreleri si-
toplazma igerisinde hiicre iskeleti adl1 bir ig iskeletle
saglamlastirilmistir.

Okaryotik Hiicreler

Hiicrelerin i¢ yapisinin incelenmesi prokaryot ve
okaryot olarak iki yapisal tipi ortaya koymaktadir
(Sekil 2.1). Okaryotik hiicreler genel olarak pro-
karyot hiicrelerden daha biiyiik ve yapisal olarak
daha komplekstirler. Okaryotik mikroorganizma-
lara algler, funguslar ve protozoalar dahildir (ba-
kiniz Sekil 2.23 ve 2.24). Tim ¢ok hicreli bitki ve
hayvanlar okaryotik hiicrelerden olusmustur. Bo-
liim 14’de okaryotik hiicreleri daha detayl1 olarak
ele alacag1z.

Okaryotik hiicrelerin prokaryotik hiicrelerde
olmayan onemli bir 6zelligi, organel adli membranla
gevrili yapilarin bulunmasidir. Buna, birinci ve en
onemli olarak niikleus, fakat ayrica mitokondriler ve

John Bozzola and M.T. Madigan

(@)

(b)

R. Rachel and K.O. Stetter
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kloroplastlar (yalnizca fotosentetik hiicrelerde) dahil-
dir (Sekil 2.1b, 2.2ce). Niikleus, hiicrelerin genetik
bilgi (DNA, “genom”) deposudur ve ayrica 6karyo-
tik hiicrelerde transkripsiyon bolgesidir. Mitokond-
riler solunumu ve kloroplastlar da fotosentezi ger-
geklestirerek eneriji iiretiminde 6zel rol oynarlar.

Prokaryotik Hiicreler

Okaryotik hiicrelerin aksine, prokaryotik hiicre-
lerin membranla gevrili organellerin bulunmadig:
daha basit bir i¢ yapist vardir (Sekil 2.1a ve 2.2a,
b). Prokaryotlar Bacteria ve Archaea iiyelerini ice-
rir. Bacteria ve Archaea tiirleri prokaryotik hiicre
yapisinda olmasina ragmen, evrimsel gecmisleri
agisindan onemli olglide farklidirlar. Bu kitapta
kiiglik harf “b” ile yazilan bacteria terimi prokaryot
terimi ile sinonimdir. Bunun aksine, Bacteria (Bak-
teriler) terimi (biiyiik harf “B” ile ve italik yazilan)
Archaea (Arkeler)’'den (bakimiz Kisim 2.3) farkli
olan filogenetik iligkili prokaryot grubunu ifade
etmektedir.

Ozellikle prokaryotik hiicreler olmak iizere
mikrobiyal hiicreler genelde gok kiigiiktiir. Orne-
gin, cubuk seklinde bir prokaryot tipik olarak 1-5
mikrometre (um) uzunlugunda ve yaklasik 1 pm
enindedir (1 pm 10 metredir) ve bu yiizden giplak
gozle goriilemez. Bir bakterinin ne kadar kiiciik ol-
dugunu anlamak igin, her biri 1 pm uzunlugunda
olan 500 bakterinin bu ciimlenin sonundaki nok-
tanin bir ucundan diger ucuna ug uca eklenebile-
cegini diigliniiniiz. Okaryotik hiicreler genellikle
prokaryotik hiicrelerden ¢ok daha biiyiiktiirler.
okaryotik hiicrelerin biiytikliikleri 3 mikrometer-
den birkag 100 mikrometreye kadar degisebilir.
Hiicre biiyiikliigii konusunu Boliim 4'de daha de-
tayl olarak tekrar gorecegiz.

Sitoplazmik

421 Gekirdek

Hucre
duvari

S.F. Conti and T.D. Brock

ig zar Mitokondri

(c)

® §ekil 2.2 Canh organizmalann her domaininden kesiti alinmus hiicrelerin elektron mikrograflan. (a) Heliobacterium mo-
desticaldum (Bacteria); hiicre 6l¢iisii 1 X 3 ym. (b) Methanopyrus kandleri (Archaea); hiicre 6lgiisii 0.5 X 4pm. [Reinhard Rachel and Karl O.
Stetter, 1981. Archives of Microbiology 128:288-293. © Springer-Verlag Gmb H & Co. KG]. (c) Saccharomyces cerevisae (Okarya); hiicre élgiisii

8 ym ¢apinda.
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Okaryotik hiicre

# Virus

Prokaryotik
hiicre

Erskine Caldwell

—
ey - . 1000 nm (1 pm)
(b) (c)

® Sekil 2.3 Viriis yapisi, viriisler ve hiicrelerin biiyiikliigiiniin kargilagtinlmasi. (a) Rhabdoviriis (6karyot viriisii) pargacig. Tek
bir viriis pargacign yaklagik 65 nm (0.065 pm) ¢gapindadir. (b) bakteri viriisii (bakteriyofaj) lambda. Her parganin bas kism yaklagik 65

nm ¢apindadir. (c) Bakteri ve 6karyotik hiicreye nazaran, (a) ve (b)'de gosterilen viriislerin biiyiikligii.

Viriisler

Viriisler 6nemli bir mikroorganizma sinift olmala-
rina ragmen hiicre degildirler (Sekil 2.3e). Virtis-
lerde, en Onemlisi besinleri alan ve atiklar1 atan
dinamik acik sistemleri bulunmamasi yaninda,
hiicrenin pek ¢ok 6zelligi eksiktir. Bunun yerine,
bir viriis parcacig1 oldukga kararli, pargalarini de-
gistiremeyen veya yenileyemeyen statik bir yapi-
dur. Viriis yalnizca bir hiicreyi enfekte ettigi zaman,
canli bir sistemin anahtar 6zelligi olan iireme yete-
negini kazanir. Viriislerin hiicrelerden farkl olarak
metabolik yetenekleri yoktur. Kendi genomlar1 ol-
masina ragmen ribozom yoktur ve bundan dolay:
protein sentezi icin tiimiiyle hiicrenin biyosentez
mekanizmasina bagimlhidirlar.

Virtislerin, mikrobiyal hiicreler dahil biitiin
hiicreleri enfekte ettikleri bilinmektedir. Pek cok
virlis enfekte ettigi organizmada hastaliga neden
olur. Bununla birlikte, viral enfeksiyonlarin hiicre-
nin yeteneklerini artirabilen genetik degisiklikler
de dahll olmak uzere, h}lcrelerde pek gok yararh
etkllerl de olablhr V1rusler, blhneh en kugu}( V}—
riislerin yalmzca yak1a§1k 10 nanometre (0.010 um)
capinda olmasi ile, hiicrelerden ¢ok kiigiiktiirler ve
prokaryotik hiicrelerden de gok daha kiiguiktiirler
{Sekl{ 2. 3)

© 2.1 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Biitiin mikrobiyal hiicreler sitoplazma membrani, ribo-
zomlar ve (genellikle) hiicre duvar gibi bazi temel ya-
pilar1 bulundurur. Prokaryot ve 6karyot olmak tizere iki
yapisal hiicre tipi bilinmektedir. Viriisler hiicre olmama-
larina ragmen, tiremek icin hiicrelere bagimlidirlar.

@ Hiicrenin igerisine bakarak prokaryotik veya okaryotik
oldugunu nasil séyleyebilirsiniz?

@ Ribozomlar hiicrelerde hangi 6nemli gérevleri yerine
getirir?

@ Tipik bir cubuk seklinde bakteri ne kadar uzundur?
Bu tek hiicreden siz ne kadar daha uzunsunuz?

Mikrobiyal Hiicrelerde DNA’nin
Diizenlenmesi

Hiicrelerin yasam prosesleri onlarin tiim genleriy-
le (genom) yonlendirilir. Hiicrelerde bir proteini
(haberci RNA araciigiyla) veya ribozomal RNA
veya transfer RNA gibi diger bir RNA molekiiliinii
kodlayan DNA parcasi, gen olarak tamimlanabilir.
Bakterilerden insanlara kadar gesitli organizma
genomlarinin dizilenmesi ve analiz edilmesinde
gerceklesen hizli ilerlemeleri Boliim 15°de ince-
leyeceg;z Bu ilerlemeler, yiizlerce farkh organiz-
manin c}etayh genetlk sifresini saglam1§ ve ayrica
kapsaml ve detayh kar@ﬂa@tlrmalarm yapllmasm1
miimkiin kilmistir. Burada yalnizca, genomlarin
prokaryotik ve 6karyotik hiicrelerde nasil organize
oldugunu inceleyecegiz.

Niikleoide Kars: Niikleus

Okaryotik ve prokaryotik hiicrelerin genomlan
farkli sekilde diizenlenir. Prokaryotik hiicrelerde
DNA, bakteri kromozomu ad1 verilen biiyiik ¢ift zin-
cirli bir molekiil olarak bulunur. Kromozom niik-
leoid (Sekil 2.4e) adindaki goriiniir kiitleyi olustur-
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(b)

® Sekil 2.4 Niikleoid. (a) Niikleoidi goriiniir yapacak bir
yolla muamele edilmis E. coli hiicrelerinin fotomikrografi.
Tek bir hiicre yaklasik 3 ym uzunlugundadr. (b) E. coli hiicresin-
den serbest kalmis, izole edilmis bir niikleoidin elektron mik-
rografi. Yiilksek oranda yogun olan niikleoidin hiicreden bozun-
madan ¢ikmasi i¢in, hiicre nazik¢e parcalanmgtir.

mak i¢in bir bolgeye toplanir. Pek cok prokaryotda
DNA'min halkasal oldugunu Boliim 7’de gorece-
giz. Cogu prokaryotun yalnizca bir tek kromozo-
mu vardir. Bu nedenle, her genden tipik olarak tek
kopya igerirler ve boylece genetik olarak haploit tir-
ler. Pek ¢ok prokaryot ayrica, plazmit adindaki az
miktarlarda halkasal ekstrakromozomal DNA’y1
da igerir. Plazmitler tipik olarak hiicreye 6zel ka-
rakterler veren (6zgiin metabolik ozellikler gibi)
genleri icerirler. Bu, kromozomda bulunan ve te-
mel yasam igin gerekli olan liiziimlu (“hizmetgi”)
genlerden farklidir.

DNA oOkaryotlarda, niikleus igerisinde kromo-
zomlarda paketlenmis ve diizenlenmis dogrusal
molekiiller olarak bulunur. Kromozom sayis1 or-
ganizmaya gore degisir. Ornegin ekmek mayasi
olan Saccharomyces cerevisiae 8 cift olarak diizen-
lenmis 16 kromozom igerirken insan hiicreleri 46
kromozom (23 ¢ift) igerir. C)karyotlardaki kromo-
zomlar DNA'nin yan sira, DNA'min katlanma ve
paketlenmesine yardimci olan proteinler ve gen

2.2 Mikrobiyal Hiicrelerde DNA’nin Diizenlenmesi ¢ 25

ifadesi icin ihtiya¢ duyulan diger proteinleri ige-
rir. Prokaryotlar ve 6karyotlar arasindaki anahtar
genetik fark, 6karyotlarin tipik olarak her genin iki
kopyasini icermesi ve bu nedenle genetik olarak dip-
loit olmalaridir. Okaryotik hiicrelerde hiicre boliin-
mesi sirasinda, niikleus mitoz adi verilen islemle
boliintir (kromozom sayisinin iki katina gikmasini
takiben) (Sekil 2.5e). Birbiriyle ayni iki yavru hiicre
olusur ve her yavru hiicre tam bir gen takimini ice-
ren niikleusu alir.

Okaryotik hiicrelerin diploit genomu eseyli
ireme igin haploit gametleri: plusturmak icin ma-
yozla yariya indirilir. Zigot olusumu sirasinda iki
gametin birlesmesi hiicreyi diploit durumuna ge-
tirir. Boliim 14’de bu iglemleri daha detayli olarak
tartisacagiz. ==

Genler, Genomlar ve Proteinler

Bir hiicrede kag gen ve protein vardir? Tipik bir
bakteri olan Escherichia coli'nin genomu 4.68 mil-
yon baz ciftlik DNA’dan olusan halkasal bir kro-
mozomdur. E. coli genomu tiimiiyle dizilenmis ol-
dugundan, onun yaklasik 4,300 gen igerdigini de
biliyoruz. Bazi bakteri hiicrelerinin genomlar: yak-
lasik bu sayinin ti¢ kat1 gen icerirken, digerlerinin
genomlari bu sayinin sekizde birinden daha az gen
icerir. Okaryotik hiicrelerin tipik olarak prokaryot-
lardan cok daha biiyiik genomlar vardir. Ornegin,
bir insan hiicresi E. coli hiicresindekinden 1,000
kattan daha fazla DNA ve yaklagik 7 kat daha faz-
la gen igerir (6karyotik hiicrelerdeki DNA'nin ¢o-
gunun kodlanmayan DNA oldugunu daha ileride
gorecegiz).

Tek bir E. coli hiicresi yaklasik 1,900 farkl: tip-
te protein ve yaklasik toplam 2.4 milyon protein
molekiild igerir (e=Tablo 3.2). E. coli’de baz1 pro-
teinler ¢cok fazla iken, bazilar1 orta miktarda ve
bazilar1 da bir veya birkag kopya olarak bulunur.

Le Ma, Harvard Medical School

® Sekil 2.5 Boyanmus keseli sican hiicrelerinde mitoz.
Hiicre mitoz béliinmenin metafaz basamagindayken fotograflan-
mugtir. Yesil renk, kromozomlann aynlmasinda énemli olan tubilin
adh proteini (¢=>Kisim 14.5) boyar. Mavi renk, DNA'ya baglanan
boyadan kaynaklamr ve kromozomlan gésterir. Mitoz, 6karyotik
hiicrelerin hiicre déngiisiiniin tamamlayici bir parcasi olmasina
ragmen prokaryotlarda olusmaz.
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Boylece, E. coli'nin genlerinin ifadesinin kontrolii
igin mekanizmalar bulunmaktadir ve bu gekilde
biitiin genler ayn1 derecede ve ayni zamanda ifade
edilmez (yazilmaz ve gevrilmez, &= $ekil 1.4). Bu,
prokaryot ve 6karyot hiicrelerin tiimiinde ortak bir
gozlemdir. Gen ifadesinin ana mekanizmalarina
Boliim 8'de yogunlasacagiz.

= © 2.2 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Genler hiicrelerin 6zelliklerini kontrol eder ve bir hiicre-
nin gen takimi onun genomu olarak adlandirilir. Hiicre-
lerde DNA, kromozomlar1 olusturmak tizere diizenlenir.
Prokaryotlarda genelde tek bir halkasal kromozom var-
ken okaryotlarda birka¢ dogrusal kromozom bulunur.

@ Niikleus ve Niikleoidi karsilagtirarak farkliliklarin
belirtiniz.

€ Plazmitler, kromozomlardan hangi agilardan farkl-
dir?

® Bir insan hiicresinin bir bakteri hiicresinden daha
fazla geni olmasi neden mantiklidir?

m Yasam Agaci

Evrim bir tiir icerisinde zamanla yeni tiir ve varye-
teler olusturan bir atasal soydaki degisimdir. Hiic-
re yapisi evrimsel bir belirleyicimidir? Bu sorunun
cevab1 hem “evet” hem de “hayir”dir. Yasam form-
lar1 arasindaki evrimsel iligki filogeni biliminin ko-
nusudur. Diger yandan, biitiin bilenen prokaryotik
hiicrelerin filogenetik acidan okaryotlardan farkl
oldugunu soyleyebiliriz. Fakat bagka bir agidan da,
biitiin prokaryotik hiicreler evrimsel baglamda ya-
kin iligkili degildirler; Bacteria ve Archaea filogene-
tik olarak farklidir.

Filogenetik iligkiler baz1 molekiillerin dizileri-
nin karsilagtirilmasiyla ortaya ¢ikarilabilir. Bolim

11’de tartisilacak nedenlerden dolayi, 6zellikle ri-
bozomal RNA’lar olmak tiizere ribozomlar: olustu-
ran makromolekiiller, evrimsel iligkileri saptamak
icin miikkemmel araclardir. Biitiin hiicrelerde ri-
bozom bulundugundan (ve bu yiizden ribozomal
RNA), prokaryotik ve Okaryotik biitiin canlilarin
filogenetik agacinin olusturulmasinda bu molekiil
kullanilabilir ve kullanilmigtir (bkz. Sekil 2.7). Filo-
genetik iligkilerin tasarimi i¢in ribozomal RNA nin
bir arag olarak tanimlanmasi ilk kez Amerikali bir
mikrobiyolog olan Carl Woese tarafindan yapil-
muastir.

RNA-temelli bir filogenetik agacin olusturul-
masindaki basamaklar Sekil 2.6¢’da taslak olarak
verilmistir. Kisaca, iki veya daha fazla organizma-
nin ribozomal RNA gen kodlari dizilenir ve diziler
bilgisayarda baz baz siraya dizilir ve kontrol edilir.
Iki veya daha fazla organizmanin ribozomal RNA
gen dizisindeki farklilik ne kadar fazla ise evrim-
sel uzakliklar1 da o kadar fazladir. Daha sonra, bu
uzakliklar filogenetik aga¢ formunda ifade edilir
(Sekil 2.6).

Yasamin iit; Domaini
Karsilagtirmali ribozomal RNA dizilemesinden, fi-
logenetik agidan farkli ii¢ hiicre soy hatti1 tanimlan-
mistir. Bu soy hatlarindan ikisi yalnizca prokaryot
hiicreleri igerirken, iiglinciisii 6karyotlardan olus-
maktadir. Domainler denilen soy hatlar1 Bacteria,
Archaea ve Eukarya (Okaryotlar) dir (Sekil 2.7e).
Domainlerin ortak atasal bir organizmadan veya
Diinyadaki yasamin baslangicinda organizma top-
luluklarindan ayrilarak olustugu diisiintilmektedir
(= Kisim 11.7).

Biitiin prokaryotlarin filogenetik olarak yakin
iligkili olmadig1 agikga gosterilmesine ragmen ya-
sam agact diger 6nemli bir evrimsel gercegi gos-

DNA
& &R'b — DNA dizi analizi Straya dizilmig

3 ibozoma rBNA gen dizileri
Hucreler kodlayan gen A G C T 9 3
- —_ = AGTCGCTAG 1
9“? = = — mmmemsmsslp ATTCCGTAG 2 s 1

) DNA & PZR = - Dizi AGCCGTTAG 3 ' Filogenetik

izolesi (PCR) o — analizi agacin
e olugturulmasi
2

(@) (b) e) (d) ()

® Sekil 2.6 Ribozomal RNA (rRNA) gen dizilemesi ve filogeni. (a) Saf kiiltiir veya gevre drneklerinden elde edilen hiicreler par-
galamr; (b) rRNA’yl kodlayan gen izole edilir ve pohmeraz zincir reaksiyonu adi verilen bir teknikle pek ¢ok benzer kopyasi yapilir;
o= Kisim 1.9. (¢) Gen dizilenir (=Kisim 10.13), ve (d) elde edilen diziler bilgisayarla siralamr. Algoritma, ikili karsilastirmalan ya-
par ve analiz edilen organizmalann arasindaki rRNA dizi farkliklanm gosteren bir agag olusturur. Gésterilen érnekte, dizi farkhihklan
su sekildedir: organizma 1’e kars1 organizma 2, ii¢ degisiklik; 1’e kars1 3, iki degisiklik; 2'ye kars1 3, dort degisiklik. Béylece, organizma
1ve 3,2 ve 3'den veya 1 ve 2'den daha yakin iligkilidir. Eger ¢evre 6rnegi kullanihirsa, kopyalan yapilmadan ve dizi analizi uygulanma-
dan daha énce, 6rnekteki farkli mikroorganizmalardan izole edilen rRNA genleri aynlmahdir (klonlanmalidir). Bu metotlan daha fazla

tartigmak icin Kisim 11.5 ve 18.5’e bakimz.
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® $Sekil 2.7 Karsilastirmali ¥rRNA gen dizilemesiyle tammlanmas filogenetik yasam agaci. AJac, organizmalann ii¢ domainini
icermektedir: prokaryotik hiicreler olan Bacteria ve Archaea ve Eukarya (6karyotlar). Her domainde yalmzca birka¢ organizma grubu
gosterilmistir. Her domain igin $ekil 2.9, 2.18 ve 2.22'deki daha detayh agaglara ve Béliim 11-14'deki filogenetik agaglara bakimz.
Hipertermofiller, en iyi 80°C ve iizerindeki sicakliklarda iireyen prokaryotlardir. Kirmuzi gélgelenmis gruplar makroorganizmalardir.

Yasam agacindaki biitiin diger organizmalar mikroorganizmalardir.

terir: Archaea, 6karyotlarla Bacteria tiirlerine olduk-
larindan daha yakin iligkilidir (Sekil 2.7). Boylece,
atasal kokenden evrimsel cesitlenme, baslangicta
iki yone gitmistir: Bacteria ve ikinci bir ana dal.
Ikinci dal sonug olarak Archaea ve Eukarya’yi olus-
turmak tizere ayrilmistur.

Eukarya

Tim ytiiksek hayvan ve bitki hiicrelerinin 6karyotik
olmasindan, Okaryotik mikroorganizmalarm ¢ok
hiicreli organizmalarin kokeni oldugu anlagilmak-
tadir. Yasam agaci bunu acitkga desteklemektedir.
Beklendigi gibi, mikrobiyal 6karyotlar 6karyotik soy
hattinda erken dallanmuglarken, bitki ve hayvanlar
ug noktaya yakin dallanmuglardir (Sekil 2.7). Bunun-
la birlikte, diger birkag kanitin yani sira, molekiiler
dizileme 6karyotik hiicrelerin her iki domainin hiic-
relerine ait genler icerdigini gostermistir. Niikleus-
da bulunan kromozomlardaki genomlara ek olarak,
okaryot mitokondri ve kloroplastlar1 da kendi ge-
nom (Bacteria’da oldugu gibi DNA halkasal olarak
diizenlenmistir) ve ribozomlarini bulundurur. Ribo-
zomal RNA dizileme teknolojisi kullanilarak (Sekil
2.6), bu organellerin, Bacteria’min 6zgiil soy hatlarimn
yliksek oranda tiiremis atalar1 oldugu gosterilmistir
(Sekil 2.7). Boylece, mitokondri ve kloroplastlar bir
zamanlar serbest yasayan hiicrelerken, ¢ok uzun za-
man once korunma veya diger nedenlerden dolay1
Eukarya hiicrelerinde kararli bir yerlesim olustur-
muglardir. Bu kararli diizenlemenin gelistigi proses
endosimbiyoz olarak bilinir ve daha sonraki boliimler-
de bu konu tartigilacaktir (= Kisim 11.3 ve 14.4).

Molekiiler Dizilemenin Mikrobiyolojiye

Katkilan

Molekiiler filogeniler biitiin hiicreler arasinda ev-
rimsel iliskileri ortaya cikarmustir. Ancak, ayni
derecede 6nemli olarak bu teknoloji, prokaryotlar
i¢in kurulusundan beri mikrobiyoloji biliminin sa-
hip olmadig1 evrimsel bir gerceve olusturmustur.
Buna ek olarak, RNA-temelli filogeniler mikrobi-
yolojinin pek ¢ok alt disiplinini etkileyen yeni arag-
lar olusturmuslardir. Bunlara, 6zellikle mikrobiyal
siniflandirma, mikrobiyal ekoloji ve klinik tanilar
dahildir. Bu alanlarda, molekiiler filogeni bir bak-
teri tiirtinii kavramimizi sekillendirmede yardimci
olmusg ve mikrobiyal ekologlar ve klinik mikrobi-
yologlarin iiretime ihtiya¢ duymadan organizma-
lar1 tanimlamalarina izin vermistir. Bu gelismeleri
sonraki boliimlerde ele alacagiz (= Bolim 11, 18
ve 24).

— © 2.3 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Karsilagtirilmali ribozomal dizileme yasamin ii¢ domai-
nini tanimlamustir: Bacteria, Archaea ve Eukarya. Moleki-
ler dizileme ayrica, Eukarya’nin 6nemli organellerinin Ba-
cteria domaininde evrimsel kokleri oldugunu gostermis
ve mikrobiyal ekoloji ve klinik mikrobiyoloji igin yeni
araclar saglamustir.

@ Bacteria ve Archaea nasil ayirt edilebilir? Hangi agilar-
dan benzerdirler?

€ Endosimbiyoz teorisini hangi molekiiler delil destek-
lemektedir?
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sl l MiKROBIYAL CESITLILiK

Evrim, diinyadaki tiim yasam formlarin sekillen-
dirmektedir. Giiniimiizde, mikrobiyal hiicreler-
de gordiigiimiiz gesitlilik 4 milyar yillik evrimsel
degisimin sonucudur. Mikrobiyal degisiklik pek
cok agidan goriilebilir. Ornegin, hiicre boyutu ve
hiicre morfolojisinde (sekil), metabolik stratejiler-
de (fizyoloji), hareketlilikte, hiicre boliinme meka-
nizmalarinda, patojenitede, gelisim biyolojisinde,
ektrem gevresel sartlara uyumda ve hiicre biyoloji-
sinin pek ¢ok diger durumunda varyasyonlar olu-
sur. Gergekten, ¢ok biiyiik bir mikrobiyal gesitlilik
mevcuttur. Her y1l yeni aragtirmalar, pek ¢cogunu
bu kitapta ele alacagimiz, mikrobiyal yaraticiligin
daha olaganiistii 6rneklerini ortaya koymaktadair.

Bundan sonraki kisimlarda mikrobiyal cesitli-
ligin resmini yapacagiz. Mikrobiyal gesitlilik konu-
sunu Boliim 12-15’de daha detayl olarak tekrar ele
alacagiz. Bu boliimde, kisa bir metabolik gesitlilik
degerlendirmesiyle mikrobiyal cesitlilik tartisma-
miza giris yapacagiz. Ikisi siki baglantihdir. Mik-
roorganizmalar, fizik ve kimyanin kanunlar ile
uyumlu bir “yagam olusturmak” igin her yolu kul-
lanmaktadir. Bu biiyiik metabolik kapasite, mikro-
biyal yerlesim igin yeni habitatlar1 uygun kilmistir
ve bu da evrimsel gesitliligin olusmasina yardimci
olmustur. Bolim 5, 6 ve 17’de metabolik cesitlilik
daha detayli olarak ele alinacaktir.

Kimyasallar
v
Kemotrofi Fototrofi
Organik '/ \' inorganik
kimyasallar kimyasallar
(glukoz, asetat, vs.) (H,, H,S, Fe?*, NH,*, etc.)
Kemoorganotrofiar Kemolitotroflar Fototroflar
(glukoz + O, = CO, + Hy0) (Hy+ O, —>H,0)  (iskk NP> ATP)

ATP ATP

® Sekil 2.8 Enerji eldesinde metabolik secenekler. Bu-
rada, ¢esitli kemotrofik organizmalar tarafindan kullanilan or-
ganik ve inorganik kimyasallardan sadece birka¢1 verilmistir.
Kemotrofik organizmalarda ATP’yi, organik veya inorganik
kimyasallann oksidasyonu saglarken, giines enerjisinin kimya-
sal enerjiye (yine ATP formunda) ¢evrimi fototrofik organizma-
larda gergeklesir.

Mikroorganizmalarn Fizyolojik
Cesitliligi

Biitiin hiicreler enerjiye ve onu elde edecek araglara
ihtiyag duyar. Ayrica, biitiin hiicreler replikasyonu
yapmak ve gevrelerindeki degisikliklere adapte ol-
mak igin genetik mekanizmalara ihtiyag duyarlar.
Bu islemler, yiliksek oranda enerjiye bagimhidir ve
bu nedenle de enerji kaynaklarinin tiim hiicreler
igin temel 6nemi vardir. Enerji dogada tig yolla elde
edilebilir. Sekil 2.8¢ de secenekler 6zetlenmistir: or-
ganik kimyasallar, inorganik kimyasallar ve 1sik.

Kemoorganotroflar

Diinyada bulunan binlerce farkli kimyasalin pek
cogu, bir veya diger mikroorganizma tarafindan
enerji elde etmek icin kullanilabilir. Biitiin dogal
ve pek gok sentetik organik bilesikler bile bir veya
daha fazla mikroorganizma tarafindan parcalana-
bilir. Bilesigi oksitleyerek enerji elde edilir ve enerji-
ce zengin bilesik, adenozin trifosfat (ATP) olarak
hiicrede muhafaza edilir (Sekil 2.8). Baz1 mikroor-
ganizmalar, yalnizca oksijen varliginda bir bilesik-
ten enerji elde edebilir ve bu organizmalara aerob-
lar denir. Digerleri, enerjiyi yalnizca oksijen yok-
lugunda elde edebilir (anaeroblar). Digerleri de,
organik bilesikleri oksijen varliginda veya yoklu-
gunda yikabilir. Organik bilesiklerden enerjilerini
elde eden organizmalara kemoorganotroflar denir
(Sekil 2.8). Kiiltiire alinmis pek ¢ok mikroorganiz-
ma kemoorganotrofdur.

Kemolitotroflar

Baz1 prokaryotlar inorganik bilesiklerdeki enerjiyi
kullanabilir. Bu, kemolitotrofi adli bir metabolizma
seklidir (Winogradsky tarafindan kesfedilmistir,
o= Kisim 1.7) ve kemolitotroflar ad: verilen mik-
roorganizmalarca gergeklestirilir (Sekil 2.8). Bu
sekilde enerji saglayan bir metabolizma yalnizca
prokaryotlarda bulunur ve Bacteria ve Archaea ara-
sinda yaygindir. Kullanilan farkli inorganik bilesik
spektrumu oldukga fazla olmasma ragmen, kural
olarak belirli bir prokaryot inorganik bilesiklerin
birini veya yakin bir grubunu kullanim agisindan
Ozellesmistir.

Inorganik bilesiklerden enerji elde etme ka-
pasitesinin avantajli bir durum olabilecegi agiktir:
Kemoorganotroflarla rekabet s6z konusu degildir.
Buna ek olarak, oksitlenen bir¢ok inorganik bilesik,
ornegin H, (Sekil 2.8) ve H,S, aslinda kemoorganot-
roflarin atik diriinleridir. Bu sekilde, kemolitotroflar
pek ¢ok organizmanin kullanamadig: kaynaklarin
kullaniminda stratejiler gelistirmislerdir.

Fototroflar

Fototrofik mikroorganizmalar, 15181 enerji kaynagi
olarak kullanmalarina izin veren pigmentlere sa-
hiptir ve bu nedenle, hiicreleri renklidir (bakimz
Sekil 2.10a). Kemotrofik organizmalardan farkl
olarak, fototroflar enerji kaynag: olarak kimyasal-



lara ihtiya¢c duymazlar; ATP glines enerjisinden
tiretilir. Bu siiphesiz, kemotroflarla enerji yoniin-
den rekabet problemi olmadigindan ve genis gesit-
lilikte mikrobiyal habitatda 151k mevcut oldugun-
dan 6nemli bir avantajdir.

Prokaryotlarda iki 6nemli fototrofi sekli bilin-
mektedir. Oksijenik fotosentez denen bir tipinde,
O, olusur. Oksijenik fotosentez siyanobakterilere ve
onlarin filogenetik akrabalarina 6zgiidiir. Diger
tip olan anoksijenik fotosentez ise mor ve yesil bak-
terilerde gerceklesir ve O, olusmaz. Her iki fototrof
grubu da ATP tiretmek igin 15181 kullanir ve ATP
sentez mekanizmalarindaki benzerlikler oldukga
dikkat gekicidir. Gergekten de, oksijenik fotosen-
tezin evrimsel kokleri, ok daha basit olan anok-
sijenik fotosenteze kadar uzanir. Fotosentezi daha
detayli olarak Boliim 17'de degerlendirecegiz.

Heterotroflar ve Ototroflar

Biitiin hiicreler temel besin olarak karbona ihtiyag
duyar. Mikrobiyal hiicreler, karbon kaynag: olarak
bir veya daha fazla organik bilesige ihtiyag duyan
heterotroflar veya karbon kaynaklari CO, olan
ototroflardir. Kemoorganotroflar da heterotrofdur.
Aksine, pek gok kemolitotrof ve esasen biitiin fo-
totroflar ototrofdur. CO,’den kendi yararlar1 ve ke-
moorganotroflar igin organik madde sentezledikle-
rinden, ototroflara bazen primer iireticiler denmek-
tedir. Kemoorganotroflar ya direkt olarak primer
iireticilerle veya onlarin olusturduklarn {irtinlerle
beslenirler. Diinyadaki biitiin organik maddeler
ozellikle fototrofik organizmalar olmak {iizere pri-
mer tireticiler tarafindan sentezlenmektedir.

Habitatlar ve Ekstrem Cevreler

Mikroorganizmalar yasami destekleyecek her yer-
de bulunurlar. Bu ortamlara, agina oldugumuz top-
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rak, su, hayvanlar ve bitkiler gibi yaygin habitatlar
ve insanlar tarafindan yapilmigs hemen hemen bii-
tliin yapilarin igi veya yiizeyi dahildir. Gergekten,
dogal bir 6rnegin steril olmasi (yasam formlarinin
bulunmamas1) ¢ok nadir bir olaydir.

Bazi mikrobiyal cevreler, bize gore yasam icin
gok ekstrem buldugumuz gevrelerdir. Bu gevreler
mikroorganizmalara 6zel sorunlar yasatiyor olsa-
lar da, ekstrem gevreler mikrobiyal yasamda yay-
gindir. Yasamuin fizyokimyasal sinirlarini tanim-
layan, cogunlukla prokaryotlardan olusan dikkat
gekici bir grup olan ve ekstrem gevrelerde yasayan
organizmalar ekstremofiller olarak adlandirilir.

Ekstremofilik prokaryotlar kaynayan sicak su
kaplicalarinda, buz kapl gollerin icinde veya tize-
rinde, buzullarda veya kutup denizlerinde, asir1
tuzlu sularda, pH’s1 0 dan az veya 12 kadar olan
toprak ve sular gibi sert gevrelerde bol bulunurlar.
Ilging bicimde, bu mikroorganizmalar yalnizca bu
gevreleri tolere etmekle kalmazlar, ayn1 zamanda tire-
mek igin gevresel ekstremlere ihtiyag¢ duyarlar. Bu
nedenle onlara ekstremofiller (“fil” eki “sevmek”
anlamindadir) denilmektedir. Tablo 2.1’de, ekstre-
mofilik prokaryotlar igin giincel “kayith 6rnekler”
Ozetlenmis ve bulunduklar1 habitat tiplerini listelen-
mistir. Bu tiirlerin pek cogunu daha sonraki boliim-
lerde tekrar gorecegiz (@“>Bolim 6, 12 ve 13).

— © 2.4 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi

Tiim hiicreler karbon ve enerji kaynaklarina ihtiyag du-
yar. Kemoorganotrof, kemolitotrof ve fototrof terimleri
enerji kaynaklar olarak sirasiyla organik kimyasallari,
inorganik kimyasallar1 veya 15181 kullanan hiicreleri belir-
tir. Ototrofik organizmalar karbon kaynag olarak CO,’i
kullanirken, heterotroflar organik karbonlar1 kullanirlar.
Ekstremofiller yiiksek organizmalarin iireyemeyecegi
cevresel kosullarda bagarih bir sekilde iirerler.

Tablo 2.1 Ekstermofillerin siniflan1 ve ornekleri®

Ekstrem Tammmlayic: terim Cinsitiir

Domain Habitat

Minimum Optimum Maksimum

Sicaklik
Yiiksek Hipertermofil Pyrolobus fumarii
Diigiik Psikrofil Polaromonas vacuolata Bacteria
pH
Diigiik Asidofil Picrophilus oshimae
Yiiksek Alkalifil Natronabacterium
gregoryi
Basing Barofil Moritella yayanosii®
Tuz (NaCl) Halofil Halobacterium

salinarum

Archaea

Archaea

Archaea

Bacteria

Archaea

Sicak, deniz 90°C 106°C 113°Ct
tabanindaki
hidrotermal
agikliklar
Deniz buzu 0°C 4°C 12°C
Asidik sicak 0.6 0.7¢ 4
su kaplicalar
Soda golleri 85 104 12
Derin okyanus 500 atm 700 atm >1000 atm
sedimentleri - 8
Tuz fabrikalart %15 %25 %32 (doygunluk)

* Her katogoride listelenmis olan organizma tiremek igin bellirli bir eksterm kogula ihtiyag duyan giincel kayith 6rnekleridir.

¢ 121°C’ye kadar iireyebilen yeni izole edilmis bir Archaea.
¢ P. oshimae ayn1 zamanda 60°C’de optimal iireyen bir termofildir.

4 N. gregoryi aym zamanda %20 NaCl'de optimal iireyen ekstrem halofildir.

¢ Moritella yayanosii yaklagik 4°C’de optimal iireyen bir psikrofildir.
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4 Mikroskopla inceleyerek fototrofik bir mikroorganiz-
may1 kemotrofik olandan nasil ayirabilirsiniz?

€ Ekstremofiller nedir?

EEXR Prokaryotik Cesitlilik

Daha o6nce gordiigiimiiz gibi, prokaryotlar Archa-
ea ve Bacteria olmak {izere filogenetik olarak farklh
iki domainde toplanurlar (Sekil 2.7). Bu kisimda fi-
logenetik agac1 kesfedecek ve burada bulunan bazi
onemli organizmalar1 kisaca degerlendirecegiz.
Mikrobiyolojiye yeni baglayan 6grencilerin agina ol-
dugu prokaryotlarin cogu Bacteria domaininde bu-
lundugundan dolay1 konuya buradan baglayacagiz.

Bacteria

Bacteria domaini muazzam qesitlilikte prokaryot
icermektedir. Binlerce patojenik olmayan tiirtin
yani sira, bilinen tiim hastalik yapan (patojenik)
prokaryotlar da Bacteriadir. Ayrica, bu doma-
inde biiyiik cesitlilikte morfoloji ve fizyolojiler
mevcuttur. Proteobakteriler Bacteria’'nin en bii-
yiik boliimiidiir (sube olarak isimlendirilir) (Sekil
2.9e). Proteobakteriler igerisinde mikrobiyal fizyo-
lojinin, biyokimyanin ve molekiiler biyolojinin mo-
del organizmasi olan Escherichia coli gibi pek ¢ok
kemoorganotrofik bakteri bulunur. Bazi fototrofik
(Sekil 2.10a®) bakteriler ve kemolitotrofik (Sekil
2.10b) tiirler, ayn1 zamanda Proteobakteridir. Pek
cok kemolitotrof, hidrojen siilfiirti (H,S, ¢lirtimiis

Spiroketler
Yesil kikartit
Deinococcus \ pakteriler Planctomyces

Yesil kiikirtstiz
bakteriler
Siyanobakteriler
Thermotoga

Gram-pozitif
Cev-OP2 bakteriler
Aquifex
Proteobakteriler

® Sekil 2.9 Bacteria hattinin detayh filogenetik agaci.
Bakterilerin bilinen tiim gruplan bu agag¢ iizerinde gosterilme-
migtir. Renkli kutulann bagdl biiyiikliikleri, her gruptaki bilinen
cins ve tiir sayisinin géstergesidir. Proteobakteriler bilinen en
biiyiik Bacteria grubudur. Agag¢ iizerinde “Cev” olarak belirtil-
mis (gevresel igin) soy hatti, kiiltiirii yapilmis organizmay: be-
lirtmek yerine, dogal érnekteki bir organizmadan izole edilmis
olan rRNA genlerinin dizisidir (metne bakinz). Bu 6rnekte, Cev-
OP2'nin en yakin bilinen akrabasi Aquifex olabilir. Gésterilme-
mis olmasina ragmen, agacin her yerinde bu sekilde birgok bili-
nen Cev’ler bagka mevcuttur.

D. E. Caldwell

Hans-Dietrich Babenzien

(b)

® Sekil 2.10 Fototrofik ve kemolitotrofik Proteobakteri-
ler. (a) Fototrofik mor kiikiirtlii bakteri, Chromatium (dogal mik-
robiyal toplulugun fotomikrografindaki biiyiik, kirmizi, gubuk
seklinde hiicreler). Bir hiicre yaklasik 10 ym ¢apindadr. (b) Bii-
yiik, kemolitootrofik kiikiirt oksitleyen bakteri, Achromatium. Bir
hiicre yaklasik 20 ym g¢apindadir. Elemental kiikiirt kiirecikleri
hiicreler igerisinde goriilebilmektedir (oklar). Bu bakterilerin
her ikisi de siilfat indirgeyen bakteriler tarafindan iiretilen hid-
rojen siilfiti (H,S) oksitlerler. Siilfat indirgeyen bakteriler, orga-
nik bilesikleri ve H,'yi oksitlerken aym zamanda siilfat1 (SO,?)
H,S’e indirger ve bu sekilde kiikiirt déngiisiinii tamamlayan ke-
moorganotroflardir (Z=Kisim 19.13).

yumurta kokusu) kullanarak hiicre ici veya digin-
da depolanan elemental kiikiirt tiretir (Sekil 2.10b).
Kiikiirt, H,S'in oksidasyon f{iriiniidiir ve siilfata
(SO,*) oksitlenebilir. CO, fiksasyonu (ototrofi) veya
enerji liretimi gibi 6nemli metabolik fonksiyonlar:
baglatmak icin siilfiir ve kiikiirt, okside edilir.
Diger bazi yaygin toprak ve su prokaryotlar
ve bitki ve hayvan igerisinde veya tizerinde gegi-
ci olarak veya hastalik yapic olarak yasayan tiir-
ler Proteobakteri iiyeleridirler. Bunlara, pek ¢ogu
kompleks ve ayrica toksik olan dogal ve sentetik
bilesigi yikabilen Pseudomonas tiirleri ve azot fikse



eden bir bakteri olan Azotobacter dahildir. Salmo-
nella, Rickettsia, Neisseria ve pek gok diger bakteri
dahil olmak tizere, bazi anahtar patojenler de Pro-
teobakteridir.

Bazi bakteriler, hiicreleri gram-pozitif veya
gram-negatif olarak boyayan bir teknik olan Gram-
boyama yontemi kullanilarak ayrilabilir (bakterile-
rin boyanma 6zellikleri Boliim 4'de tartisilacaktir).
Bacteria’'min Gram-pozitif soy hatti, filogeni ve
hiicre duvar yapilariyla bir araya getirilmis gesit-
li tiirleri igerir. Burada, endospor olusturan Bacil-
lus (Ferdinand Cohn tarafindan kesfedilmis, o=
Kisim 1.5) (Sekil 2.11ae) ve Clostridium’u ve anti-
biyotik treten Streptomyces’ler gibi akraba spor
olusturan prokaryotlar1 buluruz. Buraya ayrica,
Streptococcus (Sekil 2.11b) ve Lactobacillus gibi orga-
nizmalar1 bulunduran, clirtiyen bitki materyali ve
siit tirlinlerinde yaygin olarak bulunan laktik asit
bakterileri dahildir. Diger ilging gram-pozitifler
mycoplasma’lardir. Bu mikroorganizmalarin hiic-
re duvarn yoktur, ¢ok kiigiik genomlar: vardir ve
genelde patojeniktirler. Mycoplasma, tibbi agidan
6nemli bu grubun 6nemli bir cinsidir (e=Kisim
12.21 ve Sekil 12.62).

Siyanobakteriler (Sekil 2.12e), gram-pozitif
bakterilerin (Sekil 2.9) filogenetik akrabalaridir ve
oksijenik fototroflardir. Siyanobakteriler, Diinyada
evrimlesen ilk oksijenik fototroflar olduklarindan,
yasamin evrimlesmesinde kritik bir role sahiptir-
ler (e=Sekil 1.1b). Ik basta oksijensiz olan Diin-
yada O, iiretimi, oksijen kullanarak soluyabilen
prokaryotlarin evrimlesmesine yol acti. Bitkiler ve
hayvanlar gibi “yiiksek organizmalarin” gelisimi,
Diinyada oksijence daha zengin bir gevrenin olu-
sumundan sonra milyarlarca yil ald1.

Bazi Bacteria soy hatlar1 miikemmel morfoloji-
de tiirler icermektedir. Bunlara organizmanin kati
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T. D. Brock

(b)

® §Sekil 2.11 Gram-pozitif bakteriler. (a) Endospor olus-
turan gubuk seklinde bir bakteri olan Bacillus, zincir seklinde
hiicreler olarak goériiniiyor. Hiicreler igerisindeki endosporlara
(parlak refraktil yapilar) dikkat ediniz. Endosporlar 1s1ya, kimya-
sallara ve radyasyona son derece direnglidirler. (b) Streptococ-
cus, zincir seklinde olan kiiresel hiicrelerdir. Streptokoklar, siit
iriinlerinde yaygindir ve bazilan énemli patojenlerdir.
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® Sekil 2.12 Filamentli siyanobakteriler. (a) Oscillatoria,
(b) Spirulina. Cok uzun zaman 6nce, siyanobakteriler su anda
Diinya'da bulunan oksijeni iirettiler. Tek hiicreli, kolonial ve he-
terosistikler dahil olmak iizere siyanobakterilerin pek ¢ok diger
morfolojik formlan bilinmektedir. Sonuncusu, azot fiksasyonu
yapan heterosist adli dzel yapilar igerir (¢ Kisim 12.25 ve
17.28).

substrata tutunmasini saglayan uzantiyla hiicre-
lerle karakterize olmus sucul Planctomyces gru-
bu (Sekil 2.13e) ve sarmal sekilli Splroketler (Sekil
2.14e) dahildir. Freng1 ve Lyme hastahg} (cmlﬁsgn

James T. Staley

® Sekil 2.13 Morfolojik yonden ilging, uzantih bakteri
Planctomyces. Uzantilanyla rozet olusturacak sekilde bir araya
gelmis hiicreler goriilmektedir.
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John Breznak

® Sekil 2.14 Spiroketler. Spirochaeta zuelzerae hiicresi. Mor-
folojik olarak farkli olan bu prokaryotlar, filogenetik olarak da
farkhdirlar (Sekil 2.19'a bakimz). Spiroketler dogada ¢ok yay-
gindir ve bazilan frengi ve Lym hastalidn gibi hastaliklara sebep
olur.

26.12 ve 27.4) basta olmak tizere, baz1 hastaliklara
spiroketler sebep olur.

Bacteria’nin iki diger 6nemli soy hatt1 fototro-
fiktir: yesil kiikiirt bakterileri ve yesil kiikiirtsiiz
bakteriler (Chloroflexus grubu) (Sekil 2.15e). Her
iki soy hattindaki tiirler de benzer fotosentetik
pigmentleri igerir ve ototrof olarak cogalabilirler.
Chloroflexus, sicak su kaplicalarinda ve si1§ deniz
koylarinda bulunan filamentli bir prokaryottur
ve genelde bir mikroorganizma toplulugu bulun-
duran tabakalasmis mikrobiyal yiginlarda baskin
organizmadir. Fotosentezin evriminde énemli bir
baglant1 olduguna inanildigindan dolay: da Chlo-
roflexus onem tasir (e=aKisim 12.35 ve 17.7).

Narbert Pfennig

Bacteria'nin diger 6nemli soy hatlarina Chlamy-
dia (Klamidya) ve Deinococcus gruplari dahildir
(Sekil 2.9). Pek ¢ok tiirii patojen olan Chlamydia cin-
si, insanlara gesitli solunum ve cinsel yolla bulasan
patojenleri bulundurur (= Kisim 12.27 ve 26.13).
Chlamydia, burada insan hiicrelerinde olmak tize-
re, yiiksek organizmalarin hiicreleri igerisinde ya-
sar anlamina gelen, zorunlu hiicre ici parazitleridir.
Baz1 diger patojenik prokaryotlar da (6rnegin, ti-
fus ve Rocky Mountain benekli hummasi gibi has-
taliklara neden olan Proteobakterilerin bir tyesi
olan Rickettsia tiirleri veya tiiberkiiloza neden olan
gram-pozitif bir bakteri) hiicre i¢i patojendirler. Bu
patojenlerin hiicre igindeki yerlesimleri, konakgi-
nin bagisikbk yamiti tarafindan yok edilmelerini
Onleyebilecek bir olanak saglamaktadir.

Deinococcus soy hatti, aligtlmamus hiicre duva-
rina sahip ve yiiksek seviyede radyasyona karsi
dogal bir direng gosteren tiirleri bulundurur; Dei-
nococcus radiodurans (Sekil 2.16e), bu grupta Onem-
li bir tiirdiir. Bu organizma, hayvanlar1 6ldiirmek
i¢in yeterli olan dozdan ¢ok daha fazla radyasyon
dozlarinda yasayabilir ve radyasyon uygulamasin-
dan sonra etkilenmis olan kromozomunu yeniden
diizenleyebilir. Bu ilgin¢ organizma hakkinda Ki-
sim 12.34'de daha fazlasiu 6grenecegiz.

Son olarak, bakterilerin bazi soy hatlari, koke
gok yakin, filogenetik agacta gok erken dallanir
(Sekil 2.9). Filogenetik olarak birbirlerinden farkli
olmalarina ragmen, bu gruplar ¢ok yiiksek sicak-
hiklarda tireme (hipertermofil) ortak dzelligini ta-
sirlar. Aquifex (Sekil 2.17e) ve Thermotoga gibi orga-
nizmalar suyun kaynama noktasmna yakin gevre-
lerde gogalirlar. Diistinebileceginiz gibi bu bolge-
ler sicak su kaplicalaridir. Bu soy hatlarinin erken
dallanma 6zelligi (Sekil 2.7 ve 2.9). Ilkel diinyanin

@ Sekil 2.15 Fototrofik yesil bakteriler. (a) Chlorobium (yesil kiikiirt bakterileri); tek bir hiicre yaklasik 0.8 pm enindedir. (b)
Chloroflexus (yesil kiikiirtsiiz bakteriler); bir filament yaklasik 1.3 pm enindedir. Bu organizmalar, pigmentler ve membran yapilan gibi
birgok ortak ézellik bulundurmalanna ragmen (&= Kisim 17.2), filogenetik olarak olduke¢a farkhdir (Sekil 2.9).




Michael J. Daly

® Sekil 2.16 Radyasyona yiiksek derecede direngli bak-
teri, Deinococcus radiodurans. Bu organizma, insanlan 6ldiir-
meye yetecek diizeyin ¢ok iizerindeki seviyelerde radyasyona
dayanabilir. Bu sagkinlik verici radyasyon direncinin detayh tar-
tismasi igin Kisim 12.34’e bakinuz.

bugiin oldugundan ¢ok daha sicak oldugu fikri ile
uyumludur (e==Kisim 11.1). Eger yasam ilk dnce
sicak bir gezegende baslamissa, ilkel organizmala-
rin giinimiize kadar ulasan en yakin akrabalarinin
hipertermofiller olmas1 mantikhdir. Ilging olarak,
hem Bacteria hem de Archaea filogenetik agaglar
tam bunu gostermektedir (Sekil 2.9 ve 2.18e). Aqu-
ifex, Methanopyrus ve Pyrolobus gibi organizmalar
boylece, ok eski hiicre soy hatlarinin modern ata-
lar1 sayilabilirler.

Archaea

Archaea (Sekil 2.18) domaininin incelenmesi Euryar-
chaeota ve Crenarchaeota olmak tizere iki alt diviz-
yo bulundugunu gosterir. Her alt divizyo Archaea
agacinda biiytik bir dallanma gosterir (Sekil 2.18).
Bilinen biitiin organizmalar arasinda en yiiksek
sicakliklar ve ekstrem pH’larda treyen tiirleri ile
pek cok Archaea ekstremofildir (Tablo 2.1). Orne-
gin, Pyrolobus organizmasi (Sekiller 2.18 ve 2.19e)
bilinen biitiin prokaryotlarin en fazla 1s1 sevenidir
(Tablo 2.1).

Tim Archaea kemotrofik olmasma ragmen,
Halobacterium (kisaca tartisilacak) ATP tretmek
icin 15181 kullanabilmektedir (fototrofik organizma-
lardan farkl bir yolla). Baz1 Archaea iiyeleri enerji
metabolizmalarinda organik bilesikleri kullanirlar.
Cogunlukla kullandiklar: enerji kaynag: hidrojen
gaz1 (H,) olmak iizere diger pek cogu kemolitotrof-
dur. Kemolitotrofi, 6zellikle hipertermofilik Archa-
ea liyeleri arasinda yaygindir.

Archaea agacindaki Euryarchaeota dali (Sekil
2.18), onemli dlciide farkh fizyolojilere sahip olan
ug grup organizmay1 bulundurur. Baz tirler O,’e
ihtiyag duyarken bazilar1 oksijenden oliir ve ba-
zilar1 en yiiksek ve en diisiik pH ekstremlerinde
tirerler (Tablo 2.1). Methanobacterium gibi Methano-
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R. Rachel ve K. O. Stetter

® Sekil 2.17 Aquifex. Bu “erken dallanan” Bacteria tiirii (ba-
kimz $ekil 2.9) optimal olarak 80°C ‘nin iizerinde iireyen bir hi-
pertermofildir.

genler, zorunlu anaeroblardir. Enerjice zengin bir
madde olan metanin retimi vasitasiyla enerji elde
etmeleri agisindan metabolizmalar egsizdir. Do-
gada organik maddelerin biyolojik yikimini yap-
tiklarindan, metanojenler ekolojik olarak onemli
organizmalardir (o= Kisim 13.4, 17.17 ve 19.10)
ve Diinyada bulunan dogal gazin tiimii olmasa da
pek cogu, metabolizmalar1 sonucu olugmaktadir.
Ekstrem halofiller, metanojenlerin akrabalari-
dir (Sekil 2.18), ancak fizyolojik agidan onlardan
farkhidirlar. Oksijenden 6len metanojenlerin tersine,
ekstrem halofiller oksijene ihtiya¢ duyar ve metabo-
lizmalar1 ve tiremeleri icin ¢ok ytiksek miktarlarda
tuz (NaCl) gereksinimleri ile karakteristiktirler. Bu
nedenle, bu organizmalara halofiller (tuz sevenler)

Cev-deniz
- Crenarchaeota
Halobacterium i
Gev-deniz
: Euryarchaeota g .
Natronobacterium ! Sulfolobus\‘|

Methanobacterium

Halofilik Methanocaldococcus

metanojenler

............

Methanosarcina

Thermoplasma

® Sekil 2.18 Archaea’nin detayh filogenetik agaci.
Archaea’in bilinen tiim gruplan bu agag¢ iizerinde gdsterilme-
mistir. Archaea’nin iki énemli grubu mevcuttur: Euryarchaeota
ve Crenarchaeota. Kirmiz ile daire igerisine alinmig organizma-
lar ¢ok yiiksek sicaklikta iireyen hipertermofillerdir. Metanojen-
ler ve asin halofiller ve asidofiller pembe olarak gésterilmistir.
Her 6nemli grubun, pek ¢odu deniz tiirleri olan kendi Cev soy
hatt1 (Sekil 2.9’un yazisina ve metne bakimz) mevcuttur. Her iki
Archaea alt grubunda da yaklasik aym sayida tiir olmasina rag-
men, kiiltirii yapilmis toplam Archaea sayisi Bacteria’den gok
daha azdir.
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® Sekil 2.19 Pyrolobus. Suyun kaynama noktasimn iizerinde
optimal iireyen bir hipertermofil Archaea.

denilir. Gergekten, Halobacterium gibi organizmalar
tuz kristalleri iginde veya iizerinde treyebilecek
kadar ¢ok tuz sevmektedirler (Sekil 2.20e).

Daha 6nce bahsedildigi gibi (bakiniz Kisim 2.4),
pek cok prokaryot fototrofikdir ve 1giktan ATP tire-
tebilir. Halobacterium tiirleri gercek fototroflar gibi
klorofil tiretmemesine ragmen, 15181 absorblayabi-
len ve ATP sentezini tetikleyen bir tip 1s1ga duyarh
pigment igerir (e=Kisim 13.3). Ekstrem halofilik
Archaeq iiyeleri tuz golleri, tuz fabrikalar1 ve cok
tuzlu olan diger cevrelerde yasarlar Natronobacte-
rium gibi baz: ekstrem halofiller yiiksek seviyede
tuz ve pH ile karakterize olmus gevreler olan soda
gollermde bulunurlar. Bu tip organizmalar, bu ne-
denle, alkalifilikdir ve bilinen biitiin organizmalar
i¢in en yiiksek pH’da tirerler (Tablo 2.1).

Ele alacagimiz son Archaea grubu Thermoplas-
ma (Sekil 2.21e) gibi termoasidofillerdir. Bu prokar-
yotlarin hiicre membrani olmasina ragmen, hiicre

® $ekil 2.20 Ekstrem ha-
lofilik Archaea. NaCl ¢okelme
noktasindaki ve ekstrem halofil
Halobacterium hiicrelerini ige-
ren bir sise tuzlu su. Organizma
15191 emen ve ATP iiretimine yol
agan pigmentler igerir. Halobac-
terium hiicreleri, tuz kristalleri
igerisinde de iireyebilirler (&7
Mikrobiyal ek bilgi, Béliim 4, Bir
endospor ne kadar uzun yasaya-
bilir?).

William D. Grant

T. D. Brock

® Sekil 2.21 Asin asidofilik prokaryot. Hiicre duvan ol-
mayan Archaea, Thermoplasma burada goésterilmistir ve onunla
yakin akraba olan Picrophilus (bakimz Tablo 2.1) en iyi nisbe-
ten yiliksek sicaklikta ve asin diisiik pH'da iirer. Bacteria’ya da-
hil olmasina ragmen, Mycoplasma cinsi de hiicre duvarsiz tiirler
bulundurur. Hiicre duvarsiz prokaryotlar Kisim 12.21 ve 13.5'de
tartisilmastir.

duvarlar: yoktur (bu agidan Mycoplasma ile benzer-
dir) ve nisbeten yiiksek sicakliklarda ve agir1 diigiik
pH’larda en iyi sekilde iirerler. Bilinen biitiin pro-
karyotlarin en asidofilik olan1 Picrophilus, bu gruba
dahildir.

Dogal Mikrobiyal Topluluklann Filogenetik
Analizleri

Archaea’nin timu ekstremofil degildir. Pek ¢ogu
goller, topraklar ve okyanuslarda bulunabilir. San-
sizlik eseri Archaea’nin ¢ogunun laboratuvar kiiltii-
riinde basarisiz olunmustur ve bu nedenle habitat-
larindaki islevleri ile ilgili olarak ¢ok az sey bilmek-
teyiz. Bacteria’nin kiiltiire alinmamuis tyeleri igin
de ayn seyler soylenebilir. Eger bu organizmalar
kiiltiire alinmamuislarsa, onlarin orada bulundugu-
nu nasil biliyoruz? Toprak gibi, dogal 6rneklerdeki
hiicrelerden ribozomal RNA genlerini izole etmek
mimkiin oldugu igin, bunu bilmekteyiz. Eger bir
dogal 6rnek ribozomal RNA igeriyorsa, bu, ribozo-
mal RNA’y1 iireten organizmanin ornekte bulun-
mamas! demektir. Boyle bir 6rnegi ribozomal RNA
genleri igin islemden gecirir, izole eder ve onlari di-
zilersek, farkli organizmalarin kiiltiirlerinde yapti-
g1imuz gibi onlar filogenetik agaca yerlestirebiliriz
(bakiniz Sekil 2.9 ve 2.18).

Amerikali bir mikrobiyolog olan Norman
Pace’in ilk kez tasarladigr bu molekiiler mikrobiyal
ekoloji metotlarinin kullanilmasiyla, prokaryotik
gesitliligin kapsaminin orijinal olarak diisiintildii-
glinden gok daha biiyiik oldugu agiga gikmustir.
Herhangi bir mikrobiyal habitat 6rneklemesi, bu
habitatda higbir zaman kiiltiiri yapilmamis ok
sayida prokaryotu ortaya gikarmistir. $imdi yapil-
mas1 gereken, onlan iretme amagh yaratic: kiiltiir




tekniklerini tasarlayabilmek icin, bu kiiltiiri yapil-
mamus prokaryotlarin biyolojilerini yeterince kes-
fetmeye calismaktir. Kiltlirti yapilmams Archaea
ve Bacteria’nin genomik analizi (¢evresel genomik,
axKisim 18.6), bu hususda yardimar olacaktir. Bu
nedenle, bu kiiltiirii yapilmamis organizmalarda
bulunan genlerin tiimiiniin tanimlanmasi, onla-
rin metabolik kapasitesini gosterecektir. Bu orga-
nizmalarin metabolik tasarimlarinin bilinmesinin,
kiltiirlerinin yapilmasinda kullanilacak 6zgtil izo-
lasyon metotlarinin hazirlanmasinda yardimei ol-
mas beklenir.

= © 2.5 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Archaea ve Bacteria domainlerinde birkag soy hatt1 vardir
ve ¢ok gesitlilikte hiicre morfolojisi ve fizyolojisi bulun-
maktadir. Dogal orneklerdeki hiicrelerden ribozomal
RNA genlerinin elde edilmesi ve analizi dogada pek ¢ok
filogenetik agidan farkli, ancak halen kiiltiirli yapilmamug
prokaryot bulundugunu gostermektedir.

€ Barsagimizda yasayan hangi onemli bakteri tiirleri
Proteobakteri liyesidir?

@ Siyanobakterilerin, Diinyay: yiiksek yasam formlari-
nin evrimsellesmesi igin hazirladig nigin soylenebilir?

@ Halobacterium cinsinde dogal olmayan nedir?

® [zole etmeden ve laboratuvar kiiltiiriinde tiretmeden
bir dogal habitatta 6zel bir prokaryot soy hattmnin ol-
dugunu nasil anlarz?

m Okaryotik Mikroorganizmalar

Okaryotik hiicreler farkli hiicre yapilar1 (Sekil 2.1)
ve filogenetik ge¢misleriyle (Sekil 2.7) iliskilendi-
rilmislerdir. Eukarya domaininin incelenmesi (Sekil
2.22) yasam agacinda en fazla evrimlesmis okar-
yotlar olan bitki ve hayvanlarla sonuclanan uzun
bir dali gostermektedir. Ancak, ilging bicimde ve
agactaki filogenetik yerlesimine uyumlu olarak
bazi “erken-dallanan” Eukarya’lar mitokondri ve
bazi diger anahtar organelleri olmayan, yapisal
olarak basit 6karyotlardir. Diplomonad Giardia (Se-
kil 2.22) gibi bu hiicreler, endosimbiyoz yapmamug
veya muhtemelen yapmis ancak daha sonra endo-
simbiyontunu kaybetmis ilkel 6karyotik hiicrelerin
modern soylar1 olarak goziikmektedir (e=Kisim
2.3, 11.3 ve 14.4’e bakiniz). Bu ilkel okaryotlarin
pek cogu, insan ve diger hayvanlarin parazitleridir
ve serbest veya bagimsiz olarak yasayamazlar.

Okaryotik Mikrobiyal Cesitlilik

Prokaryotlarda oldugu gibi gesit gesit okaryotik
mikroorganizma bilinmektedir. Mikrobiyal okar-
yotlar Protista veya kisaca protistler olarak bili-
nirler. Algler gibi (Sekil 2.23ae) baz1 protistler fo-
totrofiktir. Algler kloroplast adli klorofilce zengin
organeller bulundurur ve yalnizca birka¢ mineral
(ornegin, K, P, Mg, N, 5), HZO, CO2 ve 1s1ik olan
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Flagellatiar

Civik

" mantarlar
" Trikomonadlar i
Diplomonadiar

Siliatlar Hayvanlar

Yesil algler
Bitkiler

Kirmizi algler
Funguslar

Diatomlar
Kahverengi algler

Erkken dallanma, mitokondrileri yok

® Sekil 2.22 Okarya’min detayh filogenetik agac.
Okarya'nin bilinen biitiin soy hatlan gésterilmemistir. Okarya’mn
baz erken-dallanan tiirlerinin niikleusdan baska organelleri bu-
lunmamaktadir. “Yiiksek organizmalann” (bitkiler ve hayvanlar)
agacin zirvesi yakininda dallandigina dikkate ediniz.

cevrelerde yasabilirler. Algler hem toprak hem de
sucul habitatlarda yasar ve dogadaki ana primer
iireticilerdir. Funguslarin (Sekil 2.23b), fotosentetik
pigmentleri yoktur ve tek hiicreli (mayalar) veya
filamentlidirler (kiifler). Funguslar dogada énemli
biyolojik yikim ajanidir ve toprakta ve diger eko-
sistemlerde organik maddenin ¢ogunun yeniden
dongiiye sokulmasini saglar.

Alg ve fungus hiicrelerinin hiicre duvari varken
protozoalarin (Sekil 2.23¢) yoktur. Pek ¢cok protozoan
hareketlidir ve degisik tiirler dogada sucul habitat-
larda ve insan ve diger hayvanlarda patojen olarak
yaygindir. Farkli protozoalar Eukarya filogenetik ya-
sam agacinda yayilmustir. Flagellatlar gibi bazilar,
oldukca erken dallanan tiirler iken, Paramecium’un
siliyath tiirleri (Sekil 2.23) gibi digerleri filogenetik
olarak en fazla tiremistir (Sekil 2.22). Civik mantar-
lar, hareketli olmalar1 ve hiicre duvarlarimin olma-
mast agisindan protozoalara benzerler. Bununla
birlikte, civik mantarlar protozoalardan filogenile-
ri yaninda hiicrelerinin yasam dongiisii gegirmesi
agisindan da farklhidirlar. Civik mantarlarin yasam
dongiisii sirasinda hareketli hiicreler, yeni hareketli
hiicreleri olusturan sporlarin tiretildigi fruktifikasyon
yapist adli qok hiicreli yapiy1r olusturmak tizere bir
araya gelir (6=Kisim 14.11). Civik mantarlar, mik-
roskobik yapilar: olusturacak bu tip hiicresel igbirli-
gi gosteren bilinen el ilkel protistlerdir.

Likenler genelde kayalar, agaclar ve diger ya-
piar iizerinde gelisen yaprak benzeri yapilardir
(Sekil 2.24e). Likenler iki organizmanin karsilikli ya-
rar igin birlikte yasadig1 bir durum olan mikrobiyal
mutualizm Ornegidir. Likenler bir fungus ve bir alg
(6karyot) veya bir siyanobakteri (bir prokaryot)’den
olusur. Fototrofik bilegsen primer iireticiyken fun-
gus fototrofa tutunmak igin yiizey ve korunmayi
saglar. Boylece, liken tamamen farkl iki organizma
arasinda basarili bir mutualistik isbirligi stratejisi
gelistirmis dinamik bir organizmadir.
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® Sekil 2.23 Mikrobiyal Eukarya. (a) Algler; koloni seklinde
yesil alg, Volvox (& Kisim 14.13). Her kiiresel gekilli hiicre, fo-
totrofik 6karyotlann fotosentetik organeli olan birka¢ kloroplast
igerir. (b) Funguslar; tipik bir kiifiin spor tasiyan yapilan. Her
spor, yeni bir filamentli fungus olusumunu saglayabilir (&2 Ki-
sim 14.12). (c) Protozoa; silli protozoan Paramecium (€= Kisim
14.10). Hiicrenin hareketini saglayan siller bir kayigin kiirekleri
gibi gbrev yapar.

Sonsoz

Buradaki mikrobiyal gesitlilik yolculugumuz, yal-
nizca konunun genel bir tanitimini saglamistir.
Konu bundan ¢ok daha genistir ve Boliim 12-15'de
devam edecektir. Bu boliimde virtislerin kasith
olarak kapsam dist birakildigina da dikkat ediniz.
Virlislerin hiicre olmadigini ancak, ¢ogalmak igin
hiicrelere ihtiya¢ duyduklarimi hatirlaymiz (baki-
niz Kisim 2.1). Tim yagsam domainlerindeki hiicre-
lerin viral parazitleri mevcuttur ve viral cesitlilikle
sotiraki boliumlerde ilgilenecegiz (e=Bolim 9 ve
16).

Mikrobiyal gesitliligin daha detayl ele alinma-
sina gecmeden Once, 6zellikle prokaryotik hiicreler
olmak tizere hiicrelerin molekiiler 6zelliklerini iyi-
ce bilmeliyiz. Bu stiregte, yasam agacinin evrimsel
aciliminin  dogrudan sonucu olarak organizma-

® Sekil 2.24 Likenler. (a) Kaya iizerinde gelisen turuncu
pigmentli bir liken ve (b) éli aga¢ kokii lizerinde ilireyen san
pigmentli bir liken, Yellowstone Ulusal Parki, USA. Likenin rengi,
liken yapisimin pigmentli bileseninden (alg) kaynaklamnr. Kloro-
fillerin yam sira, likenlerin alg bilesenleri san, turuncu, kahve-
rengi, kirmiz, yesil ve mor olabilen karetonoid pigmentler (=0
Kisim 17.3) igerir.

larin miithis kimyasal cesitliligini 6grenecegiz. O
zaman, mikrobiyal cesitlilik konusunu tekrar ele
almak ve buradaki kapsamimizi genigletmek igin
iyi hazirlanmis olacagiz.

= © 2.6 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Mikrobiyal Okaryotlar algler, protozoalar, funguslar ve
cvik mantarlarin dahil oldugu genis bir gruptur. Bazi
algler ve funguslar likenler adli mutualistik isbirligi gelis-
tirirler.

@ Alglerin siyanobakterilerden farkli oldugu en az iki
durumu yaziniz.

@ Alglerin protozoalardan farkl oldugu en az iki duru-
mu yaziniz.

@ Bir likenin tiyeleri birbirine nasil yarar saglar?
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Bir hiicrenin sitoplazmik zara nigin ihtiyac1 vardir
(=Kisim 2.1)?

Hangi yasam domainlerinin prokaryotik hiicre yapisi
vardir? Prokaryotik hiicre yapisi evrimsel iligkiyi gos-
terebilir mi (=Kisim 2.1)?

. Viriisler hangi acilardan hiicrelere benzer? Hangi ac1-

lardan hiicrelerden farklhidirlar (¢%Kisim 2.1)?

. Genom kelimesinin anlam1 nedir? Prokaryot genomu-

nun diizenlenmesi hangi agidan 6karyotlardan farkl-
dir? (@®Kisim 2.2)?

Hangi nedenlerden dolay1 mitoz ve mayoz siiregleri
Okaryotik hiicrelerde gergeklesmektedir (F“Kisim
2.2)?

Escherichia coli gibi bir organizmanin kag geni vardir?
Bu sizin herhangi bir hiicrenizdeki gen saysi ile nasil
karsilagtirilir (=0Kisim 2.2)?

Endosimbiyoz teorisi nedir (@=>Kisim 2.3)?

10.

11.

12.

13.

Molekiiler galismalar Archaea turlerinde, gesitli 6kar-
yotlardaki emsallerine Bacteria tiirlerindekinden gok
daha sikica benzer olan pek cok makromolekiil goster-
mistir. Agtklayiniz (F%Kisim 2.3)?
Kemoorganotroflarin enerji metabolizmas: agisindan
kemoototroflardan ne farki vardir? Her grubun {iyele-
ri hangi karbon kaynaklarini kullanir? Bu nedenle,
bunlar heterotrof mu yoksa ototrof mudur (F=0Kisim
2.4)?

Pyrolobus organizmasinda dogal olmayan nedir (5
Kisim 2.5)?

Pyrolobus, Halobacterium ve Thermoplasma organiz-
malar1 arasinda hangi benzerlik ve farkliliklar vardir
(=Kisim 2.5)?

Sekil 2.18'i inceleyiniz. “Cev-sucul” soy hattinin anla-
mi nedir (F®Kisim 2.5)?

Giardia’nin yapisal ve filogenetik agidan insan hiicrele-
rinden farki nedir (¢#Kisim 2.6)?

Hiicreden kromozomun ahnmas: 6liimciil olabilecek-
ken, plazmit iceren prokaryotik hiicreler plazmitlerini
herhangi bir olumsuz etki olusmadan sik sik “kaybe-
debilir” (yani, plazmitler kalic1 olarak uzaklastirilabi-
lir). Agiklayimniz.

. Makroorganizmalarin evrimi hakkindaki bilgi biriki-

minin mikroorganizmalardan ¢ok daha once geldigi
soylenmektedir. Ornegin, atlarm evrimsel soy hatti-
nin yeniden kurgulanmasinin, herhangi bir prokaryot
grubu icin aynisin1 yapmaktan daha kolay bir is olabi-
lecegini neden diistintirsiiniiz?

. Sekil 2.6'da gosterilen filogenetik agaci inceleyiniz.

Gosterilen dizi verilerini kullanarak, dallar ayn1 kalip

organizma 2 ve 3'tin agagtaki yerleri degisseydi agacin
nigin yanhs olacagini agiklayimz?

. Mikrobiyologlar yiiksek cesitlilikte mikroorganizma-

nin kiiltiiriinii yapmiglardir, fakat organizmalar hig-
bir zaman gérmemis olmalarina ya da laboratuvarda
tretmemis olmalarina ragmen daha da yiiksek gesitli-
lik oldugunu bilmektedirler. Agiklayiniz.

. Arkadasinizi, ekstremofillerin yalnizca kendi habitat-

larinda “Oylesine duran” organizmalar olmadigina
inandirmak i¢in bu boliimdeki hangi verileri kullana-
bilirsiniz?

. Bu ciimleyi savunuz: Eger siyanobakteriler hicbir za-

man olusmamis olsalardi, Diinyada yagsam zorunlu
mikrobiyal olarak kalacaktu.
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Anabhtar rolii oynayan

makromolekiil sinifi olan
proteinlerin yapis1 onlarin
islevlerini belirler.



Birincil yap1 polipeptid gibi bilgi tagi-
yan bir makromolekiiliin monomerik
birimlerinin 6zgiil dizisi

Denatiirasyon bir proteinin katlanma
ozelliklerinin bozulmas: ve (genellik-
le) biyolojik aktivite kaybr ile sonug-
lanan olay

Dordiinciil yap1 son seklini almis bir
protein molekiiliindeki polipeptidle-
rin sayis1 ve tipi

Enantiyomer ayni1 molekiiliin birbiri-
nin ayna goriintiisii olan formlarmn-
dan her biri

Fosfodiester bagi bir poliniikleotit-
deki niikleotitleri birbirine baglayan
kovalent bag tipi

Glikozidik bag bir polisakkaritteki
geker birimlerini birbirine baglayan
kovalent bag tipi

Hidrojen bag bir hidrojen atomu ile
daha elektronegatif ikinci bir atom
(genellikle oksijen ya da azot) arasin-
daki zayif kimyasal bag

Ikincil yap1 bir polipeptid ya da po-
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lar1 aracilig: ile kazandig baslangig
katlanma bigimi

Izomerler aym molekiiler formiile
sahip olduklar: halde, yapisal olarak
farkli iki molekiil

Kovalent bag iki atom arasinda elekt-
ron paylasiimasiyla kurulan kimya-
sal bag

Lipid gliserol ve yag asitleri ya da bas-
ka hidrofobik molekiillerin ester ya
da eter baglariyla baglanmasiyla or-
taya gikan yapi

Makromolekiil kovalent olarak bag-
lanmig monomerik birimlerin olug-
turdugu polimer

Molekiil birbirlerine kimyasal olarak
baglanmus iki ya da daha fazla sayi-
daki atom

Niikleik asit DNA ya da RNA

Niikleozit fosfat grubu tagmmayan
niikleotit

Niikleotit bir tane azotlu baz (adenin,
guanin, sitozin,timin ya da urasil), bir
molekiil fosfat ve riboz (RNA’da) ya
da deoksiriboz (DNA’da) sekeri ige-

Peptid bag bir polipeptiddeki amino
asitleri birbirine baglayan kovalent
bag tipi

Polar hidrofilik ozellikler tasiyan ve
genellikle suda ¢oziiniir olan

Polar-olmayan hidrofobik (sudan ka-
gan) ozellikler tasiyan ve suda kolay-
ca ¢0ziinemeyen

Polimer monomer ad: verilen tekrar-
lanan birimlerin polimerizasyonu ile
olusan kimyasal bilesik

Poliniikleotit fosfodiester baglar ile
birbirlerine baglanmis niikleotit po-
limeri

Polipeptid peptid baglar ile birbirle-
rine baglanmis amino asitlerin olus-
turdugu polimer

Polisakkarit glikozidik baglarla bir-
birlerine baglanmis seker birimlerin-
den olusan polimer

Protein 6zgiil biyolojik isleve sahip bir

_polipeptid ya da polipeptid grubu

Uciinciil yap1 daha 6nce ikincil yapisi-
n1 kazanmis olan bir polipetidin kat-
lanarak kazandig1 son bicim

ren niikeik asit monomeri

liniikleotitin genellikle hidrojen bag-
g CANLI SISTEMLERDEKI
i KIMYASAL BAGLAR VE SU

ir hiicrenin nasil calistigini anlamak igin, hiic-
Brede yer alan molekiillerin ve gergeklesen

kimyasal siireclerin bilinmesi zorunludur.
Molekiiller ve 6zellikle de makromolekiiller bu bo-
liimiin konusunu olusturmaktadir. Okuyucularin,
element kimyas1 ve 6zelikle de atomik baglanmala-
rin niteligi konusunda temel bilgiye sahip oldugu
varsayillmaktadir. Bu boliime temel kimyasal bag-
lar1 ele alarak baslayacak, bu temeli genisletecek
ve dort makromolekiil sinifi olan polisakkaritler,
lipidler, niikleik asitler ve proteinlerin yapilarin
ve islevlerini tartisacagiz.

muwetli ve Zayif Kimyasal Baglar

Canlilarda bulunan temel kimyasal elementler hid-
rojen, oksijen, karbon, azot, fosfor ve kiikiirt'tiir.
Bu elementler canlilardaki molekiilleri olusturmak
lizere gesitli yollarla baglanabilirler. Molekiil bir-
birlerine kimyasal olarak baglanmus iki ya da daha
fazla atomdan olusur. Iki oksijen (O) atormu, bir mo-
lekiil oksijen (O,) olusturmak tizere birlesebilir. Ben-
zer sekilde, karbon (C), hidrojen (H) ve O atomlar
da bir heksoz seker olan glukozu (C,H ,0O,) olus-
turmak tizere bir araya gelebilirler.

Canlilardaki kimyasal elementler kuvvetli
kimyasal baglar kurma yetenegindedirler. Bu bag-

lar atomlar arasinda elektronlarin paylasiimasiyla
kurulur ve kovalent baglar olarak adlandirilir. Bir
kovalent bag1 agiklamak igin, O ve H elementleri-
nin su molekiiliinii olugturmasin inceleyelim:

O + 2He —> HiO:H

Oksijenin en distaki kabugunda alt1 elektron,
hidrojenin ise sadece bir elektron vardir. Oksijen
ve hidrojen su olusturmak tizere birlestiginde, ko-
valent baglar bu ii¢ atomu sik1 bir birliktelik i¢in-
de tutarlar. Molekdiliin tipine gore, ikili ya da tiglit
kovalent baglar kurulabilir ve bu baglarin giicti,
sayilarinin artisina bagl olarak biiytik olgtide artar
(Sekil 3.1e).

Canlilardaki kimyasal elementler, makromo-
lekiillerin bilegenleri olan ve monomerler olarak
adlandirilan molekiilleri olusturmak {izere cesitli
kombinasyonlarda baglanirlar. Dolayisiyla mak-
romolekiiller, tekrarlanan monomerik birimlerden
olusan polimerlerdir. Binlerce farkli monomer bi-
linmekle birlikte, bunlarin sadece kiiciik bir kismi
dort makromolekiil sinifinda onemli rol oynar.
Monomerlerin kimyasal 6zellikleri, bir araya gele-
rek olusturduklari makromolekiile 6zgilin yap: ve
islev kazandirir.

Hidrojen Baglan

Kovalent baglara ek olarak, zayif kimyasal baglar
da biyolojik molekiillerde 6nemli roller tistlenirler.
Hidrojen baglar1 zay:f kimyasal baglar grubundadir.



' 40 & Bolim 3 ¢ Makromolekiiller

Asetilen

Etilen, cift bag tasiyan
organik molekdl

Asetilen, Ug¢ll bag tasiyan
organik molekl

HeC:::CeH H—-C=C—H

(0]
|l
O0=C=0 (COy) N=N (Ny) “0—-P—-0" (PO,3)
|
o
Karbon dioksit Azot Fosfat

Cift bag ya da U¢lu bag taslyan bazi inorganik bilegikler

o NH, HHO

Proteinlerdeki Sitozin (DNA ve
peptid bag RNA'’daki azotlu baz) amino asit

Cift bag taslyan organik bilesikler

H
\ \ Lol
_c|;—C—N—C— E‘§N @?/?—COH
Il /L
H NH
H o A
|

Fenilalanin (proteinlerdeki

Diger Zayif Baglar
Biyomolekiillerde bagka zayif etkilegimler de orta-
ya ¢ikabilir. Ornegm van der Waals gu(;lerl atom-
lar arasindaki uzaklik 3-4 angstrém’den (A) daha
kisa oldugunda ortaya ¢ikan zayif cekim giicleri-
dir. van der Waals glicleri substratlarin enzimlere
baglanmasinda (= Kisim 5.5) ve protein-niikleik
asit etkilesimlerinde ¢nemli rol oynarlar. Iyonik
baglar NaCl'deki Na* ile CI- arasindaki zayif etki-
lesimler tipindeki baglardir. Bu etkilesimler, sulu
¢Ozelti icinde iyonizasyona izin verirler. Karboksi-
lik asitler ve fosfatlar (Bkz. Tablo 3.1) gibi bir¢ok
onemli biyomolekiil, sitoplazmik pH diizeylerinde
(genellikle 6-8 civarinda) iyonize durumdadir ve
bundan 6tiirii sitoplazmada biiyiik 6l¢lide ¢oziine-
bilir.

Hidrofobik etkilesimler de biyomolekiillerde
onemli yer tutarlar. Hidrofobik etkilesimler, polar-
olmayan molekiillerin ya da polar-olmayan mo-

lekiil kisimlarmin polar ortamda sikica bir araya
gelme egilimleri sonucunda ortaya cikarlar. Hid-
rofobik etkilesimler proteinlerin katlanmasmnda
ve substratlarin enzimlere baglanmasinda 6nemli
rol oynarlar (== Kisim 5.5) Bunlara ek olarak, hid-
rofobik etkilesimler birden fazla alt birim tasiyan
proteinlerde farkl alt birimlerin, biyolojik aktivite-

@ Sekil 3.1 ikili ve iiglii kovalent baglar iceren bazi mole-
kiiller. Asetilen ve etilen molekiilleri icin elektron konfigiiras-
yonlan gosterilmistir.

Hidrojen baglar1 (Sekil 3.2e) hidrojen atomlari ile
oksijen ya da azot gibi daha elektronegatif (elektron
ceken) elementler arasinda kurulur.

Ornegin, bir oksijen atomu oldukga elektro-

negatif oldugu halde, hidrojen atomu bu 6zellikte W A "
degildir. Oksijen ile hidrojen arasindaki kovalent 'o/\“ oY H-=By Byt
bagda paylasilan elektronlar, oksijenin ¢ekirdegine i _,.~'O—H GO
biraz daha yakin konumda bulunurlar. Elektron- ] - O/‘z‘ & N—H-0=C
lar negatif yiik tasidiklari igin, bu durum oksijenin % ) hod H—G—R, R,~C—H
negatif, hidrojenin ise pozitif yiiklii hale gelmesine o /\3;" b G=0mH-N
yol agacak bir yilik ayrimu yaratir (Sekil 3.2a). Tek i pe by H_é/‘\ N—H-0=6
bir hidrojen bag1 ¢ok zayiftir. Ancak, bir molekd- H
lin kendi iginde ya da farkli molekiiller arasinda (3 Su (b) Bir protein zincirindeki amino asitler
¢ok sayida hidrojen bagi kuruldugunda, bu mole-
kiillerin kararlilig: biiyiik olctide artar. ~~ “N_H..

Su molekiilleri kolayca hidrojen baglar1 kurabi- 7 >_<// Guanin
lirler (Sekil 3.24) ve bu durum suya 6zgiin bir pola- BSAIR ¢ N %
rite kazandirir. Su molekiilleri polar olduklar igin, /N_<\ e
kolayca bir araya gelirler ve polar-olmayan (hidro- il Hfz

fobik) molekiillerden uzaklasirlar. Su molekiilleri
¢ozelti icinde konumlanirken, bir hidrojen atomu
tizerindeki kismi pozitif ytik, iki oksijen atomunun
negatif yiikleri arasinda bir koprii olusturur. Bu

koprii bir hidrojen bagidur. /N.{O \/ N
Hidrojen baglar1 makromolekiillerdeki atom- H Hidrojen
lar arasinda da kurulur (Sekil 3.2b ve ¢). Bu zayif baglar

elektriksel giigler, 0rnegin protein gibi biiyiik bir
molekiiliin iginde biriktiklerinde, molekiiliin ka-
rarliligini artirir ve onun yapisini etkilerler. Daha
sonraki kistmlarda, hidrojen baglarinin proteinle-

(c) DNA'daki azotlu bazlar

® Sekil 3.2 Hidrojen baglan. Niikleik asitlerdeki hidro-
jen baglan genellikle noktali yerine ¢izgi seklinde gosterilir.

: . . : : . . : Adenin/timin ¢iftleri arasinda iki, guanin/sitozin ¢iftleri arasin-
rin (Sekil 3.2b) ve niikleik asitlerin (Sekil 3.2c) bi-
(S ) (S ) da ise i¢ adet gizgi yer almaktadir (Bkz. Sekil 3.11). (b)’'deki R

YOIOjik ozelliklerinde ¢ok énemli rol Oynadlklarlm harfi her amino asidin yan zincirini temsil etmektedir (Bkz. $ekil
gorecegiz (Bkz. Kisim 3.5, 3.7 ve 3.8). 3.12).
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Tablo 3.1 Biyolojik onemi olan baz islevsel gruplar

Kimyasal tiirler Yap: Biyolojik islevi
0)
Il
Karboksilik asit —G—0H Organik asitler; amino asitler; yag asitleri; lipidler; proteinler
o)
[l
Aldehit —C—H Glukoz gibi rediiktor sekerlerin iglevsel grubu; polisakkaritler
H
I
Alkol —CI;— OH Lipidler; karbohidratlar
H
0]
[l
Keto —C— Piruvat, sitrik asit dongiisii ara tirtinleri
H 0]
| I
Ester _?_O—C_ Bacteria ve Eukarya lipidleri; amino asidin tRNA’lara baglanmas1
H
o
I |
Fosfat esteri o= ﬁ _O_Cl:_ Niikleik asitler, DNA ve RNA
(0]
0]
Il
Tioester —_—_—— Enerji metabolizmasy; yag asitleri biyosentezi
H H
| |
Eter —?—O —?_ Archaea lipidleri; sfingolipidler
H H
(o} e
1 |
Asit anhidrit g T: 0 Enerji metabolizmasi, 6rnegin asetil fosfat
O_
(on o~
I |
Fosfoanhidrit Gl IF; . tec :T_ O Enerji metabolizmasi, 6rnegin ATP
0] 0]

“ (~) igareti “enerjice-zengin” bag1 gostermektedir (=0 Kisim 5.8)

ye sahip bir molekiil olusturacak sekilde nasil bir
araya geleceklerini de kontrol eder ve RNA'nin ka-
rarliiginda da 6nemli yer tutarlar.

Biyomolekiillerdeki Baglanma Tipleri

Karbon elementi tiim makromolekiillerin en temel
bilesenidir. Karbon sadece diger karbon atomla-
r1 ile degil, cok gesitli ve kompleks biiyiik yapilar
olusturacak sekilde, cok sayida baska element ile
de baglanabilir. Farkli organik (karbon igeren) bi-
lesiklerde gesitli baglanma bicimleri miimkiindiir.
Bu fonksiyonel gruplarin her biri 6zglin kimyasal
ozelliklere sahip olup, bu o6zellikleri onlarin hiic-
redeki biyolojik rollerinin belirlenmesinde 6nem-
lidir. Bu fonksiyonel gruplarin 6grenilmesi, mak-
romolekiiler yaps, hiicre fizyolojisi ve biyosentez
konularinda daha ileride karsimiza ¢ikacak bilgi-

lerin anlasilmasinda kolaylik saglayacaktir. Tablo
3.1, biyokimyasal éneme sahip cesitli fonksiyonel
gruplari ve bunlar1 bulunduran molekiil ve makro-
molekiil 6rneklerini listelemektedir.

= © 3.1 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi

Kovalent baglar makromolekiillerdeki atomlar: birbirine
baglayan giiglii baglardir. Hidrojen baglari, van der Wa-
als gticleri ve hidrofobik etkilesimler de makromolekiiler
yapiy1 etkilemekle birlikte, bunlar daha zayif atomik et-
kilesimlerdir. Karbon atomlar: igeren cesitli fonksiyonel
gruplar, biyomokekiillerde siklikla yer alirlar.

@ Kovalent baglar neden hidrojen baglarindan daha
gliclidiir?

4 Hidrojen bagi makromolekiiler yapida nasil bir rol
oynar?
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Makromolekiillere ve Canhilardaki
Coziicii Olan Suya Genel Bakis

Eger bagirsakta yaygin olarak bulunan Escherichia
coli bakterisi gibi prokaryotik bir hiicreyi kimyasal
olarak analiz etseydiniz, neler bulurdunuz? Asal bi-
lesen olarak su bulurdunuz. Suyu uzaklastirdiktan
sonra, biiylik miktarlarda makromolekiilleri, cok
daha az miktarlarda da monomerleri ve cesitli inor-
ganik iyonlar1 bulurdunuz (Tablo 3.2). Bir hiicrenin
kuru agirhiginin yaklasik %95’i makromolekiillerden
ibarettir. Bunlar arasinda agirlik agisindan en biiyiik
kismi olusturan sinuf proteinlerdir (Tablo 3.2).

Proteinler amino asit ad1 verilen monomerlerin
polimerleridir. Proteinler hiicrenin her yerinde bu-
lunur ve hem yapisal hem de katalitik (enzimatik)
roller tstlenirler (Sekil 3.34¢). Ortalama bir hiicre,
binlerce farkl protein igerir (Tablo 3.2).

Niikleik asitler niikleotitlerin polimerleridir
ve hiicrede RNA ve DNA olmak tizere iki form-
da bulunurlar. Aktif olarak biiyiiyen bir hiicrede,
proteinlerden sonra en bol bulunan makromolekiil
riboniikleik asitler (RNA’lar) dir (Tablo 3.2 ve Sekil
3.3b). Bunun nedeni her hiicrede binlerce ribozom
(yeni proteinleri yapan “makineler”) bulunmasi
ve ribozomlarin RNA ve proteinden olugsmasidir.
Bunlara ek olarak hiicrelerde, protein sentezinde
anahtar rol oynayan elgi ve transfer RNA’lar da
daha kii¢lik miktarlarda bulunur. RNA’nin aksine

Bir prokaryotik hiicrenin kimyasal

Tablo 3.2 bilegimi*
Kuru Hiicre basma
aguhk  diisen molekiiller
Molekiil yiizdesi® (farkh tiplerde)

Toplam makromolekiiller 96 24,610,000 (~2500)

Protein 55 2,350,000 (~1850)
Polisakkarit 5 4,300 (2)°
Lipid 9.1 22,000,000 (4)*
Lipopolisakkarit 3.4 1,430,000 (1)
DNA 3.1 21 ()
RNA 20.5 255,500 (~ 660)
Toplam monomerler 3.0 —(~350)
Amino asitler ve 0.5 —(~100)
oncilleri
Sekerler ve 2 —(~50)
onctilleri
Niikleotitler ve 0.5 —(~200)
onctilleri
Inorganik iyonlar 1 —(18)
Toplam %100 —

* Neidhardt, F.C,, et al. (eds.), 1966, Escherichia coli and Salmonella typhi-
murium-Cellular and Molecular Biology, 2nd edition. American Society for
Microbiology, Washington, DC.

! Aktif biiytime i¢inde olan bir E.coli hiicresinin kuru agirlig =2,8 X 10
g; toplam agirlig1 (%70 su) = 9,5 X 10 g'dr.

¢ Temel polisakkaritlerin peptidoglikan ve glikojen oldugu varsayilnis-
far.

“Farkh tiirlerde ve gelisme kosullarinda yag asidi bilesimi degiskenlik
gosterdigi igin, qok gesitli fosfolipid sinift bulunmaktadir.

¢ Monomer ve inorganik iyon bilegimi igin giivenilir tahmin bulunma-
maktadir.

DNA, bakteri hiicresinin (agirlik olarak) oldukca
onemsiz bir kismini olusturur (Tablo 3.2). Nicelik-
sel olarak hiicrenin kiigiik bir kismini olusturmakla
birlikte, hiicrenin isleyisinde genetik bilgi tagiyicist
olarak merkezi bir rol oynayan molekiil DNA’dr.

Lipidler hem hidrofobik, hem de hidrofilik
ozelliklere sahip olup, zar yapisinda ve fazla kar-
bonun depolanmasinda kritik roller oynarlar (Sekil
3.3d). Polisakkaritler sekerlerin polimerleridir ve
temel olarak hiicre duvarinda yer alirlar. Lipidler
gibi polisakkaritler de, 6rnegin glikojen halinde,
hiicredeki asal enerji deposu ve karbon formu ola-
rak islev gortirler (Sekil 3.3c).

Bir Biyolojik Coziicii Olarak Su

Hiicrelerdeki makromolekiiller ve diger molekiiller
su banyosu iginde yer alirlar. Suyun sahip oldugu
gesitli kimyasal 6zellikler, onun ideal bir biyolojik
¢Ozlicli olmasina neden olur. Gergekten su, canlilik
igin zorunlu dnkoguldur. Suyu iyi bir ¢oziicti ya-
pan iki 6zelligi polaritesi ve kohesiv olugsudur.

Hucre duvan

Sitoplazmik
Sitoplazma

zar

Kamgi

(a) Proteinler

Ribozomlar

Nukleoid

(c) Polisakkaritler
Depo

grantilleri

(d) Lipidler

® Sekil 3.3 Mak lekiillerin hii icindeki yerlesim-
leri. (a) Proteinler (kahverengi) hiicrenin her yerinde, hiicresel
yapilann bilesenleri ve enzimler halinde bulunur. Kamgi, yiizme
hareketi ile ilgili bir yapidir. (b) Niikleik asitler. DNA (yesil) pro-
karyotik hiicrelerin niikleoidinde, 6karyotik hiicrelerin ¢ekirde-
ginde yer alir. RNA (turuncu) sitoplazma (aRNA, tRNA) ve ribo-
zomlarda (rRNA) bulunur. (c) Polisakkaritler (san) hiicre duvan ve
baz1 durumlarda da hiicre igindeki depo graniillerinde yer alirlar.
(d) Lipidler (mavi) sitoplazmik zar, hiicre duvan ve depo graniil-
lerinde bulunur.



Suyun polar 6zellikleri 6nemlidir; ¢linkd, biyo-
lojik olarak onemli olan birgok molekiil de polardir
(Tablo 3.2) ve bu nedenle kolayca suda ¢oziiniir.
Boliim 4'de gorecegimiz gibi ¢ozlinmiis bilesikler,
sitoplazmik zarin tasima etkinlikleri aracihig ile sii-
rekli olarak hiicre igine ya da digmna taginirlar (6=
Kisim 4.6 ve 4.7). Bu bilesikler arasinda yeni hticre
materyallerinin kurulmas: icin gerekli besinler ve
metabolik siireclerin atik tirtinleri yer alir.

Suyun polar 6zellikleri, su ile hidrojen baglar
kurabilen biiyiik molekiillerin bir araya gelmeleri-
ni de kolaylastirir. Su hem kendi (Sekil 3.24), hem
de makromolekiiller icinde ti¢ boyutlu ag orgiileri
olusturur. Bu nitelik biyomolekiiller igindeki atom-
larin potansiyel etkilesimlerde bulunabilecek sekil-
de, su aracilig1 ile uygun konumlar kazanmalarina
olanak verir. Suyun yiiksek polaritesinin hiicreye
sagladig1 bir baska yarar, polar-olmayan bilesikleri
bir araya gelmeye zorlamasidir. Ornegin zarlar,
bol miktarda lipid igerirler. Lipidler temel olarak
polar-olmayan (hidrofobik) bilegenler igerirler ve
bu bilesenler, polar molekiillerin hiicre igine ya da
disina kisitlanmaksizin akisini engelleyecek sekil-
de bir araya gelerek, kiimelenirler.

Hidrojen baglarinin yani sira suyun polar nite-
ligi de, onu biiytiik dlgiide kohesiv yapar. Bunun an-
lam1 sudur: Su molekiilleri birbirlerine kars asiri
ilgi gosterir ve kimyasal olarak diizenli birliktelik-
ler olustururlar. Bu birlikteliklerdeki hidrojen bag-
lar stirekli olarak kirilir ve yeniden kurulurlar (Se-
kil 3.2). Suyun kohesiv niteligi, onun yiiksek yiizey
gerilimi ve yiiksek dzgiil 1s1s1 (sicakhigr 1°C ytikselt-
mek igin gereken 1s1) gibi biyolojik olarak 6nemli
ozelliklerinden sorumludur. Suyun donarak kati
hale (buz) gegmesi de, iliman kusak ve kutuplarda-
ki su ortamlarinda yasayan canlilar {izerinde gok
onemli etkiler yapar (buzun 6zgiil agirhig: sudan
daha azdir). Ornegin bir goliin yiizeyindeki buz,
alttaki su tabakasini yalitarak, onun donmasini en-
geller. Boylece buz tabakasinin altindaki sucul or-
ganizmalarin hayatta kalmasi miimkiin olur.

Canlilik yaklagsik 4 milyar yil 6nce su ortamin-
da ortaya ctkmustir. Yeryiiziinde sivi suyun bulun-
dugu hemen her yerde mikroorganizmalarin da
bulunmasi ¢ok olagandir. Suyun bu 6nemli 6zel-
liklerini g6z oniinde bulundurarak, canlilardaki
temel makromolekiillerin yapilarini (Tablo 3.2 ve
Sekil 3.3) incelemeye baslayabiliriz.

= © 3.2 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Hiicrelerde en bol bulunan makromolekul sinifi protein-

lerdir. Diger makromolekiiller ise, niikleik asitler (DNA

ve RNA), lipidler, polisakkaritler ve lipopolisakkaritler-

dir. Polaritesi ve kohesiv olusu nedeniyle su, canh orga-

nizmalar igin iyi bir ¢dzticuddr.

@ Aktif olarak gelismekte olan bir hiicrede, protein ve
RNA orani neden oldukga fazladir?

@ Suyun yiiksek polariteye sahip olmasi onu yararl bir
biyolojik ¢oziicii haline getirir. Bunun nedeni nedir?
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BiLGi TASIMAYAN
MAKROMOLEKULLER

Bu kisimda bilgi tasimayan makromolekiillerin -po-
lisakkaritler ve lipidler- yap1 ve islevlerini gozden
gecirecegiz. Bu makromolekiillerdeki monomerle-
rin dizisi genetik bilgi tasimasa da, bunlar hticrenin
yapisal ya da yedek materyali olarak 6nemli roller
ustlenmiglerdir.

m Polisakkaritler

Karbohidratlar (sekerler) 1:2:1 oraninda karbon,
hidrojen ve oksijen iceren organik bilesiklerdir.
En yaygmn olarak bulunan sekerlerden biri olan
glukozun yapisal formiili C,H O, dir (Sekil 3.4e).
Biyolojik 6neme sahip karbohidratlar 4, 5, 6 ve 7
karbon atomu igerenlerdir (bunlar C,, C,, C, ve C,
olarak gosterilirler). C, sekerler (pentozlar) nukle1k
asitlerin yapisal omurgasmdakl rollerinden otiirti,
6zel bir oneme sahiptir. Benzer sekilde C, sekerler
de (heksozlar), hiicre duvarindaki polimerlerin ve
hiicredeki enerji depolarimin monomerik bilesenle-

Seker Diz zincir Halkasal Onemi
1
Pentozlar H-C=0
2| HOCH
H-C—OH _, ?}/ \ RNA
3 4
—C— i H H omurgasi
mboz "GO0 \ gH
H—?—OH
5
CH,OH OH OH
1
irib e
Deoksiriboz H 2C|‘, O HO CH/ \OH
H —Cli— H DNA
3 == H H
H—=C—0 | 1 omurgasl
S \ g
H —('lj— OH |
CH,OH oH
1 6
Hekzoslar H-C=0 HOCH, .
2 51 Eneriji s
Glukoz M _3C —OH Cf o) kaynagr;
HO-C—H .t /h \ (OH hicre
4l ~ iC 1 duvari
H—C—OH OH H
5 e \ I |2/ H
S
6
CH,OH H OH
Fruktoz WCHQOH

=0 SH, O~ OH
3] HO(|:HZ/ \ | Enerji
HE—G—H = 2 kaynag;
4] = H OH
H—=C—OH i N L/ Ch,0H Mevve
5 keri
e —3? sekeri
OH

® Sekil 3.4 Yaygin olarak bulunan baz sekerlerin yapi-
sal formiilleri. Formiiller ya agik zincir ya da halkasal olarak
gosterilir. Agik zincirli formiiliin anlagilmas: daha kolay olmakla
birlikte, genellikle kullarulan yap: halkasal formdur. Halkadaki
numaralandirmaya dikkat ediniz.
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ridir. Sekil 3.4, yaygin olarak bulunan bazi sekerle-
rin yapisal formiillerini gostermektedir.

Bir ya da daha fazla hidroksil grubunun di-
ger kimyasal gruplarla yer degistirmesiyle, basit
karbohidratlarm tiirevleri olusur. Ornegin, bak-
teri hiicre duvarmin onemli polimeri olan pep-
tidoglikan (o= Kisim 4.8) bir glukoz tiirevi olan
N-asetilglukozamin icerir (Sekil 3.5¢). Seker tii-
revlerinin yani sira, ayni yapisal formiile sahip se-
kerler, stereoizomerik ozellikleri acisindan da farkl
olabilirler (Bkz. Kisim 3.6). Dolayisiyla, hiicresel
polisakkaritleri olusturabilecek cok sayida farkh
seker mevcuttur.

Glikozidik Bag

Polisakkaritler, cok sayida (yiizlerce, hatta binler-
ce) monomerik birim (monosakkarit) iceren karbo-
hidratlardir. Bu monomerik birimler glikozidik
bag adi verilen kovalent baglarla bir araya gelirler
(Sekil 3.68). Eger iki monosakkarit glikozidik bag
ile baglanirsa, ortaya ¢ikan molekiil disakkarit adin
alir. Bu molekiile bir monosakkarit daha eklenirse
trisakkarit, daha gok sayida birim eklenirse, oligo-
sakkarit ortaya gikar.

Glikozidik bag, alfa (@) ve beta (8) olarak ad-
landirilan iki farkli geometrik diizende bulunabi-
lir (Sekil 3.6a). Glikojen ve nisasta (Sekil 3.6b) gibi
polisakkaritlerdeki glukoz birimlerinin 1 ve 4 no’lu
karbonlar1 arasinda kurulan glikozidik baglar, «
konfiglirasyondadir. Bu iki polisakkarit, bitki, hay-
van ve bakterilerdeki en 6énemli karbon ve enerji
deposudur. Buna karsilik, bitki ve alg hiicrelerin-
deki sert duvar yapisinda yer alan seliiloz, §-1,4
baglar: ile bagh glukoz birimlerinden olusmustur
(Sekil 3.6b). Dolayisiyla, her ikisi de glukoz birim-
lerinden olusan nisasta ve seliiloz, glikozidik bag-
larimun farkli konfigiirasyonlarda (« ve 8) olmasin-
dan otiirt, farkli islevsel 6zelliklere sahiptir.

Polisakkaritler protein ve lipid gibi diger mak-
romolekiil smuflar: ile bir araya gelerek kompleks
polisakkaritleri (glikoprotein ve glikolipid) olus-
turabilirler. Bu bilesikler, hiicrelerin sitoplazmik
zarlarinda hiicre yiizeyi reseptorleri olarak 6nemli

H\é//?_' o /Asetn grubu GCHQOH
H —Zé—r\'l—& CHg
HO-26—H
H-C—OH
HSC_OH Sekerde Nile O
GéHon yer degistirir.

® Sekil 3.5 Bir glukoz tiirevi olan N-asetilglukozamin.
N-asetilglukozamin Bacteria tiirlerinin hiicre duvan polisak-
karidi olan peptidoglikanin o6nemli bir yapisal bilesenidir
(O Kisim 4.8).

CHo0H

a-1,6-Glikozidik bagi
@

p-1,4-Glikozidik bagi

o4 baglan/

ANV Q
Q/OH,G baglan\g
&©080E®

a-1,4 baglan

Nisasta

Glikojen

Yo S Ve Yan dan e e L
Seliiloz B-1,4 baglan

(b)

® Sekil 3.6 Polisakkaritler. (a) Farkh glikozidik bag yapila-
n. Glikozidik bag etrafinda hem baglanmanin (bagh karbonlann
halka i¢indeki pozisyonu) hem de geometrinin (a ya da 3) dedi-
sebildigine dikkat ediniz. (b) Yaygin olarak bulunan baz poli-
sakkaritlerin yapilan. Renk kodlamasin (a) ile karsilastinmz.

rol oynarlar. Bu reseptor molekiiller, dis ortam ile
temas edecek sekilde, zarin disa bakan yiizeyinde
yerlesmislerdir. Gram-negatif bakterilerin hiicre
duvarinda biiyiik oranda bulunan glikolipidler, bu
organizmalara bir dizi 6zgiil yiizey 6zelligi kazan-
dirir (= Kisim 4.9).

= © 3.3 Kavramlanin Gozden Gecirilmesi

Sekerler uzun polimerler olusturacak sekilde birlesirler.
Bu polimerlere polisakkarit ad1 verilir. Seker birimlerini
baglayan glikozidik baglarin iki farkli konfigiirasyonda
bulunmasi, sonugta ortaya ¢ikan molekiillere farkli 6zel-
likler kazandirir. Polisakkaritler protein ve lipid gibi mo-
lekiillerle de birleserek, kompleks polisakkaritleri olustu-
rurlar.

€ Hem glikojen hem de seliiloz %100 glukozdan olustu-
gu halde, bunlarin fiziksel 6zellikleri neden birbirin-
den farkhidir?




BEXD Lipidier

Hiicrelerin zorunlu bilegenlerinden birisi olan li-
pidler amfipatik makromolekiillerdir. Amfipatik
molekul, hem hidrofilik, hem de hidrofobik 6zel-
likler tagir. Canli domainlerindeki lipid yapilari
farkliliklar tasir ve belirli bir domain icinde de ¢ok
farkli lipidler bulunabilir. Bacteria ve Eukarya’daki
lipidlerin temel bileseni yag asitleridir. Buna kar-
silik, Archaea’daki lipidler hidrofobik bir molekiil
olan fitan yapisindadir (= Kisim 4.5).

Yag asitleri hem hidrofobik, hem de hidrofilik
bilegenler igerir. Ornegin palmitat (palmitik asidin
iyon haline gelmis formu) (Sekil 3.78) 16 karbonlu
bir yag asididir. Bu karbonlardan 15 tanesi doymus
(tiimiiyle hidrojene olmus ve biiyiik 6l¢tide hidro-
fobik) durumda iken, 16. karbonu iceren karbok-
silik asit grubu hidrofilik ozelliktedir. Bacteria’da
bulunan diger yaygin lipidler, 12 ile 20 arasinda
degisen karbon sayilarina sahip, doymus ya da
tekli-doymamis yag asitleri igerirler (Sekil 3.7).

Trigliseritler ve Kompleks Lipidler

Basit lipidler (yaglar) C, alkol olan gliserol ile, buna
bagl yag asitlerinden (ya da Archaea’daki fita-
nil birimlerinden) olusur ($ekil 3.7). Basit lipidler
trigliseritler olarak da adlandirilir; glinkd gliserol
molektiliine ti¢ adet yag asidi baglanmustir.

Kompleks lipidler fosfor, azot ya da kiikirt
gibi elementleri veya seker, etanolamin (Sekil 3.7),
serin ya da hidrofobik yapidaki kolin gibi bilesikle-
ri igeren basit lipidlerdir. Fosfat grubu iceren lipid-
lere fosfolipidler adi verilir. Bu gruptaki kompleks
lipidler sitoplazmik zarlarda énemli rol oynarlar
(o= Kisim 4.5).

Lipidlerin amfipatik oOzellikte olmasi, onlar1
ideal zar bilegenleri haline gitirir. Lipidler, zarlar
olusturmak tizere bir araya gelirler; hidrofilik kistm
(gliserol) ya sitoplazma ya da dis ortam ile temas ha-
linde iken, hidrofobik kisim zarin i¢ kismina gomiilii
durumdadir (¢# Kisim 4.5 ve Sekil 4.16). Bu ozel-
likten oOtiirti zarlar, ideal gegirgenlik bariyerleridir.
Polar bilesiklerin lipidlerin hidrofobik kismindan
gegme yeteneginde olmamalari, zar gecirgenligine
engel olur ve sitoplazmik bilesenlerin disar1 sizma-
sin1 Onler. Ancak bu durum ayni zamanda hiicresel
islevler i¢in gerekli olan polar bilesiklerin hticre igi-
ne sizmasini da engeller. Bu konu bir sonraki bo-
liimde (¢= Kisim 4.5) ele alinacaktir.

© 3.4 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Lipidler hem hidrofobik, hem de hidrofilik bilesenler ice-
rirler. Bu kimyasal 6zellikleri nedeniyle lipidler, sitoplaz-
mik zarlarin ideal yapisal bilesenleridir.

@ Bir yag asidi molekiiliiniin hangi kismui hidrofobik,
hangi kismu hidrofiliktir?

3.4 @ Lipidler ¢ 45

Yaygin yag asitleri o

1615 14 13 ;511 10 9 g L g 2 4 2 5 '&OH
HsC

C16 doymus (palmitik)

CH, \/\/\A/\/\/\/&\OH

C16 tekli-doymamis (palmitoleik)

Basit lipidler (trigliseritler):

Yag asitleri gliserole ester bagi ile bagl Gliserol
=

(0] H
Eo-t
g
Ha o s ™SS o C‘3 H
& o-c
g

-C-H
HsC /W i P S S 0
Yag asitleri I}Ester
bag!
Kompleks lipid:
Fosfatidil etanolamin (fosfolipid)
O H
£ O-6H
HaC o} é
f0-C-H
H3C TR R T ) 0 (L
Yag asitleri / "O—IQ—O» : -H
Fosfat (JJ H
CH,
Etanolamin —
anolamin é'ng
*NH3
Kompleks lipid:
Monogalaktozik digliserit (glikolipid)
Galaktoz
A
-C-H
Yag asitleri (0} |
/\/\/\'/\ \/\/\/\/8_O_C_H
HsC 0 |
H C/\/\/\/\/\/\/\/é*ofofH
¥ H

® §ekil 3.7 Yag asitleri, basit lipidler (yaglar) ve komp-
leks lipidler. Basit lipidler, yag asitleri ile gliserol arasinda
ester bagl kurulmasina yol agan dehidrasyon tepkimesi ile olu-
surlar. Hiicrenin yag asidi bilesimi, gelisme sicakhidina bagh
olarak degisir.

@ Fosfolipid ile trigliserit arasinda ne fark vardir?

€ Tam doymus bir C, yag asidi olan biitiratin kimyasal
yapisini giziniz.
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BiLGi TASIYAN

Ql l MAKROMOLEKULLER

Polisakkarit ve lipidlerin aksine niikleik asit ve pro-
teinlerdeki monomerlerin dizisi genetik bilgi tasir.
Bu nedenle niikleik asit ve proteinler bilgi tasiyan
makromolekiillerdir.

BEXID Niikleik Asitler

Deoksiribontikleik asit (DNA) ve ribonitikleik asit
(RNA) niikleotit ad1 verilen monomerlerden olusan
makromolekiillerdir. Bu nedenle DNA ve RNA po-
liniikleotitler olarak da adlandirilir. Bildiginiz gibi,
DNA hiicrenin genetik sifresini tagirken, RNA bu
sifreyi proteinlerdeki amino asit dizisine dontistii-
ren aract molekildir (o= Sekil 1.4).

Bir niikleotit li¢ gesit bilesenden olusur: bes kar-
bonlu seker (RNA’da riboz, DNA’da deoksiriboz),
azotlu baz ve fosfat (PO,”). DNA ve RNA’daki
niikleotitlerin genel yapilar1 birbirine ¢ok benzer
(Sekil 3.8e).

Niikleotitler

Niikleik asitlerdeki azotlu bazlar iki kimyasal
gruptan birine dahildir. Piirin bazlar1 —adenin ve
guanin— iki tane heterosiklik halka (birden fazla
cesitte atom iceren halka) icerir. Pirimidin bazlar
—timin, sitozin ve urasil) alt1 tiyeli tek bir halka-
ya sahiptir (Sekil 3.9e). Guanin, adenin ve sitozin
hem DNA, hem de RNA’da bulunur. Timin (birkag
istisna disinda) sadece DNA’da, urasil ise sadece
RNA’da yer alir.

Nitikleotitler, pentoz sekerin 1 no’lu karbon
atomu ile pirimidin bazinin 1 no’lu, piirin bazinin
ise 9 no'lu azot atomu arasinda kurulan glikozidik
bag igerirler. Fosfat tasimayan baz ile buna bagh
sekere niikleozid adi1 verilir. Dolayisiyla niikleotit-
ler bir ya da daha fazla fosfat iceren niikleozidlerdir
(Sekil 3.10e).

Cl)-
Fosfat — O—P=0

CH2 0
G
\é_é
OH ‘ OR\\ Riboz
DNA'da
sadece H

® Sekil 3.8 Niikleotitler. Seker iizerindeki numaralar (’) iissii
isareti tasimaktadir. Bunun nedeni azotlu bazdaki halkasal yapi-
mn da numaralandinlms (1, 2, 3 vs) olmasidir (Bkz. Sekil 3.9).

Purin bazlan

<”f,a $ lﬁw

Pirimidin bazlan

[ 1
NH, O (0]
G CL O
8 r&/zko N/ko N/ko
H H

H
Sitozin Timin Urasil Adenin Guanin
(C) () () (A) (G)
l]:!! Sadece Sadece m m
m DNA’da RNA'da m m

® Sekil 3.9 DNA ve RNA bazlarmn yapisi. Halkalardaki
numaralandirmaya dikkat ediniz. Bazin seker fosfatin 1’ karbo-
nuna baglanmas1 $ekil 3.8'de gosterilmistir. Pirimidin bazlan
halkamin 1 no’lu azotundan, piirin bazlan ise 9 no’lu azotundan
baglanir.

Niikleotitler niikleik asitlerin bileseni olma-
larinin yan sira, hiicrede bagka roller de iistlenir-
ler. Ntkleotitler ve 6zellikle de adenozin trifosfat
(ATP) (Sekil 3.10), enerji gerektiren hiicre tepkime-
lerinin siirdiiriilmesi icin, fosfat baginin kirilmasi
sirasinda yeterli enerji salarak, kimyasal enerjinin
temel kaynagmi olusturur (= Kisim 5.8). Diger
niikleotitler ya da niikleotit tiirevleri hiicredeki
oksidasyon-rediiksiyon tepkimelerinde (¢= Kisim
5.7), polisakkaritlerin biyosentezinde sekerlerin ta-
styicilari olarak (e Kisim 5.15) ve gesitli enzim ya
da metabolik olaylarin etkinliklerini hizlandiran ya
da inhibe eden diizenleyici molekiiller olarak islev
gortirler. Ancak biz burada sadece niikleotitlerin
informasyonal islevi tizerinde duracagiz. Bu temel
islev, onlarin niikleik asitlerin yapitag1 olmalaridir.

Niikleik Asitler

Niikleik asit omurgasi birbirini izleyen seker ve
fosfat molekiillerinden olugmus bir polimerdir (Se-
kil 3.11e) Polintikleotitler, sekerin 3 no’lu karbonu-
na (3’ karbon olarak adlandirilir) bagl fosfat ile, bir

Fosfoan- Fostat Riboz
hidrit esteri

Adenin

Fosfatlar

® Sekil 3.10 Omemli bir niikleotit olan adenozin trifos-
fatin yapasi. Fosfoanhidrit baginin (~ isareti ile gosterilen) hid-
roliz enerjisi, fosfat esterinin hidroliz enerjisinden yiiksektir. Bu
ozellik Blim 5'de incelenen biyoenerjetik agisindan énem tasir
(@ Kisim 5.8). Adenozin (bir niikleozid), azotlu bir baz olan
adenin ile fosfat grubu icermeyen bir sekerden olusur.
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5 3

QL0 TT-A=G- Hidrojen baglari
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® Sekil 3.11 DNA ve RNA. (a) Bir DNA zinciri béliimiiniin yapisi. Azotlu bazlar adenin, guanin, sitozin ve timin olabilir. RNA'da pen-
toz sekerin 2’ karbonunda bir OH grubu vardir ve timin yerine urasil bulunur. (b) Sadece azotlu bazlann gosterildigi, basitlestirilmis
DNA yapist. Iki zincirdeki baz dizilerinin komplemanter olduguna (A==T); G=C) ve hidrojen baglanna dikkat ediniz. (c) RNA: (i)
Sadece birincil yap1 gosteren bir dizilim; (ii) {kincil yap: olusumuna izin veren bir dizilim. Burada gériildiigii gibi, RNA'mn zincir-igi
baz eslesmesine olanak veren kisimlannda ikincil yapilar olugur. Ribozomal RNA gibi bazi biiyiik RNA molekiillerinde (&7 Kisim
7.15 ve 11.5) molekiiliin baz kisimlan sadece birincil yap: igerirken, diger kisimlar hem birincil hem de ikincil yap: igerir. Bu durum
molekiiliin bilyiik él¢iide katlamp, kivnlmasina yol agar (@20 $ekil 11.11¢). Bu tip molekiillerin biyolojik islevi, sonug¢ta kazandiklan

i¢-boyutlu bigime baghdur.

sonraki sekerin 5 no’lu (5”) karbonu arasinda ku-
rulan kovalent baglarin birbirine bagladig: niikle-
otitlerden olusur (Sekil 3.11a). Kimyasal olarak bu
fosfat bag1 fosfodiester bag: niteligindedir; ¢linkii
tek bir fosfat, ester bag ile iki ayr1 sekere baglan-
mis durumdadir (Sekil 3.11a).

Bir DNA ya da RNA molekiiliindeki niikleotit-
lerin dizilimi onun birincil yapisi olarak ifade edi-
lir. DNA ya da RNA molekiliindeki bazlarin dizi-
limi bilgi tasir ve bu bilgi ya proteinlerdeki amino
asitlerin dizisini, ya da 6zgiil ribozomal ve transfer
RNA’larin dizisini kodlar. DNA replikasyonu ve
RNA sentezi hiicre yasamunin en belirleyici olay-
laridir (@2 Kisim 1.2 ve Sekil 1.4). Daha sonraki
boliimlerde, genetik 6zelliklerin bir kusaktan dige-
rine giivenli bir sekilde aktarilmasini saglayan, ha-
tadan arinmig bir mekanizma oldugunu goreceksi-
niz (&= Bolim 7).

DNA

Hiicre icinde DNA ¢ift-zincirli formda bulunur. Her
kromozot (ki zinciclf bir DNA tasir. Bu aincivlerin
her biri fosfodiester baglari ile baglh yiiz binlerce ya
da milyonlarca niikleotit icerir. Bu zincirler kom-
plemanter niikleotitler arasindaki hidrojen baglar
ile bir arada tutulur. Karsilikl konumdaki piirin ve
pirimidin bazlar1 arasinda hidrojen baglar1 kurulur
(Bkz. Sekil 3.2¢).

En kararli hidrojen baglar1 guanin (G) ile sito-
zin (C) ve adenin (A) ile timin (T) arasinda kurulur
(Bkz. Sekil 3.2c). A ile T ve G ile C'nin 6zgiil olarak
eslesmesi, iki DNA zincirindeki baz diziliminin
komplemanter olmasi anlamina gelir. Diger bir deyis-
le, bir zincirdeki G'ler karsi zincirdeki C’lerle, T'ler
ise kars1 zincirdeki A’larla eglesir (Sekil 3.11b).

RNA

Birkac istisna disinda, biitiin riboniikleik asitler
tek-zincirli molekillerdir. Bununla birlikte, komp-
lemanter baz eslesmesinin miimkiin oldugu RNA
kisimlarinda, bu molekiil kendi tizerine katlanabi-
lir. RNA'nin bu katlanma bigimi ikincil yap1 ola-
rak adlandirilir (Sekil 3.11c).

RNA, hiicrelerde ¢ kritik rol tistlenir. Elgi
RNA (mRNA) DNA'nin bir zincirindeki genetik
bilgiye komplemanter olan bilgiyi icerir. Transfer
RNA’lar (tRNA’lar) protein sentezindeki “adap-
tor” molekiillerdir. Transfer RNA’lar niikleotit
dilindeki genetik bilgiyi, proteinlerin yapitaglar
olan amino asitlerin diline dontstiirtirler. Ribozo-
mal RNA’lar (rRNAlar) birkag tipte olup, hiicre-
nin protein sentez sistemi olan ribozom’un yapisal
ve katalitik bilesenleridir. RN'A molekiilleri Bolim
7 ve Bolim 11'de daha ayrintili olarak ele alina-
caktir.
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— © 3.5 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Niikleik asidin bilgi igerigi, poliniikleotit zincirindeki
azotlu bazlarin dizisi tarafindan belirlenir. Hem RNA,
hem de DNA bilgi tastyan makromolekillerdir. RNA,
ikincil yap1 kazanmak {tizere gesitli konfigtirasyonlarda
katlanabilir.

@ Bir niikleotitde hangi bilegenler bulunur?

@ Niikleozit ile niikleotit arasinda ne fark vardir?

€ RNA'nin birincil ve ikincil yapis1 arasindaki farki belir-
tiniz.

m Amino Asitler ve Peptid Bag:

Amino asitler proteinlerin monomerleridir. Ami-
no asitlerin ¢ogu sadece karbon, hidrojen, oksijen
ve azot igerdigi halde, hiicrelerde yaygin olarak
bulunan 21 amino asitten ikisi kiikiirt, bir tanesi ise
selenyum igerir. Biitiin amino asitler bir tane kar-
boksilik asit (—COOH) ve bir tane de amino grubu
(—NH,) olmak tizere, iki 6nemli fonksiyonel grup
igerir (Tablo 3.1 ve Sekil 3.12ae). Bu gruplar 6nem-

a-karbon

Amino grubu

(@) Bir amino asidin genel yapisi
HT Gly Glisin (G)

CHg| Ala Alanin (A)

OH-CH,— Ser Serin (S)
CH3— CH— Thr Treonin (T)
NH,-C—CH,—| Asn Asparajin (N)

NH,—C—CH,-CH,| Gin Glutamin (Q)

lidir; ciinkii, kovalent baglar bir amino asidin kar-
boksil karbonu ile, bir sonraki amino asidin amino
azotu arasinda (bir molekiil su gikis ile) kurulur ve
peptid bag1 bu sekilde olusur (Sekil 3.13e).

Biitiin amino asitler Sekil 3.12a’da gosterilmis
olan genel yapiya sahiptir. Buna ek olarak, her ami-
no asit, a-karbona bagh yan grup (Sekil 3.12a’da R
olarak kisaltilmistir) acisindan digerlerinden fark-
hdir. a-Karbon, karboksilik asit karbonunun he-
men yanindaki karbon atomudur. Yan zincirlerin
yapisi, glisindeki gibi tek bir hidrojen atomu ola-
bildigi gibi, fenilalaninin aromatik halkasi seklinde
de olabilir (Sekil 3.12b).

Amino asitlerin kimyasal 6zellikleri, yan zin-
cirin niteligine bagli oldugundan, benzer kimyasal
ozellikler tastyan amino asitler Sekil 3.12b'de gorii-
len “aileler” halinde gruplanabilirler. Ornegin, yan
zincirinde bir karboksilik asit grubu tasiyan aspar-
tik asit ve glutamik asit, asidik grupta yer alir. Bir-
den fazla amino grubu tastyanlar ise, bazik amino
asitler grubundadir. Bazi amino asitler hidrofobik
yan zincire sahiptir. Bunlar polar-olmayan amino
asitler olarak gruplandirilir. Sistein amino asidi bir

Karboksilik
asit grubu

(0]
1
“"O—C—-CHy- Asp Aspartat (D)
(¢}
1
"0-C-CHzCHy— Glu Glutamat (E)

*+NHy—CHy—CHy— CH,—CH,— Lys Lizin (K)

H
+NH2:C|:— N—CH,~GH—CH. Arg Avrjinin (R)

NH, -

|
CHa. O oH
CH-| Val Valin (v)

CHy” &
CHas,

CH- CHy| Leu Lésin (L)
CHy”

CHa,

— lle izoldsin (1) HS—CH,—

CHg-CHy”

CHg— S~CH2—CHg—1 Met Metiyonin (M)

@—CHH Phe Fenilalanin (F)
@j_CHT Trp Triptofan (W)
N

H

HSe—-CH,—

Cys Sistein (C)

Sec Selenosistein (U)

Tyr Tirozin (Y)

H

QCH2_ His Histidin (H)

Anahtar

lyonlagabilen: asidik
lyonlasabilen: bazik
lyonlagmayan polar
Polar olmayan

(hidrofobik)
H2C~——CH2 .
lin (P,
H J‘ éH/COO_ ErRpier ) (Not: Prolinin sadece R grubu degil, tum yapisi
ZJ\N/ gosterilmistir. Prolin serbest amino grubu icermedigi

icin, amino asit olarak degil imino asit olarak adlandirilir.)

(b) Amino asit “R” gruplarinin yapisi

® Sekil 3.12 Yaygmn olarak bulunan 21 amino asidin yapisi. (a) Genel yapi. (b) R grubunun yapisi. Amino asitlerin ii¢ harfli
kodlan isimlerinin sol tarafinda, bir harfli kodlan ise sa§ tarafindaki parantez icinde verilmistir.



® Sekil 3.13 Peptid bag olusumu. R ve R, iki amino asidin
degisken (yan zincir) kismin temsil etmektedir (Bkz. Sekil 3.12).
Peptid badi olustuktan sonra, yeni bir peptid bad icin serbest
bir OH grubu ortaya giktigina dikkat ediniz (=0 Sekil 7.38).

sulfidril grubu (—SH) tasir. Bu grup, bir zincirdeki
sisteini disiilfid bagi (R—S—S—R) ile bir bagka sis-
teine baglar.

Amino asitlerin kimyasal qgesitliligi, (Sekil
3.12b) hiicrelerin gok farkli biyokimyasal 6zellikle-
re sahip, qok sayida proteini iiretmesini miimkiin
kilar. Ornegin bir Escherichia coli hiicresi hemen he-
men 2000 farkl: tipte protein icerir (Tablo 3.2). Bun-
lar arasinda, ¢oziinmiis ya da zar igine yerlesmis
haldeki enzimler, yapisal proteinler, tasiyict prote-
inler, reseptor proteinleri ve daha pek ¢ok protein
vardir. Bir proteinin islevi, bliyiik 6l¢lide onun ya-
pist tarafindan belirlenir. Bunun tersi de dogrudur.
Belirli bir islevi gorecek proteinler, siklikla yapisal
benzerlik tagirlar.

izomerler

Iki molekiil ayn1 yapisal formiile sahip oldugu hal-
de, farkli yapisal formda olabilir. Birbirine benze-
digi halde, 6zdes olmayan bu tip molekiillere izo-
merler adi verilir. Kendiliginden olusum teorisini
(¢ Kisim 1.5) yikan ve ilk tinlii mikrobiyolog olan
Louis Pasteur, optik izomerler {izerinde galisan bir
kimyaci olarak bilimsel kariyerine basladi. Tarta-
rik asit kristallerindeki (Sekil 3.14e) asimetri, ilk
kez Pasteur tarafindan kesfedilmistir. Pasteur daha
sonra canli organizmalarin da optikge aktif (amino
asitler ve sekerler gibi) molekiiller olusturabildik-
lerini gosterdi. (Eger bir molekiiltin saf ¢ozeltisi ya
da kristali 15181 bir yone dogru kiriyorsa, bu mole-
kil optikge aktiftir.)

_ Izomerler hiicre yapisi agisindan 6nem tagirlar.
Ornegin, yaygin olarak bulunan sekerlerin bircok
izomeri Bacteria ve Archaea’nin hiicre duvar bile-
senleridir (¢= Kisim 4.8). Ayn1 molekiiler formiile
sahip olduklar1 halde, sag el ve sol el gibi birbir-
lerinin ayna goriintiisii seklinde olan izomerlere
enantiyomerler denir ve bunlar D ve L simgeleriy-
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Y
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® Sekil 3.14 Louis Pasteur’iin optik aktivite iizerine yaz-
dign meshur makalesinde kullandign tartarik asit krista-
li gizimleri. (a) Sol-el kristali (L formu). (b) Sag-el kristali (D
formu). iki kristalin birbirinin ayna gériintiisii (enantiyomer)
olduguna dikkat ediniz. Kristallerin yiizeylerindeki harfler
Pasteur tarafindan iki kristalin ayna goriintiisii yiizeylerini isa-
retlemek igin kullamlmistir. Ayna goriintiisii yiizeyleri daha
acik gostermek icin burada renk eklenmis durumdadir. Pasteur,
Aspergillus kiifiiniin sadece D-tartarati metabolize ettigini gos-
tererek, kimyasal asimetri ile canlilik arasinda bir iliski oldugu-
nu ortaya ¢ikarmaya galismistir.

p

s

(@ (b)

le gosterilirler (Sekil 3.15be). Biyolojik sitemlerde
sekerlerin D izomeri cogunluktadir.

Amino asitler de D ya da L enantiyomerler
halinde bulunurlar. Ancak hiicreler proteinlerde
D-amino asitleri degil, L formundaki amino asit-
leri kullanirlar (Sekil 3.15¢). Bununla birlikte hiic-
relerde D-amino asitler de bulunur. Hiicre duvar:
polimeri olan peptidoglikan (= Kisim 4.8) ve baz
peptid antibiyotikler (¢ Kisim 20.9) ¢ogunlukla
D-amino asitler igerir. Hiicrelerde bulunan rasemaz
enzimleri, farkli enantiyomerleri birbirlerine cevi-
rir. Ornegin, baz1 prokaryotlar L-gekerleri ya da
D-amino asitleri kullanabilirler; ¢linkii bunlar1 di-
ger enantiyomere cevirebilme yetenegindedirler.

— © 3.6 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Hiicrelerde yirmi bir cesit amino asit bulunur ve bun-
lar peptid bag: ile birbirlerine baglanabilirler. Sekerlerin
ve amino asitlerin birbirlerinin ayna goriintiisiinde olan
formlar1 (enantiyomerler) vardir. Ancak, hiicrelerdeki
polisakkarit ve proteinlerde bu formlardan sadece biri
bulunur.

@ Biitiin amino asitlerin hem yapisal olarak benzer, hem
de farkli olmalarinin nedeni nedir?

€ Alanin ve tirozin amino asitlerini iceren bir dipepti-
din yapisin gizerek, peptid bagim gerceve icinde gos-
teriniz.

4 Canl organizmalarda sekerlerin ve amino asitlerin
hangi enantiyomerik formu yaygin olarak bulunur?
Glisin amino asidi nicin farkli enantiyomerler iger-
mez?
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p-Glukoz L-Glukoz L-Alanin p-Alanin
H\C//O H\C//O CIDOOH ?OOH
| ‘ HN-C—H H—GC—NH,
H~(|3——OH HO*(l'J—H CHs CH,
HO_(‘:— bl = ?_OH Diizlemse! projeksiyon
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| - g ([: b COOH COOH
H—(l3~OH HO—C—H é
| b TN YN
H,N'4 "H H 4 "NH
CH,OH CH,OH LI L
Ug-boyutlu projeksiyon
(b) (@]

® Sekil 3.15 Izomerler. (a) Ayna gérintiilerini agiklamak
iizere kullanilan top ve gubuk modelleri. (b) Glukozun enantiyo-
merleri. (c) Alanin amino asidinin enantiyomerleri. Ug-boyutlu
goriintiller ne sekilde déndiiriiliirse dondiiriilsiin, asla iist liste
cakismazlar. Ug-boyutlu projeksiyonda gésterilen okun yonii
sekle bakan kisiye, kesikli ¢izgiler ise kadit diizleminin altina
dogrudur.

m Proteinler: Birincil ve Ikincil Yap:

Proteinler hiicre islevlerinde anahtar rol oynarlar.
Aslina bakilirsa, bir hiicrenin ne oldugu ve ne yap-
181, onun igerdigi proteinlerin gesidi ve miktar ta-
rafindan belirlenir. $6yle ki, her farkli hiicre tipi,
farkli protein setlerine sahiptir. Dolayisiyla, farkl
hiicre tiplerini anlamak igin, protein yapisini anla-
mak gerekir.

[ki temel protein simifi vardir: katalitik protein-
ler (enzimler) ve yapisal proteinler. Enzimler hiicre-
lerde cereyan eden gok gesitli tepkimelerin katali-
zorleridir (= Bolim 5 ve Boliim 17). Buna karsilik
yapisal proteinler, zarlari, duvarlari ve sitoplazmik
bilesenleri olusturan hiicresel yapilarin ayrimaz
kisimlaridir. Tiim proteinler belirli yapisal 6zellik-
leri paylagirlar.

Birincil Yap1

Proteinler, peptid baglari ile kovalent olarak birbir-
lerine baglanmis amino asit polimerleridir (Sekil
3.13). Peptid bag ile bagli iki amino asit bir dipetid,
li¢ amino asit bir tripeptid olusturur. Cok sayida

amino asidin peptid baglariyla baglanmasiyla olu-
san yapi, bir polipeptid’dir.

Proteinler bir ya da daha fazla polipeptidden
olusur. Proteinlerdeki amino asitlerin sayisi, bir
proteinden digerine farklihik gosterir. Bu say1 15
olabildigi gibi, 10.000 de olabilir. Proteinlerin ami-
no asit igerigi, dizilimi ve sayis1 farkli olabildigi
igin, yap1 ve dolayisiyla islevlerinde de biiytik bir
cesitlilik olmas1 dogaldur.

Bir polipeptiddeki amino asitlerin dogrusal di-
zilimi, o polipeptidin birincil yapisi olarak adlan-
dirilir. Polipeptidin birincil yapisi ¢ok onemlidir;
giinkii belirli bir birincil yapi, sadece belirli kat-
lanma bigimlerine uygundur ve sadece katlanmus
haldeki nihai polipeptid biyolojik aktiviteye sahip
olabilir.

ikincil Yap

Bir polipeptid {izerindeki amino asitlerin R grup-
lar1 arasindaki etkilesimler, molekiiliin 6zgiil bir
bicimde kivrilip, katlanmasini zorunlu kilar. Bu
durum ikincil yapimn olusumuna yol acar (Sekil
3.16e). Daha Once sozii edilen kovalent olmayan
nitelikteki zayif hidrojen baglari, (Bkz. Kisim 3.1)
polipeptidin ikincil yapisinda énemli rol oynar-
lar. Yaygin olarak bulunan ikincil yap: tiplerin-
den biri a-heliks’dir. a-Heliks, bir silindir etrafina
dolanmus, dogrusal bir polipeptid olarak diistinii-
lebilir (Sekil 3.16a). Bu kivrilmis yapida yer alan
farkli amino asitlerin oksijen ve azot atomlari, ara-
larinda hidrojen baglar: kurulmasina izin verecek
kadar birbirlerine yaklagirlar. Hidrojen baglarina
olanak vermesi, a-helikse kararliik kazandirir
(Sekil 3.16a).

Baz1 polipeptidlerin birincil yapisi, B-tabaka
ad1 verilen bir baska ikincil yap: tipine olanak
verir. pB-Tabakali yapida, amino asit zincirleri,
heliks olusturmak yerine, 6ne, arkaya kivrilirlar.
B-Tabakadaki katlanma bicimi de a-heliksde ol-
dugu gibi, hidrojen atomlarinin hidrojen baglari-
na katilmasina olanak verir (Sekil 3.16b). Tipik bir
B-tabakali ikincil yapi, ¢ok esnek degildir. Buna
karsilik, a-helikal ikincil yapilar daha esnektir. Do-
layisiyla, 6rnegin aktivitesi oldukga esnek olmay1
gerektiren bir enzim, daha fazla a-helikal ikincil
yap1 icerdigi halde, hiicre iskeletinde islev goren
bir yapisal protein, daha fazla oranda B-tabakal
ikincil yapiya sahip kisimlar igerebilir.

Birgok polipeptid, a-heliks ve B-tabaka seklin-
deki ikincil yap1 bolgeleri igerir. Molekiil igindeki
katlanma bi¢imi ve bu katlanmalarin yeri, hidrojen
baglarinin ve hidrofobik etkilesimlerin kurulma
olanaklar1 tarafindan belirlenir (Bkz. Sekil 3.17).
Domain ad1 verilen bu yapisal bolgeler, protein mo-
lekiiliintin 6zgiil islevlere sahip polipeptid kisim-
laridur.



Yakin mesafedeki
amino asitler
arasinda kurulan
hidrojen baglari

@

Uzak mesafedeki
amino asitler arasinda
(b) kurulan hidrojen baglar

® $Sekil 3.16 Polipeptidlerin ikincil yapisi. (a) a-Heliks.
Hidrojen baglanmn R gruplan arasinda dedil, peptid bag atom-
lan arasinda olduguna dikkat ediniz. (b) 3-Tabaka.
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— A zinciri

(>

- B zincil

p-tabaka §.
g

RN

(a) Insulin (b) Ribonukleaz

® Sekil 3.17 Polipeptidin iigiinciill yapisinda «-heliks
ya da S-tabakalann yerlesimleri. (a) iki zincir iceren insulin
polipeptidi (€ Kisim 31.6); B zincirinin hem a-heliks, hem de
B-tabaka seklinde ikincil yapilar igerdigine ve disiilfiit baglan-
nin (mavi) katlanma bigimini (ii¢iinciil yap1) belirledigine dikkat
ediniz. (b) Cok sayrda a-heliks ve -tabaka igeren ve biiyiik bir
protein olan riboniikleaz.

Proteinler: Yiiksek Yapisal Diizen
ve Denatiirasyon
Polipeptid ikincil yap1 kazandiginda, daha kararl
bir molekiil olusturmak tizere, katlanmaya devam
eder. Bu katlanma proteinin 6zgiil ti¢-boyutlu bi-
¢iminin olusumuna yol agar. Bu ti¢-boyutlu bicim
proteinin iiciinciil yapisi olarak adlandirihr.

Ikincil yap1 gibi, tigiinciil yap1 da birincil yap:
tarafindan belirlenir. Ugiinciil yapi, bir 6lgiide
molekiiliin ikincil yapisi tarafindan da yonlen-
dirilir; ¢iinkii polipeptiddeki amino asit yan zin-
cirleri, 6zgtil bir bigimde konumlandirilmislardir
(Sekil 3.16). Eger daha fazla hidrojen bagi, kova-
lent bag, hidrofobik etkilesim ya da diger atomik
etkilesimler kurulmasi miimkiinse, polipeptidde
bunlar da bulunacaktir (Sekil 3.17e). Polipeptidin
uglincil katlanmasi, sonucta molekiil icinde bazi
girinti ya da gikintilar olusturur (Sekil 3.17 ve 3.18
®). Bunlar, diger molekiillerin (6rnegin substratin
enzime ya da DNA’'nin 6zgiil diizenleyici prote-
ine) baglanmasi i¢in 6nemlidir (¢= Kisim 5.5 ve
Kisim 8.4).

Bir polipeptidin katlanmas sistein koklerinin
siilfidril gruplarini kars1 karsiya getirebilir. Bu ser-
best — SH gruplary, iki sistein arasinda bir disiilfit
bag1 olusturacak sekilde, kovalent olarak baglana-
bilirler. Eger iki sistein kokii proteindeki iki farkl
polipeptid tizerinde yer aliyorsa, distilfit bag1 bu
iki molekiilii fiziksel olarak birbirine baglar (Sekil
3.17a). Buna ek olarak, bir polipeptid icinde distil-

fit bag1 kurulursa, molekiil kendiliginden katlana-
bilir.




52 ® Bolum 3 ¢ Makromolekiiller

B Zincirleri

@ (b)

® Seckil 3.18 insan hemoglobininin dérdiinciil yapisi.
(a) Hemoglobinde iki gesit zincir bulunur. « zincirleri mavi ve
kirmiz, 3 zincirleri ise, turuncu ve san ile gésterilmistir (a ve
f simgeleri polipeptidierin ikincil yapilanm degil, zincirlerin
isimlerini gostermektedir). Dort zincirin ayn ayn fark edilmesi
icin, ayn renkler kullanilmistir. (b) insan hemoglobininin x-1g1m
kristalografisi ile saptanmis olan molekiiler yapisi.

Eger bir protein iki ya da daha fazla polipeptid
iceriyorsa, nihai protein molekiiliinii olusturan po-
lipeptidlerin sayis1 ve tipi dordiinciil yap1 olarak
adlandirilir (Sekil 3.18). Dordiinctl yapr gosteren
proteinlerdeki her polipeptid alt birim olarak ad-
landirilir. Her alt birim, birincil, ikincil ve ti¢tinctil
yapiya sahiptir. Baz1 proteinler tek tip alt birimin
coklu kopyalarini icerirler. Ornegin, birbirinin 6z-
desi iki alt birim igeren bir protein homodimer olarak
adlandirilir. Bazt proteinler ise 6zdes olmayan alt
birimler igerebilir. Bunlarin her biri bir ya da daha
fazla kopya halinde bulunur. Ornegin bir heterodi-
mer, birbirinden farkli iki polipeptid igerir. Birden
fazla alt birim iceren proteinlerdeki alt birimler,
kovalent-olmayan etkilesimlerle (hidrojen baglar,
van der Waals giicleri ve hidrofobik etkilesimler)
ya da alt birimler arasinda kurulan kovalent distl-
tit baglar1 ile bir arada tutulurlar.

Denatiirasyon

Proteinler katlanmalarmi etkileyen asirt sicaklik
veya pH kosullarinda, gesitli kimyasal ya da me-
tallerle karsilastiklarinda denatiire olurlar (Sekil
3.19e). Denatiirasyon, molekiiliin iist diizeydeki
diizenli yapisimu (ikincil, {iclinctil ve eger varsa
dordiinciil) bozarak, polipeptid zincirinin ¢oztil-
mesine neden olur. Denatlirasyon kosullarimin
siddetine bagli olarak, denatiirantin uzaklastiril-
masindan sonra, polipeptid tekrar katlanabilir (Se-
kil 3.19).

Denatiire olan bir protein biyolojik 6zellikleri-
ni kaybeder. Ancak, peptid baglar denatiirasyon-
dan etkilenmez. Dolayisiyla, denatiire olmus mo-
lekiiliin birincil yapisi bozulmadan kalir. Bu durum

denatiirasyon; : denatiirasyon;
iire / — 100°C

Urenin
uzaklastirlmast;
reaktivasyon

Aktif
protein

® Sekil 3.19 Riboniikleaz proteininin denatiirasyonu.
Riboniikleazin yapis: $ekil 3.17b'de anlatilmisti. Giigli denatii-
rasyonun neden oldugu yanlig katlanma sonucunda molekiiliin
biyolojik islevinin kalici olarak bozulduguna dikkat ediniz.

biyolojik aktivitenin, proteinin birincil yapisinin
sonucu olmadigimi, bunun yerine birincil yap: ta-
rafindan belirlenen ve 6zgiil olarak katlanmus bi-
¢imin bir fonksiyonu oldugunu gosterir. Diger bir
deyisle, bir polipeptidin katlanmasi, ona 6zgiil bi-
¢imini kazandirir. Bu bigim onun 0zgiil biyolojik
islevi ile uyumludur.

Protein denatiirasyonu akademik bir ilgi alan1
olmamin disinda, mikroorganizmalar: yok etme-
de temel bir yoldur. Ornegin, fenol ve etanol gibi
alkoller kolaylikla hiicrelere girebildigi ve hiticre
proteinlerini geri-doniistimsiiz olarak denatiire et-
tikleri icin, etkili dezenfektanlardir. Dolayisiyla, bu
tip kimyasal ajanlar cansiz objelerin dezenfeksiyo-
nunda kullanilir ve ev, hastane ya da endiistriyel
dezenfeksiyon uygulamalarinda gok biiyiik pratik
deger tasirlar (= Boliim 20).



Sonraki Boliimler Hakkinda

Buraya kadar canli kimyasin1 gozden gegirdigimi-
ze gore, simdi artik hiicrelerdeki yapisal iliskileri
daha iyi anlayabiliriz. Bir sonraki boliimde farkli
makromolekiillerin hiicredeki zar, duvar ve kamci
gibi temel yapilari olusturmak tizere nasil bir araya
geldiklerini gorecegiz. Boliim 5'de hiicrelerin me-
tabolik Ozelliklerini gozden gecirecegiz. Hiicrenin
makine iglevini yapan metabolizma, hiicrenin kodla-
ma islevini yapan makromolekiillerinin biyosente-
zini ve bunlarin bir araya gelisini ytiriitiir (o= Ki-
sim 1.2 ve Sekil 1.4). Bu siireclerin birlikte cereyan
etmesi, hiicre ¢ogalmasi ile sonuglanir (Boltim 6).
Hiicre cogalmasi hiicre popiilasyonlarini ortaya cika-
rir. Popiilasyon gruplari ise mikrobiyal komiiniteleri
olusturur. Komiinite diizeyindeki mikroronganiz-
malar, yasadiklar1 habitatlar iizerinde dnemli eko-
lojik etkiler yaratirlar.

Bu kitabin ilerleyen boliimlerinde, arada si-
rada Boliim 3’e geri donerek, canli kimyasiminin
gercevesini cizen temel ilkeleri hatirlamak yararl
olacaktir. Mikroorganizmalar hemen hemen smir-
s1z sayida makromolekiil gesitliligi evrimlestirmis
olmalarina ragmen, bu gesitlilik, bu boliimde de-
ginilen dort temel makromolekiil sinifinda ortaya
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cikar. Her basarili mikrobiyologun bildigi gibi,
proteinlerin, lipidlerin, niikleik asitlerin ve poli-
sakkaritlerin biyokimyasini anlamak mikrobiyoloji
icin zorunludur. Bu bilgi, hem temel hem de daha
ileri diizeydeki mikrobiyoloji prensiplerinin kav-
ranmasinda biiytik yarar saglayacaktir.

== © 3.8 Kavramlarn Gozden Gegirilmesi

Bir proteinin birincil yapisi onun amino asit dizilimi ta-

rafindan belirlenmekle birlikte, polipeptidin katlanma bi-

¢imi, (tst diizey diizene sahip yapisi) proteinin hiicrede

nasil islev gorecegini belirler.

@ Proteinlerdeki birincil, ikincil ve tigiinciil yapi terimle-
rini tanimlayiniz.

@ Polipeptid ile protein arasindaki fark nedir?

€ Hangi ikincil yapr 6zellikleri, -tabakali proteinlerin
a-heliks iceren proteinlerden daha az esnek olmalari-
na neden olur?

€ Homotetramerik bir proteindeki polipeptidlerin say:-
stni ve tiplerini agiklayiniz.

@ Protein denattirasyonunun yapisal ve biyolojik etkile-
rini agiklayiniz. Protein denatiirasyonu ile ilgili bilgi-
nin pratik degeri nedir?

1. Canli organizmalarda bulunan temel elementler han-
gileridir? Canli organizmalarda oksijen ve hidrojen
neden bol bulunur (&2 Kisim 3.1)?

2. Molekiil s6zctigiinii agiklaymiz. Hidrojen gazinda kag
tane atom vardir? Glukoz molekiiliinde kac tane atom
vardir (€2 Kisim 3.1 ve 3.3)?

3. Sekil 3.1'de goriilen sitozin bazinin yapisini inceleyi-
niz. Bu yapiy cizerek, sitozin molekiiliindeki tek ve
cift baglarm yerlerini isaretleyiniz (= Kisim 3.1).

4. Monomer ve polimer sozciiklerini karsilastirimiz. Biyo-
lojik 6neme sahip polimerlere ii¢ érnek vererek, bun-
lar1 olusturan monomerleri listeleyiniz. Hiicrelerde
(agirhik olarak) en bol bulunan makromolekiil siniflart
hangileridir (&2 Kisim 3.1 ve 3.2)?

5. Basit bir lipidi olusturan bilegenleri listeleyiniz.
Trigliserit ile kompleks lipid arasindaki fark nedir
(™ Kisim 3.4)?

6. Sekil 3.7’de gortilen trigliserit ve fosfatidil etanolamin
yapilarini inceleyiniz. Yag asidindeki fosfatin etonola-
min ile yer degistirmesi, lipidin kimyasal 6zelliklerini
nasil degistirir (6% Kisim 3.4)?

7. DNA ve RNA benzer makromolekiiller olmakla birlik-
te, belirgin farkliliklar da tasirlar. RNA ile DNA ara-
sindaki fiziksel ve kimyasal farkhihiklardan ti¢ tanesini
saymiz. DNA ve RNA'nin hiicrelerdeki islevleri neler-
dir (@2 Kisim 3.5)?

8. Amino asitler neden bu isimle adlandinlir? Bir amino
asidin genel yapisini ¢iziniz. R grubunun protein ac1-
sindan 6nemi nedir? Sistein amino asidi protein yap-
sinda nigin 6zel bir dneme sahiptir (= Kisim 3.6)?

9. Iki amino asit arasinda peptid bagi olusumuna yol
acan kimyasal tepkime tipi nedir (&2 Kisim 3.6)?

10. Proteinler ile ilgili olarak birincil, ikincil, tigiinciil ve dor-
diinciil terimlerini aciklaymiz. Bunlarin hangisi (han-
gileri) denatiirasyondan etkilenir (¢ Kisim 3.7 ve
3.8)?

11. Bosluklar1 doldurunuz. Glikozidik bag ———— de,
———— bag polipeptidde, ———— bag ise niikleik
asitte bulunur. Bunlarn timi baglara drnek
olusturur ve gibi zayif baglardan ¢ok daha
gliglidiir (= Boliim 3).
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1. Asagida niikleotit dizilimleri verilen RNA pargalarin (Ipucu: K”dan ileri gelen pozitif yiikleri en iyi notrali-

inceleyiniz: (a) GUCAAAGAC, (b) ACGAUAACC. Bu
RNA molekiillerinden biri ikincil yapiya sahip olabilir
mi? Eger bu miimkiinse, olast ikincil yapiy1 giziniz.

. Baz1 ¢oziniir (sitoplazmik) proteinlerin hidrofobik

amino asit icerikleri oldukga fazladir. Bu proteinlerin
tigiinciil yapilarini kazanmak iizere nasil katlanacagin
tahmin edersiniz? Neden?

3. Archaea grubunun Halobacterium cinsindeki mikroor-

ganizmalar 5 molarin (M) tizerinde potasyum (K*)
igeren ¢ok tuzlu ortamlarda yasarlar. Bu yiiksek K*
igeriginden otiirii Halobacterium huicrelerinin birgok si-
toplazmik proteini, iglevsel olarak kendilerine benze-
yen Escherichia coli (sitoplazmasinda ok diisiik diizey-
lerde K* igeren) proteinlerine gore iki 6zgiil amino asit
agisindan zengindirler. Halobacterium proteinlerinde
bol bulunan bu amino asitler hangileridir ve neden?

ze eden amino asitler hangiledir?)

. Insan bagirsaginda yasayan Escherichia coli bakterisin-

den hazirlanan bir kiiltiir, kaynar su iceren bir behe-
re konuldugunda, hiicreler hemen 6nemli degisime
ugrar. Buna kargilik sicak su kaynaklarinda optimum
iireme gosteren ve hipertermofilik bir bakteri olan Py-
rodictium ayn1 uygulamaya tabi tutuldugunda, benzer
degisiklikler ortaya ¢ikmaz. Bunun nedenini agiklayi-
niz.

. Sekil 3.6b'yi inceleyiniz ve bu polimerlerin her birine

ozgii farkliliklar1 belirtiniz. Eger bu polimerlerdeki
tim glikozidik baglar hidroliz edilirse, hangi molekiil
ortaya cikar?

. Sekil 3.12b’yi inceleyiniz. Mavi ile gosterilen tiim ami-

no asitleri bir “aile” iginde toplayan ortak kimyasal
ozellik nedir?



Prokaryotik hiicrelerin
biiyiik bir boliimii ¢cok
kiiciik olmakla birlikte,
bazilar ¢ok biiyiiktiir.
Buradaki fotomikrografta
bir okaryot olan Paramecium
hiicrelerinin yaninda bir
prokaryot olan Epulopiscium
hiicresi goriilmektedir.
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ABC (ATP-Binding Cassette) tastyici-
s11ig proteinden olusan bir zar tasima
sistemi. Bu proteinlerden bir tanesi
ozgiil besinleri hiicre igine tasimak
i¢cin ATP"yi hidroliz eder

Coziiniirliik iki ayr1 objeyi tek tek ayirt
edebilme yetenegi

Dig zar gram-negatif Bacteria grubun-
daki hiicrelerin peptidoglikan taba-
kasinin disinda bulunan, fosfolipid
ve polisakkarit iceren tinit membran

Endospor bazi gram-pozitif Bacteria
tarafindan tretilen, 1s1ya ¢ok direngli,
kalin-duvarh farklilagmis yap:

Fototaksis Bir organizmanin 1s13a dog-
ru hareket etmesi

Gaz vezikiilleri protein yapisinda ce-
pere sahip olan, hiicreyi ylizdiirebilen
ve gaz ile dolu sitoplazmik yapilar

Gram-negatif hiicre duvarinda az
miktarda peptidoglikan iceren, li-
popolisakkarit, lipoprotein ve diger
kompleks makromolekiiller igeren
bir dig zara sahip olan prokaryotik
hiicre

Gram-pozitif hiicre duvarinda fazla
miktarda peptidoglikan iceren ve
gram-negatif hiicrelerde bulunan
dig zardan yoksun olan prokaryotik
hiicre

Grup translokasyonu taginan bilesigin
aktarim sirasinda kimyasal olarak de-
gisiklige ugratildigs, enerji-gerektiren
tasima iglemi

Kamg¢1 prokaryotik hticrelerdeki ytiz-
me hareketinden sorumlu olan ve ro-
tasyon yetenegine sahip, ince, uzun
hiicresel uzanti

Kapsiil bazi bakterilerde bulunan ve
genellikle oldukga kaygan yapili
olan, en distaki polisakkarit ya da
protein tabaka

Kemotaksis bir organizmanin kimya-
sal bir gradiyente dogru (pozitif) ya
da ondan uaklasacak sekilde (negatif)
hareket etmesi

Lipopolisakkarit (LPS) gram-negatif
Bacteria’”da dis zarin temel kismini
olusturan, polisakkarit ve protein ile
birlikte bulunan lipid

Magnetozomlar magnetotaktik
Bacteria’'min  sitoplazmasinda  iinit
membran yapisinda olmayan zarla
gevrili yapilar iginde organize olmus
magnetit (FeJO4) partikiilleri

Morfoloji bir hiicrenin bi¢imi (cubuk,
kok, spiral vb.)

Peptidoglikan tekrarlanan asetilglu-
kozamin ve asetilmuramik asit bi-
rimlerinden olusan, kisa peptidlerle

birbirine capraz baglanmis tabakalar
halinde diizenlenmis polisakkarit

Periplazma gram-negatif Bacteria’nin
sitoplazmik zarinm dis yiizeyi ile li-
popolisakkarit tabakanin ic yiizeyi
arasinda yer alan jel-benzeri kisim

Peritris hiicre yiizeyinin bircok yerin-
de kamgilarin bulunmasi

Polar hiicrenin bir ya da her iki kut-
bunda kamgt bulunmast

Poli-B-hidroksibiitirat (PHB) B-hid-
roksibiitirat ya dabagkabir S—alkanoik
asit polimeri veya B-alkonoik asit ka-
risimlar igeren ve prokaryotik hiic-
relerde yaygin olarak bulunan depo
maddesi

Protoplast hiicre duvari uzaklastirilmis
ve ozmotik olarak korunmus hiicre

S-tabakas1 bazi Bacteria ve Archaea’da
bulunan ve protein ya da glikoprote-
inden olusan en distaki hiicre ytizeyi
tabakasi

Sitoplazmik zar hiicre sitoplazmasini
gevreden ayiran gegirgenlik bariyeri

Steroller Okaryotik ve az sayida pro-
karyotik hiicrenin sitoplazmik zarimi
gliclendiren hidrofobik heterosiklik
halka yapisina sahip molekiiller

MiIKROSKOBI VE
HUCRE MORFOLOJiSi

olim 2’de prokaryotik ve Okaryotik hiicre
kavramlarin tanudik. Bu boliimde prokaryo-

tik hiicre yapisini gorecegiz. Okaryotik hiic-
re yapisi ise Bolim 14’de incelenecektir.

Bacteria, Archaea ve Eukarya hiicreleri temel ya-
pilan agisindan bazi ortak 6zellikleri paylasir. Evier
gibi hiicreler de, daha karmasik yapilar olusturmak
iizere bir araya gelen yap1 taslarindan kurulurlar.
Monomerler makromolekiilleri olusturmada kulla-
nilirlar. Makromolekiiller ise belirli islevleri goren
yapilar1 -ribozomlar, zarlar, hiicre duvarlar: gibi-
olustururlar. Bu makromolekiiller btiytik bir kim-
yasal cesitlilige sahip olmakla birlikte, biitiin hiic-
reler benzer mimari sorunlarla karsilasir ve bunlar
benzer yollarla ¢ozerler.

Bu boliime mikroskobi konusu ile baslayacak
ve sirastyla hiicre zarlart ve duvarlari, hiicre yi-
zeyi yapilari, inkliizyonlar ve hareket konusunu
inceliyecegiz. Mikroskobi ile baglama nedenimiz,
hiicre yapisinin sirlarinin tarihsel olarak ilk kez
misroskobi ile ortaya ¢ikarilmis olmas: ve bugiin
bile mikroskobinin mikrobiyolojinin en giiglti araci
olmayz stirdiirmesidir.

m;k Mikroskobu

Mikroorganizmalarin goriintiilenebilmesi ya 151k
mikroskobunu ya da elektron mikroskobunu gerekti-
rir. Genel olarak 151k mikroskoplar1 parcalanmamisg
haldeki hiicreleri kiiglik biiylitme ile incelemede
kullanilirken, elektron mikroskoplar hticre iginde-
ki yapilar1 ya da hiicre ytizeyinin ayrintilarini ince-
lemede kullanilirlar.

Mikroskoplarin tiimii hiicre goriintiisiinii bii-
yttmek icin mercekleri kullanir. Bununla birlikte,
biiytitmeye ek olarak ¢oziiniirliik yani birbirine
yakin iki objenin tek tek ayirt edilme yetenegi de
bir bagka kavram olarak karsimiza gikmaktadir.
Biiyiitmenin sinirlari sonsuz olabildigi halde, ¢6-
zunurlik icin bu mimkiin degildir. Coztiniirhik
1s1g1n fiziksel Ozellikleri tarafindan belirlenir. Do-
layisiyla, bir mikroskop ile neyi gorebilecegimizi
belirleyen sey biiyiitme degil, ¢oziiniirliiktiir.

Konumuza ¢ozunirliik limitleri yaklasik ola-
rak 0.2pum [0.2 mikrometre ya da 200 nanometre
(nm)] olan 151tk mikroskobu ile basliyoruz. Daha
sonra inceleyecegimiz elektron mikroskobunun
¢Oztinirligii 151k mikroskobunun ¢ézinirliigiin-
den 1000 misli fazla olup, bu mikroskop ile tek tek
molekiilleri gozlemlemek miimkiindiir.




Birlesik Isik Mikroskobu

Isik mikroskobu hiicre yapilarmi incelemek igin
gortintir 15181 kullanur. Mikrobiyolojide yaygm ola-
rak kullanilan 11k mikroskoplar: aydinlik-alan, faz-
kontrast, karanlik-alan ve floresan mikroskoplardir.

Aydinlik-alan mikroskobunda orneklerin
gorlintir hale gelmesi, ornek ile gevre arasindaki
kontrast (yogunluk) farki ile miimkiin olur. Kont-
rast farkliliklarinin olusma nedeni, hiicrelerin 15181
farkli derecelerde sogurmasi ya da yansitmasidir.
Aydinlik-alan mikroskobu biyoloji ve mikrobiyo-
lojinin laboratuvar derslerinde ¢ok yaygim olarak
kullanilir ve iki mercek serisi (objektif mercegi ve
okiiler mercegi) igerir (Sekil 4.1e). Bircok bakteri
hiicresi gevresi ile kontrast iginde olmadig: igin,
bunlarm aydinlik-alan mikroskobu ile incelenme-
si glictiir. Pigmentli organizmalar bu agidan bir
ayricalik tasirlar; ¢linkii organizmanin rengi kon-
trasti artirir, boylece hiicrelerin daha iyi goriinmesi
mumkiin olur (Sekil 4.2e).

Biiyiitme ve Goziintirlik

Bir birlesik mikroskobun toplam biiytitmesi, onun
objektif ve okiiler merceklerinin #riiniidiir (Sekil
4.1b). Birlesik 1s1k mikroskobu ile elde edilebilecek
biliyiitmelerin tst sinir1 yaklagik olarak 1500 x"dir.
Bu sinirin tizerinde iyi bir ¢oztintirliik elde edile-
mez. Cozliniirliik, kullanilan 151810 dalgaboyu ile
objektif merceginin niimerik apertiir (15181 toplaya-

Okdler

Objektif

Tabla

Kondansor

Odaklama digmeleri

Isik

@
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bilme yeteneginin 0lciisii) adi verilen 6zelligine
baghdir. Genellikle bir mercegin biiyiitmesi ile
niimerik apertiirii arasinda bir uygunluk vardir:
Yiiksek biiylitmeye sahip merceklerin ntimerik
aperttirleri de tipik olarak yiiksektir (mercegin
nimerik apertiirii mercek tizerinde biiytlitme ile
birlikte yazilmis durumdadir). Herhangi bir mer-
cegin ¢oziimleyebilecegi en kiiglik objenin gap1 0.5
A/niimerik apertiir degerine esittir. Bu esitlikteki
A, kullanilan 151810 dalgaboyunu gosterir. Bu for-
miile gore, 6rnegi aydinlatmak igin mavi 1s1k kulla-
nildig1 ve kullanilan objektifin niimerik apertiirii
ok yiiksek oldugu zaman, ¢oztntirliik de ¢ok yiiksek
olacaktir.

Belirtildigi gibi, birlesik 1s1k mikroskobu ile
elde edilebilecek en yiiksek ¢oziintirlik, yaklagik
olarak 0.2um’dir. Bunun anlami sudur: Eger iki
obje birbirlerine 0.2um’den daha yakinsa, bunlar
ayr1 ayr1 objeler olarak gozlemlenemez. Mikrobi-
yolojide kullanilan mikroskoplarin gogu 10-15X
biiylitmeli okiilerlere ve 10-100X biiyiitmeli ob-
jektiflere sahiptir (Sekil 4.1b). 1000X biiytitmede
0.2um ¢apindaki objeler ¢oziimlenebilir. 100X bii-
yttmeli objektif ve ¢ok yiiksek niimerik apertiire
sahip diger objektiflerle, ornek ile objektif arasma
yliksek kaliteli bir optik yag koyulur. Yag ile bir-
likte kullanilan merceklere yag-immersiyon mercegi
ad1 verilir. Immersiyon yagi, mercegin 1s1k topla-
ma yetenegini artirir.

Bliylitme
100, 400X,
1000%

Isik yolu

Gozlenen
gorintu

Goz

Go6z pargasi
(okdler) mercegi

intermediyer gorintii
(tersine gevrilmis ornek)

10X, 40X ya da Objektif mercegi

100X (yag) Ornek
Buyltme © Kondansér mercek
yok
Alan diyaframi
/ [a'daki “Isik’]
(b)

® Sekil 4.1 Mikroskobi. (a) Birlesik 151k mikroskobu. Onemli kisimlar sekil iizerinde belirtilmistir. (b) Birlesik 151k mikroskobu igin-

de 151910 izledidi rota.
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The Gram Stain
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® Sekil 4.2 Pigmentli mikroorganizmalarn aydinhik-alan
mikroskobu ile gekilmis fotograflan. (a) Yesil alg (6karyot).
(b) Mor fototrofik bakteri (prokaryot). Alg hiicrelerinin ¢cap: 15
um, bakteri hiicrelerinin ¢ap1 yaklasik 5um’dir.

Boyama: Aydinlik-Alan Mikroskobisi I¢in
Kontrastin Artinlmas:

Aydmlik-alan ~ mikroskobunun  kisitlamalarin-
dan biri, kontrastin yetersiz olmasidir. Hiicrele-
rin boyanmas: icin gesitli boyalarin kullanilmasi,
kontrast1 artirarak onlarin aydinlik-alan mikrosko-
bunda daha iyi goriinmelerini saglar. Boyalar orga-
nik bilegikler olup, her boya tipi 6zgiil hiicresel ma-
teryallere ilgi gosterir. Mikrobiyolojide kullanilan
birgok boya pozitif yiik tasir (bazik boyalar) ve niikle-
ik asitler ya da asidik polisakkaritler gibi negatif ytik
tastyan hiicresel bilesenlerle birlesir. Bazik boyalar
arasinda metilen mavisi, kristal viyole ve safranin bu-
lunur. Hiicre ytizeylerinin negatif yiik tasimasindan
6tiirii bu boyalar hiicre ytlizeyindeki yapilara kolay-
ca baglanirlar. Bu nedenle bu gruptaki boyalar genel
amach kullanim igin ¢cok uygundurlar.

Bir basit boyama igin, kurutularak hazirlanan
hiicre siispansiyonlar1 kullanilir (Sekil 4.3e). Is1 ile
fikse edilmis hiicreleri iceren bir 1am 1-2 dakika
suireyle seyreltik boya ¢ozeltisi ile muamele edilir.
Birkac¢ kez su ile calkalanir ve kurutulur. Kuru-
tulmus ve boyanmis bakteri preparatlar: yiiksek-
biiytitmeli (immersiyon) mercek ile incelenir (Se-
kil 4.3).

Gram Boyama

Bazi boyalar her tip hiicreyi ayni renge boyamaz.
Mikrobiyolojide ¢ok yaygin olarak kullanilan
Gram-boyama bu gruba girer (Sekil 4.4a¢). Gram
boyas ile verdikleri tepkimeye baglh olarak, bak-
teriler iki biiytik gruba ayrilir: gram-pozitif ve gram-

g

g

o

Kdultdr lam Uzerine ince bir
film halinde yayilir

Havada kurutulur

I. Yayma preparat
hazirlanmasi

v

Fiksasyon icin lam
alevden gegirilir

Lamin Gzerine boya
koyulur, su ile ¢alkalanir

Il. Fiksasyon ve boyama
icin isitma
7

Lam Uzerine bir damla yag
koyulur; 100X obijektif ile

) : incelenir
1l. Mikroskobi

® $Sekil 4.3 Misroskobik gozlem igin hiicrelerin boyan-
masi. Boyama islemi hiicreler ile zemin arasindaki kontrasti
artinr.

negatif. Gram boyama sonucunda gram-pozitif
bakteriler mor, gram-negatif bakteriler ise kirmizi
gortniirler (Sekil 4.4b). Gram boyasi ile tepkime-
ye girmede goriilen bu farklilik, gram-pozitif ve
gram-negatif hiicrelerin duvar yapilarindaki farkli-
liktan ileri gelir. Bu farklilik, etanoliin gram-negatif
bakterilerden boyay1 uzaklastirmasina, buna karsi-
ik gram pozitif hiicrelerde boyanin kalmasina yol
agar (Sekil 4.4).

Gram boyasi mikrobiyolojideki en kullanish
boyama islemlerinden biridir. Yeni bir bakterinin
karakterizasyonu igin yapilacak ilk islem, onun
gram-negatif mi, yoksa gram-pozitif mi oldugunu
saptamaktir. Eger bir floresan mikroskop varsa,
Gram boyama tek basamakli bir isleme indirge-
nebilir. Bu tip mikroskopta gram-pozitif ve gram-
negatif hiicreler farkli renklerde floresan verirler
(Sekil 4.4¢).

Faz-Kontrast, Karanhk-Alan ve Floresan
Mikroskoplar

Faz-kontrast mikroskop hiicrelerle, onlar1 cev-
releyen ortam arasindaki kontrast farkliliklarini
artirmak igin gelistirilmistir. Boylece hiicreleri bo-
yamadan incelemek miimkiin olur (Sekil 4.5e). Faz-
kontrast mikroskop, arastirmalarda yaygin olarak
kullanilir; ciinkii bu mikroskop ile canli prepa-
ratlar1 incelemek miimkiindiir. Buna karsilik, 1s1k
mikroskobisinde yaygin olarak kullanilan boyama,
hticreleri 6ldiiriir ve onlarin 6zelliklerini bozar.



Gram Boyama

1. Basamak 0

Sonug: 9

Tum hiicreler mor

Sonug:
Tam hicreler
mor kalir

3. Basamak

gram-negatif
hdcreler renksiz

4. Basamak 07G“

Sonug: 9
Gram-pozitif (G*)

hdcreler mor;
gram-negatif (G7)

hicreler pembe-kirmizi
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2. Basamak 9

Sonug: { ’ f
Gram-pozitif s
hucreler mor;

Isi ile fikse edilen
yayma preparat kristal
viyole ile 1 dk.
muamele edilir

1 dak. sireyle iyot
gozeltisinde tutulur

Yaklagik 20 san
alkol ile muamele
edilerek boya
uzaklagtinlir

1-2 dak. sireyle
safranin ile muamele
edilerek karsit
boyama yapilir.

G

Leon J. Lebeau

i
g
O
g
<
51
=3
-
[}
]
=
H]
o
o
5
=
<]
.
<]
=

4.1 & Isik Mikroskobu ¢ 59

Faz-kontrast mikroskop Alman matematiksel
fizikgisi Frits Zernike tarafindan, 1936’da kesfedil-
mistir. Bu mikroskobun dayandigi prensip, hiic-
relerin iglerinden gegen 1s1g1n hizin1 yavaslatmasi
ve boylece cevreleri ile refraktif indeks agisindan
farklilasmalaridir. Bu durum hiicre ile onun gevre-
si arasinda “faz” farki yaratir ve bu ince farklilik,
faz-kontrast mikroskobun objektif mercegindeki
6zel bir halka ile artirilir. Bu yolla, aydinlik zemin
tizerinde karanlik bir goriintii olusur (Sekil 4.5b).
Halkanin igerdigi ve Zernike'nin bulusu olan “faz
plag1” fazdaki cok kiiglik degiskenligi biiyiitiir.
Zernike'nin hiicreler ile bunlarin gevreleri arasin-
daki kontrast farkliliklarini kesfetmesi, mikrosko-
bide daha sonra yapilacak yeniliklere onciiliik et-
mistir. Bu yenilikler arasinda floresan ve konfokal
mikroskoplar yer alir. Faz-kontrast mikroskobu
bulmas: nedeniyle Zernike 1953 yalinda Nobel Fi-
zik Odiilii kazanmugtir.

Karanlik-alan mikroskobu, 151k veren sistemi
Ornegi sadece yanlardan aydinlatacak sekilde degi-
siklige ugratilmis bir 151k mikroskobudur. Merce-
ge ulasan 151k sadece Ornek tarafindan yansitildigi
i¢in, 0rnek karanlik zemin iizerinde aydmnlk bir
bolge olarak ortaya gikar (Sekil 4.5¢) Karanlik-alan
mikroskobu ile elde edilen ¢oziintirlik, 1s1k mik-
roskobu ile elde edilenden daha iyidir. Dolayisiyla,
aydinlik-alan ve hatta faz-kontrast mikroskoplar
ile elde edilemeyen ¢oziiniirlilkk, bu mikroskop
ile elde edilebilir. Karanlik-alan mikroskobu ile
mikroorganizmalarin hareketi miikemmel sekilde
incelenebilir; ¢linkii kamgi demetleri bu teknik ile
goriiniir hale gelmektedir (Bkz. Sekil 4.55a).

Floresan mikroskop floresan Ornekleri goz-
lemlemek icin kullanilir. Floresan objeler, 1s1k ya
da bagka bir renk {istlerine yansidiginda 1sildarlar
(Sekil 4.6e). Floresans ya hiicrelerin dogal bilesik-
leri olan klorofil ya da diger floresan molekiiller-
de bulunur (otofloresans) (Bkz. Sekil 4.6a, b), ya da
hiicrelerin floresan boya ile muamele edilmesi
sonucunda ortaya gikar (Sekil 4.4c ve 4.6c). DAPI
(diamidino-2-fenilindol) hiicreleri parlak maviye
boyamak igin yaygin olarak kullanilan bir floresan
boyadir (¢=5ekil 18.6). DAPI kullanilarak toprak,
su, besin ya da klinik 6rnekler gibi kompleks or-
tamlardaki hiicreler goriintiilenebilir (¢=Boliim
18.3). Floresan mikroskop klinik mikrobiyoloji ve
mikrobiyal ekolojide ¢ok yaygin olarak kullanilir
(e=Bolim 18-20 ve 24).

® Sekil 4.4 Gram boyama. (a) Gram boyama isleminin basamaklan. (b) Gram boyama ile gram-pozitif (mavi-mor) ve gram-
negatif (pembe-kirmizi) boyanms Bacteria’min fotomikrografi. Buradaki tiirler sirasiyla Staphylococcus aureus ve Escherichia colidir.
(c) Tek basamakl floresan boyama yéntemi ile boyanmig Pseudomanas aeruginosa (gram-negatif, yesil) ve Bacillus cereus (gram-
pozitif, turuncu) hiicrelerinin fotomikrografi. Bu yéntem gram-pozitif ve gram-negatif hiicrelerin tek basamakta ayirt edilmesini

saglar.
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® §ekil 4.5 Farkh tipte 151k mikroskoplan ile aym alanda
fotograflan ¢ekilmis ekmek mayas: (Saccharomyces cerevi-
siae) hiicrelerinin fotomikrograflan. (a) Aydinlk-alan. (b)
Faz-kontrast. (c) Karanhk-alan. Hiicrelerin ortalama ¢ap: 8-10 iiq boyutlu Giitiintiileme'
pm'dir. 5 o
Interferens Kontrast, Atomik
Guc ve Konfokal Taramah Lazer

Mikroskoplar

Buraya kadar sozii edilen 151k mikroskobu tipleri ile
elde edilen goriintiiler iki boyutludur. Bu sinirla-

_—© 4.1 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi 5O i -
maya nasil bir ¢oztim bulunabilir? Bundan sonraki

Mikroskoplar mikrobiyolojik galigmalarin asal araglari- kisimda taramali elektron mikroskobun ve belirli
dir. Aydinhk-alan, karanlk-alan, faz-kontrast ve floresan 151k mikroskobu tiplerinin bu probleme getirdikleri
mikroskoplar gibi gesitli mikroskoplar vardir. Aydinlik- coziimii gorecegiz.

alan mikroskobunda kontrasti artirmak igin boyalarin

kullanilmasi zorunludur.

& COtnusiitteriutnd tavrolayi, Diferansiyel Interferens Kontrast Mikroskop

4 Isik mikroskobu icin biiyiitmenin iist siur nedir? Diferansiyel interferens kontrast (differential in-
¢ Hangi 151k mikroskobi teknigi baz1 durumlarda cozii- terference contrast=DIC) mikroskop polarize 1s1k
nirliga arturir? olusturmak igin polarizor kullanan bir tip 1g1k mik-
¢ Gram-negatif bir bakteri Gram boyama teknigi ile bo- roskobudur. Bir prizmadan gegen polarize 1s1k iki
yandiginda hangi renkte gortniir? ayr1 151k demeti olusturur. Ornekten gecen bu 151k

demetleri objektif mercegine girerek, burada tekrar

T.D.Brock

R W. Castenholz
R.W. Castenholz

@ (b) ©

® Sekil 4.6 Floresan mikroskop ile goriintiilenmis gesitli mikroorganizmalann mikrograflan. (a, b) Siyanobakteriler. (a) Hiic-
reler aydinhk-alan mikroskobu ile gézlenmistir. (b) Aym hiicreler floresans ile gézlenmistir (hiicreler 546 nm 1§1ga maruz birakilmigtir).
Kirmuz1 renk, klorofil a ve diger pigmentlerin otofloresansindan kaynaklanmaktadir. (c) Floresan bir boya olan akridin oranj ile boyan-
diginda yesil floresan veren ve filamentoz bir bakteri olan Leucothrix mucor hiicreleri. Bu hiicrlerin ¢ap1 3 um olup, boylan 100 um’den
fazla olabilir.
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tek demet haline gelirler. Iki farkli demet refrak-
tif indeksleri az c¢ok farkl iki farkl bilesik icinden
gectigi icin, tek bir demet halinde bir araya geldik-
lerinde, tamamen ayr1 fazda titresmezler; bunun
yerine bir interferens etkisi olustururlar. Bu etki,
hiicre yapisindaki kiigtik farkliliklar biiytitiir. Do-
layisiyla, 6karyotik hiicrelerdeki ¢ekirdek gibi ya-
pilar (Sekil 4.7a®) ya da prokaryotik hiicrelerdeki
endospor, vakuol ve graniiller DIC mikroskobu
ile ii¢ boyutlu goriiniirler. DIC mikroskobu, bo-
yanmamis hiicreleri gézlemlemede de kullanilir;
ciinkii bu mikroskop aydinlik-alan teknikleri ile
az goriinen (ya da goriinmeyen) hiicre-ici yapilar
gosterebilir (Gekil 4.5a ve 4.7a"y1 karsilagtiriniz).

Atomik Gii¢ Mikroskobu

Biyolojik yapilar ti¢g-boyutlu goriintiilemek icin
kullanilan bir bagka mikroskop atomik gii¢ mik-
roskobu (AFM) dur. Atomik gili¢ mikroskobisin-
de ince bir uzant1 6rnege ¢ok yaklastirilir. Boylece
prob ile drnek arasinda zayif atomik giicler olus-
turulur. Ornek hem yatay, hem de dikey yénler-
de tarandig1 igin, prob yiiksek ve alcak kisimlarda
asagl ve yukari inip ¢ikar. Boylece ylizey ile prob
arasindaki etkilesimler siirekli olarak kaydedilir.
Elde edilen sekil, bir seri dedektor tarafindan is-
leme tabi tutulur. Bu dedektorler dijital bilgiyi bir
bilgisayara aktarir. Gorilintii bilgisayar tarafindan
olusturulur (Sekil 4.7b).

Atomik gii¢ mikroskobu ile elde edilen goriin-
tiler, taramali elektron mikroskop ile elde edilen
goriintiilere benzemekle birlikte, (Sekil 4.7b ile Sekil
4.10byi karsilastirtniz) AFM'nin bir iistiinliigii var-
dir. Bu mikroskop fiksatif ya da kaplama maddesi
gerektirmez. Dolayisiyla, elektron mikroskoplar:
ile incelenmesi miimkiin olmayan su igeren canl
ornekler bu mikroskop ile incelenebilir.

Konfokal Taramah Lazer Mikroskobu

Konfokal taramali lazer miroskobu (confocal
scanning laser microscope=CSLM) bir lazer 15181
kaynag ile 1s1k mikroskobunu bir araya getiren
bilgisayarli bir mikroskoptur. Bu teknik mikro-
organizmalarin ve diger biyolojik 6rneklerin tig-
boyutlu dijital goriintiilerini elde etmeye olanak
verir (Sekil 4.8e).

CSLM'de lazer 1511 bir aynadan yansitilarak,
tarama aygitina yonlendirilir. Daha sonra bu lazer
15181, odak diizlemini ornek igindeki belirli bir di-
key diizleme ¢ok dogrulukla uyarlayacak olan ¢ok
ince bir delige yoneltilir. Isik sisteminin ¢ok has-
sas bir sekilde ayarlanmasi ile, 6rnegin sadece bir
diizlemi aydinlatilmis olur. Bu nedenle diger odak
diizlemlerinden yayilan 151k, en aza indirilmis olur.
Boylece, ornegin mikrobiyal film gibi (Sekil 4.8a)
nispeten kalin bir 6rnekte, sadece biyofilmin yii-

Linda Barnett and James Barnett

Suzanne Kelly

® Sekil 4.7 Hiicrelerin ii¢ boyutlu goriintiilenmesi. (a) in-
terferens kontrast mikroskobi ve (b) atomik gii¢ mikroskobi.
(a)’daki maya hiicrelerinin g¢ap1 yaklasik 8 um'dir. Cekirdegin
acikga goriildiigiine dikkat ediniz (Sekil 4.7 ile $ekil 4.5a’y1
kargilagtinmuz). (b)'deki bakteri hiicrelerinin boyu yaklasik 2.2
wm olup, bu mikrograf 24 saat siireyle bir képegdin su kabina
batinlmig cam Idmin yiizeyinde olusan dogal biyofilme aittir.
Lam, atomik gii¢ mikroskobunda incelenmeden 6nce havada
kurutulmustur.

zeyindeki hiicreler degil, farkli tabakalardaki hiic-
reler de lazer 1sinimin odak diizlemi ayarlanarak,
gozlenebilir.

CSLM igin hazirlanan preparatlar genellikle
floresan boyalarla boyanir ve belirgin hale getiri-
lir (Sekil 4.8a). Lazer konfokal mikroskop bilgisa-
yar yazilimlari ile donatilarak, dijital gortintiilerin
daha sonra islenmesi saglanmistir. Boylece, farkh
diizlemlere ait goriintiiler dijital olarak {ist tste
getirilir ve tiim 6rnegin li¢-boyutlu gériintiisi elde
edilir (Sekil 4.8a).

CSLM mikrobiyal ekolojide genis bir kullanim
alan1 bulmustur. Bu teknikle mikrobiyal habitatta
bulunan filogenetik olarak farkl hiicre popiilas-
yonlarini tanimlamak (Bkz. Sekil 18.11b) ya da bir
biyofilmdeki farkli tabakalarin bilegsenlerini ayirt
etmek mumkiindiir (Sekil 4.8a; Sekil 19.4b). Dola-
styla, CSLM mikrobiyal bilesimin derinlige bagh
olarak nasil degistigini gozlemlemek istediginimiz
kalin ornekler i¢in kullanilabilir.
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® Sekil 4.8 Konfokal taramah lazer mikroskobi. (a) Labo-
ratuvarda iiretilen kangik mikrobiyal biyofilm komiinitesinin
konfokal gériintiisii. Cubuk seklindeki yesil hiicreler biyofilme
deneysel olarak eklenen Pseudomonas aeruginosa'dir. Farkh
renklere sahip diger hiicreler, biyofilmin farkli derinliklerinde
bulunmaktadir. (b) Sodali gélge yetisen filamentéz bir siyano-
bakterinin konfokal mikrografi.

— © 4.2 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Interferens kontrast (DIC) ve konfokal taramali (CSLM)
mikroskoplar diger 1s1k mikroskobu tiplerinden daha iyi
tig-boyutlu goriintii elde etmeye izin veren 1g1k mikros-
kobu tipleridir. Konfokal mikroskop, kalinlig1 fazla olan
ornekler igin kullanishdir. Atomik gii¢ mikroskobu canlt
preparatlarin {i¢ boyutlu goriintiilerini ayrintilar1 ile or-
taya qikarir.

4 Aydinlik-alan mikroskobu yerine DIC kullanilmas: ile
Okaryotik hiicrelerdeki hangi yap1 daha kolay gozlem-
lenebilir? (Ipucu: Sekil 4.5a ile 4.7a’y1 karsilagtiriz).

@ CSLM kalin bir preparattaki farkli tabakalar nasil go-
riintiilemektedir?

BEEN Elcktron Mikroskop

Elektron mikroskoplar hiicreleri ve hiicresel ya-
pilan goriiniir hale getirmek igin, fotonlar1 degil
elektronlar1 kullanir. Transmisyon elektron mik-
roskoptaki (TEM) elektromiknatislar mercekler
gibi is goriir ve sistemin biitlinii vakumda gahsir

(Sekil 4.9e). Elektron mikroskoplara monte edilen
kameralar fotograf gekmeye olanak verir. Bu fotog-
raflar elektron mikrograf olarak adlandirilir.
Transmisyon elektron mikroskop o6zellikle
hiicre-ici yapilarin incelenmesinde kullanilir. Elek-
tron mikroskobun ¢6ziiniirliik giicii 151k mikrosko-
bundan ¢ok daha biiyiik olup, molekiil diizeyinde-
ki yapilarin incelenmesine olanak verir (e==Sekil
2.4b). Ornegin iyi bir 151k mikroskobunun ¢éziiniir-
liik giicii 0.2 mikrometre iken, iyi bir TEM'in ¢6zii-
niirliik giicti yaklasik 0.2 nanometre’dir. Dolayisty-
la, protein ve niikleik asit molekiillerini elektron
mikroskop ile gozlemlemek miimkiindyiir.
Goriiniir 151810 aksine, elektron demetleri bir
objenin iginden kolayca gegemez; tek bir hiicre
bile bu yolla incelenmek igin ¢ok kalindir. Sonug
olarak, elektron mikroskop igin 6rnek hazirlarken,
ozel ince kesit alma teknikleri kullanilir. Ornegin
tek bir bakteri hiicresi ¢ok ince (20-60nm) dilimlere
kesilir ve bu dilimler tek tek elektron mikroskopta
incelenir (Sekil 4.10ae). Yeterli kontrastin elde edi-
lebilmesi icin, preparatlar ya osmik asit ya da per-
manganat, uranyum, lanthan ya da kursun tuzlar
gibi boyalarla muamele edilirler. Bu gibi bilesikler
agir atomlardan olustuklar: igin, elektronlar: iyi
dagitir ve boylece kontrasti artirirlar (Sekil 4.10a).

Taramal Elektron Mikroskop (Scanning Electron
Microscope=SEM)

Eger bir organizmanin sadece dis 6zellikleri ince-
lenecekse, bu durumda ince kesitler alinmas1 ge-
rekmez. Parcalanmamis hiicreler ya da hiicresel
yapilar, negatif boyama (Bkz. ornegin Sekil 4.54) ad1
verilen bir teknikle dogrudan dogruya TEM ile
incelenebilir. Bir bagka secenek taramali elektron
mikroskobun (SEM) kullanilmasidir (Sekil 4.9 ve
4.10b).
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® $Sekil 4.9 Elektron mikroskop. Burada gériilen alet hem
transmisyon hem de tarama islevlerini yerine getirmektedir.
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® Sekil 4.10 Bakteriyal hiicrelerin
elektron mikrograflan. (a) Transmisyon
elektron mikrograf ve (b) taramal
elektron mikrograf. (a) Tipik bir gram-
pozitif bakteri olan Bacillus subtilis’in ince
kesiti. Hiicre yeni boéliinmiis olup, ¢ift kath
zar ¢apraz-duvara tutunmustur. Ortadaki
acik renkli kisma dikkat ediniz (DNA ya da
niikleoid). Bu hiicrenin ¢ap: yaklagik 0.8
pm'dir. (b) Fototrofik bir bakteri olan Rhodo-
vibrio sodomensis hiicreleri. Tek bir hiicre-
nin genisligi yaklagik 0.75 pm'dir. Taramali
mikrografin biiyiik bir alan derinligi sagla-
digina ve mikemmel ii¢-boyutlu goriintii 3
verdigine dikkat ediniz. (b

Taramal1 elektron mikroskopta incelenecek or-
nek altin gibi agir bir metal ile ince bir tabaka ha-
linde kaplanir. SEM’den gelen elektron demeti or-
nek tizerine yonlendirilir ve bu demet 6rnegi tarar.
Metalden dagilan elektronlar toplanir ve goriintii
olusturacak sekilde ekrani aktive eder (Sekil 4.10b).
Bu mikroskobun alan derinligi ¢ok iyi oldugu igin,
oldukga biiyiik orneklerin incelenmesine olanak
verir. SEM ile 15X’den 100.000X’e kadar degisen
oranlarda biiylitme saglanabilir; ancak incelenen
objenin sadece yiizeyi gozlemlenebilir.

= © 4.3 Kavramlann Gozden Gegcirilmesi

Elektron mikroskoplarinin ¢oziiniirliik giicleri 1s1k mik-
roskoplarina oranla ¢ok biiyiik olup, ¢oziiniirliik sinirlar
yaklasik olarak 0.2nm’dir. Iki temel elektron mikroskobu
vardir. Transmisyon elektron mikroskop hiicre-ici yapila-
rin molekiil diizeyine kadar ayrintisin1 gozlemlemek igin
kullanilirken, taramali elektron mikroskop iig-boyutlu
gorlinti elde etmek ve yiizeyleri incelemek icin kulla-
nighdir.

& Elektron mikrograf nedir? Goriintii elde etmek agisin-
dan distniildiigiinde, elektron mikrograf ile foto-
mikrograf arasinda ne fark vardir?

4 Kimyasal fiksatif gereksinimi ve elektron mikroskop-
larin vakumda calismalar1 g6z oniinde tutuldugunda,
elektron mikroskoplarin 1sik mikroskoplarima gore
hangi temel dezavantaja sahip olduklarini séyleyebili-
riz?

@ Bakteriyal niikleoidi incelemek igin hangi elektron
mikroskop tipini kullanirsiniz?

4.4 & Hiicre Morfolojisi ve Kiigiik Olmamin Onemi ¢ 63

Stanley C. Holt

Hiicre Mogfolojisi ve Kiiciik
Olmanin Onemi

Biyolojide kullanilan morfoloji terimi hiicrenin bi-
¢imini ifade eder. Prokaryotlar gesitli morfolojilere
sahip olup, bu bicimler onlar1 tanimlayici nitelik-
tedir. Burada morfolojinin ne oldugunu 6grenecek
ve kiigiik hiicrelerin biyolojik olarak ne gibi avan-
tajlara sahip olduklarini gorecegiz.

Temel Hiicre Morfolojileri

Sekil 4.11e'de tipik bakteri bigimleri, 6rnek mik-
roorganizmalarin faz fotomikrograflari ile birlikte
goriilmektedir. Kiiresel ya da yumurta biciminde
morfolojiye sahip bir bakteriye kok (¢ogulu, cocci)
adi verilir. Silindirik sekilli bakteri ise ¢gubuk olarak
adlandirilir. Helezon geklinde kivrilmig ¢ubuklara
spiral ad1 verilir. Prokaryotlarin bircogu boliindiik-
ten sonra, gruplar ya da salkimlar halinde kalirlar.
Bu gruplarin diizenlenisi farkli organizmalarin ti-
pik bir 6zelligidir. Ornegin, kok ve gubuklar uzun
zincirler seklinde dizilebilirler. Baz1 koklar hticre
plakalar1 olustururken, digerleri tig-boyutlu kilsiz
ya da sekilsiz birliktelikler kurarlar.

Baz1 bakteri gruplari, sahip olduklan alisil-
madik bigimler nedeniyle kolayca fark edilirler.
C)rnegin spiroketler ¢ok siki bir bigimde kivrim
olusturmus bakterilerdir. Baz1 bakteriler uzun tiip
seklinde uzantilara sahiptir. Filament6z bakteriler
ise uzun, ince hiicreler ya da hiicre zincirleri olus-
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e Sekil 4.11 Prokaryotlarda goriilen hiicre bigimleri
(morfoloji). Her cizimin yaninda o morfolojiye ait bir 6rnek go-
riilmektedir. Ornek olarak verilen organizmalar sunlardir: Kok,
Thiocapsa roseopersicina (hiicre ¢ap1 = 15um); gubuk, Desulfu-
romonas acetoxidans (¢ap = lum); spiral, Rhodospirillum rub-
rum (cap = lum); spiroket, Spirochaeta stenostrepta (Gap =
0.25um); tomurcuklanan ve uzayan, Rhodomicrobium vannielii
(cap = 1.2um); filamentdz, Chloroflexus aurantiacus (¢ap =
0.8um)

tururlar (Sekil 4.11). Sekil 4.11’de goriilen hiicre
birimlerinin temsil niteliginde morfolojiler oldugu
akildan gikarilmamahdir. Mikrobiyal diinyada bu
temel morfoloji tiplerinde az ya da ¢ok biiytik de-
gisiklige ugramis ornekler bulunur.

Mikrobiyal Hiicrelerin Boyutlan ve Kiiciik
Olmanin Onemi

Prokaryotik hiicrelerin caplart 0.2um’den kii-
ik olabildigi gibi, 50um’den biiyiik de olabilir.
Cerrahbalig: ile simbiyotik iligki i¢inde olan Epu-
lopiscium fishelsoni (Sekil 4.12g8) gibi ¢ok buylk
prokaryotlarin ¢apr 80um, uzunlugu ise 0.6mm
olabilir (Tablo 4.1). Toplam hiicre hacmi agisindan,

Esther R. Angert, Harvard University

Heidi Schulz

(b)

® §ekil 4.12 Gok hiiyiik prokaryolar. (a) Cerrahbaldn iizerin-
de simbiyoz olarak yasayan ve dev bir prokaryot olan Epulopisci-
um fishelsoni'nin karanlik-alan mikrografi. Bu alanda gériilen
cubuk-sekilli E. fishelsoni yaklasik 600 um (0.6 mm) uzunlugunda
ve 75 um eninde olup, her biri 150 um uzunlugunda dért Parame-
cium (6karyotik protozoan) hiicresi ile bir arada bulunmaktadar.
E. fishelsoni Bacteria grubunun iiyesi olup, filogenetik olarak
Clostridium tiirleri ile akrabadur. (b) Bilinen en biiyiik prokaryot
olan Thiomargarita namibiensis kikiirt kemolitotrofudur
(Bacteria’'mn Protoeobacteria subesine dahildir). Kok-sekilli tek
bir T. namibiensis hiicresi yaklasik 400um genisligindedir. Baz
kii¢iik ve biiyiik prokaryotlar i¢in Tablo 4.1’e bakimz.



bilinen en biiyiik prokaryot kikiirt kemolitotrofu
olan Thiomargarita’dir (Sekil 4.12b). Cap1 0.75 mm
(750pum) olan bu organizma neredeyse qiplak gozle
gortiilebilecek biiyiikliiktedir.

Prokaryotik hiicrelerin boyutlar1 ve hacimleri
biiyiik dlctide degisiklik gosterir (Tablo 4.1). Cok bii-
yiik prokaryotlarin cogunlugu ya kiikiirt kemolitot-
roflar1 ya da siyanobakterilerdir (Boliim 2 ve Tablo
4.1). Kiikiirt bakterilerinin biiytik hiicre boyutlarinin
¢ok miktarda substrat depolama mekanizmasi olabi-
lecegi diigiiniilmekle birlikte, digerlerinin neden ¢ok
biiylik olduklar1 anlagilamamustir. Difiizyon ve me-
tabolizmadaki sinirlamalarin, prokaryotik hiicre bo-
yutlarinin {ist sinirmi belirledigi distiniilmektedir.
Bir hiicrenin metabolik hizi, onun biiytkligiiniin
karesi ile ters orantil olarak degisir. Dolayisiyla, cok
biiyiik bir hiicrede difiizyon olayr metabolizmay1
kisitlayabilir. Boyle bir hiicrenin daha uzun siire re-
kabet edebilmesi miimkiin degildir.

Prokaryotik diinyada ¢ok biiyiik hiicreler bu-
lunmaz. Thiomargarita ve Epulopiscium’un (Sekil
4.12) aksine, ortalama biiytikliikte, cabuk seklin-
de bir bakteri olan Escherichia coli'nin boyutlar
1X3um olup, bu 6lgliler prokaryotlarin ¢cogunlugu
igin gecerlidir. Okaryotik hiicrelerin gap1 ise 2um
ile 200um arasinda olabilir. O halde genel olarak
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sunu sOyleyebiliriz: prokaryotlar okaryotlara gore
cok kiigtiktiirler.

Bir¢ok prokaryotun ¢ok kiigiik olmasinin en
muhtemel nedeni, kiiciik olmanin bazi 6nemli
avantajlar1 olmasidir. Ornegin, besin maddeleri ve
atik trtinler kiiciik hiicerelerde biiyiik hiicrelere
gore igeri ve disar1 dogru daha hizli gegerler. Boy-
lece hiicre metabolizmas1 ve biiylime hizlanmis
olur. Kigiik hiicrelerin yiizey alanimn hiicre hac-
mine orani, bliyiik hiicrelerden daha fazladir. Bir
kiibiin hacmi yarigapin kiibiiniin fonksiyonu (V =
4/3mr%) iken, yiizey alam yarigapin karesinin fonk-
siyonudur (S = 4#r?). Dolayisiyla, kiibiin ytizey/
hacim (S/V) oram 3/r olarak ifade edilebilir (Sekil
4.13e). O halde r degeri daha kiiclik olan bir hiic-
renin S/V orany, r degeri biiyiik olan bir hiicrenin
S/V oranindan daha biiyiik olacaktir.

S/V orani besin aligverisinin yan sira, , hiic-
renin diger biyolojik yonlerini de etkiler. Ornegin,
gelisme hizi bir Olgiiye kadar besin aligverigine
bagh oldugu igin, kiiciik hiicrelerin S/V oranimin
biiyiik olmasi, bunlarin daha hizli biiyiimelerini
mumkiin kilar. Bunun da otesinde, kullanilabi-
lir kaynaklarin her birimi basima, kiigtik hiicrele-
rin olugturacagi popiilasyonlar, biiyiik hiicrelerin
olusturacaklarindan daha biiyiik olacaktir. Biitiin

Tablo 4.1 Prokaryotik hiicrelerin biiyiikliigii ve hacmi (en biiyiikten en kiigiige dogru)

Organizma Ozellikleri Biiyiikliik® (um) Hiicre hacmi (um?)

Thiomargarita Kiiresel kuikiirt 750 200,000,000

namibiensis kemolitotrofu

Epulopiscium Kemoorganotrofik 80 X 600 3,000,000

fishelsoni bakteri

Beggiatoa sp. Filamentoz kiikiirt 50 X 160 1,000,000
kemolitotrofu

Achromatium Oval kiikiirt 35 X 95 80,000

oxaliferum bakterisi

Lyngbya Filament6z 8 X 80 40,000

majuscula siyanobakteri

Prochloron sp. Proklorofit 30 14,000

Thiovulum majus  Kiiresel kiikiirt 18 3,000
kemolitotrofu

Staphylothermus ~ Hipertermofil 15 1,800

marinus

Titanospirillum Cubuk,sekilli 5 X% 30 600

velox kiikiirt kemolitotrofu

Magnetobacterium Magnetotaktik 2X10 : 30

bavaricum bakteri

Escherichia coli Kemoorganotrofik 1xX2 2
bakteri

Mycoplasma Fotogenik bakteri 0.2 0.005

pneumoniae

“Tek bir rakam olarak verilen degerler, kiiresel hiicrelerin gapini gostermektedir. Tablodaki degerler, her tiirde gozlenen en biiyiik hiicre boyutlarini temsil
etmektedir. Ornegin, T. namibiensis i¢in ortalama hiicre gap1 200 um’dir. Ancak bazi hallerde 750 um gapinda dev hiicreler de gozlenebilir. Benzer sekilde, S. marinus

hiicresinin ortalama gap1 1um’dir.
Kaynak: Schulz, H.N., and B.B. Jergensen. 2001. Ann. Rev. Microbiol. 55: 105-137.
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r=1um
Yizey alani (4nr?) = 12.6 um?
Hacim (% ) = 4.2 um?®

Yiizey _ 3

Hacim

r=2um
Yiizey alani = 50.3 um?

Hacim= 33.5 um?®

Yizey _

- 1.5
Hacim

@ Sekil 4.13 Hiicrelerde yiizey alam ile hacim arasindaki
bagnti. Hiicrenin boyutu arttikga yiizey alam/hacim oram aza-
Lir.

organizmalarin mutasyon hizlari ayni oldugu igin,
biiyiik hiicre popiilasyonlarinda daha fazla hiicre
boliinmesi olacak, bu da DNA replikasyonundaki
kendiliginden mutasyonlarin daha faza olmasina
yol agacaktir. Mutasyonlar evrimsel degisikligi yii-
riten “hammadde”dir. Bu olguyu prokaryotlarin
genetiksel olarak haploit olduklar1 (¢=Kisim 2.2)
gercegi ile birlikte-diisiindiigiimiizde, prokaryot-
larin kiiciik boyutlu olmalari, bu organizmalarin
degisen ortam kosullarina hizla adapte olmalarinin
ve kolayca yeni habitatlara yerlesmelerinin nedeni-
ni aciklamaktadir.

Hiicre Boyutunun Alt Siirlan

Yukaridaki diisiincelerden yola ¢ikarak, daha kii-
ciik boyutlu bakterilerin dogada daha biiyiik segici
avantaja sahip olacaklar1 sonucuna varabiliriz. An-
cak, hiicre biiytikliigiiniin bir alt sinir1 vardir. Bazi
mikrobiyologlar dogada ¢ok kiiciik bakterilerin var
oldugunu ileri stirmekte ve bunlara nanobakteriler
denilmektedir. Var-olduklar farz edilen nanobak-
terilerin kok bicimli olanlar1 0.1um capa sahiptir.
Bu 6lcii prokaryotik standartlara gore bile gok kii-
cliktiir (Tablo 4.1). Nanobakteriler gercek hiicreler
midir?

Nanobakterilere iligkin bir¢ok rapor, bunlarin
mineral ytizeylerinden insan dokularina kadar de-
gisen farkli ortamlarda ¢okelti ve biyofilmler (o=
Kisim 19.3) olusturduklarini varsaymaktadir. Bazi
mikrobiyologlar nanobakteri kavramina kuvvetle
inanmakta, bazilar1 ise nanobakterilerin cansiz ma-
teryallerin kimyasal ya da jeokimyasal tepkimeleri
sonucunda ortaya ¢ikmug basit olusumlar oldukla-
rin1 ve bilinen en kiigiik bakteriyal hiicrelerin bile
rapor edilen nanobakterilerden gok daha biiyiik ol-
duklarin ileri stirmektedirler (Tablo 4.1). Canlilik
i¢in zorunlu olan tiim biyomolekiilleri barindirma-

ya yetecek mekanin boyutlar1 diisiiniildiigtinde,
bunlarmn 0.1um ya da daha kiigiik hacimli bir ya-
piya sigmalar gok olas1 goriinmemektedir. Dola-
yisiyla, nanobakterilerin canli organizmalar olup
olmadiklar1 sorusu yanitsiz kalmaktadir. Eger bu
kadar kiigiik hiicreler gercekten mevcutsa, bunlar
bilinen en kii¢tik canl1 yapilar olacaktir.

Nanobakterilerin statiisii ne olursa olsun, bir-
cok mikrobiyal habitat ¢ok kiiglik hiicreleri igerir.
Ornegin, acik denizlerin her mililitresinde bulunan
prokaryotik hiicre sayist 10*-10°dir. Cok kiigiik
olan bu hiicrelerin cap1r 0.2-0.4um’dir. Bir¢ok pa-
tojenik bakteri de oldukga kiiciik boyutludur. Do-
layisiyla dogada cok kiigiik hticreler bulunur, an-
cak 0.2'um’den daha kiiglik yapilar, canli hiicreler
(tireme yetenegine sahip) olmayabilir.

— © 4.4 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Prokaryotlar 6karyotlardan daha kiiciik boyutlu olup,
cok farkli morfolojilere sahiptirler. Prokaryotik hiicrele-
rin kiiciik boyutlu olmalar1 onlarin fizyolojisini, bityiime
hizii ve ekolojisini etkiler. Boyutlar1 0.2um’den daha
kiigiik olan hiicre benzeri yapilar, canli organizma olabi-
lir ya da olmayabilirler.

@ Prokaryotlardaki iig tip morfolojiyi listeleyiniz.

@ Hiicrelerin daha kiigiik boyutlu olmalar1 onlarin hangi
fiziksel ozelligini artirir?

l HURCE ZARLARI VE
HUCRE DUVARLARI

Simdi prokaryotlar agisindan ¢ok 6nemli iki ya-
p1y1 gozden gecirecegiz: sitoplazmik zar ve hiicre
duvari. Bu iki yap1 da besinlerin taginmasi (zar) ve
ozmotik erimenin 6nlenmesi (duvar) dahil, iyi ta-
nimlanmus kritik iglevleri yerine getirir.

miitoplazmik Zar:Yap:

Sitoplazmik zar hiicreyi gevreleyen ince yapidir.
Sadece 8nm kalinliginda olan bu hayati yaps, hiic-
renin igini (sitoplazma) gevreden ayiran bir sinir
olusturur. Eger zar hasar goriirse, hticrenin btittin-
liigii bozulur, sitoplazma cevreye sizar ve hiicre
oliir. Sitoplazmik zar ayn1 zamanda yiiksek segici
gecirgenlige sahip bir engeldir. Bu 6zellik sayesinde
0zgiil metabolitler hiicre icinde konsantre edilir,
atik maddeler ise hiicre disina aktarilir.

Zarlann Kimyasal Bilesimi

Biyolojik zarlarin genel yapisi ¢ift tabakali
fosfolipid’dir (Sekil 4.14e). Kisim 3.4'de belirtil-
digi gibi, fosfolipidler hem hidrofobik (yag asidi)
hem de hidrofilik (gliserolfosfat) bilesenler igerir
ve gliserol omurgasina eklenmis gruplarin gesidi-
ne bagh olarak, farkli kimyasal formlarda bulunur-
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e $Sekil 4.14 Cift kath fosfolipid yapisi. Sitoplazmik zann
kalinhdn yaklasik 8 nm(80A) dir. Fosfolipid yapis:t igin $ekil
3.7’ye bakinz.

lar. Fosfolipidler sivi ¢ozelti iginde bir araya gelir
ve kendiliginden cift tabakal1 yapilar olustururlar.
Bir fosfolipidde, yag asitleri hidrofobik bir ortam
olusturacak sekilde birbirlerine dogru yonelirken,
hidrofilik kisimlar sulu dis ortam ile temas halin-
dedir (Sekil 4.14). Zarlarin ¢ift tabakali karakteri,
sulu ortamdaki lipid molekiillerinin en kararh dii-
zenlenisini temsil eder.

Sitoplazmik zarin ince kisimlar1 elektron mik-
roskop ile goriilebilir (Sekil 4.15a¢). Bu goriintiiler-
de sitoplazmik zar karanlik bir bolge ile birbirinden
ayrilmus agik renkli iki ¢izgi halinde goriilir (Sekil
4.15a). Birim zar adi verilen (ciinkii her fosfolipid
yapragi “birim”in bir yarisim olusturur) bu yap:
cift tabakali fosfolipid (¢=Sekil 3.7) ile, bunun igine
gomiili haldeki proteinlerden olusur (Sekil 4.16e).
Sitoplazmik zarda yer alan temel proteinlerin za-
rin iginden gegen kisimlari ¢ok hidrofobik ozellikte
iken, dis ortama ve sitoplazmaya bakan yiizeyleri
hidrofilik karakterdedir (Sekil 4.16). Sitoplazmik
zarin tim yapist hidrojen baglar1 ve hidrofobik
etkilesimlerle kararli halde tutulur (¢#=Kisim 3.1).
Bunlara ek olarak, Mg* ve Ca*? gibi katyonlar fos-
folipidlerin negatif ytikleri ile iyonik olarak birlese-
rek, zarin kararli olmasina yardim ederler.

-
N 5
g
-
5
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S

(a) (b)
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Zar Proteinleri

Sitoplazmik zarin dis ytizeyi cevre ile temas halin-
dedir ve bazi bakterilerde substratlara baglanan
ya da biiyiik molekiillerin hiicre icine aktarimini
saglayan cesitli proteinlerle (periplazmik protein-
ler, Bkz. Boliim 4.7 ve 4.9) iliski kurar. Sitoplazmik
zarin i¢ yiizeyi ise sitoplazma tarafina bakar ve
enerji-veren tepkimelerde ya da diger 6nemli hiic-
resel islevlerde gorev alan proteinler ile etkilegir.

Birgok zar proteini zar igine gémiilii halde olup,
bunlara integral zar proteinleri ad1 verilir. Diger pro-
teinler ise zara gomiilii olmayip, zarn iki ytlizeyin-
den birine baghdir ve zara-bagh proteinler olarak
islev goriirler. Bu proteinler arasinda periplazmik
(sitoplazmik zar ile gram-negatif bakterilerin dig
zar1 arasindaki bolge, Bkz. Kisim 4.9) ve baz sitop-
lazmik proteinler vardir. Periferal zar proteinleri adi
verilen bu proteinlerin bazilar1 lipoprotein grubun-
dadir. Bu proteinlerin amino terminalinde lipid ya-
pisinda bir kuyruk vardir. Kuyruk kismi proteinin
zara tutunmasini saglar. Bu proteinler, integral zar
proteinleri ile enerji metabolizmasi gibi onemli
hiicresel siireclerde dogrudan etkilesirler.

Sematik cizimlerde sitoplazmik zar kati bir
yapr gibi gortinmekle birlikte, aslinda oldukga
akigkandir (Sekil 4.15 ve 4.16). Fosfolipid ve pro-
tein molekiilleri zar icinde 6nemli 6l¢lide hareket
serbestisine sahiptirler. Zarlarin akigkanlig: incel-
tilmis yagin akiskanligma yakindir. Dolayisiyla,
integral zar proteinleri, oldukga hareketli ama ayni
zamanda oldukga dtizenli olan ¢ift katk: fosfolipid
tabakasini kat edebilirler. Bir sonraki boliimde sio1
mozaik haldeki bu yapinin zarin iglevini nasil yon-
lendirdigini gorecegiz.

Zan Gii¢lendiren Ajanlar: Steroller ve
Hopanoidler

Okaryotik ve prokaryotik hiicre zarlarinin kimya-
sal bilesimleri arasindaki temel farkliliklardan bir

Mikrografla agik renkli
gizgiler arasinda goriilen
koyu renkli gizgiler, yag
asitlerinin oldugu
kisimlardir (hidrofobik)

............ &Y ¥ —~— Mikrograftaki acik renkli

gizgiler fosfolipidin gliserol
kismidir (hidrofilik)

o $ekil 4.15 Sitoplazmik zar. (a) Fototrofik bir bakteri olan Halorhodospira halochloris’in sitoplazmik zanindan elde edilmis olan fo-
tosentetik zar yiginlannin elekron mikrografi. Cok sayidaki ¢ift kath lipid tabakasina dikkat ediniz. Cift kath lipid tabakalanmn her biri
yaklasik 8 nm kalinh@indadir. (b) (a)’da gériilen iinit zarlardan birinin sematik gésterilisi.
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® Sekil 4.16 Sitoplazmik zann yapisi. I¢ yiizey (I¢) sitoplazma tarafina, dis yiizey (Dis) ise dig ortama bakar. Sitoplazmik zann
matriks kism fosfolipidlerden olusur. Fosfolipidlerin hidrofobik gruplan i¢ tarafa, hidrofilik gruplan ise su ile etkilesecek sekilde dis
tarafa yonelmistir. Matrikse goémiilii olan proteinlerin yag asitleri iginde kalan kisimlan oldukg¢a hidrofobik karakterdedir. Hidrofilik
proteinler, metal iyonlan ve elektriksel yiik tasiyan diger bilesikler, hidrofilik yiizeylere tutunmus olabilirler. Baz1 kimyasal farklihklar
olmakla birlikte, prokaryotik ve ékaryotik organizmalann sitoplazmik zarlanmn genel yapis: birbirine benzer ($ekil 4.19d'de istisnai

bir yap: goriilmektedir.)

tanesi, Okaryotlardaki zarlarin sterolleri icermesi-
dir (Sekil 4.17a, be). Steroller hemen hemen hicbir
prokaryotik zarda bulunmaz (metanotropik bak-
teriler ve mikoplazmalar bu kuralin istisnalaridir,

CHy CHy
HgC —C~HyC—H,yC ~H,C—CH

CHy  CHg
(b)

® Sekil 4.17 Steroller ve hopanoidler. (a) Tipik bir sterol
olan kolesterol’iin yapisi. (b) Bir hopanoid olan diplopten’in ya-
pisi. Steroller 6karyotlann, hopanoidler ise baz1 prokoyatlann
zarlannda bulunur. Halkalar i¢inde yer alan sayilar (1, 2 ve 3)
steroller ile hopanoidlerin temel yapisal benzerligini ortaya
koymak i¢in kullamlmistir.

Kisim 12.6 ve 12.21). Hiicre tipine bagh olarak,
okaryotik zarlardaki toplam lipidlerin % 5-25"ini
steroller olusturur.

Steroller ve bunlara benzeyen diger molekiiller
diizlemsel yapili ve esnek olmayan 6zellikte iken,
yag asitleri kivrilip, biikiilebilirler. Dolasiyla, zar
yapisinda sterollerin bulunmasi, onu kararli hale
getirir ve daha az esnek yapar. Sterollere benze-
yen ve hopanoidler ad1 verilen molekiiller bircok
Bacteria’nin zarlarinda yer alir ve okaryotik hiicre-
lerdeki sterollere benzer bir rol oynarlar. Oldukca
yaygin olarak bulunan bir hopanoid olan diplopten
bir C,, hopanoiddir (Sekil 4.17b). Bilindigi kadary-

la hoi:(;anoidler Archaea tiirlerinde bulunmaz.

Archaea’da Bulunan Zarlar

Archaea’da bulunan lipidler diger organizmalar-
dakinden farklidir. Bacteria ve Eukarya lipidlerinde
yag asitlerini gliserole baglayan baglar ester baglar:
iken (Sekil 4.18ae; o=oKisim 3.4), Archaea lipidlerin-
de gliserol ile hidrofobik yan zincirler arasinda eter
baglari kurulur. Ayrica, Archaea lipidleri yag asitle-
ri igermez; yag asitleri yerine yan zincir olarak beg-
karbonlu bir hidrokarbon olan izopren (Sekil 4.18c¢)
birimleri yer alir. Bununla birlikte, Archaea’daki
sitoplazmik zarin genel mimarisi, her iki ytizeyin-
de hidrofilik, i¢ kisimda ise hidrofobik karakterde
olup, bu acgidan Bacteria ve Eukarya zarlari ile ayni
ozelliktedir.

Archaea’da bulunan temel lipidler, gliserol die-
terleri ve gliserol tetraeterleridir (Sekil 4.19a,be). Tet-
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® Sekil 4.18 Lipidlerde bulunan kimyasal baglar. (a)
Bacteria ve Eukarya’da bulunan lipidlerdeki ester bag. (b) Arc-
haea lipidlerinde bulunan eter bag. (c) Archaea lipidlerinin
hidrofobik yan zincirlerini olusturan izopren yapisi. Bacteria ve
Eukarya lipidlerindeki yan zincirler ise yag asitlerinden olusur.

raeter molekiiliinde, her gliserol molekiiliindeki
fitanil (dort adet izoprenden olusur) yan zincirleri
birbirine kovalent olarak baglannmustir (Sekil 4.19b).
Dolayisiyla bu yap, ¢ift tabakali degil, tek tabakali
lipid iceren bir sitoplazmik zar halindedir (Sekil
4.19b). Bu tip zar yapisi ¢ok yiiksek sicakliklarda
yasayan hipertermofilik Archaea’da oldukca yay-
gindir (e=Kisim 6.10 ve 13.5-13.10).

Prokaryotik organizmalar olan Bacteria ile
Archaea’y1 birbirinden ayiran bircok baska 6zellik
Eter bag Fitanil
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(a) Gliserol dieter

Bifitanil
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bulunmakla birlikte, bu iki filogenetik grubu farkl
kilan temel 6zellik, bunlarin zar lipidlerinin kim-
yasidir.

- © 4.5 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi

Lipidler ve proteinlerden olusan sitoplazmik zar ytiksek
secici gecirgenlige sahiptir. Lipid ve proteinler dis kisim-
lar1 hidrofilik, i¢ kismi1 hidrofobik olan iki tabaka olustu-
rurlar. Steroller ve hopanoidler gibi bazi molekiiller zar1
gliglendirirken, integral proteinler tasima ve zarla ilgili
diger stireglerde is goriirler. Bacteria ve Eukarya’nin aksi-
ne, Archaea eter baglan tasiyan lipidler igerir ve baz1 Arc-
haea tiirleri cift tabakali yerine tek tabakal zarlar icerir.
@ Cift katli lipidin temel yapisini giziniz.

@ Sterol ve hopanoid gibi bilegiklerin sitoplazmik zar1

kararl hale getirme nedeni nedir?

@ Bacteria ve Archaea lipidlerinde bulunan gliserol ile
hidrofobik kisimlar arasindaki baglari karsilastiriniz.

m Sitoplazmik Zar: islev

Sitoplazmik zar hiicrenin igi ile dis ortam arasin-
da bir bariyer olmanin 6tesinde, hiicrenin islev-
selliginde onemli roller oynar. Bunlarin ilki ve en
onde geleni, zarin bir gecirgenlik engeli olarak islev
gormesi ve boylece sitoplazmik bilesenlerin pasif
olarak hiicreden sizmalarina engel olmasidir (Se-
kil 4.20e). Zarin bir baska gorevi bir¢ok proteini
barindirmasidir. Bunlarin bazilar biyoenerjetik is-
levlerde gorev alan enzimler olup, diger proteinler
maddelerin hiicre igine veya disina aktariminda is
gortirler.

® Sekil 4.19 Archaea’da bulunan temel lipidler ve Arc-
haea zarlarinin yapasi. (a) Gliserol dieterler. (b) Digliserol tet-
raeterler. Her iki durumda da hidrokarbonun eter baglan ile
gliserole baglandigina dikkat ediniz. Fitanildeki hidrokarbon
(C,) (a) ve bifitanildeki hidrokarbon (C,) (b). (¢, d) Archaea’min
zar yapisl. (c) Cift kath lipid. (d) Tek kath lipid.
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1. Gegigenlik Bariyeri — Sizmay 6nler ve besinlerin
hiicre igine ve disina tasindig! bir
kapi gorevi yapar.

2. Protein Gipa — Tasima, biyoenerjetik ve kemotaksisde
gbrev alan birgok proteinin yerlestigi
bolge
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3. Enerjinin Korunmasi — Proton motiv gtictin olusturuldugu
ve kullanildigi bélge

® Sekil 4.20 Sitoplazmik zarn temel islevleri. Yapisal ola-
rak zayif olmakla birlikte, sitoplazmik zann 6nemli hiicresel is-
levleri vardur.

Boliim 5’de sitoplazmik zarin hiicredeki temel
enerji saklama bolgesi oldugunu gorecegiz. Proton-
lar (H") ile hidroksil iyonlar1 (OH") zarin iki ytizeyi
arasinda birbirlerinden ayrilmis halde bulunduk-
lar1igin, zar enerjetik olarak “ytikli” olabilir (Sekil
4.20). Yiiklerin bu sekilde ayrilmis olmasy, sarj edil-
mis bir bataryaya benzer sekilde potansiyel enerji
tasir. Zarin bu enerjetik durumu proton motiv giic
(PMF) olarak adlandirilir ve bu durum hiicredeki
enerji gerektiren tasima, hareket ve ATP sentezi
gibi islevlerin siirdiiriilmesinden sorumludur.

Gecirgenlik Engeli Olarak Sitoplazmik Zar

Hiicrenin igi (sitoplazma) tuzlari, amino asitleri,
sekerleri, nuikleotitleri, vitaminleri, koenzimleri ve
¢oziinebilen diger maddeleri igeren sulu bir ¢6zel-
ti halindedir. Sitoplazmik zarin i¢ kisminin hidro-
fobik Ozellikte olmasi, zarn difiizyona kars: giiclii
bir engel haline getirir. Hidrofobik 6zellikteki bazi
kiigiik molekiiller difiizyon yoluyla zardan gege-
bilmekle birlikte, hidrofilik olan ve elektrik ytikii
tasiyan molekiiller zardan gecemezler. Bu tip mo-
lekiiller 6zgiil olarak taginurlar. Cok kigiik bir bi-
lesik olan hidrojen iyonu (H*) bile, elektrik yiiki
tasidig1 igin, sitoplazmik zardan difiize olamaz.

Su molekiilii ¢ift tabakali lipiddeki fosfolipid
molekiilleri arasindan gegebilecek kadar kiigiik ol-
dugu icin, zardan serbestge difiize olabilir (Tablo
4.2). Bununla birlikte, suyun zardan gegisi, akuapo-
rinler ad1 verilen tasiyic1 proteinler tarafindan bii-
ylk 6l¢lide hizlandirilir. Bu proteinlerin zar iginde
olusturduklar1 kanallar, sadece su molekiillerinin
sitoplazma igine ve disina dogru tagimnmasini sag-
larlar. Ornegin Escherichia coli’de bulunan AqpZ,
yapisi oldukca iyi anlasilmus bir su kanalidir. AqpZ
proteininin sentezi diisiik ozmotik kosullar altinda
biiyiik olglide artar. Bu kosullarda AqpZ hiicrenin
hipoozmotik soka ugramamasi igin, suyu disar1
tasiyan bir eksportir olarak calisir. Yiiksek ozmotik
kosullarda AqpZ’nin miktar1 daha azdir; bu du-
rumda AqpZ suyun hiicre i¢ine tasinmasini saglar.
Boylece suyun, daha fazla ¢bziinen igeren tarafa
dogru gegmesi dnlenmis olur.

Biyolojik 6neme sahip bazi bilesiklerin bagil
gecisgenlikleri Tablo 4.2'de gosterilmistir. Bu tab-
loda goriildiigii gibi, bircok bilesik pasif yolla hiic-
re igine girmez; dolayisiyla taginmasi gerekir. Tab-
lo 4.2’deki verilerden anladigimiz bir baska nokta,
prokaryotik hiicrelerdeki su akiginin tamamen
diftizyona bagh olmadig1, akuaporinlerin yardimi
araciligi ile de saglandigidir.

Tasiyic1 Proteinlerin Gerekliligi

Tasiyia1 proteinler maddeleri zarlardan tasimakla
kalmaz, ayn1 zamanda ¢oziinenleri konsantrasyon
gradiyentinin zit yoniinde biriktirirler. Mikroor-
ganizmalarda tastyicilar araciigy ile gerceklesen
tasinmaya neden gereksinim oldugunu anlamak
kolaydir. Eger c¢ozilinenlerin hiicreye girmesini
saglayan tek yol difiizyon olsaydi, hiicreler asla
biyokimyasal tepkimeleri stirdiirmek igin gerekli
hiicre-i¢i konsantrasyonlara ulasamazlards; ¢linkii
hem alinma hizi, hem de difiize olabilen ¢6ziinen-
lerin hiicre-igindeki miktarlari, bunlarin disaridaki
konsantrasyonlari ile orantilidir (Sekil 4.21e). Besin
maddelerinin dogadaki konsantrasyonu genellikle
gok disiiktiir. Dogadaki miktarlar tipik bir mik-
robiyal kiiltiir ortamindaki (mikroorganizmalari

Cesitli molekiillere kars: zar

Tablo 4.2 Z Y
gecirgenliginin karsilagtinlmas:
Bilesik Gecirgenlik hizr*
Su 100
Gliserol 0.1
Triptofan 0.001
Glukoz 0.001
Klor iyonu (CI') 0.000001
Potasyum iyonu (K*)  0.0000001
Sodyum iyonu (Na*)  0.00000001

“Bagil 6lgek—Su gegirgenligi 100 olarak kabul edildiginde, bu degere gore
gecirgenlik olglisti. Zarin suya kars: gecirgenligi akuaporinler tarafindan
etkilenebilir (metin icine bakiniz).



Substrat ile
doymus tastyici

Taglyici-aracilig ile
gergeklesen tagima

Gozinenin giris hiz)

Basit diftizyon

Disaridaki ¢éziinen konsantrasyonu

® Sekil 4.21 Difiizyon ve tagima siireclerinde alim hiz ile
distaki konsantrasyon arasindaki iligki. Tasiyic1 aracihidn ile
gergeklesen siiregte, alim hizinin nispeten diisiik dis konsantras-
yonlarda doygunluga ulastigina dikkat ediniz.

laboratuvarda tretmek icin kullanilan g¢ozeltiler)
miktarlarin ¢ok altindadir. Dolayisiyla hiicreler be-
sinleri hiicre iginde biriktirebilecek tastyic1 meka-
nizmalara sahip olmak zorundadirlar.

Tasiyic1 araciligy ile gergeklesen aktarim sistem-
leri doygunluk etkisi gosterirler. Eger substrat kon-
santrasyonu tasiyictyr doyuracak kadar yiiksekse
-ki bu durum ¢ok diisiik substrat konsantrasyon-
larinda bile gerceklesebilir- alinma hizi maksimum
olur ve daha fazla substrat eklenmesi hizi artirmaz
(Sekil 4.21). Bu 6zellik sayesinde, besinler ¢evrede
¢ok diustik miktarlarda olsalar bile sitoplazma igin-
de daha yogun olarak biriktirilebilirler.

Tasiyic1 araciligl ile gergeklesen aktarimun bir
baska ozelligi yiiksek ozgiilliikte olmasidir. Bircok ta-
sty1c1 protein sadece tek tip molekiille etkilesirken,
digerleri birbirlerine benzeyen molekiil siniflarina
ilgi gosterirler. Ornegin, birbirlerine benzeyen ge-
kerleri ya da amino asitleri tagiyan tasiyicilar var-
dir. Boylece her bir amino asit ya da seker igin ayr1
tastyic1 proteinlerin olmasi gerekmez.

Tastyicl proteinlerin sentezi hiicre tarafindan
diizenlenir. Tagiyicilarin 6zgiil bir bileseninin zarda
bulunusu, hem ¢evrede besinlerin bulunup bulun-
mamasina, hem de bu besinlerin konsantrasyonu-
na baghdir. Bu sonuncusu onemli bir etmendir;
ciinkii belirli bir besinin yiiksek konsantrasyonlar:
belirli tipteki tasiyici araciligy ile taginirken, diisiik
konsantrasyonlardaki besinin tasinmasi yiiksek
afiniteli tasiyic1 araciligi ile gerceklesir.

r © 4.6 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Sitoplazmik zarin asal islevi, sitoplazmik metabolitlerin
dis ortama sizmasini Onleyen gegirgenlik engeli olmasi-
dir. Segici gegirgenlik bircok ¢oziinenin diftizyonunu da
onler. Besinlerin konsantrasyon gradiyentinin zit yoniin-
de biriktirilebilmesi, 6zgiil tastma mekanizmalarinin kul-
lanilmas ile miimkiin olur.
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@ Gecirgenligin yan sira, sitoplazmik zar hangi islevle-
re sahiptir?

€ Bir hiicrenin besinleri igine alabilmesi i¢in sadece di-
fiizyona bagimli olmama nedenlerinden iki tanesini
belirtiniz.

@ Sitoplazmik zarin fiziksel olarak hasara ugramasi,
diger hiicre bilesenlerinin hasarindan daha ciddi so-
runlar yaratir. Bunun nedenini agiklayimiz.

m231daki Tasima Sistemleri

Buraya kadar gordiik ki, besinlerin tasinmasi ve
atiklarin uzaklastirilmasi 6nemli hiicresel islevler-
dir. Prokaryotlarda farkli tasima mekanizmalari
evrimlesmis olup, bunlarin her biri kendine 6zgii
ozellikler tasir. Simdi bu konu tizerinde duraca-

g1z.

Zardaki Tasiyici Proteinlerin Yapilan ve islevleri

Prokaryotlarda maddelerin taginmasinda gorev
yapan en az li¢ sistem vardir: basit tasima, grup
translokasyonu ve ABC sistemi. Basit tastyicilar
sadece zar1 kateden bir proteine gereksinim duyar-
lar. Grup translokasyonu ise bir seri protein ile ger-
geklesir. ABC sistemi substrat-baglayict protein, zar
transportirt ve ATP-hidroliz eden protein olmak tizere
¢ ayr bilegen igerir (Sekil 4.22e). Bu tasiyici sis-
temlerin tiimii proton motiv gii¢, ATP ya da enerji
agisindan zengin bir baska bilesik halinde enerjiye
gereksinim duyar.

Basit tasima:
Proton motiv glicten
saglanan enerii ile

geceklesir H*
|
Tasinan
bilesik
Grup translokasyonu: B-r

Tasinan bilegik fosfo-
enol piruvat araciligi ile
kimyasal olarak
degisiklige ugratilir

ABC sistemi:
Periplazmadaki
baglayici proteinler
bu stirecte rol alir,
enerji ATP’den
saglanir

ATP—=ADP + P,

@ Sekil 4.22 Zardaki tasima sistemlerinin ii¢ simifi. Grup
translokasyonu, aktanlan bilesikte kimyasal dedisiklige (fosfo-
rilasyon) neden oldugu halde, basit tasiyicilann ve ABC siste-
minin bilesiklerikimyasal degisiklige ugratmadan tasidiklannna
dikkat ediniz. ABC sistemindeki ii¢ protein 1, 2 ve 3 olarak isa-
retlenmistir.
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Hemen hemen biitiin bakteriyal tasima sistem-
lerinde, zar1 kateden proteinlerin birincil ve ikincil
yapilan biiyiik olgiide homoloji gosterir ve ortak
evrimsel koklere sahip gortiniir. Bu tasiyicilar zar
kateden 12 tane a-heliks yapisindadir (=oKisim
3.7). Bu a-heliksler, hiicre i¢ine tasinacak olan bi-
legigin icinden gegebilecegi bir kanal olustururlar
(Sekil 4.23e). Tasima igleminin gerceklesmesi sira-
sinda, substrata baglanan protein konformasyon
degisikligine ugrar ve bu olay bilesigin zardan ta-
sinmasi ile el ele gerceklesir.

En az tig farkli transportir sinifi tanimlanmustir
(Sekil 4.24). Uniportirlar bir molekiilii zardan tek
yone dogru tasirlar. Simportirlar bir bilesigi bir bas-
ka bilesik -tipik olarak bir proton (H*)- ile birlikte
tagirlar. Antiportirlar ise iki bilesigi ayni anda, an-
cak birbirine zit yonde tasirlar (Sekil 4.23).

Escherichia coli’de Laktoz Alimi: Lac Permeaz

Escherichia coli bakterisi bir disakkarit olan laktoz
sekerini metabolize eder. E. coli’'nin laktozu hiicre
igine almasi, Lac permeaz adi verilen bir simpor-
tir aktivitesi ile miimkiin olur. Lac permeaz basit
transportir grubundadir. Lac permeaz aktivitesi
diger basit transportirlarla karsilastirmali olarak
sekil 4.24¢’de gosterilmistir.

Lac permeaz enerji gereksinir. Taginan her lak-
toz molekiilii ile birlikte protonlar da hiicre igine
aktarilir. Bu arada proton motiv giigte sakli enerji
yavas yavas azalir. Ancak proton motiv gii¢, daha
sonraki boliimlerde (¢=Boliim 5 ve 17) anlatilacak
olan enerji-veren tepkimeler aracilig1 ile hiicre igin-
de yeniden olusturulur. Lac permeaz aktivitesinin
net sonucu, laktozun hiicre igindeki konsantrasyo-
nunun yeterli diizeye ¢ikana kadar biriktirilmesi

. 9

Antiport

" 9

Uniport Simport

® Sekil 4.23 Zan-kateden tasiyicilann yapilan ve tasima
tipleri. Prokaryotlardaki zan-kateden tasiyilar tipik olarak 12

adet a-heliks igerirler. Bu heliksler, zar icinde bir kanal olugtu-
racak sekilde, dairesel olarak yan yana siralamrlar. Burada gérii-
len ii¢ ayn tagiyici, farkh tipdeki tasima olaylanm gerceklestirir.
Antiport ve simportda birlikte tasinan molekiiller yesil ile goste-
rilmistir.

L
O ——
o
o

o
Laktoz “E=CS==mr  |ac permeaz
e (simport)

H*

— Potasyum Uniportu
K*
.»— OH~

- OH"
Silfat simportu
H+

® Sekil 4.24 Escherichia colPdeki Lac permeaz (simport)
ve iyi tanimlanmig diger basit tasiyicilar. Zan-kateden prote-
inler bu semada globiiler formda goésterilmis olmakla birlikte,
gercek yapilan Sekil 4.23'de gésterilen sekildedir. Simport ve
antiport, proton motiv giigten saglanan enerji ile gerceklestirilir.
Proton motiv gii¢, hiicredeki enerji-veren (katabolik) tepkime-
ler tarafindan rejenere edilir.

ve metabolize edilerek yararli enerji eldesinde kul-
lanilmasidr.

Grup Translokasyonu: Fosfotransferaz Sistemi

Grup translokasyonu, tasman bilesigin zardan
gecerken kimyasal olarak degistirildigi bir aktarim
mekanizmasidir. Uzerinde en cok galisma yapil-
mis olan grup translokasyonu sistemlerinden biri
E. coli’de bulunan ve glukoz, mannoz ve fruktoz
sekerlerini tagtyan mekanizmadir. Bu bilegikler ta-
sinma sirasinda fosfotransferaz sistemi tarafindan
fosforile edilirler.

Fosfotransferaz sistemi gesitli proteinleri igeren
bir ailedir. Bu ailedeki beg protein herhangi bir se-
kerin tasinmasi i¢in zorunludur. Seker tasinmadan
once, fosfotransferaz sistemindeki proteinler selale
mekanizmasi ile fosforile ve defosforile edilirler.
Bu olay, zar1 katedecek sekilde yerlesmis olan ve
Enzim II_adi verilen protein fosfat gurubu kazana-
na ve tasinacak olan sekeri fosforile edene kadar
siirer (Sekil 4.25¢). HPr ad1 verilen kiigtik bir pro-
tein ile bunu ve Enzimll "y1 fosforile eden enzim
(Enzim I) sitoplazmik proteinlerdir. Buna karsilik
Enzim I[, zarn i¢ ytizeyi {izerinde yerlesmis olup,



Ozgiil olmayan bilesenler

Ozglil bilesenler
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PEP

Piruvat

Y
Glukoz 6-P

Sitoplazmik
zar

/

Glukoz

< :IJ Tasinma yoéni

® Sekil 4.25 Escherichia colideki fosfotransferaz sisteminin mekanizmasi. Glukoz alimu ile ilgili olan bu sistem bes proteinden
olusur: Enzim (Enz) [, Enzim I , I, II_ve HPr. Fosfat grubu, fosfoenolpiruvat (PEP) ile Enzim II_arasindaki proteinler iizerinden asamali
olarak sekere kadar aktanhr. Enzim II_sekeri tasir (ve fosforile eder.) HPr ve Enz I proteinleri 6zgiil olmayip, herhangi bir sekerin ta-
sinmasinda is goriirler. Enz II bilesenleri ise belirli bir seker i¢in 6zgiildiirler.

Enzimll_integral zar proteinidir (Sekil 4.25). HPr
ve Enziml fosfotransferaz sisteminin 6zgiil olma-
yan bilegenleri olup, gesitli sekerlerin alinmasinda
ig gortirler. Buna karsilik, tasinacak olan her seker
tipi icin 6zgiil bir EnzimlII bulunur (Sekil 4.25).
Fosfotransferaz sistemine gereken enerji, ener-
jice zengin bir bilesik olan fosfoenolpiruvat’tan sag-
lanir. Ancak burada belirtilmesi gereken bir nokta
vardir. Glukoz molekiiliniin tasinmasi sirasinda
harcanan enerji, enerjice zengin fosfat bag: seklinde
olmakla birlikte (Sekil 4.25), glukozun glukoz 6-P’a
fosforile edilmesi, hiicre-ici glukoz metabolizmasi-
nin (glikoliz, #=Kisim 5.10) ilk basamagidir. Do-
layisiyla, fosfotransferaz sistemi, glukozu merkezi
metabolik yola girmeye hazir hale getirir.

Periplazmik Baglanma Proteinleri ve ABC Sistemi

Bu bolimiin ilerleyen kisimlarinda (Bkz. Kisim
4.9) gram-negatif bakterilerin sitoplazmik zari ile
lipid agisindan zengin dis zar tabakasi arasinda pe-
riplazma ad1 verilen bir bolge igerdiklerini gorece-
giz (Bkz. Sekil 4.35). Periplazma gesitli proteinler
igerir ve bunlarin bircogu tasima isinde gorev alir.
Bu proteinler periplazmik-baglanma proteinleri olarak
adlandirilirlar. Bu tip tagiyic sistemler iig bilesen-
den olusur: (1) periplazmik-baglanma proteinleri;
(2) zar1 kateden proteinler ve (3) ATP hidroliz eden
proteinler (kinazlar). Uglincii gruptaki proteinler
gerekli enerjiyi saglarlar.

Bu tip transportirlar ABC transport sistemleri
olarak adlandirilir. ABC harfleri ATP-baglayic1 ka-
set (=ATP-binding cassette) sozciiklerinin bas harf-
lerini gostermektedir (Sekil 4.26e). Prokaryotlarda
200’den fazla ABC tasima sistemi tanimlanmus
olup, yapisal calismalar sonucunda bunlarin bir-
birlerine akraba proteinler olduklar gosterilmistir.
ABC tastyicilar, sekerler ve amino asitler gibi orga-

nik besinlerin, siilfat ve fosfat gibi gesitli inorganik
besinlerin ve iz elementlerin taginmasinda gorev
alirlar.

ABC tipi tasiyict sistemlerin ilging 6zellikle-
rinden biri, periplazmik-baglanma proteinlerinin
substrata karst ¢ok yiiksek ilgi gostermeleridir. Bu
proteinler periplazma icinde hareket eder ve subs-
tratlar ¢ok duisiik derisimde de olsa onlara bag-
lanirlar. Ornegin 1 mikromol (10“M) ya da daha
az derisimdeki substrat periplazmik-baglanma
proteinleri tarafindan kolayca tasinir. Periplazmik-

e P
A T
ot e -

Peptidoglikan

Prepilazmik-
baglanma
proteini

Periplazma

Zar,kateden
tasiyici

ic
ATPYYi hidro|iz/
eden protein

ATP  ADP+P,

® §ekil 4.26 ATP-Baglayan Kaset tasiyicinin (ABC-tipi) me-
kanizmasi. Periplazmik baglanma proteini substrata kars: yiik-
sek ilgi gosterir, zan-kateden protein tasima kanali olarak is
goriir, sitoplazmik ATP-hidroliz-eden protein ise tasima olayl
icin enerji saglar. Eseherichia coli'deki maltoz tasiyan sistem
ABC sistemine bir oOrnektir. Gram-negatif duvar yapis: ve
periplazma konusu Kisim 4.9’da anlatilmaktadar.
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baglanma proteini ile substratin olusturdugu
kompleks, zari-kateden bilegen ile etkilesir ve ta-
sinma olay1 ATP’den saglanan eneriji ile gerceklesir
(Sekil 4.26).

Gram-pozitif bakteriler periplazma icermedigi
halde bu organizmalarin bir¢ogunda baglanma-
proteininin aracilik ettigi tasima sistemleri oldugu
bulunmustur. Ancak, gram-pozitif bakterilerdeki
0zgul baglanma proteinleri hareketli olmayip, si-
toplazmik zara tutunmus durumdadir. Bu protein-
ler de substrata baglanir baglanmaz, zar1 kateden
bilesen ile etkilesir ve ATP harcanmasi ile tasima
islemi gerceklesir.

Protein Ihraci

Buraya kadar kiigiik molekiillerin tasinmasini goz-
den gecirdik. Protein gibi biliyiik molekiiller nasil
aktarilir? Bircok protein dogru islev gorebilmek
igin ya sitoplazmik zarin digina tasinmak ya da 6z-
giil olarak zara katilmak zorundadir. Prokaryotik
hiicrelerdeki protein aktarimi translokazlar adi ve-
rilen proteinler aracilig ile gergeklesir. En 6nemli
translokazlardan bir tanesi Sec (sekretor) sistemi-
dir.

Ornegin SecYEG, zar ile birliktelik iginde olan
bir translokazdir. Bunun gorevi belirli proteinleri
ihrag etmek, digerlerini ise 6zgil bir bicimde zar
igine yerlestirmektir. Baz1 translokazlar ihrag et-
tikleri protein tipleri agisindan gok 6zgtil olmak-
la birlikte, SecYEG prokaryotlarda yaygin olarak
bulunur ve farkli proteinleri aktarabilir. Tasinacak
proteinlerin nasil belirlendigi ayr1 bir konu olup,
bu tartisma daha sonraki boliimlerde yapilacaktir
(e=Kisim 7.17).

Protein ihraci bakteriler i¢in 6nemlidir; ¢linkd,
bircok bakteriyal enzim hiicre disinda islev yapar
(ekzoenzimler). Ornegin amilaz ya da seliilaz gibi
hidrolitik enzimler nisasta ya da seliilozu parcala-
yacaklar1 dig ortama salinirlar (e=Sekil 3.6b). Bu
enzimlerin hidrolizi ile olusan glukoz hiicre tara-
findan karbon ve enerji kaynag1 olarak kullanilir.
Patojenik bakterilerin cogu protein toksinleri ya
da diger zararl proteinleri enfeksiyon sirasinda
konakginin igine salarlar. Bu biiyiik molekiiller si-
toplazmik zardan ge¢mek zorundadir ve SecYEG
gibi translokazlar bu aktarim olaylarma yardimci
olurlar.

[ © 4.7 Ravramlarn Cozden Cegirilmesi

En az iig tip tastyic1 oldugu bilinmektedir. Bunlar: basit
tastyicilar, fosfotransferaz-tipi tasiyicilar ve ABC sis-
temleridir. Bu sonuncusu birbirleriyle etkilesen ii¢ bile-
sen igerir. Tagima iglemi proton motiv gig, ATP ya da
enerjice zengin baska bir bilesikten enerji saglanmasini
gerektirir.

@ Basit tagtyicilarin, fosfotransferaz sisteminin ve ABC
tagsima sisteminin enerji gereksinimlerini karsilastiri-
niz.

€ Tasman molekiilde ortaya ¢tkan kimyasal degisiklik-
ler agisindan {ig tip tasima sistemini karsilastiriniz.

€ Ortamda cok diisiik miktarda bulunan besinlerin ta-
sinmasina en uygun olan tasima sistemi hangisidir?
Nigin?

@ Proteinler hiicreden nasil ihrag edilirler?

Prokaryotik Hiicre Duvan:
Peptidoglikan ve Buna Benzeyen
Molekiiller

Bakteri hiicreleri yiiksek derisimde ¢Oziinmiis
madde igerirler. Bu durum 6rnegin Escherichia coli
gibi bir bakteride yaklasik 2 atmosferlik turgor ba-
sinci olusturur. Bu basing kabaca bir otomobil lasti-
gindeki i¢ basinca esittir. Bu basinca dayanabilmek
icin bakteriler hiicre duvan igerir. Hiicre duvar
ayni zamanda bakteriye bicim verir ve dayaniklilik
kazandirr.

Bacteria’mun iki temel gruba ayrildigini ve bun-
larin gram-negatif ve gram-pozitif bakteri gruplar:
oldugunu daha 6nce 6grendik. Bu iki grup arasin-
daki temel fark Gram boyamaya dayandirilmis (Bkz.
Kisim 4.1) olmakla birlikte, Gram-boyama tepki-
mesinin temeli hiicre duvar: yapisindaki farkliiga
dayanir. Gram-pozitif ve gram-negatif hiicrelerin
duvarlar: elektron mikroskopta oldukca farkh go-
runir (Sekil 4.27e). Gram-negatif hiicre duvan ¢ok
tabakali ve oldukca karmasik iken, gram pozitif
hiicre duvan esas olarak tek tip bir molekiilden
olusur ve genellikle cok daha kalindir.

Bu kisimda hem Bacteria hem de Archaea hiic-
re duvarlarinin polisakkarit yapisindaki bileseni
tizerinde duracagiz. Bu bilesenler arasinda tzelde
peptidoglikan bulunmakla birlikte, Archaea’da bu-
lunan ve peptidoglikana benzeyen ve benzemeyen
gesitli polisakkaritler de vardir. Kisim 4.9’da gram-
negatif Bacteria’da bulunan duvar bilegenlerini in-
celeyecegiz.

Peptidoglikan

Bacteria’daki hiicre duvari sert bir tabaka igerir. Bu
tabaka duvarin gii¢lii olmasindan birinci derece-
de sorumludur. Gram-negatif Bacteria’da bu sert
tabakanin digsinda bazi ek tabakalar daha vardir.
Gram-negatif ve gram-pozitif Bacteria’daki sert du-
var tabakasinin kimyasal bilesimi ¢ok benzerdir.
Peptidoglikan ad1 verilen bu polisakkarit N-asetil-
qlukozamin ve N-asetilmuramik asit olmak tizere iki
tip seker tiirevi ve az sayida 6zgiil amino asit igerir.
Bu amino asitler L-alanin, D-alanin, D-glutamik
asit ve ya lizin ya da diaminopimelik asittir (DAP)
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Gram-pozitif Gram-negatif
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® Sekil 4.27 Bacteria hiicre duvarlan. (a, b) Gram-pozitif ve gram-negatif hiicre duvarlannin sematik gizimleri. (c) Gram-pozitif
bir bakteri olan Arthrobacter crystallopoietes hiicre duvanm gésteren transmisyon elektron mikrografi. (d) Gram-pozitif bir bakteri
olan Leucothrix mucor hiicre duvanm gésteren transmisyon elektron mikrografi. (e, f) Gram-pozitif (Bacillus subtilis) ve gram-negatif
(Escherichia coli) Bacteria’mn taramal elektron mikrograflan. (e) ve (f)’de gériilen hiicrelerin yiizey tekstiiriine dikkat ediniz. B. subtilis
ve E. coli’nin gap1 yaklasik 1um'dir.
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COOH COOH

HN—CH HZN«(le
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® Sekil 4.28 Peptidoglikandaki ¢apraz-baglarda yer alan
amino asitler. (a) Diaminopimelik asit. (b) Lizin. Iki molekiil
arasindaki tek fark renkli olarak gosterilmistir. Peptidoglikan
¢apraz-baglannda bu iki amino aside ek olarak baska amino
asitler de bulunur.

(Sekil 4.28e). Bu bilesenler tekrarlanan bir yap: olan
glikan tetrapeptid’i olusturacak sekilde birlesirler
(Sekil 4.29e).

Hiicreyi gepegevre saran bir tabaka halindeki
peptidoglikanin temel yapisi, birbirine komsu ko-
numda uzanan tek tek peptidoglikan zincirlerinden
olusur. Tabakanin yapisini kuran glikan zincirleri,
amino asitlerden olusan tetrapeptid ¢apraz-baglari ile
birbirlerine baglanmislardir. Glikan zincirlerindeki
sekerleri birlestiren glikozidik baglar ¢ok gtiglii ol-
makla birlikte, bu zincirler tek baslarina her yone
dogru giiglii olabilme yeteneginde degildir. Pepti-
doglikan yapisinin gercek giicti, tek tek zincirlerin
amino asitler aracilig1 ile gapraz baglanmasindan
kaynaklanuir. Bu capraz baglanma, farkli Bacteria’da
farkl ol¢tilerde gergeklesir.

N-Asetilglukozamin (G) N-Asetiimuramik asit (M)
1 L
[ |1 |

CH,OH CH,OH
R
/3(1,4) OH
H
N-Asetil
grubu
?:O Lizozime
NH- 2 duyarli
2NH \ y
- 0 bad
Peptid - = | il ag
aiaglan T i - ’T’H I L-Alanin
N s i )
'\ C—CHy—CHz—CH—COOH
| "ll_Hz_ _______ l\:l—H\ ; ,O\, p-Glutamik asit
WTaVaYe -7
I\HOOC_C_SHE_.CBZ__QF?__CI{__E s /\Mezo-diamino-
TR HY _ - NA pimelik asit
-~ 7

# || s s e
” HyC—CH—COOH

\
________ -

p-Alanin

e Sekil 4.29 Poptidoglikan hiicre duvan yapisindaki tek-
rarlayan glikan tetrapeptid birimlerinden birinin yapisi. Bu-
radaki yap: Escherichia coli ve birgok gram-negatif Bacteria'da
bulunur. Baz: Bacteria'da bagka amino asitler de vardir.

Gram-negatif Bacteria’daki capraz baglar, di-
aminopimelik asidin amino grubu ile terminal
D-alaninin karboksil grubu arasindaki peptid
bag: ile ortaya cikar (Sekil 4.30ae) Gram-pozitif
Bacteria’daki capraz baglar ise peptid capraz koprii-
leri aracihigl ile saglanir. Bu peptidlerdeki amino
asitlerin gesidi ve sayis1 organizmanin tipine gore
degisir. Ornegin iyi alisilmis gram-pozitif bir bak-
teri olan Staphylococcus aureus’daki peptid capraz
kopriisii bes tane glisin molekiiliinden olusur (Se-
kil 4.30b). Peptidoglikan molekiiliiniin genel yapisi
sekil 4.30c’de goriilmektedir.

Gram-pozitif Bacteria’da hiicre duvarmin %901
peptidoglikandan olusur. Teikoik asit ad1 verilen bir
baska molekiil ise genellikle daha kiigiik miktarlar-
da bulunur. Baz1 bakterilerde hiicreyi gevreleyen
peptidoglikan tabakas: tek kathdir. Ancak birgok
Bacteria ve Ozellikle gram-pozitif Bacteria’daki
peptidoglikan iist iiste y1g1lmus yaklagik 25 tabaka
igerir. Gram-negatif Bacteria’da duvarin yaklasik
% 10"u peptidoglikan, geri kalan biiyiik kismi ise

Glikan

omurgasl
-0 e/ Se-0-0
| | Capraz kdpru
L-Ala Peptidler L-Ala
L b Fae
chlalu D—GllIJ—N%G"y |
D/i\P Dv?Ia L.|Tys | Glly :
I
p-Ala DII\P pD-Ala 1 Glly :
I
D-‘Glu | G'Iy |
| I
L-Ala Gly
| e
-0-0-0- i
(a) Escherichia coli '-'ITyS
(gram-negatif) b-Glu-NH,
|
L-/I\Ia
(b) Staphylococcus aureus
(gram-pozitif)

e Sekil 4.30 Escherichia coli ve Staphylococcus
aureus’daki peptidoglikan tabakay: olusturmak iizere pep-
tid ve glikan birimlerinin baglanma bigimi (a) E. coli ve diger
gram-negatif Bacteria'da ¢apraz koprii yoktur. (b) S. aureus’daki
(gram-pozitif) glisin ¢apraz-kopriisii. (c) Peptidoglikanin genel
yapisi. G, N-asetilglukozamin; M, N-asetilmuramik asit.
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Kisim 4.9’da anlatilan dig zar yapisindadir. Gram-
pozitif ve gram-negatif hiicrelerin bigimi, belirli 61-
ciide, peptidoglikan zincirlerinin uzunlugu ile zin-
cirler arasindaki gapraz-baglarin niteligi ve miktar1
tarafindan belirlenir.

Peptidoglikan Cesitleri

Peptidoglikan sadece Bacteria tiirlerinde bulunur.
N-asetilmuramik asit sekeri ile diaminopimelik
asit amino asidi Archaea ve Eukarya hiicre duvar-
larinda asla bulunmaz. Buna ek olarak DAP, baz1
Bacteria’min peptidoglikanlarinda bulunmaz. Bu
amino asit biitiin gram-negatif ve bazi gram-pozitif
tiirlerdeki peptidoglikan yapisinda bulunur. An-
cak, gram-pozitif koklarin tiimiinde DAP yerine
lizin (Sekil 4.30b), az sayidaki diger gram-pozitif
Bacteria’da ise baska amino asitler yer alir. Pepti-
doglikanin bir baska 06zelligi D-konfigiirasyonda
iki amino asit igermesidir ki bunlar, D-alanin ve
D-glutamik asittir. Bolim 3’de gordiigiiniiz gibi,
hiicre proteinlerindeki amino asitler L enantiyo-
merik formdadir (¢=Kisim 3.6)

Yiizden fazla farkli peptidoglikan tipi bilin-
mektedir. Bunlar1 birbirlerinden ayiran fark, gap-
raz koOpriiden kaynaklanur. Her peptidoglikan
tipinde glikan kismi tek tip yapida olup, sadece
N-asetilglukozamin ve N-asetilmuramik asit se-
kerlerini icerir. Bu sekerler daima $-1,4 baglar ile
baghdir (Sekil 4.29). Tekrarlanan birimin tetrapep-
tid kismindaki temel degisiklik, lizin yerine dia-
minopimelik asidin bulunusudur. Ancak bazi or-
ganizmalarda 2. pozisyonda yer alan glutamik asit

Duvara-bagl
S protein
O\P //O
‘O/ \O 7 C

p-Glukoz —O—C
p-Alanin —O0—C

p-Alanin —O—C
(l).
H,C—0—P—0
A
' (¢]
Ribitol

@ (b)

hidroksillenmis olabildigi gibi, 1. ve 3. pozisyon-
lardaki amino asitlerde de degisiklikler gozlenebil-
mektedir. Tetrapeptidde bulunan amino asitlerden
herhangi biri gapraz kopriide yer alabildigi gibi,
glisin, treonin, serin ve aspartik asit gibi amino
asitler de bu kopriide bulunabilir. Ancak dallan-
mus zincirli ve aromatik halkali ya da kiikiirt-iceren
yan zincire sahip amino asitler ile histidin, arjinin
ve prolin (e=§ekil 3.12) asla capraz kopriide yer
almaz.

Peptidoglikanin peptid kisminin degisken ol-
masina karsilik, glukozamin ve muramik asitten
olusan omurga biitiin Bacteria tiirlerinde aynidur.

Teikoik Asitler ve Gram-Pozitif Duvar Yapisi

Gram-pozitif Bacteria’nin birgogu, hiicre duvarina
gomiilii halde asidik bilesikler igerir ve bunlar te-
ikoik asitler olarak adlandirilir. Teikoik asit terimi,
gliserofosfat ya da ribitol fosfat kokleri igeren, du-
var, zar ve kapsiil polimerlerinin tiimiinii kapsar.
Fosfat esterleri ile bagh olan bu poli-alkoller ge-
nellikle diger sekerleri ve D-alanin igerirler (Sekil
4.31ae). Teikoik asitler negatif yiiklii olduklar igin,
hiicre ylizeyinin negatif elektrik yiikiinden sorum-
ludurlar. Teikoik asitler Ca*? ve Mg* gibi iki degerli
katyonlar1 da baglayabilirler. Bu katyonlarin bazi-
lar1 hiicre igine tasinir. Baz1 teikoik asitler kovalent
olarak zar lipidlerine baghdir. Bu gibi teikoik asit-
lere lipoteikoik asitler denir.

Sekil 4.31b gram-pozitif Bacteria’nin hiicre du-
var1 yapist ile teikoik asitlerin bu yap1 igindeki dii-
zenleniglerini gostermektedir.

Teikoik asit

Lipoteikoik asit

Peptidoglikan

Sitoplazmik
zar

® Sekil 4.31 Teikoik asitler ve gram-pozitif hiicre duvarinin genel yapisi. (a) Bacillus subtilis’deki ribitol teikoik asit yapisi.
Teikoik asit, tekrarlanan ribitol birimlerden olusan bir polimerdir. (b) Gram-pozitif hiicre duvannin sematik ¢izimi.
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Duvar Igermeyen Hiicreler

Bacteria tiirlerinin belirleyicisi niteliginde olan
peptidoglikan molekiilii baz1 ajanlarla pargalana-
bilir. Bu ajanlardan biri lizozim enzimi olup, bu
enzim peptidoglikandaki N-asetilglukozamin ile
N-asetilmuramik asit kokleri arasinda yer alan
B-1,4 glikozidik baglar1 kirar (Sekil 4.29). Bu yolla
duvari zayiflamis olan hiicrenin igine su girmeye
baslar, hiicre siser ve sonugta patlar. Bu olay liziz
olarak adlandirilir (Sekil 4.32qe). Lizozim hayvan-
lardaki gozyagi, tiikiiriik ve diger viicut sivilari
gibi salgilarda bulunur ve muhtemelen Bacteria en-
feksiyonuna kars1 bir savunma mekanizmasi ola-
rak iglev gortir.

Bir hiicre siispansiyonuna, hiicre igine girme-
yen (Ornegin siikroz gibi) bir ¢dziinen eklenirse,
hiicre disindaki ¢6ziinen konsantrasyonu hiicre ici
ile dengeye gelir. Izotonik olarak adlandirilan bu
kosullar altinda da lizozim peptidoglikani parga-
lar. Ancak, su hiicre i¢ine girmez ve liziz gergekles-
mez. Bunun yerine bir protoplast (hiicre duvarini
kaybetmis bakteri) olusur (Sekil 4.32b). Siikroz ile
dengelenmis bu protoplastlar su igerisine konul-
dugunda derhal lizize ugrarlar. Sferoplast sdzctuigii
siklikla protoplast sozciigiiniin esanlamlist olarak
kullanilmakla birlikte, bu iki sdzciiglin anlamlar:
birbirlerinden biraz farkhidir. Protoplastlar hiicre
duvar1 materyali igermedigi halde, sferoplastlar
zarla gevrili yapiya tutunmus duvar materyali par-
calari igerir.

Prokaryotlarin ¢ogu hiicre duvari olmaksizin
dogadaki varliklarin siirdiiremedigi halde, bazila-

Lizozim duvarn H,0 girer Lizis
parcalar 3 f

Ho0 girer HoO girer  Seyreltik ¢ozelti

(a) = e —————

Lizozim duvan
parcalar

[ C;rotoplaSt

izotonik ¢ozelti

e Sekil 4.32 Protoplast olusumu. (a) Seyreltik ¢ozelti igin-
de hiicre duvan pargalanir ve protoplast olusur; ancak sitoplaz-
mik zar ¢ok zayif yapili oldugu i¢in, bu protoplast hemen erir.
(b) izotonik konsantrasyonda ¢éziinen (érnegin siikroz) ieren
bir ¢ézelti iginde, su protoplast igine girmez; bdylece protoplast
kararh halde kalr. Lizozim peptidoglikandaki [3-1,4 glikozidik
baglan kirar (Bkz. $ekil 4.29).

larina neden olan mikoplazmalar (e=Kisim 12.21)
ve dogal olarak duvardan yoksun bir Archaea gru-
bu olan Thermoplasma (¢=Kisim 13.5) bu yetenege
sahip organizmalar arasindadir. Bu prokaryotlar
serbest yasayan protoplastlar olup, hiicre duvari
olmaksizin hayatta kalabilirler. Bunlar ya gok giic-
lii zara sahiptir, ya da 6rnegin hayvan viicudu gibi,
ozmotik olarak korunmus habitatlarda yasarlar.
Baz1 mikoplazmalarin hiicre zarlar steroller igerir
(Bkz. Kisim 4.5). Steroller zar yapisini giiglii ve da-
yanikl hale getirir.

Archaea Hiicrelerinde Bulunan
Psodopeptidoglikan, S-Tabakalan ve Diger Duvar
Yapilan

Bazi Archaea tiirleri peptidoglikana ¢ok benzeyen
bir polisakkaritten olusan hiicre duvarlarina sahip-
tir. Bu materyal psodopeptidoglikan olarak adlandiri-
lir (Sekil 4.33ge).

Psodopeptidoglikanin omurgas: tekrarlanan
N-asetilglukozamin ve N-asetiltalosaminuronik
asit birimlerinden olusur (N-asetiltalosaminuronik
asit birimleri, peptidoglikanda bulunan N-asetil-
muramik asitlerin yerini almistir) (Sekil 4.29 ile
Sekil 4.33a’y1 karsilastiriniz). Psodopeptidoglikani
peptidoglikandan ayiran bir baska fark, peptido-
glikanda bulunan -1,4 baglar yerine 8-1,3 gliko-
zidik baglar icermesidir (Sekil 4.29 ile Sekil 4.33a’y1
karsilastiriniz).

Diger Archaea’nin hiicre duvarlar1 ne pepti-
doglikan, ne de psodopeptidoglikan icerir. Bu tip
hiicre duvarlarinda polisakkarit, glikoprotein ya
da protein bulunur. Ornegin, Methanosarcina tiir-
leri glukoz, glukuronik asit, galaktozamin ve ase-
tat iceren kalin bir polisakkarit duvara sahiptir.
Halococcus gibi asir1 halofilik (tuz-seven) Archaea
gruplar1 Methanosarcina’ya benzer duvara sahiptir.
Ancak bu duvar diger bilesenlere ek olarak siilfat
(SO, kokleri igerir.

Archaea’da en sik rastlanan hiicre duvarn tipi,
parakristalin yiizey tabakasidir (S-tabakas1) (Bkz.
Kisim 4.10). S-tabakasi, protein ya da glikoprote-
in yapisinda olup, genellikle hekzagonal simetri-
ye sahiptir. S-tabakalar1 asir1 halofilik, metanogen
ve hipertermofil Archaea gruplarina ait tiirler ara-
sinda yaygindir (e=Kisim 2.5). Baz1 Bacteria tiir-
lerinin dis ytiizeylerinde de S-tabakalar1 bulunur
(Sekil 4.33b). Archaea tiirlerindeki hiicre duvarla-
rinin kimyasal agidan degisik molekiiller igerdik-
lerini gordiik. Bunlarin bazilar1 peptidoglikana
benzemekte, bazilar1 ise peptidoglikan bilegenini
hi¢ icermemektedir. Ancak birkag istisna disinda,
Archaea’nin timii bir gesit hiicre duvar icerir ve
bu duvar Bacteria’daki duvar gibi, hiicreyi ozmotik
lizizten korur ve hiicre bigimini belirler. Bunlara
ek olarak, Archaea hiicre duvari peptidoglikandan
yoksun oldugu igin, bu molekiilii parcalayan ya da
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® Sekil 4.33 Psodopeptidoglikan ve S-tabakalan. (a) Methanobacterium tiirlerindeki hiicre duvan polimeri olan psédopeptidog-
likan yapisi. Sekil 4.29'da gosterilen peptidoglikan yapis: ile bu yap1 arasinda peptid ¢apraz-baglar agisindan benzerlik olduguna
dikkat ediniz. Psodopeptidoglikandaki peptid ¢apraz-baglan N-asetil-talozaminuronik asit (NAT) kokleri arasinda kurulur. NAG,
N-Asetiglukozamin. (b) S-Tabakanin parakristalin yapisin1 gésteren transmisyon elektron mikrograf. Burada gériilen S-tabaka, Bacte-
ria grubuna dahil olan Aquaspirillum serpens’den elde edilmis olup, Archaea'daki S-tabakalarda goriilen hekzogonal simetriye sahip-

tir.

dogru olarak sentezlenmesini 6nleyen lizozim ve
penisillin gibi ajanlarin etkisine kars: dogal olarak
direnclidir (¢=Kisim 6.2).

- © 4.8 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi

Bacteria hiicre duvar peptidoglikan adi verilen bir polisak-
karit igerir. Bu materyal tekrarlanan N-asetilglukozamin
ve N-asetilmuramik asit zincirlerinden olusur. Zincir-
lerdeki N-asetilmuramik asit birimleri, kisa peptidler
araciig1 ile birbirlerine baghdir. Organizmanin tipine
bagh olarak, bircok peptidoglikan tabakasi bulunabilir.
Archaea’daki duvar peptidoglikan yerine bir baska poli-
sakkarit ya da protein igerir. Lizozim enzimi peptidogli-
kani parcalayarak, hiicrenin erimesine yol agar.

@ Peptidoglikanin monomerik bilesenlerini listeleyiniz.

Peptidoglikan neden ¢ok saglam bir molekiildiir?

*

@ Hiicre duvar olmayan hiicreler hayatta kalmay1 nasil
basarirlar?

*

Psodopeptidoglikan ile peptidoglikan arasindaki ben-
zerlik ve farklilik nedir?

Gram-Negatif Bacteria’da
Dis Zar

Gram-negatif Bacteria’da, peptidoglikana ek olarak
dis zar adi verilen bir duvar tabakasi daha vardir.
Cift katl1 lipidden olusmakla birlikte bu tabaka si-

toplazmik zar gibi sadece fosfolipid ve protein iger-
mez (Sekil 4.16). Dis zar ayn1 zamanda polisakkarit
igermektedir. Lipid ve polisakkarit dis zar icinde bir-
birine baglanarak bir lipopolisakkarit kompleksi olus-
turur. Bu nedenle dis zar genellikle lipopolisakkarit
tabakasi veya kisaca LPS olarak adlandirilir.

LPS’nin Kimyasal Yapisi

Karmasik yapili olmasina ragmen gesitli bakteri-
lerdeki LPS'nin kimyas: ortaya gikarilmustir. Sekil
4.349 de goriildiigii gibi, LPS'nin polisakkarit kis-
mu gekirdek polisakkarit ve O-polisakkarit olmak tizere
iki bilesenden olusur. LPS yapis1 lizerinde en ay-
rintili calismalarin yapildigr Salmonella tirlerinde
cekirdek polisakkarit ketodeoksioktonat (KDO),
yedi-karbonlu sekerler (heptozlar), glukoz, galak-
toz ve N-asetilglukozamin igerir. Merkeze bagh
olan O-6zgiil polisakkarit tipik olarak galaktoz,
glukoz, ramnoz ve mannoz gibi hekzoslar: ve abe-
kuoz, kolitoz, paratoz ya da tiveloz gibi dideoksi
sekerleri igerir. Bu sekerler genellikle dallanmis
halde olan dort ya da bes tiyeli diziler olusturacak
sekilde birbirlerine baghdir. Bu dizilerin tekrari ile
uzun O-polisakkarit zinciri ortaya gikar.
O-polisakkaritin LPS'nin geri kalam ile nasil
bir iligki iginde oldugu Sekil 4.35¢'de goriilmekte-
dir. Lipid A olarak adlandirilan lipopolisakkarit
kismu (Sekil 4.34) gliserol igermez. Lipid A’daki
yag asitleri amin ester bag ile N-asetilglukozamin
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0-0zgiil polisakkarit

Cekirdek polisakkarit Lipid A

Amin ester

® Sekil 4.34 Gram-negatif Bacteria’daki lipopolisakkarit yapisi. Cesitli gram-negatif Bacteria tiirlerindeki lipid A ve polisakkarit
bilesenlerin kimyasal yapilan degismekle birlikte, temel bilesenlerin siralamsi genelde degismeden kalir (lipidA-KDO-¢ekirdek-O-
ozgiil). O-6zgiil polisakkarit tiirler arasinda farkhilik gosterir. KDO, ketodeoksioktonat; Hep, heptoz; Glu, glukoz; Gal, galaktoz. Amin ile
lipid A’nin yag asitleri arasindaki bag, amin ester bagidir. LPS’nin lipid A kismi, endotoksin kompleksini olugturur ve hayvanlarda toksik
etki yapabilir (ZZ0Kisim 21.12). Bu gekli Sekil 4.35 ve 4.36 ile karsilagtinmz. $ekil 4.34 ve 4.35’deki LPS'nin farkli kisimlannda kullani-

lan renk kodlanna dikkat ediniz.

fosfattan olusan bir disakkarite baglanmistir. Bu
disakkarit merkezi polisakkarite KDO aracilig1 ile
tutunmustur (Sekil 4.34). Lipid A’da ¢ogunlukla
bulunan yag asitleri kaproik, laurik, miristik, pal-
mitik ve stearik asitlerdir.

Dis zarda LPS gesitli proteinlerle bir araya
gelerek, zarin dig yapragini olusturur. Bazi gram-
negatif Bacteria’daki LPS'nin ice bakan yapraginda
lipoprotein kompleksi yer alir (Sekil 4.35a). Lipo-
protein, dis zar ile peptidoglikan arasinda gipa gibi
gorev yapar. Dis zarin dis yapraginda LPS ile fosfo-
lipidler yer degistirir. Fosfolipidler sadece i¢ yap-
rakta bulunur (Sekil 4.35a). Dolayisiyla, dis zar cift
kath lipid olarak degerlendirilse de, bunun yapisi
sitoplazmik zardan oldukca farklidir (Sekli 4.16 ile
4.35a’y1 karsilastiriniz).

Endotoksin

Dis zar esas olarak yapisal islev iistlenmis olmak-
la birlikte, bunun 6nemli biyolojik 6zelliklerinden
biri hayvanlar icin toksik olmasidir. Insanlar ve
diger memeliler igin patojenik olan gram-negatif
Bacteria cinslar1 Salmonella, Shigella ve Escherichia
olup, bu patojenlerin konakgilarinda ortaya cikar-
dig1 baz1 semptomlar dis zarlarinin toksisitesinden
kaynaklanir.

Toksik ozellikler lipopolisakkarit tabakanin
lipid A kismu ile iligkilidir. Endotoksin terimi
LPS'nin bu toksik bilegenini ifade eder (Bu konu
Kisim 21.12'de ele alinacaktir). Bazi endotoksinler
insanlarda siddetli gastroentestinal rahatsizliklara
(gaz, ishal, kusma) neden olur. Endotoksinler bir
dizi bakteriyal hastaliktan sorumludur. Bunlar ara-
sinda Salmonella’nin neden oldugu besin enfeksi-
yonu 0zellikle nemlidir (¢=Kisim 29.7). Patojenik
olmayan bazi bakterilerdeki LPS'nin de endotok-
sin etkisi yaptig1 gosterilmistir. Dolayisiyla, bir or-
ganizmanin toksik dis zar bilegenleri igermesi igin
mutlaka patojenik olmasi gerekmez.

Porinler ve Periplazma

Gram-negatif Bacteria’'nin dis zar1 temel olarak cift
katli lipid yapida olmasma ragmen, sitoplazmik
zarin aksine kiiciik molekiillere karsi nispeten
gecirgendir. Bunun nedeni dis zarda porinler ad1
verilen proteinlerin bulunmasidir. Porinler diistik
molekiil agirlikli hidrofilik bilesiklerin girisi ya da
cikisi icin kanal gorevi yaparlar (Sekil 4.35). Ozgiil
ve 0zglil olmayan siniflara dahil olan farkli porin-
ler vardir. Ozgiil-olmayan porinler kiigiik bilesiklerin
icinden gectigi, su ile dolu kanallar olustururlar.
Buna karsilik bazi porinler oldukga 6zgtildiir. Bun-
lar tek bir bilesik ya da yapisal olarak benzer bir
bilesik grubu icin 6zgiil baglanma bolgesi igerirler.
Yapisal galismalar bir¢ok porinin birbirinin 6zde-
si Ui¢ alt birim igeren proteinler oldugunu goster-
mistir. Porinler zar1 kateden proteinler olup ($ekil
4.35a), dis zar iginde 1nm gapinda kiiciik delikler
olusturmak tizere bir araya gelirler (Sekil 4.35b).

Kiigiik molekiiller igin gegirgen olan dis zar
enzimlerin ve diger biiylik molekiillerin gegisine
izin vermez. Dis zarin temel islevlerinden biri, si-
toplazmik zarin dis tarafinda bulunan proteinlerin
difiize olarak hiicreden ka¢gmalarini 6nlemektir. Bu
proteinler periplazma adi verilen bir bolgede yer
alirlar (Bkz. Sekil 4.35 ve 4.36). Sitaplazmik zarin
dis yiizeyi ile dig zarin ig ylizeyi arasinda yer alan
bu bolge yaklasik 12-15 nm genisligindedir. Bu ki-
simda bol miktarda protein bulundugu icin perip-
lazmanin igerigi jel kivamindadir (Sekil 4.36e).

Organizmanin tipine bagl olarak periplazma-
daki proteinlerin gesidi de degisir. Bu proteinler
arasinda besin molekiillerinin parcalanmasinda
gorev alan hidrolitik enzimler, substratlarin tasinma-
sin1 baslatan baglayic: proteinler (Bkz. Kisim 4.7) ve
kemotaksis cevabinda is goren kemoreseptor prote-
inler (Bkz. Kisim 4.16 ve 8.12) bulunmaktadir. Daha
once deginildigi gibi bu proteinlerin cogu SecYEG
sistemi tarafindan tasinarak, periplazmaya ulasir
(Bkz. Kisim 4.7).
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® $ekil 4.35 Gram-negatif hiicre duvan. Dis zar “ikinci gift-
kath lipid tabaka” olarak adlandinlmakla birlikte, bu tabaka
kimyasal ve mimari agidan sitoplazmik zardan farkhdr. (a) Lipo-
polisakkarit, lipid A, fosfolipid, porinler ve lipoproteinin dis zar-
daki organizasyonu. LPS yapisinin aynntilan igin Sekil 4.34’e
bakimiz. Lipid A insanlar igin toksik olabilir ve eger toksik etkili
ise endotoksin olarak adlandinhir (¢“Kisim 21.12). (b) Porin
proteinlerinin molekiiler modeli. Dort adet por olduguna dikkat
ediniz. Bunlann ii¢ tanesi porin molekiiliinii olusturan ii¢ protei-
nin iizerinde, dérdiincii ise, ii¢ porin proteininin birlestigi mer-
kez kisimdadir. Bu model Rhodobacter blasticus porini iizerinde
yapilan X-151m kinmm c¢ahsmalanndan elde edilen sonuglara
gore olusturulmustur.

Hiicre Duvan Yapisi ile Gram Boyasimin iliskisi

Gram-pozitif ve gram-negatif Bacteriamin duvar
yapilar1 arasindaki farkliliklarin, Gram boyama
tepkimesindeki farkliliklardan sorumlu oldugu
diistiniiliir. Gram boyama sirasinda (Bkz. Kisim
4.1) hiicre icinde kristal viyole-iyot kompleksi
olusur. Coziinmeyen bu kompleks, alkol ile gram-
negatif Bacteria’dan uzaklastig1 halde, gram-pozitif
Bacteria’da hiicre iginde kalir (Bkz. Sekil 4.4). Daha
once gordiigiimiiz gibi, gram-pozitif Bacteria bir-
kag tabakali peptidoglikandan olusan c¢ok kalin
duvarlara sahiptir. Bu duvarlar alkol ile muamele
sonucunda su kaybeder. Su kayb1 duvardaki por-
larin kapanmasina yol agar ve ¢oziinmeyen kristal
viyole-iyot kompleksinin hiicre disina ¢ikmasina
engel olur. Buna karsiik gram-negatif Bacteria’da
alkol, lipid agisindan zengin dis duvardan hizla
igeri girer ve kristal viyole-iyot kompleksini hiicre-
den oziitleyerek uzaklastirir.

4.9 & Gram-Negatif Bacteria’daki Dis Zar ¢ 8!
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® Sekil 4.36 Escherichia coli hiicre duvan. E. coli hiicre zar-
finun yiiksek-biiyiitmeli ince kesit mikrografi. $ekilde periplaz-
mik jel, dis zar ile sitoplazma zan arasinda goriilmektedir.
Sitoplazmadaki koyu renkli partikiiller ribozomlardur.
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Gram-negatif Bacteria peptidoglikana ek olarak, lipopo-

lisakkarit, protein ve lipoproteinden olusan bir dig zar

ierir. Porinler ad1 verilen proteinler dis zarin gegirgen

olmasini miimkiin kilar. Zarlar arasindaki bolge peri-

plazma olarak adlandirilir. Periplazma onemli hiicresel

islevlerde gorevli gesitli proteinleri igerir.

€ Gram-negatif Bacteria’daki LPS tabakas1 hangi bile-
senlerden olusur?

@ Porinlerin islevi nedir ve bunlar gram-negatif hiicre
duvarimn hangi kisminda yer alirlar?

€ Hiicrenin hangi bileseni endotoksin 6zellikleri tagir?

¢ Alkol gram-negatif Bacteria’dan boyay1 hemen uzak-

lastirdig1 halde, gram-pozitif Bacteria’dan uzaklagtir-
maz. Bunun nedeni nedir?

Hiicre duvar1 ve bununla iligkili ylizey tabakalarina
ek olarak bazi prokaryotik hiicreler ¢evre ile temas
icinde olan dis tabakalara ve yapilara sahiptir. Bu-
nun da Otesinde, bircok hiicre bir ya da birkag tip
hiicre inkliizyonu olusturabilir. Bu inkliizyonlar
daha sonra besin kaynag1 olarak metabolize edilir.
Bu kisimda yiizeyde ve hiicre iginde yer alan bazi
inkliizyonlar1 gozden gecirecegiz.

MaMeri Hiicre Yiizeyi Yapilan

Prokaryotlar ya hiicre yiizeyine tutunmus ya da
ylzeyden disartya dogru uzanmis gesitli yapilar
olustururlar. Bunlar fimbria, pili, S-tabakalari, kap-
siiller ve diger civik tabakalardir.

YUZEY YAPILARI VE
PROKARYOTLARDAKI
iNKLUZYONLAR

Fimbria ve Pili

Fimbria ve pili hiicre ylizeyinden uzanan, prote-
inden olusmus filament6z yapilardir. Fimbria (Se-
kil 4.37e) organizmalarin yiizeylere yapismasini
saglar. Baz1 patojenik bakterilerin hayvan dokula-
rna tutunmasi ya da yiizeylerde pelikiil ve biyo-
film olusumlari fimbria aracilig1 ile olur (e=Kisim
19.3). Bu patojenler arasinda Salmonella typhimuri-
um (salmonellozis), Neisseria gonorrhoeae (gonore)
ve Bordetella pertussis (bogmaca) bulunur.

Pili de yapisal olarak fimbriaya benzer; ancak
bunlar daha uzun olup, ytizeyde sadece bir ya da
birkag tanedir. Belirli viriis tipleri icin reseptor go-
revi yapmalarindan otiirti, pili elektron mikros-
kopta viriis partikiilleri ile kaplanmis halde gortile-
bilirler (Sekil 4.38e). Tutunmaya da yardimci olma
iktimali olmakla birlikte, pilinin prokaryotlardaki
asil gorevi konjugasyona (genetik madde aligveri-
sinin bir cesidi) aracilik etmektir. Konjugasyon Ki-
sim 10.9'da ele alinacaktr.

" Fimbria

J. P. Duguid and J. F. Wilkinson

® Sekil 4.37 Fimbria. Béliinen bir Salmonella typhii hiicresi
iizerindeki kamg1 ve fimbriay1 gosteren elektron mikrograf. Tek
hiicrenin ¢gap: yaklasik 0.9um’dir.

Yapisal ve islevsel olarak farkl ¢ok gesitli fimb-
ria/pili siniflar1 vardir. Bunlardan biri olan tip IV
fimbria/pili baz1 bakterilerdeki ilging bir hareket tar-
zindan sorumludur. Bu tip harekette fimbria kat1
ylizeylerde uzayip, kisalarak hiicrenin yiizeyde sii-
riinerek ilerlemesini saglar. Diger fimbriadan farkl
olarak, tip IV fimbria hiicrelerin sadece kutup ki-
simlarinda bulunur ve hareketin yan sira, Vibrio
cholerae (kolera) ve Neisseria meningitidis (bakteriyal
menenjit) gibi patojenlerde konakg kolonizasyon
faktorleri olarak is gortir. Tip IV fimbrianin gesit-
li bakterilerde transformasyon ile genetik madde
aktarimina aracilik ettigi de diisiiniilmektedir (e=
Kisim 10.7).

Parakristalin Yiizey Tabakalan

Bircok prokaryot iki boyutlu protein sirasindan
olusmus bir ylizey tabakasi igerir. Bu tabaka-
lar S-tabakalar1 olarak adlandirilir. S-tabakalar
Bacteria’nin filogenetik gruplarini temsil eden he-
men her grupta saptanmis olup, Archaea’da da yay-
gindir. Baz1 Archaea tiirlerinde S-tabakasi ayni za-
manda hticre duvaridir (Bkz. Kisim 4.8). S-tabakalar1
kristal goriintimiinde olup, gesitli simetri tipleri ser-
giler. Protein ya da glikoprotein alt birimlerin say1-

Virusle
kaplanmig
« pilus g

Charles C. Brinton, Jr.

® Sekil 4.38 Pili. Escherichia coli hiicresi iizerinde pili bu-
lundugu, 6zgiilliikle pilusa tutunan viriislar kullamlarak ortaya
¢ikanlmistir. Hiicrenin ¢ap: yaklasik 0.8um’dir.



sina ve yapisina bagh olarak hekzagonal, tetragonal
ya da trimetrik simetrileri bu yap: iginde gérmek
miimkiindiir (bir S-tabakanin elektron mikrografini
gormek icin sekil 4.33bye bakiniz).

S-tabakalarin temel islevinin ne oldugu bilin-
memektedir. Bununla birlikte hiicre ile onun gev-
resi arasinda yer almasindan otiirii S-tabaka muh-
temelen segici bir elek gibi islev gérmekte ve kiigiik
molekiil agirhigina sahip bilesiklerin gegisine izin
verirken, biiyiik molekiil ve yapilari (viriislar gibi)
disarida birakmaktadir. Dolayisiyla S-tabaka, pro-
teinleri hiicreye yakin konumda tutma islevi gor-
mekte ve bu acidan gram-negatif bakterilerdeki dig
zara benzemektedir. S-tabakalar1 iceren patojenik
bakterilerde bu yapinin konakginin bazi savunma
mekanizmalarina karsi koruyucuk saglayabildigi-
ne ait kanitlar vardir.

Kapsiiller ve Civik Tabakalar

Birgok prokaryotik organizma, yiizeylerine civik
ya da yapiskan maddeler salgilar (Sekil 4.39e). Bu
yapilardan bazilar polisakkarit, az bir kismi ise
proteinden yapilmistir. Bu polisakkarit tabakalar:
tanimlamak igin siklikla kullanilan terimler kap-
siil ve civik tabaka’dir. Bu tabakalarin bilesimi or-
ganizmanin tipine gore degisir ve kimyasal 6zelli-
gine bagl olarak ince ya da kalin, sert ya da esnek
olabilir. Sert olan tabakalar, 6rnegin hint miirek-
kebi gibi kiiciik partikiilleri disarida tutan sulu bir
matriks seklinde organize olurlar. Bu yap1 kapsiil
olarak adlandirilir (Sekil 4.39a). Eger yap1 daha
kolay deforme olabiliyorsa, partikiilleri disarida
tutamaz. Civik tabaka olarak adlandirilan bu yapiy1
gozlemlemek ¢ok daha giigtiir.

Bakterilerdeki polisakkarit tabakalarin gesitli
iglevleri vardir. Yiizey polisakkaritleri mikroor-
ganizmalarin kat1 yilizeylere tutunmasina yardim-
c1 olur. Daha ileride (¢=Kisim 21.6) gorecegimiz
gibi, 6zgiil rotalar1 izleyerek hayvan viicuduna
giren patojenik mikroorganizmalar, oncelikle ko-

e Sekil 4.39 Bakteriyal kapsiiller. Hint
miirekkebi (india ink) ile negatif boyanmsg
Acinetobacter tiirlerinde faz-kontrast mikros-
kop ile gozlenen kapsiil. Hint miirekkebi
kapsiil i¢ine niifuz etmedigdi i¢in, bu yap:1 koyu
renkli zemin iizerinde agik renkli lekeler ha-
linde gériiliir. (b) Kapsiilii goriiniir hale getir-
mek i¢in rutenyum kirmizsi ile boyanmis bir
Rhizobium trifolii hiicresine ait ince kesitin
elektron mikrografi. Hiicrenin g¢ap1 (kapsiil
hari¢) yaklasik 0.7um'dir. Kapsiillerin ¢gogu
polisakkarit yapisinda olmakla birlikte, baz
bakteriler protein yapisinda olan kapsiiller
icerir. Ornedin Bacillus anthracis hiicreleri
(bu organizma hayvanlarda hastalik yapar ve
biyolojik silah olarak kullanihr; Kisim 25.12
ve 25.13) poli-D-glutamik asit yapisinda bir
kapsiil igerir. Bu kapsiil hiicreyi, konakgimn
savunma sistemine kars: korur.
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nakq1 dokulariin yiizey bilesenlerine 6zgiilliikle
baglanarak, bu girisi gergeklestirirler. Bu baglan-
malar genellikle bakteri hiicresinin yiizey poli-
sakkaritleri aracilig1 ile saglanir. Patojen olmayan
bakterilerin ¢ogu da dogadaki kat1 yiizeylere bu
sekilde baglanarak, biyofilm adi verilen kalin bir
hiicre tabakasi olusturur. Biyofilmlerin olusumun-
da polisakkaritler 6nemli rol oynarlar (¢=Kisim
19.3).

Civik tabakalarin baska rolleri de vardir. Orne-
gin kapsiillii patojenik bakteriler bagisiklik sistemi-
nin fagositik hiicreleri tarafindan daha zor taninr
(e==Kisim 22.2). Distaki polisakkarit tabakalari
¢ok miktarda su bagladig1 igin, bu tabakalar muh-
temelen kurumaya kars1 direng gosterilmesinde
de rol oynarlar.

— © 4.10 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi

Prokaryotik hiicreler gesitli ylizey yapilar igerirler. Bun-
lar arasinda fimbria ve pili, S-tabakalari, kapsiiller ve c1-
vik tabakalar vardir. Bu yapilarin cesitli islevleri vardir.
Bu iglevlerin en 6nemlisi hiicrelerin kat1 yiizeylere tutun-
masini saglamaktir.

@ Fibria ile pili arasindaki yapisal ve islevsel farkliliklar
nelerdir?

@ S-tabakalan lipid igermedigi halde dis zara benzer bir
rol oynarlar. Bunu nasil bagardiklarini agiklayiniz.

IEETR Hiicre inkliizyonlan

Hiicre icinde siklikla grantiller ya da diger inkliiz-
yonlar goriliir. Bunlarin niteligi farkli organiz-
malarda degisiklik gostermekle birlikte, bunlar
genellikle enerji rezervleri ya da yapisal birimle-
rin deposu olarak iglev goriirler. Inkliizyonlar 1s1k
mikroskobu ile dogrudan goriilebilirler (Bkz. Sekil
4.41). Hiicresel inkliizyonlarin bircogu, lipidden
olusmus birim yapida olmayan ince bir zarla cevrili-
dir. Bu zar, inkliizyonu sitoplazmadan ayurir.

Frank Dazzo and Richard Heinzen

(b)
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Karbon Deposu Olan Polimerler

Prokaryotik organizmalarda en yaygin olarak bu-
lunan inkliizyon cisimleri poli-B-hidroksibiitirik
asitten (PHB) olusmuslardir. Bu polimer
B-hidroksibiitirik asit birimlerinden olusur (Sekil
4.40a°). Bu asidin monomerleri uzun PHB polime-
rini olusturmak tizere ester baglariyla baglanirlar.
Bu gekilde olusan polimerler graniiller icinde bir
araya gelirler (Sekil 4.40b). Polimeri olusturan mo-
nomerlerin sayis1 biiyiik ol¢iide degiskenlik goste-
rebilir ve C, kadar kisa olabildigi gibi, baz1 organiz-
malarda C,; uzunlugunda da olabilir. Bu nedenle
karbon/enerji deposu olan bu polimer sinifim ta-
nimlamak icin daha genel bir terim olan poli-B-
hidroksialkanoat (PHA) kullanilmaktadir. PHA'lar
karbon fazlaliginda sentezlenirken, biyosentez igin
karbon omurgalar olarak kullanilmak tizere ya da
acil durumlarda ATP yapmak icin yikilirlar. Bacte-
ria ve Archaea iginde yer alan tiirleri de iceren pek
cok prokaryot PHAlar tiretir.

Prokaryotlar tarafindan olusturulan bir baska
depo iiriin, bir glukoz polimeri olan glikojendir
(e=Kisim 3.3 ve Sekil 3.6). PHAlar gibi glikojen
de karbon ve enerji igin bir depo niteligindedir.
Glikojen cevrede karbon fazlalig1 oldugunda olus-
turulur, karbon kisitli hale geldiginde tiiketilir. Gli-
kojen bitkilerdeki temel depo maddesi olan nisas-
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Poli-B-hidroksibutinat

F. R. Turner and M. T. Madigan
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® Sekil 4.40 Poli-S-hidroksibiitirat (PHB). Yaygin olarak bulu-
nan bir poli-(-hidroksialkanoat olan PHB’nin yapisi. Monomerik
birim renkli olarak gésterilmistir. 3-karbon iizerindeki -CH, gru-
bunun daha uzun zincirli hidrokarbonlarla yer degistirmesiyle,
basgka alkanoat polimerleri olusturulur. (b) Fototrofik bir bateri
olan Rhodovibrio sodomensis hiicrelerindeki PHB graniillerini gos-

teren ince kesit elektron mikrografi.

taya benzer; ancak, glukoz birimlerinin birbirlerine
baglanma bigimi agisindan nisastadan farkhidir
(Bkz. Sekil 3.6b).

Diger Depo Maddeleri ve inkliizyonlar

Birgok mikroorganizma inorganik fosfat1 polifosfat
grantlleri halinde biriktirir. Bu graniiller niikleik
asit ve fosfolipid icin fosfat kaynagi olarak kullanil-
mak tizere yikilir. Buna ek olarak bircok prokaryot
hidrojen siilfiir (H,S) gibi rediikte kiikiirt bilegikle-
rini oksitleme yetenegine sahiptir. Bu oksidasyon-
lar ya enerji metabolizmasindaki (¢=Kisim 17.8 ve
Kisim 17.10) ya da biyosentezdeki (¢=Kisim 17.6)
tepkimelerle bagmtilidir. Her iki durumda da ele-
menter kiikiirt, kolayca fark edilebilen kiirecikler
halinde hiicre icinde biriktirilebilir. Elementer kii-
kiirt taneleri rediikte kiikiirt kaynag1 bulundugu
siirece hticrede varhigin siirdiiriir. Ancak rediikte
kikiirt kisith hale gelmeye basladiginda, graniiller
icindeki kiikiirt stilfata (SO,?) oksitlenir ve tepki-
me siireci iginde graniiller kaybolur.

Aslinda kiikiirt kiirecikleri sitoplazmada yerine,
periplazmada yer alir (kiikiirt oksitleyen fototrofik ya
da kemolitotrofik prokaryotlar gram-negatif orga-
nizmalardir). H.S oksitlenirken (H,5—5°) globiillere
yer agmak igin periplazma disariya dogru genisler.
Kiikiirt oksitlendiginde (§"—S0O, ™), periplazma tek-
rar iceri dogru kiigiiliir. Gram-negatif bakterilerin
“sitoplazmasi iginde” yer alan diger inkliizyonlarin
da periplazmik olabilecegi diisiiniilmektedir. En
azindan poli-B-hidroksialkanoatlarin bu kategoride
oldugu goriilmektedir (Bkz. Sekil 4.40).

Magnetozomlar hiicre icinde yer alan ve bir
demir minerali olan magnetit (Fe,O,) iceren par-
tikiillerdir (Sekil 4.42e). Magnetozomlar hiicreye
manyetik kutuplar kazandirir ve onun manyetik
alana tepki vermesini saglar. Magnetozomlar olus-

Norbert Pfennig
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o Sekil 4.41 RKiikiirt kiirecikleri. Mor kiikiirt bakterisi olan
Isochromatium buderi hiicrelerinin aydinhk-alan mikrografi.
Hiicre icindeki kiikiirt kiireciklerine dikkat ediniz. Bu kiirecikler
hidrojen siilfiiriin (H,S) oksidasyonu ile olusmustur. Tek bir hiic-
renin biyiiklidii yaklasik 4 X 7um’dir.
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® $ekil 4.42 Magnetotaktik bakteriler ve magnetozomlar.
(a) Kok seklindeki magnetotaktik bakterilerin intereferens kontrast
mikrografi. Magnetozomlara dikkat ediniz. Hiicre ¢ap1 yaklagik
2.2um'dir. (b) Magnetotaktik bir bakteri olan Magnetospirillium
magnetotacticum'dan izole edilmis olan magnetozomlar. Her parga-
cik yaklasik 50nm uzunlugundadir (F§ekil 12.32). (c) Magnetik
bir koktan elde edilmis magnetozonlann transmisyon elektron
mikrografi. Ok, magnetozomu gevreleyen zan isaret etmektedir.
Her magnetozomun genisligi yaklagik 90nm'dir. Magnetozom zan
lipid ve protein igermekle birlikte, PHB zara benzer sekilde (Bkz.
Sekil 4.40) tek kath olup, gergek bir “iinit” zar degildir.

turan bakteriler (Sekil 4.42a) magnetotaksis gosterir.
Magnetotaksis yerkiirenin manyetik alan hatlarina
gore konumlanmak ve buna gore hareket etmek de-
mektir (¢2Kisim 12.14). Her ne kadar magnetotaksis
sOzcligi icinde taksis eki yer alsa da, mangnetotak-
tik bakterilerin kemotaktik ya da fototaktik bakteri-
lerin kullandig1 algilama sistemlerini kullandigina
iliskin bir kamt yoktur. (Bkz. Kisim 4.16 ve 8.12).
Bunun yerine, magnetozomlarin hiicre icinde sira-
lanmasi, hiicreye manyetik ozellikler kazandirir ve
onu belirli bir yone dogru konumlandirir.
Magnetozomlarin asil gorevinin ne oldugu bi-
linmemektedir. Bununla birlikte magnetozomlar
disiik O, konsantrasyonlarinda gok iyi gelisen ge-
sitli akuatik Bacteria’da bulunmustur (Sekil 4.42a).
Bu nedenle magnetozomlarin bir iglevinin de, aku-
atik hiicreleri O, diizeyinin az oldugu sedimentlere
dogru yonlendirmek oldugu varsayilmaktadir.
Magnetozomlar fosfolipid, protein ve glikopro-
tein iceren bir zarla gevrilidir (Sekil 4.42b, c). Bu zar,
sitoplazmik zar yapisinda gordiigiimiiz tinit yapida
olmayip (Sekil 4.16), poli-B-hidroksibiitirat graniil-
lerini (PHB, Sekil 4.40) gevreleyen zara benzer. Mag-
netozom zarindaki proteinler muhtemelen Fe*iin
gelismekte olan magnetozoma Fe,O, halinde ¢okel-
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mesinde rol oynar (Fe* kelat yapan ajanlar aracilig
ile hiicre icine getirilir). Magnetozom morfolojisinin
tiire-6zgli oldugu goriiliir ve kare, dikdortgen ya da
sivri uclu sekillere sahip olabilen bu yapilar hiicre
icinde zincirler olustururlar (Sekil 4.42).

— © 4.11 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Prokaryotik hiicreler kiikiirt, fosfat, PHA’lar ve magneto-
zomlar gibi hiicre-igi graniiller igerirler. Bu bilesikler depo
maddeleri olarak ya da magnetotaksisde iglev goriirler.

€ PHA’larin ya da glikojenin ne tip {ireme kosullar altin-
da sentezlenmesini beklersiniz?

@ Gram-pozitif bakterilerin kiikiirt-oksitleyen kemoli-
totroflar gibi kiikiirt depolamasi olanaksizdir. Bunun
nedeni nedir?

€ Magnetozomlarda bulunan demir hangi formdadir?

m Gaz Vezikulleri

Birkag prokaryotik organizma planktonik olup, gol
ve okyanus sular1 i¢inde yiizer. Planktonik prokar-
yotlarin birgogu gaz vezikiilleri olusturur. Bu ya-
pilar hiicrelerin dansitesini diisiirerek, yiizmelerini
mumkiin kilar. Gaz vezikilleri, hiicrelerin su orta-
mi1 iginde gevresel etmenlere cevap olarak asag1 ya
da yukar1 dogru yilizmelerini saglayan bir hareket
bigimidir.

Gaz vezikiillerinin neden oldugu en garpic
olaylar, gollerde biiyiik birikinti kitleleri olugturan
siyanobakterilerde goriiliir (Sekil 4.43¢). Gaz vezi-
kiilleri iceren hiicreler gol yiizeyine yiikselir ve
riizgérla siiriiklenerek, biiytik kiitleler olusturur.
Gaz vezikiilleri gol ve havuzlarda yasayan bazi
mor ve yesil fototrofik bakterilerde (Kisim 12.2 ve
12.32) ve fototrofik-olmayan cgesitli bakterilerde
de bulunur. Baz1 Archaea tiirleri de gaz vezikiilleri
igerir.

x
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e Sekil 4.43 Dogadaki gaz vezikiilleri. Madison,
Wisconsin'daki Mendota Golii’niin zengin besin maddeleri iger-
mesi nedeniyle asin 6lgiide gogalan ve yiizeyi kaplayan gaz ve-
zikiillii siyanobakteriler.
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A. E. Konopka and J.T. Staley

e Sekil 4.44 Izole edilmis gaz vezikiilleri. Ancyclobacter
aquaticus bakterisinden saflagtinlarak, negatif boyanmis prepa-
raflarda incelenen gaz vezikiillerinin transmisyon elektron mik-
rograflan. Tek bir gaz vezikiiliniin gap1 yaklasik 100nm'dir.
[Archives of Microbiology 112: 133-140 (1977)’den izin alinarak
kullamlmgtir.]

Gaz Vezikiillerinin Yapisi

Gaz vezikiilleri icleri gaz ile dolu, proteinden ya-
pilmus mekik seklindeki yapilardir. Igleri bog ama,
sert yapilar olup degisik boy ve captadirlar. (Sekil
4.449). Cesitli organizmalardaki gaz vezikiillerinin
boyu 300-1000nm, genisligi ise 45-120nm arasinda
degismekle birlikte, belirli bir organizmadaki gaz
vezikiillerinin boyutlar1 az ok sabittir.

Hiicre igindeki gaz vezikiilii sayis1 birkag tane
olabildigi gibi, yiizlerce de olabilir. Gaz vezikiilu-
niin zar1 protein yapisinda olup, yaklagik 2nm ka-
linhiginadir. Bu zar suya ve ¢oziinenlere kars: gegir-
gen olmamakla birlikte, gazlara kars: gegirgendir.
Hiicrelerdeki gaz vezikiilleri ya 1s1k mikroskobu
(gaz vakuolleri olarak adlandirilan sekilsiz, parlak
inkliizyonlar halindeki vezikiil salkimlari), ya da
elektron mikroskobu ile gozlenebilir (Sekil 4.45e).

Gaz Vezikiillerinin Molekiiler Yapis:

Gaz vezikiilleri iki farkli proteinden olusur (Sekil
4.469°). Gaz vezikiiliindeki temel protein olan GupA,
kiigiik, yiiksek derecede hidrofobik ve sert yapi-
hdir. Gaz vezikiiliiniin sert bir zara sahip olmas,
bu yapin disaridan gelecek baskilara kars: dire-
nebilmesi igin gereklidir. GvpA, gaz vezikiiliiniin
kabugunu olusturur ve vezikiildeki toplam protei-
nin %97’si bu proteinden ibarettir. GupC olarak ad-
landirilan mindr protein, gaz vezikiilii kabugunu
giiclendirmekle gorevlidir (Sekil 4.46).

Gaz vezikiilleri, suyun gegisine izin vermeyen
paralel “cubuklar” olusturacak sekilde siralanmis
GvpA proteini kopyalarindan olusur. GvpA ¢u-
buklan1 GvpC tarafindan giiglendirilir. Bu protein,
birgok GvpA proteinini kiskag gibi birbirine baglar
(Sekil 4.46). Gaz vezikiiliiniin sonugta kazandig:
bi¢im farkh organizmalarda ince uzun ya da kisa
ve kiit olacak sekilde degisiklik gosterir (Sekil 4.44
ile 4.45b’yi karsilagtiriniz). Bicimdeki bu farklilik,
GvpA ve GvpC proteinlerinin tamamlanmis vezi-
kiilii olustururken nasil diizenlendiklerine baghdir.

A. E. Walsby

S. Pellegrini and M. Grilli Caiola

(b)

® Sekil 4.45 Anabaena ve Microcystis siyanobakterileri-
nin gaz vezikiilleri. (a) Anabaena flos-aquae. Ortadaki koyu
renkli hiicre (hetorosist) gaz vezikiilii icermemektedir. Diger
hiicrelerdeki vezikiiller parlak gaz vakiiolleri halinde bir araya
gelmis haldedir. (oklar). (b) Microcystis siyanobakterisinin trans-
misyon elektron mikrografi. Gaz vezikiilleri demetler halinde
diizenlenmistir.

Gaz vezikiliiniin zar1 gazlarin serbestce geci-
sine izin verdigi icin, vezikiil i¢indeki gaz karisimi
ve basinci, organizmanin asili oldugu gaz ile ayni-
dir. Gaz vezikiiliiniin dansitesi hiicre dansitesinin
yaklagik %5-20’si kadar oldugundan ortiirii, gaz
vezikiilleri hiicrenin dansitesini diigiiriir ve boyle-
ce onun yiizme yetenegini artirir. Ozellikle akuatik
fototrofik organizmalar bu durumdan yararlanur;
clinkii bu 6zellik onlarin su iginde fotosentez igin
gereken 151k siddetinin en uygun oldugu bolgeler-
de dikey pozisyonda konumlanabilmelerine ola-
nak saglar.
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® Sekil 4.46 Gaz vezikiilii proteinleri. Gaz vezikiiliinii olus-
turan GvpA ve GvpC’nin su ge¢irmeyen ama gaza gegirgen olan
yapiy1 olusturmak iizere nasil etkilestiklerini gésteren model.
GvpA kaburgay: olusturur ve sert 3-tabakadir. GvpC a-heliks
yapida olup, ¢apraz baglan kurar. (FKisim 3.7 ve Sekil 3.16)
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® Sekil 4.47 Bakteriyal endospor. Cesitli endospor tiplerini ve endosporlann hiicre icendeki yerlesimlerini gésteren faz kontrast

fotomikrograflan. (a) Terminal. (b) Subterminal. (c) Merkezi.

- © 4.12 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Gaz vezikiilleri proteinden yapilmus, igleri gaz dolu,
kiiciik yapilar olup, hiicreye yiizme 6zelligi kazandirma
islevini goriirler. Gaz vezikiilleri gaza kars1 gecirgen ol-
dugu halde, suyu gecirmeyen yapilar olusturacak sekilde
diizenlenmis iki farkli protein igerirler.

@ Gaz vezikiilleri fototrofik hiicrelere nasil bir yarar sag-
lar? (Ipucu: Fototroflar gelismek icin neye gereksinim
duyarlar?)

€ Gaz vezikiliniin yapisimi kuran iki protein olan
GvpA ve GvpC, suya gegirgen olmayan bu yapiy:
olusturmak igin ne sekilde diizenlenmislerdir?

MEndosporlar

Baz1 Bacteria, sporulasyon adi verilen bir siireg sira-
sinda endospor ad1 verilen yapilar tiretir (Bkz. Sekil
4.50). Endosporlar (“endo” 6neki “iginde” anlamini
tagir) 1s1ya cok dayanikli olup, kuvvetli kimyasallar
ve radyasyon muamelesi ile bile parcalanmasi ¢ok
gli¢ olan farklilagsmuis hiicrelerdir. Endosporlarin bi-
yolojik islevi hi¢ kuskusuz, organizmanin asir1 si-
caklik, kuruma ve besin yoklugu gibi zor kosullara
dayanmasini saglamaktir. Endosporlar riizgar, su
ya da hayvanlarin sindirim sistemi aracilig ile ya-
yilabilen ideal yapilardir. Endospor-olusturan bak-
teriler toprakta cok yaygin olarak bulunur. Bacillus
ve Clostridium, tizerinde en ¢ok ¢alisilmis endospor-
olusturan bakteri gruplaridir.

Bakteriyal endosporlarin kesfedilmesi mikro-
biyolojide biiyiik 6nem tasir; giinkii bu formlarin
1stya ¢ok dayanikli olduklarimin 6grenilmesi, sa-
dece kiiltiir ortamlarinin degil gidalarin ve diger
dayaniksiz triinlerin sterilizasyonu igin uygun
yontemlerin gelistirilmesini zorunlu kilmustir. Bir-
cok mikroorganizma spor olusturmakla birlikte,
bakteriyal endospor dayanikli oldugu sicaklik de-
recesi agisindan ok Ozel bir yere sahiptir. Bircok
tirtin endosporlar1 121°C’de galisan otoklavda o6l-
mekle birlikte, cok dayanikli bakteriyal endospor-
lar 150°C gibi yiiksek sicakliklarda hayatta kalirlar.
Endosporlar susuzluk, ultraviyole radyasyonu,

kuvvetli asit ya da bazlar ve kimyasal dezenfek-
tanlar gibi diger zararli ajanlara kars1 da dayanikh
olup, ¢ok uzun siireler dormant halde kalabilirler
(Bkz. Mikrobiyal Ek Bilgi, Bir Endospor Ne Kadar
Siire Canli Kalabilir?).

Endospor Yapis:

Endosporlar 151k mikroskobu altinda 15181 kuvvetle
yansitan yapilar olarak goriintirler (Bkz. Sekil 4.47).
Endosporlar bircok boyaya kars: gegirgen degildir.
Metilen mavisi gibi bazik boyalarla boyanmuisg hiic-
relerdeki endosporlar, boyanmamig bélgeler ola-
rak gortintirler. Endosporlarin boyanmasi igin 6zel
boyama islemlerinin uygulanmasi gerekir.
Elektron mikroskopta goriilen endospor ya-
pisi, vejetatif hiicre yapisindan ¢ok farkhdir
(Sekil 4.48e). Endospor, vejetatif hiicrede bulunma-
yan pek ¢ok tabaka igerir ve daha kompleks bir ya-
piya sahiptir. En distaki tabaka ince kihif seklindeki

Spor kilifi
Korteks

Ekzosporium
Merkezi
duvar
DNA

H. S. Pankratz, T. C. Beaman, and Philipp Gerhardt

Kirsten Price

@ (b)

® Sekil 4.48 Bakteriyal endospor diseksiyonu. (a) Bacillus
megaterium olgun endosporunun transmisyon elektron mikrog-
rafi. (b) Sporulasyon asamasindaki Bacillus subtilis hiicresinin
floresan fotomikrografi. Yesil goriilen alan, spor kilifindaki spo-
rulasyon proteinini 6zgiilliikkle boyayan boyadan kaynaklanmak-
tadar.
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Mikrobiyal Ek Bilgi + Bir Endospor Ne Kadar Siire Canh Kalabilir?

u bolimde bakteriyal endo-
sporlann dormansi ve direnglik
ozelliklerini tartishk ve endo-
sporlann uzun siireler boyunca dormant
halde kalabileceklerine igaret ettik. Ama
bu siirenin uzunlugu ne kadardir?
Endosporun émrii ile ilgili kamtlar bu
yapilann en az onlarca yil ve muhtemelen
bundan ¢ok daha uzun siireler boyunca
canh (yani vejetatif hiicre olugturma yete-
neginde) kalabileceklerini gostermekte-
dir. Clostridium aceticum bakterisinin 1947
yiinda hazirlanmig bir endospor siispan-
siyonu 1981 yihinda yani 34 y1l sonra steril
iireme ortamina aktanlmg ve 12 saatten az
bir siire iginde iiremeye baglayarak, yogun
bir kiiltiir olusturmustur. Clostridium ace-
ticum ilk kez 1940 yilinda Alman arastinci
K.T. Wieringa tarafindan izole edilmis ve
Berkeley'deki California Universitesi’nin
saklama odasinda C. aceticum endosporlan-
n1 igeren sise bulunana kadar kayip oldugu
diisiiniilmiistii'. C. aceticum CO, + H, ya da
glukozdan asetat yapma yetenegine sahip
bir homoasetogendir (¢=>Kisim 17.16).
Cok daha uzun siireler canh kalabi-
len bagka endospor 6rnekleri oldugu da
bildirilmigtir. Thermoactinomyces cinsun-
daki spor olusturan termofilik bakteriler
topraktaki ot yiginlan ya da ¢iiriimekte
% olan bitki materyalleri iginde bulunurlar.
Ingiltere’de bulunan ve 2000 yil éncesine
ait oldugu saptanan arkeolojik Roma ka-
lintilaninda yapilan mikrobiyolojik incele-
mede, ¢esitli kalinh parcalan iginde gok
sayida canh Thermoactinomyces endos-
poru oldugu goriilmiistiir. Minnesota'da
yedi bin yi1ldan daha yash oldugu bilinen
bir gélden alinan ¢okelti fraksiyonlannda
Thermoactinomyces endosporlan bulun-
mustur. Bu gibi ¢alismalarda her zaman bir
kontaminasyon olasihidi olmasina ragmen,
bu iki durumda da érneklerin kontamine
olmasin 6nleyecek 6nlemler ahinmistir?,
Hangi etmenler bir endosporun émurii-
nii kisaltabilir? Kozmik radyasyonun temel
etmen olabilecedi diisiiniilmektedir; ¢iin-

Gerhard Gottschalk
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§ekil 1 Endosporlann omiir uzunlugu. (a)
Clostridium aceticum bakterisinden 7 Mayis 1947'de
hazirlanan endosporlan iceren tiibiin fotografi. Otuz
yildan fazla bir siire dormant halde kaldiktan sonra,
kiiltiir ortaminda siispande edilen endosporlar 12
saat icinde iremistir. (b) Tuz kristalleri icinde
hapsolmus halofilik bakteriler. Caplan yaklasik 1 cm
olan bu kristaller, i¢lerindeki canli Halobacterium

akterileri varhiginda habc da biyiitii

Bu kristallere benzeyen, ancak perm dénemine ait
olan kristallerin de endospor olusturan canli
halofilik bakteriler icerdigi rapor edilmistir.

kil radyasyon DNA'da mutasyonlar ortaya
¢ikanr?. Binlerce yil boyunca kozmik rad-
yasyona maruz kalan bir organizma geno-
munda -bu organizma endosporlar gibi
radyasyona karsi asin 6lgiide direngli bir
yap: olsa bile- ¢ok sayida mutasyon biri-
kecedi varsayllmaktadir. Bununla birlikte,
dogal radyasyonun endosporlar iizerin-
deki etkisini degerlendirmek igin yapilan
deneyler, endospor siispansiyonlanmn
kozmik radyasyondan korunacak sekilde,
ornegin organik madde tabakalan igine
gomiilii olmas1 gibi durumlarda, yiiz bin-
lerce yil ve belki de daha uzun siireler
canli kalabilecegini géstermigtir. Bu, ger-
¢ekten hayret verici bir durum olmakla
birlikte, en iist limit bu mudur?

Bir grup bilim adam 1995 yilinda 25-40
milyon y1l yasinda oldugunu iddia ettikleri
bakteriyal endosporlann canli oldugunu
rapor etmislerdir®. Bu endosporlann jeolo-
jik yas1 bilinen bir amber i¢cinde korunmusg
ve soyu tilkenmig bir annin sindirim kana-
hnda korunmus oldugu iddia edilmistir.
Endospor olusturan bakterilerin bu anlar-
da bulunabilecegi, bécegin sindirim ka-
nal iizerinde yapilan elektron mikroskobi
¢alismalan ile ihtimal dahiline gelmistir.
Bu galismalarda bocegin sindirim kanalin-
da endospor-benzeri yapilara rastlanmis
ve bocekten Bacillus-benzeri DNA elde
edilmigtir. Andan aliman doku o6rnekleri
steril bir kiiltiir ortamunda inkube edilmis
ve inanilmaz bir hizla endospor-olusturan
bakteriler iiremistir. Endospor olusturan
bu bakterilerin giiniimiizde yasamakta
olan bakterilerin kontaminasyonu ile de-
gil de gergekten amber iginde hapsolmus
endospor olusturan bakteriler oldugunu
gostermek igin ¢ok siki1 6nlemler alinmis-
tir. Daha da garpici olan bir bagka iddia,
250 milyon yildan daha yash olan ve Perm
dbénemine ait tuz kristalleri igine hapsol-
mus siv1 inkliizyondan endospor-olusturan
halofilik (tuzcul) bakterilerin izole edilmis
olmasidir*. Bu hiicreler muhtemelen kris-
tal icindeki tuzlu suda hapsolmus (Sekil
1b) ve geyrek milyar y1l boyunca canl ka-
labilmisgtir!

Endosporlann 6miir uzunlugu ile il-
gili inanilmasi gii¢ bu iddialar, bagimsiz
laboratuvarlann tekrarlanan sonuglan
ile desteklenirse (bu tip dogrulamalar,
oldukega tartigmali olan bu tiirlii bulgular
icin biiyiik 6nem tasir), uygun kosullarda
saklanmusg olan endosporlar sonsuza kadar
canli kalabiliyor demektir. Endosporlara
ait bu hayret verici delil nispeten kisa do-
nemlerde canh kalabilmek i¢in evrimles-
tigi kusku gétiirmeyen béyle bir yapinn,
milyonlarca olmasa bile, yiiz binlerce yil
dormanside kalabilecek bir yapiya doniis-
tiigiinii gostermektedir. m

!Braun M., F. Mayer, and G. Gottschalk. 1981. Clostridium aceticum (Wieringa), a microrganism producing acetic acid from molecular hydrogen and carbon

dioxide. Arch. Microbiol. 128:288-293.

’Gest R.J., and ]. Mandestam. 1987. Longevity of microorganism in natural environments. Microbiol. Sci. 4:69-71.
¢ 3Cano,R.].,and M.K. Borucki. 1995. Revival and identification of bacterial spores in 25 to 40 million-year-old Dominican amber. Science 268:1060-1064.
" “Vreeland, R.H., W.D. Rosenzweig, and D.W. Powers. 2000. Isolation of a 250 million-year-old halotolerant bacterium from a primary salt crystal. Nature

407:897-900.




proteinden olusan ekzosporium’dur. Bu yapinn ig
tarafinda spora-ozgii protein tabakalarindan olu-
san spor kiliflar yer alir (Sekil 4.48b). Spor kilifimin
altinda korteks bulunur. Korteks gevsek gapraz-
baglar iceren peptidoglikandan olusur. Korteksin
i¢ tarafinda ise 6z ya da spor protoplast1 bulunur.
Protoplast icinde 6z duvari, sitoplazmik zar, sitop-
lazma, niikleoid, ribozomlar ve diger hiicre mater-
yalleri vardir (¢=Kisim 2.1 ve Sekil 2.1a). Dolayisty-
la endospor, 6z duvarinin disinda bulunan yapilarin
tirti agisindan vejetatif hiicreden yapisal olarak
farkhidur.

Dipikolinik asit (Sekil 4.49e) endospora 6zgi
olan ve vejetatif hiicrede bulunmayan bir kimyasal
bilesiktir. Uzerinde arastirma yapilmis endospor-
olusturan biitiin bakterilerde bulunan bu bilesik
endosporun 6z kisminda yer alir. Endosporlar kal-
siyum iyonu agisindan zengin olup, kalsiyumun
biiyiik kismu dipikolinik asit ile bir arada bulunur.
Ozteki kalsiyum-dipikolinik asit kompleksi endos-
por kuru agirhginin yaklagik % 10'unu kapsar. Bu
kompleks endospor icindeki su miktarmin azaltil-
mas1 ve boylece endosporun dehidrate edilmesi
isini goriir. Buna ek olarak, bu kompleks DNA baz-
lar1 arasina girer (interkalasyon yapar) ve boylece
onu 1s1 denatiirasyonuna karsi kararli hale getirir.

Endospor Gobeginin Ozellikleri

Olgun endosporun 6z kismi, kendini olusturan
vejetatif hiicreden oldukga farkhidir. Gobegin su
igerigini azaltan yiiksek miktardaki kalsiyum-
dipikolinatin yani sira, sporulasyon sirasinda 6z
daha da susuz hale gelir. Olgun endosporun gobe-
gi vejetatif hiicrenin su iceriginin sadece % 10-25'i
kadar su igerir. Bundan 6tiirii 6zteki sitoplazma jel
kivamindadir. Goébegin su kaybetmesi, endospo-
run 1s1ya karsi direncini biiyiik olgiide artirir. Su
kaybinin, endosporu hidrojen peroksit (H,0,) gibi
kimyasallara kars: direngli hale getirdigi ve 6z igin-
de kalan enzimlerin inaktif hale gelmesine neden
oldugu da gosterilmistir.

Endosporun diisiik suigerigine ek olarak, 6zigin-
deki pH, vejetatif hiicre sitolazmasinin pH’sindan
bir birim daha diisiiktiir. Oz icinde yiiksek oranda
protein bulunur. Bu proteinler asitte-coziinen-kiiciik
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(b) Karboksilik asit
gruplari

e Sekil 4.49 Dipikolinik asit (DPA). (a) DPA'un yapisi. (b)
Ca*? iyonlanmun DPA molekiilleri ile ¢apraz-baglar kurarak
kompleks olusturmasi.
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proteinler (small acid-soluble proteins=SASPs) ola-
rak adlandirlir. Bunlar sporulasyon siireci sirasin-
da olusturulur ve en az iki isleve sahiptir. SASP'lar
ozteki DNA’ya sikica baglanir ve onu ultraviyole
radyasyonu, kuruma ve kuru sicak gibi potansiyel
zararlara karst korur. SASP’lar, DNA’'nin mole-
kiiller yapisin1 degistirerek, onun normal haldeki
“B” formundan, daha siki yapili “A” formuna geg-
mesine neden olurlar. A-formundaki DNA UV-
radyasyonunun neden oldugu pirimidin-dimeri
olusumuna ve kuru sicagin denatiirasyon etkilerine
kars1 daha dayaruklidir (pirimidin dimerleri mutas-
yon ortaya ¢ikarir & Kisim 10.4). Bunlara ek olarak
SASPlar, germinasyon adi verilen ve endosporun ve-
jetatif hiicre olusturma asamasi olan siirecte enerji
ve karbon kaynag olarak islev gortir.

Endospor Olusumu

Endospor olusumu sirasinda vejetatif hiicre 1siya-
direngli ve ¢ogalmayan bir yapiya dontstir (Sekil
4.50e). Daha 6nce agiklandig ve Tablo 4.3'de 6zet-
lendigi gibi, endospor ile vejetatif hiicre arasinda
onemli farklar vardir. Sporulasyon, hiicre farkli-
lagmasindaki karmagik olaylar igerir. Bakteriyal
sporulasyon hiicrelerin logaritmik olarak tiredigi
sirada degil, sadece zorunlu bir besinin titkenmesi
sonucunda tirememin durdugu asamada gercekle-
sir. Dolayisiyla, endospor-olusturan tipik bir bak-
teri olan Bacillus hiicreleri karbon ya da azot kay-
nag1 kisith hale geldiginde, tiremeyi durdurur ve
sporulasyona baslar.

Vejetatif tiremeden sporulasyona gegis, genetik
olarak yonlendirilen degisiklikler aracilig: ile ger-
geklesir. Sporlanan Bacillus hiicrelerinde gergekle-
sen yapisal degisiklikler Sekli 4.51¢’de goriilmekte-
dir. Sporulasyon siireci gesitli asamalara ayrilabilir.
Ayrintih arastirmalarin yapildig: Bacillus subtilis’de
tim sporulasyon siireci yaklasik 8 saat stirer. Sekil
4.51’de gosterilen ve her biri sporulasyonun belirli

l Vejetatif hicre

Hans Hippe

Hans Hippe

Olgun spor

e Sekil 4.50 Sporulasyon. Clostridium pascui hiicrelerinin
faz kontrast fotomikrograflan.
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Tablo 4.3 Endosporlarla vejetatif hiicreler arasindaki farklar

0Ozellik Vejetatif hiicre Endospor
Yap1 Tipik gram-pozitif hiicre; Kalin spor korteksi

az sayida gram-negatif hiicre Spor kilifi

Ekzosporium

Mikroskobik goriiniis Yansitic1 degil Yansitica
Kalsiyum igerigi Diisiik Yiiksek
Dipikolinik asit Yok Var
Enzimatik aktivite Yiiksek Diisik
Metabolizma (O, alimi) Yiiksek Diisiik ya da yok
Makromolekiiler sentez Var Yok
mRNA Var Diisiik ya da yok
Sicakliga direng Diistik Yiiksek
Radyasyon direnci Diigiik Yiiksek
Kimyasallara (6rn. H,0,) ve asitlere kars1 direng Diisiik Yiiksek
Boyanma 6zellikleri Boyamr Sadece 6zel yontemlerle boyanir
Lizozim etkisi Duyarl Direngli
Su igerigi Yiiksek, %80-90 Diistik, 6z, %10-25
Asitte-goziinen kiigiik proteinler (ssp genlerinin tiriinii) Yok Var
Sitoplazmik pH Yaklasik pH 7 Yaklagik pH 5.5-6.0 (6zde)

bir basamaginda bloke edilmis olan Bacillus mu-
tantlar1 ile yapilan genetik calismalar, sporulasyon
siirecinde gorev alan 200'den fazla gen oldugu-
nu gostermistir. Sporulasyon sirasinda, vejetatif
hiicre islevlerinde gorevli proteinlerin sentezinin
durmas1 ve 6zgiil endospor proteinlerinin yapil-
mas1 gerekir (Sekli 4.48b). Bu durum, aralarinda
spo ve ssp (SASP’lar1 kodlayan) genleri de bulunan
endospora-6zgii bir¢ok genin, sporulasyonu tetik-
leyen gevre kosullarina cevap olarak aktive edil-
mesiyle basarilir. Bu genler tarafindan kodlanan
proteinler, metabolizmasi iglevsel, su igerigi fazla
olan vejetatif bir hiicreyi, nispeten kuru ve meta-
bolik olarak islevsiz fakat asir1 olglide direncli bir
endospora doniistiiren olaylar serisini katalizler
(Tablo 4.3 ve Sekil 4.51).

Germinasyon

Bir endspor uzun yillar boyunca dormant halde
kalabildigi halde, (Bkz. Mikrobiyal Ek Bilgi) olduk-
ca hizli bir bigimde vejetatif hiicreye doniisebilir.
Bu stireg {i¢ basamak igerir: aktivasyon, germinasyon
ve gelisme (Sekil 4.52e).

Aktivasyon yeni olusturulmus endosporla-
rin, Oldiiriicii olmayan sicaklikta birkag dakika
isitilmasiyla basarilir. Aktive edilen endosporlar
daha sonra, belirli amino asitleri (6rnegin alanin
endospor germinasyonu igin iyi bir tetikleyicidir)
ve diger 6zgil besinleri igeren bir ortama koyul-
dugunda, germinasyona hazirlanurlar. Genellikle
hizl1 bir siireg olan germinasyon, endosporun mik-

roskobik yansiticihiginin kaybina, boyalarla boyan-
ma yeteneginin artmasina ve kimyasallara ve 1s1ya
kars1 direngliligin kaybina neden olur. Kalsiyum
dipikolinat ve korteks bilesenlerinin kaybolmasi
ve SASP’larin yikimi bu asamada gergeklesir. Son
asama olan gelisme, su girisi ve yeni DNA, RNA ve
proteinlerin sentezi sonucunda gozle gortilebilen
bir sisme ile kendini gosterir. Hiicre, parcalanan
spor kilifindan digsar tasar ve boliinmeye basglar
(Sekil 4.52). Cevresel sinyaller tekrar sporulasyonu
tetikleyene kadar, hiicre vejetatif olarak iiremeye
devam eder.

Endospor Olusumundaki Cesitlilik ve Endospor
Filogenisi

Endospor olusumu ne kadar yaygin bir stirectir?
Bu stireg Bacillus ve Clostridium gibi az sayidaki
tiirde ayrintili olarak incelenmis olmasina ragmen,
yaklasik 20 Bacteria cinsinin endospor olusturdugu
gosterilmistir (e=Tablo 12.25). Bununla birlikte,
endosporun canliigini korumasina ait soz gelisi
kalsiyum dipikolinat komplekslerinin (Sekil 4.49)
ve endospora 6zgii genlerin nasil kazanildig: gibi
bircok bilinmezin evrensel oldugu gorilmektedir.
Dolayisiyla, baz1 ayrintilarda degisiklik olmasina
ragmen, endospor olusumunun genel prensipleri
endospor-olusturan biitiin bakterilerde aynidr.
Filogenetik acidan endospor olugturma yetene-
gi, gram-negatif bakterilerin belirli bir alt-hattina
ozgudir (e=Kisim 2.5 ve 12.20). Buna kargilik,
endospor-olusturan bakterilerin fizyolojisi biiyiik
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Asama VII

Ekzosponumm Serbest
Hucrenin erimesi Gobek spor

ve serbest I
Asama Vi

endosporun

ayrilimasi
Olgunlagma (sicaklik
Kortikal tabakalar I

ve kimyasallara kargi
direnc gelisimi)

Asama V

Ekzosporium ortaya ¢ikar;
iki zar arasinda ilkin korteks
olusur

Ca*?nin katilmasi;
daha fazla su kaybi,
SASP’lerin ve dipikolinik
asit tretimi; kilf
tabakalarinin
olusturulmasi

Gobek

ilkin korteks

® Sekil 4.51 Endospor olusum asamalan. Listelenen agsamalar (0-VII) hem genetik caligmalar, hem de mikroskobik analizlerle or-

taya cikanlmistir.

bir gesitlilik gostermekte ve anaeroblari, aeroblari,
fototroflar1 ve kemolitotroflar1 igermektedir. Fizyo-
lojik gesitlilik dikkate alindiginda, farkl tiirlerdeki
endospor olusumunu tetikleyen gercek sinyallerin,
Bacillus ve Clostridium tiirlerindeki endospor olusu-
munun temel tetikleyicisi olan basit bir besin ek-
sikliliginden farkl1 olabilecegi goriiliir. Higbir Arc-

Judith Hoeniger and C. L. Headley
Judith Hoeniger and C. L. Headley
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® Sekil 4.52 Bacillus’da endospor germinasyonu. Olgun
endosporun (a) vejetatif hiicreye (d) doniisiimii; fotomikrograf-
lar 15101 ¢ok yansitan olgun endospor ile basglayan olaylar dizisi-
ni géstermektedir. (b)’de 15191 yansitma 6zelligi kaybolmaktadir
(aktivasyon. (c) ve (d)'de yeni bir vejetatif hiicre ortaya ¢ikmak-
tadir.

haea tirtiniin sporlanmadiginin gosterilmis olmasi
ilgingtir. Bu durum endospor olusturma yetenegi-
nin, temel prokaryotik hatlarin milyarlarca y1l 6nce
ayrilmasindan sonra evrimlestigi fikrini vermekte-
dir. (¢=Kisim 2.3 ve Sekli 2.7).

= © 4.13 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Endospor belirli gram-negatif Bacteria tarafindan olus-
turulan, ¢ok dayarukli, farklilasmis bakteri hiicresidir.
Endospor olusumu, zorunlu makromolekiilleri ve kalsi-
yum dipikolinat ve ¢dziinen kiiclik proteinler gibi vejeta-
tif hiicrelerde bulunmayan cgesitli bilesikleri iceren, asir1
Olgiide su kaybetmis bir yap1 ortaya gikarir. Endosporlar
uzun siireler dormant olarak kalabilir, ama uygun bir te-
tikleyici uygulandiginda hizla germinasyona baslarlar.

@ Dipikolinik asit nedir ve nerede bulunur?

@ SASPlar nedir ve ne iglev goriirler?
€ Endospor germinasyona basladiginda ne olur?

! lv MiKROBIYAL HAREKET

Mikrobiyal yap1 ve iglev tizerindeki incelememizi
hiicre hareketini goézden gegirerek tamamlayaca-
g1z. Hiicrelerin ¢ogu kendi giigleri ile hareket ede-
bilir. Hiicrelerin yasadiklar cevrenin farkli bolge-
lerine ulasabilmesi, hareket ile miimkiin olur. Yeni
bir yere tasinmasi, hayatta kalis miicadelesinde
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hiicreye yeni kaynaklar ve iireme firsatlar1 sag-
lar. Bu olay, yasam ile 6liim arasindaki fark: ifade
eder.

Bu boliimiin son birka¢ kisminda, yiizme ve
kayma gibi farkli hiicre hareketlerini goden geci-
recek, daha sonra da hareketli hiicrelerin belirli bir
uyarana dogru ya da ondan uzaklasacak sekilde
nasil hareket edebildikleri (taksis olarak adlandiri-
lan olay) ve basit davranigsal cevap ornekleri tize-
rinde duracagiz.

m Kamci ve Hareket

Prokaryotlarin cogu hareketli olup, bu islev kam-
1 (flagellum, ¢ogulu flagella) ad1 verilen 6zel bir
yap1 sayesinde basarilir (Sekil 4.53e). Bazi bakteri-
ler kat1 ylizeylerde kayarak hareket edebilir (Bkz.
Kisim 4.14). Planktonik mikroorganizmalar, gaz
vezikiilleri ad1 verilen gazla dolu yapilar aracilig:
ile su kolonu icindeki poziyonlarini diizenleyebilir
(Bkz. Kisim 4.12 ve 12.25). Bununla birlikte, hare-
ketli prokaryotlarin biiytik kismi rotasyon yapan
bir kamg1 araciligl ile hareket eder. $imdi bu olayin
ayrintilarini gozden gecirmeye basliyoruz.

Bakteriyal Kame1

Bakteriyal kamgcilar bir ucu serbest, diger ucu
bakteriye tutunmus olan, ince, uzun uzantilardir.
Kamcilar ¢ok ince (yaklasik 20nm) yapili oldugu
igin, tek bir kamginin 151k mikroskobunda gozlene-
bilmesi ancak kamginin ¢apini artiran 6zel boyalar-
la boyanmasi ile mimkiin olur (Sekil 4.53). Kam-
cilar elektron mikroskop ile kolayca gortilebilir
(Sekil 4.54e).

Farkli bakterilerdeki kamgilar farkli diizenlenis
igindedir. Polar kamgilar hiicrenin ya bir ya da her
iki ucuna tutunmus haldedir (Sekli 4.53b ve 4.54a).
Siklikla rastlanan durum bir grup kamginin hiicre-
nin bir ucundan uzanmasi seklindedir. Bu sekildeki
diizenlenis lofotris (lopho="demet”; trichous="sag”)
olarak adlandirilir (Sekli 4.53c). Bu tip kamg1 de-
metleri, canli hiircelerde karanlik-alan mikroskobu
ile gozlemlendiginde, koyu renk zemin tizerindeki
acik renk hiicrelere tutunmus, agik renkli yapilar

4 L
RURY

I

E. Leifson

@ (b) (©

® Sekil 4.53 Bakteriyal kamei. Degdisik kama diizenlerine
sahip prokaryotlann isik fotomikrograflan. Hiicreler Leifson
kamg1 boyasi ile boyanmustir. (a) Peritris. (b) Polar. (c) Lofotris.

Carl E. Bauer

@

Carl E. Bauer

(b)

® $Sekil 4.54 Bakteriyal kam¢imn ince yapisi. Negatif bo-
yanmus bakteri kamgisimn transmisyon elektron mikroskobun-
daki gériintiisii. (a) Tek bir polar kamgi. (b) Peritris kamgilar.
Her iki mikrograftaki hiicreler fototrofik Rhodospirillum cente-
num bakterisine aittir. R. centenum hiicreleri normal kosullarda
polar kamgiya sahip olmakla birlikte, baz1 lireme kosullannda
peritris kameih hiicreler olustururlar. Sekil 4.63b’ye bakiniz.

olarak goriiliir. Asir1 biiytikliikteki prokaryotlar-
da kamg1 demetleri faz kontrast mikroskop ile de
gozlemlenebilir (Sekli 4.55b) Peritris kamgilar (Se-
kil 4.53a ve 4.54b) hiicre yiizeyine bircok noktadan
tutunmus haldedir (peri="etrafinda”). Polar ya da
peritris kamq1 tipleri, bakterileri siniflandirmada
kullanilan 6zelliklerden biridir.

Kamgi Yapis:

Kamgilar diiz degil, helikal bicimlidir. Heliksin ar-
disik kivrimlar: birbirinden sabit uzaklikta olup,
bu mesafe dalgaboyu olarak adlandirilir. Bu dalga-
boyu her tiir igin karakteristiktir (Sekil 4.53—4.55).
Bakteriyal kamginin filamentleri flagellin ad1 ve-
rilen protein alt birimlerinden olugur. Kamginin
bicimi ve dalgaboyu kismen flagellin proteininin
yapisi, kismen de filamentin rotasyon yoni tara-
findan belirlenir. Burada anlatilan temel kamgi
yapis1 Bacteria turleri arasinda ¢ok az degisiklilik
gosterir. Buna karsilik, Archaea’da cok sayida farkl
flagellin bulunmakta ve kamg1 yapisi Bacteria kam-
gsindan oldukga farkli gériinmektedir. Ancak bu
iki grubun kamgilar1 oldukga benzer iglevlere sa-
hiptir. Bacteria tiirlerindeki flagellin oldukca ko-
runmus oldugundan, bu domain igindeki canlilar-
da kamgi hareketinin ¢ok eskiye dayanan evrimsel
kokleri oldugu diistintilmektedir.
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@ Sekil 4.55 Canh hiicrelerde gozlemlenen bakteriyal kameilar. (a) Her iki kutbunda kamg¢1 demetleri iceren, gubuk-sekilli bir
bakteri grubunun karanlik-alan fotomikrografi. Her hiicre yaklasik 2um genisligindedir. Karanlk-alan mikroskobisi, 11g1n yansiyabil-
mesi i¢in yatay aydinlatma kullamr (Bkz. Kisim 4.1 ve $Sekil 4.5¢). (b) Fototrofik mor bir bakteri olan Rhodospirillum photometricum’un

faz-kontrast fotomikrografi. Tek bir hiicrenin boyutlan yaklagik 3 X 30um'dir. Tek kutuptan ¢ikan lofotris kameilara dikkat ediniz.

Kamgi, cesitli bilesenlerden olusur ve motorlu
bir teknenin pervanesine benzer bir rotasyon ha-
reketi ile is goriir. Kamginin taban kismu yapisal
olarak filamentten farklidir (Sekil 4.56a®) Kamgi ta-
baninin daha genis olan kismi kanca olarak adlan-
dirilir. Kanca tek tip proteinden olusur ve filament
ile kamg1 motorunu birbirine baglar.

Motor, sitoplazmik zara ve hiicre duvarina tu-
tunmus haldedir. Motor, merkezdeki kiiglik bir
gubuk ve bunun iginden gectigi halkalardan olu-
sur. Gram-negatif Bacteria’da L halkas: ad1 verilen
dis halka, lipopolisakkarit tabakaya tutunur. P
halkast denilen ikinci halka, hiicre duvarinin pepti-
doglikan tabakasina baghdir. MS ve C halkalar1 ad1
verilen tiglincii halka seti ise sirasiyla sitoplazmik
zarda ve sitoplazmada yer alir (Sekil 4.56a). Dig
zardan yoksun olan gram-pozitif Bacteria’da sade-
ce igteki halka ¢ifti bulunur. Ig halkay1 gevreleyen
ve sitoplazmik zara tutunmus olan bir seri prote-
in vardir. Bunlar Mot proteinleri olarak adlandirilir
(Sekil 4.56a). Son olarak Fli proteinleri ad1 verilen
protein seti (Sekil 4.56a), hiicre-igi sinyallere cevap
olarak kamgc1 rotasyonunun yoniinii degistiren bir
motor anahtar: olarak ig goriir.

Kamcai Hareketi

Kama kiiglik bir devir motorudur. Bu motor nasil
calisir? Devir motorlar iki bilesen igerir: rotor (ha-
reketli kisim) ve stator (hareketsiz kisim). Kama
motorundaki rotor C, MS ve P halkalarindan olu-
sur. Bu yapilarin hepsi birlikte bazal cismi olus-
turur. Mot proteinlerinden olusan stator MS ve C
halkalan ile gevrili olup, donme hareketi {iretecek
sekilde islev gortr.

Kamginin donme hareketini bazal cisim sag-
lar. Kamginin donmesi igin gereken enerji proton

hareket ettirici giligten (proton motiv gii¢) saglanir
(Bkz. Kisim 4.6 ve 5.12). Mot kompleksinin iginden
gecerek, sitoplazmik zarn iki yiizeyi arasinda ha-
reket eden protonlar (Sekil 4.56a) kamcinin dénme-
sini saglar ve yapilan hesaplamalar kamginin her
dontisii igin yaklagik 1000 protonun aktarilmasi
gerektigini gosterir. Bunun nasil gerceklestigi he-
niz bilinmemektedir. Bununla birlikte, mevcut
deneysel verileri agiklamak tizere “proton tiirbini”
modeli onerilmistir (Sekil 4.56b). Bu modele gore,
stator igindeki kanallardan akan protonlar, rotor
proteinleri lizerinde sarmal bigimde diizenlenmis
elektrik yiikleri iizerine elektrostatik gii¢c uygular.
Pozitif ve negatif ytikler arasindaki ¢ekim, proton-
lar stator iginden aktik¢a bazal cismin donmesine
neden olur (Sekil 4.56b).

Kamci Sentezi

Kamai sentezi ve hareketi igin gesitli genlere gerek-
sinim vardir. Uzerinde en ¢ok arastirma yapilmig
olan Escherichia coli ve Salmonella typhimurium’da
hareket igin 10'dan fazla gen gerekir. Bu genler
gesitli islevlere sahiptir. Bu iglevler arasinda kam-
¢l aygitinin yapisal proteinlerini kodlamak, kamgt
bilegenlerini sitoplazmik zar digina gondermek ve
yeni kamginin sentezi sirasinda gergeklesen birgok
biyokimyasal olay1 diizenlemek vardir.

Her bir kamgi hayvanlardaki killarin tersine,
dip kismindan degil, u¢ kismindan uzar. Ik 6nce
MS halkas1 sentezlenir ve sitoplazmik zara katilir.
Daha sonra, filament olusumu gergeklesmeden
once, kanca ile birlikte tutunmay1 saglayan diger
proteinler sentezlenir (Sekil 4.57e). Sitoplazmada
sentezlenen flagellin molekiilleri filament igindeki
3nm’lik kanaldan gegerek, olgun kamgciy: olustur-
mak tizere ug kisma eklenirler. Uzayan kamginn ug
kisminda protein yapisinda bir “sapka” bulunur.
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Sapka proteinleri, kanal iginde difiize olan flagellin
molekiillerinin, yeni filamenti olusturacak sekilde
kamg1 ucunda organize olmalarmma yardim eder
(Sekil 4.57). Kamg1 uzamasi, bu yapi nihai uzunluga
ulasana kadar, oldukca kesintisiz bir bigcimde stirer.
Kirilan kamgi donmesini siirdiiriir ve kaybedilen
flagellin birimlerinin yerine filament kanalindan
gelen yeni birimler eklenerek, tamir edilebilir.

Hiicre Hiza

Kamgi sabit bir hizla donmez; bunun yerine proton
hareket ettirici giiciin kuvvetine bagh olarak, hizini
artirabilir ya da azaltabilir. Kamginin dontisti bak-
terilerin sivi ortamda 60 bakteri boyu/saniye hiz-
la hareket etmesini miimkiin kilar. Bu hiz sadece
0,00017 kilometre/saat (km/sa) olmasina karsilik,
yiiksek organizmalarin bir saniyede kendi boylari-
mn kag misli yol aldiklar1 diistintildiiglinde, bunun
olaganiistii bir hiz oldugu goriiliir. En hizli hay-
van olan citanin maksimum hiz1 yaklasik 110 km/
saattir. Bu hiz yaklasik 25 viicut uzunlugu/saniye
kadardir. Dolayisiyla, boyutlar goz oniine alindi-
ginda, 50-60 viicut uzunlugu/saniye hizla yiizen
prokaryotik hiicreler aslinda biiyiik organizmalar-
dan daha hizli hareket etmektedir.

Polar ya da lofotris kamgilara sahip organiz-
malarin hareketi,peritris kamcili olanlarin hare-
ketinden farklidir. Bu durum mikroskop altinda
ayirt edilebilir. Peritris kamqili organizmalar tipik
olarak diiz bir hat iizerinde yavas ve kararli bir
hareket tarzina sahiptir. Polar kamgtya sahip orga-
nizmalar ise, kendi etrafinda donerek ileriye dogru
hizla hareket ederler. Polar ve peritrig organizma-
lardaki kamgilarin farkli karakterleri ve kamginin
geri-doniisiimli 6zelligindeki farkliliklar Sekil 4.58
®'de gosterilmistir.

— © 4.14 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Bircok mikroorganizma kamgi araciigs ile hareket eder.
Prokaryotlardaki kamgi, karmasik yapili olup, gesitli pro-
teinlerden yapilmistir. Bu proteinlerin ¢ogu hiicre davari
ve sitoplazmik zara tutunmus haldedir. Tek tip protein-
den yapilmis olan kamg filamenti, proton hareket ettirici
gli¢ tarafindan dondiiriiliir. Bu giic kamgi motorunu ca-
Listirr.

@ Flagellin nedir, nerede bulunur?

@ Bakteriyal kamgi, hiicreyi nasil ileriye dogru hareket
ettirir?

@ Polar kamgililik ile peritris kamgililik arasindaki fark
nedir?

® $ekil 4.56 Gram-negatif Bacteria’daki prokaryotik kamgi yapis: ve islevi. (a) Yap1. L halkas: LPS, P halkas: peptidoglikan, MS
halkas: sitoplazmik zar, C halkasi ise sitoplazma i¢ine gémiiliidiir. Cubuk ve filament igcinde yer alan dar kanal, flagellin molekiillerinin
kamg1 sentezi bolgesine difiize olmasina izin verir. Mot proteinleri kam¢1 motorunun hareketinde gérev alirken, Fli proteinleri motor
anahtan olarak islev gériirler. Kame¢i1 motoru filamenti déndiirerek, hiicrenin ortamda hareket etmesini saglar. (b) islev. Kam¢inin nasil
déndiigiinii agiklamak iizere “proton tiirbini” modeli 6nerilmistir. Mot proteinleri i¢inden akan protonlann, C ve MS halkalannda bulu-

nan yiikler iizerine uyguladidn giig, rotoru déndiiriir.
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® $Sekil 4.57 Flagella biyosentezindeki basamaklann 6zeti. Sentez sitoplazmik zarda MS/C halka birlikteliginin kurulmasiyla
baslar. Bu olayl, diger halkalann, kancamn ve sapkamn olusumu izler. Bu noktada filamenti olugturacak olan flagellin proteini (bir fila-
menti olugturmak i¢in yaklagik 20.000 kopya gerekir) kanca iginde akar. Filamentin dogru bigimde uzamasin saglamak i¢in, sapka

proteinleri flagellin molekiillerine 6nderlik eder.

mayma Harcketi

Bazi prokaryotlar hareketli olmakla birlikte, kam-
gillar1 yoktur. Yiizmeyen ama hareketli olan bu
bakteriler kat1 yiizeyler tizerinde kayma ad1 veri-
len bir stireg ile hareket ederler. Hiicrelerin genel
olarak durup sonra farkli bir yonde harekete bas-
ladig1 kamgi hareketinin aksine kayma hareketi
daha yumusak bir hareket tarzi olup, tipik olarak
hiicrenin uzun ekseni boyunca gerceklesir. Kayma
hareketi Bacteria gurubunda oldukga yaygin olarak
bulunmakla birlikte, sadece az sayida bakteride iyi
calisilmistir. Kayma hareketi kamgt hareketinden
oldukca yavas olmakla birlikte, -baz1 bakterilerde
10um/san- hiicrenin kendi habitati icinde hareket
etmesine olanak verir.

Kayma hareketi yapan prokaryotlar filamentoz
ya da gubuk seklindedir (Sekil 4.59e) ve bu siireg
hiicrelerin kat1 yiizey ile temas halinde olmasin ge-
rektirir. Kayma hareketi yapan tipik bir bakterinin

i ——5“{

Demetlenmis kamgilar

kamgilar

uzaklasir

(saat yonanin tersine déniis)
donus)
<1‘ Demetlenmis kamgilar
W (saat yoninan tersine donis)
(a) Peritrig

Takla atma-

birbirinden

koloni morfolojisi (koloniler tek bir hiicrenin tek-
rar tekrar boliinmesi ile olusan bakteri kiitlesidir,
axKisim 5.3) farkli goriintimdedir; giinkii hiicre-
ler kayarak koloni merkezinden uzaklagirlar (Sekli
4.59c). Kayma hareketi yaptig1 bilinen bakteriler
filamentoz siyanobakteriler (Sekil 4.59a, b ve &
Kisim 12.25), Myxococcus ve diger miksobakteriler
gibi baz1 gram-negatif Bacteria (¢®Kisim 12.17) ve
Cytophaga ve Flavobacterium tirleridir (Sekil 4.59 c,
d ve Kisim 12.31).

Kayma Hareketinin Mekanizmasi

Kayma mekanizmas: tam olarak agiklanamamig
olmakla birlikte, birden fazla mekanizma oldugu
tahmin edilmektedir. Siyanobakteriler kayma ha-
reketi yaparken, hiicrenin dis yiizeyine polisakka-
rit yapida civik bir madde salgilar (Sekil 4.59, b).
Bu madde hiicre ile kat1 yiizey arasindaki temasi
saglar. Ylizeye tutunan bu madde araciligi ile hiic-

Kamegilar geri-doniisiimli
rotasyon halinde

Saat yonunde donis

1

konumlanir - Saat yoniinde
donis

Saat ydninin tersine doénis

(saat yoninde

Kamgilar ayni yonde
rotasyon halinde

=i>

NN\ v@ # Hicre
durur,
Saat yoninde donls yeniden

(b) Polar

® Sekil 4.58 Prokaryotlardaki polar ve peritris kam¢ilanin hareket etme tarzlan. (a) Peritis: Demetteki tiim kamgilann saat
yOniiniin tersine dénmesiyle ileri dogru hareket saglanir. Saat yoniindeki hareket, hiicrenin takla atmasina neden olur. Daha sonra saat
yOniiniin tersine déniise geri déniilmesi, hiicrenin durmasina ve yeni bir yéne dogru yénelmesine yol agar. (b) Polar: Hiicreler ya kam-
¢inin déniis yoniini tersine gevirerek yon dedistirirler (dolayisiyla hiicre itilmek yerine ¢ekilir) ya da aym yénde donen kamgilar séz
konusu oldugunda, hiicreler yeniden konumlanmak iizere, periyodik olarak dururlar ve kamg¢inn saat yéniinde donmesi ile ileriye
dogru hareket ederler. San oklar, hareket halindeki hiicrenin yoniinii géstermektedir.
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Richard W. Castenholz

Richard W. Castenholz
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Mark J. McBride
Mark J. McBride

() (d)

® Sekil 4.59 Kayan bakteriler. (3, b) Biiyiik filamentéz bir si-
yanobakteri olan Oscillatoria princeps. (a) Fotomikrograf. Hiic-
renin genisligi yaklasik 38um'dir. (b) Agar yiizeyinde kayan
filamentlerin fotografi. Hiicreler ya kat1 bir yiizey iizerinde ya
da bir filamentin digerini kati ylizey olarak kullanmasiyla ka-
yarlar. (c, d) Kayarak hareket eden gram-negatif Flavobacterium
johnsoniae. (c) Kayarak koloni merkezinden uzaklasan hiicre
kiitlesi (koloni genisligi yaklasik 2.7mm'dir). (d) Tipik olarak
kaymayan bakteri koloni morfolojisi gdsteren mutant kayan
bakteri susu (kolonilerin ¢ap1 0.7-1mm/dir). F johnsoniae hiicre-
lerinin kayma mekanizmasi igin 6énerilen model $ekil 4.60°da
goriillmektedir.

re ileriye dogru cgekilir. Cesitli filament6z siyano-
bakterilerin hiicre yiizeyinde yer alan porlardan
avik madde salgilandiginin gozlenmis olmasi, bu
hipotezi desteklemistir.

Fotosentetik olmayan bakterilerdeki kayma
hareketi, civik madde salgilama mekanizmasi ile
gerceklesmez. Ornegin Flavobacterium johnsonine
avik madde salgilamaz (Sekil 4.59¢). Bu bakterinin
ylizeyinde yer alan hareket proteinlerinin kayma
mekanizmasindan sorumlu olabilecegi distiniil-
mektedir. F. johnsoniae’nin sitoplazmik ve dis zar-
lar1 tizerinde yer alan 6zgul hareket proteinlerinin,
cark hareketine benzer bir mekanizma ile stirekli
olarak hiicreyi ileriye dogru ittigi dustiniilmek-
tedir (Sekil 4.60e). Sitoplazmik zar proteinlerinin
hareketi proton motiv giligten (Kisim 4.6 ve 5.12)
saglanan enerji ile stirdiiriiliir. Bu proteinler bu
enerjiyi bir seklide dis zardaki proteinlere ulasti-
rirlar. Bu proteinlerin kat1 ytlizey tizerinde hareket
etmesiyle hiicrenin ileriye dogru ¢ekildigi tahmin
edilmektedir (Sekil 4.60).

Diger hareket tarzlar1 gibi kayma hareketi de
ekolojik agidan 6nemli sonuglar dogurur. Kayma
hareketi hiicrenin yeni besin kaynaklar: bulmasina
ya da diger hiicreler ile yararh iliskiler kurmasina
olanak verir. Kayma hareketi yapan bakterilerin en
bilinen Ornekleri olan miksobakteriler, cok sosyal
ve isbirligine dayanan bir hayat tarzina sahiptirler.
Bu tip bir hayat tarz1 igin gerekli olan hiicreler-
arast etkilesimlerin kurulmasinda, kayma hareketi
onemli bir rol oynar (Kisim 12.17).

© 4.15 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Kayarak hareket eden prokaryotlar kamginin dontis ha-
reketini kullanmazlar. Bu organizmalar birka¢ mekaniz-
madan biri aracihig ile, kat1 yiizeyler tizerinde siirtinerek
hareket ederler.
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" hareketi
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e Sekil 4.60 Flavobacterium johnsoniae ve diger kayan
bakterilerde goriilen kayma hareketi igin onerilen model.
Peptidoglikan i¢inde var oldugu diisiiniilen baz1 hatlann (sam),
sitoplazmik proteinleri (kahverengi), dis zar proteinlerine (tu-
runcu) bagladign ve onlan kati yiizey iizerinde ileriye dogru sii-
riikkledigi varsayilmaktadir. D1 zar proteinlerinin hareket yonii
ile, hiicrenin hareket yonii arasindaki farka dikkat ediniz. Protein-
lerin ileriye dogru hareketi ile proton motiv gii¢ arasinda bir se-
kilde iligki oldugu diisiiniilmektedir.
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€ Kayma hareketi ile yiizme hareketi arasinda hem me-
kanizma hem de gerekli olan kosullar agisindan ne
gibi farkhiliklar vardir?

@ Filamentoz bir siyanobakterinin kayma mekanizmasi

ile Flavobacterium’'un kayma mekanizmasini karsilasti-
rmiz.

Davramissal Cevap Olarak
Hiuicre Hareketi: Kemotaksis ve
Fototaksis

Prokaryotlar dogadaki gesitli kimyasal ya da fizik-
sel ajanlarin gradientlerine sik sik yliz yiize gelirler.
Hiicreler bu sinyal molekiiliin yararli ya da zararlh
bir bilesik olmasina bagli olarak, tepki vermek iizere
ya ona dogru ya da ondan uzaklasacak sekilde hare-
ket edecek yollar evrimlestirmiglerdir. Bu tip yonli
hareketler taksis olarak adlandirilir En iyi bilinen iki
taksis tipi kimyasallara kars1 gosterilen kemotaksis
ile 1518a kars1 gosterilen fototaksis'dir. Burada ge-
nel olarak taksis kavrami tizerinde duracagiz. Kisim
8.13'de, tiim prokaryotik taksisleri kemotaksisin ay-
rintilarini incelerken, yeniden gozden gecirecegiz.

Kemotaksis ytlizen bakterilerde ayrintili olarak
calisilmis bir olaydir. Cevrenin kimyasal durumu
ile kamq1 organizasyonu arasindaki iligkinin gene-
tik diizeyde nasil basarildig1 konusunda ¢ok sey
bilinmektedir. Bu nedenle burada sadece ytizen
bakteriler konu edilecektir. Ancak kayan bakteri-
lerin bazilarinin kemotaktik oldugu, filamentoz
siyanobakterilerde de fototaktik hareketler gercek-
lestigi gosterilmistir. Dolayisiyla, mekanizmanin
ne oldugu bilinmese de, yiizen bakteriler de kayan
bakterilere benzer sekilde, hareket aygitlar1 aracili-
g1 ile bir gesit iletisim kurma yetenegine sahip ol-
mak zorundadirlar.

l{emotaksis

Kemotaksisin ne oldugunu anlamak igin cezbedi-
ci bir kimyasal ile karsilasan bir bakteri hiicresinin
davranisini inceleyelim (Sekil 4.61e). Biiytik orga-

(a) Cezbedici yokken

nizmalarin aksine prokaryotlar ¢ok kiigiik olduk-
lan igin, hiicre uzunlugu boyunca varolan bir yo-
gunluk farkini algilayamazlar. Hareket halindeki
prokaryotlar gevrelerinin fiziksel ya da kimyasal
durumunu anlamak igin birkag saniye onceki alg:
ile birkag saniye sonraki algiy1 karsilastirirlar. Di-
ger bir deyisle bakteriler yiizdiikleri rotada bulu-
nan sinyal molekiilleri gradiyentine (konsantrasyon
farki) yol boyunca (spatial) degil, gecici olarak
(temporal) cevap verirler.

Kemotaksis konusundaki en kapsamli arastir-
malar peritris kamgilara sahip bir bakteri olan Esc-
herichia coli izerinde yapilmigtir. Gradiyent bulun-
mayan durumlarda E. coli hiicreleri yavas yavas
ileriye dogru ytiizerken kosma hareketi igindedir-
ler. Hiicre durdugu zaman, dans eder gibi sigrar ve
takla atar (Sekil 4.61a). Takla hareketinden sonraki
kosma yine gelisigiizel yondedir (Sekil 4.61a). Do-
layisiyla hiicre kosarak ve taklalar atarak, icinde
bulundugu cevrede gelisigiizel hareket etmesine
ragmen aslinda higbir yere gitmemektedir.

Eger ortamda kimyasal bir cezbedici gradiyenti
varsa, bu rasgele hareketler diizene girer. Organiz-
ma bu cezbediciyi algiladiginda, bu bilesigin daha
yogun oldugu yone dogru hareket eder (bu hare-
ket sirasinda hiicre periyodik olarak cevresindeki
kimyasal konsantrasyonunu kontrol etmektedir),
kosma mesafesi uzar, taklalar seyreklesir. Bu dav-
ranissal cevabin net sonucu, organizmanin cezbe-
dici konsantrasyonunun fazla oldugu yere dogru
hareket etmesidir (Sekil 4.61b).

Eger organizma kendisine itici gelen bir bilesigi
algilarsa, ayni genel mekanizma devreye girer; an-
cak bu kez madde konsantrasyonun az oldugu kis-
ma dogru hareket s6z konusudur. Konsantrasyon
artist kosma hareketini hizlandirir. Kosu sirasinda
ileri yondeki hareket, kamgt motorunun saatin ters
yoniinde donmesiyle gerceklesir. Kamgilar saat yo-
niinde dondiigli zaman birbirlerinden uzaklasir,
ileri yondeki hareket sona erer ve hiicre takla atar
(Sekil 4.58 ve 4.61).

(b) Cezbedici varken

e Sekil 4.61 Peritris kamgilara sahip Escherichia coli bakterisindeki kemotaksis. (a) Kimyasal cezbedici yoklugunda hiicre
kosma hareketleri ile rasgele yiizer ve takla atma sirasinda yon degistirir. (b) Cezbedici varliginda kosma hareketi belirli bir yon kaza-
nir ve hiicre cezbedicinin yogun oldugu yéne dogru hareket eder.
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Polar kamgiya sahip olan hiicrelerde durum
biraz farklidir. Polar kamgiya sahip bakterilerin
birgogu (6rnegin Pseudomonas tiirleri) peritris kam-
cii bakteriler gibi, kamgilarimin donme yoniini
degistirebilir ve bu sayede zit yone dogru hareket
edebilir (Sekil 4.58b). Ancak, fototrofik bir bakteri
olan Rhodobacter sphaeroides gibi polar kamgciya sa-
hip bazi bakterilerde kamgt sadece saat yoniinde
rotasyon yapar. Bu hiicreler nasil yon degistirirler
ve bunlar acaba kemotaktik midir?

Tek bir kamgist olan R. sphaeroides’de kamgimnin
dontisii periyodik olarak durur. Bu sirada hiicre
Brown hareketleri ile gelisigiizel hareket eder hale
gelir. Kama1 yeniden donmeye basladiginda, hiicre
yeni bir yone hareket etmeye baslar (Sekil 4.43b). R.
sphaeroides gesitli karbon bilesiklerine kars1 kuvvetli
bir kemotaksis gostermesine ek olarak, oksijene ve
1518a karsi da taktik cevaplar verir. R. sphaeroides’ deki
kamg1 motoru hareket yontinii tersine cevirmese de,
bu organizmadaki kemotaksis de E. coli’dekine ben-
zer bir mekanizma ile gergeklesir: Cezbedici madde-
nin artan miktarlarinda R. sphaeroides kamgis1 don-
meyi strdiriirken, cezbedicinin azalan miktarlar
ya da itici bir maddenin artan miktarlar s6z konusu
oldugunda, hiicreler durur ve yon degistirirler.

Kemotaksisin Olgiilmesi

Bakteriler kimyasal konsantrasyonundaki gegici
degisiklikleri kullanarak, kamcinin dontistinii nasil
kontrol ederler? Bu karmasik olay, genetik ve biyo-
kimyasal diizeylerde cesitli stiregler igerir (e=Ki-
sim 8.13). Simdilik, sitoplazmik zarda yer alan alg:
proteinlerinin kemotaksisin molekiiler mekaniz-
masinda is gordiiklerini soylemekle yetinecegiz.
Kemoreseptorler olarak adlandirilan bu proteinler,
kimyasalin gradiyentini algilar ve kamgi motoru-
nun yoniinii etkilemek igin sitoplazmik proteinler-
le etkilesir. Dolayisiyla, hiicrenin kosacagi ya da
takla hareketi yapacag1, kamg1 doniisii tarafindan
yonetildigi igin, kamq islevini etkileyen algilayic:
cevap sisteminin kimyasal yolla kemotaksisi gercek-
lestirdigi diistiniilmektedir.

Bakteriyal kemotaksis, cezbedici madde icerme-
yen hareketli bakteri siispansiyonu igine cezbedici
madde iceren kiigiik bir kapillar tiibiin batirilmas:
ile gosterilebilir. Cezbedici kimyasalin konsantras-
yonu kapillar tiibiin ucuna yakin kisimda daha faz-
la olacak, ancak tiibin ucundan uzaklasildik¢a, bu
madde giderek azalacak ve bir garidyent olusacak-
tir (Sekil 4.62ae). Cezbedicinin bulunmas1 halinde
bakteriler bu maddeye dogru hareket eder ve tiibiin
agik ucu gevresinde kiimelenirler (Sekil 4.62b). Daha
sonra hareketli baklerilerin ¢ogu kapillar igine girer.
Hig kuskusuz baz1 bakteriler rasgele hareket nede-
niyle de kapillar icine girebilir (Sekil 4.62c). Ancak
cezbedici varliginda, kapillar igindeki bakteri kon-
santrasyonu disaridakinin birkag misli olabilir.

Diger taraftan eger kapillar icinde bakterileri
uzaklagtiran bir bilesik varsa, kapillar icindeki bak-
teri konsantrasyonu disaridaki konsantrasyondan
cok daha az olacaktir (Sekil 4.62d). Bu durumda
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e $Sekil 4.62 Kemotaksis. (a) Bakterilerdeki kemotaksisi
6l¢me teknikleri. Bakteri siispansiyonu igine kapiller tiibiin so-
kulmasi. Kapillerin girisiyle, gradiyent olusumu baglar. (b) Bir
cezbedici iceren kapiller i¢inde bakterilerin birikmesi. (c) Tuz
¢ozeltisi iceren kontrol kapiller. Tuz ¢ozeltisi ¢ekici ya da itici
ozellikte degildir. Kapiller i¢indeki hiicre konsantrasyonu digan-
daki ile aymdir. (d) itici bir maddenin bakterileri uzaklagtirmas.
(e) Cesitli kimyasallar iceren kapillerler icindeki hiicre sayilan-
nin zamana bagh degisimi. (f) Mikroskoba eklenmis video ka-
mera sistemi kullamlarak gekilmis ve dere suyu igindeki bir alg
hiicresi etrafinda dolasan hareketli bakteri hiicrelerinin izledigi
yollan gosteren fotograf (merkezdeki biiyiikk beyaz leke, alg
hiicresidir). Bakteri hiicrelerinin oksijen olusturan alg hiicresine
dogru hareket ederek pozitif aerotaksis gosterdiklerine dikkat
ediniz. Hiicrelerin ortalama hizi yaklagik 25um/san.dir. Alg’in
¢ap1 yaklasik 60um’dir.

hiicre, maddenin artan gradiyentini algilar ve uy-
gun kemoreseptorler kamgi rotasyonunu etkileye-
rek, hiicreyi bu maddeden uzaklastirir (Sekil 4.62d).
Cesitli kimyasallarin belirli bir bakteriyi cezbettigi
ya da uzaklastirdigi, kapillar yontemi kullanilarak
saptanabilir.
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Kemotaksis mikroskobik olarak da gozlene-
bilir. Bakteri hiicrelerinin zaman icindeki pozis-
yonlarini kaydeden ve her hiicrenin izledigi yolu
gosteren bir video kamera kullanarak, hiicrelerin
kemotaktik hareketlerini gormek miimkiindiir (Se-
kil 4.62f). Bu yontem dogal ortamlardaki bakteri-
yal kemotaksis calismalarinda kullanilacak sekilde
adapte edilmistir. Dogadaki bakteriler igin temel
kemotaktik ajanlarin daha biiytik mikrobiyal hiic-
reler ya da canli veya 6lii makroorganizmalar tara-
findan salinan besinler oldugu diisiintilmektedir.
Ornegin algler organik bilesikler ve O, tiretir. Bu
molekiiller alg hiicresine dogru kemotaksis yapil-
masin stimiile ederler (Sekil 4.62f).

Fototaksis

Bircok fototrofik mikroorganizma 1siga dogru
hareket eder. Bu olaya fototaksis denir. Fototaksi-
sin avantaji, fotosentetik organizmalarin fotosen-
tez igin gerekli 15181 etkinlikle alabilecek sekilde
konumlanmalarina olanak vermesidir. Bu olay,
mikroskop lami tizerindeki hareketli fotosentetik
bakterilere bir 151k spektrumu uygulanarak gosteri-
lebilir. Boyle bir uygulama sonucunda, lam tizerin-
deki bakteriler kendi fotosentetik pigmentlerinin
absorbladig1 dalgaboyuna sahip 1s1k bolgesinde
birikirler (Sekil 4.63a®; =Kisim 17.2 ve 17.3).
Fotosentetik prokaryotlarda iki farkli taksis
goriiliir. Bunlardan birisi olan skotofobotaksis sade-
ce mikroskobik olarak gozlenebilir ve fototrofik
bakteri sans eseri mikroskobun aydinlik goriintii
alanindan karanhik dis kisma dogru ytizdigi za-
man gerceklesir. Karanliga girmek hiicrenin enerji
statlisii lizerinde olumsuz etki yaratir ve hiicreye
zit yonde yuvarlanmasi igin sinyal verir.
Fotosentetik mikroorganizmalar skotofobo-
taksise ek olarak, gercek fototaksis de yapabilirler.
Fototaksis 151k intensitesinin arttig1 yone dogru ha-
reket etmek demektir. Bu olay pozitif kemotaksisin
analogudur. ki olay arasindaki fark fototaksisdeki
cezbedicinin bir kimyasal degil, 151k olmasidir. Cok
hareketli fotosentetik bir organizma olan Rhodospi-

Norber: Pfennig

rillum centenum (Bkz. Sekil 4.54) gibi bazi tiirlerde
kolonideki biitiin hiicreler fototaksis gosterir ve hep
birlikte 1518a dogru hareket ederler (Sekil 4.63b).

Kemotaksisi yOneten diizenleyici sistemde-
ki baz1 kisimlarin fototaksisde de is gordiigini
dusiindiirecek nedenler vardir. Kamginin dontis
yoniinii kontrol eden sitoplazmik proteinler (Che
proteinleri) bunlar arasindadir (e2Kisim 8.13).
Bu sonug fototaksis yapamayan mutant fototro-
fik bakteriler lizerinde yapilan galismalardan elde
edilmistir. Bu tip mutantlarin kemotaksis sistemle-
ri de hasarlidir. Kemoreseptoriin analogu olan ve
kimyasalin gradiyentini degil de stk gradiyentini
algilama yetenegine sahip bir fotoreseptor fototak-
sis cevabini yonetir. Eger hiicre intensitesi artan
1518a dogru yiiziiyorsa, fotoreseptor kamginin do-
niistind etkileyen sitoplazmik proteinlerle etkilese-
rek, hiicrenin kogma hareketinin stirmesini saglar.
Dolayisiyla, kemotaksis ve fototaksisdeki uyaran-
lar farkli olmasina ragmen, her iki tip sinyale kars1
aymi sitoplazmik mekanizma kullanilmaktadr.

Diger Taksisler

Diger bakteriyal taksislerden biri, oksijene dogru
veya ondan uzaklasacak sekilde hareket etmek olan
aerotaksis (Bkz. Sekil 4.62f), bir baskas1 da yiiksek
iyonik glice dogru veya ondan kagacak sekilde ha-
reket etmek olan ozmotaksisdir. Her iki olay da mo-
lekiiler diizeyde aydinlatilmistir. Bunlar basit dav-
ranis sekilleri olup, hepsinde ortak mekanizmalar
oldugu goriilmektedir. Bu mekanizmalar aracilig:
ile hiicreler periyodik olarak ¢evrenin durumunu
algilamakta ve bu bilgiyi aygilayic ve cevap olus-
turan protein aglar araciig ile degerlendirmek-
tedir. Bu protein aglar1 kamgi doniisiiniin yontnii
kontrol etmektedir. Davranissal acidan bakildigin-
da, hareketli prokaryotlarin ¢evrelerindeki fiziksel
ve kimyasal duruma gore tavir aldiklar1 gortliir.
Cesitli uyaranlara dogru ya da onlardan kagacak
sekilde hareket edebilen bir hiicre, mikrobiyal ko-
miinitede bir arada oldugu diger tiirlerle, basarih
bir sekilde rekabet edebilir.

Carl E. Bauer

(b)

® Sekil 4.63 Fototaksis. (a) Fototrofik bir bakteri olan Thiospirillum jenense, pigmentlerinin absorbladign dalgaboyundaki 1sikta sko-
tofobik birikim gosteir. Yogun bakteri slispansiyonu i¢eren mikroskop lamu iizerinde 151k spektrumu olusturulmus ve belirli bir siire sonra
secici olarak uygun dalgaboyunda biriken hiicrelerin fotografi ¢ekilmistir. Birikimin gergeklestigi dalgaboyu bakteriyoklorofil a’min ab-
sorbladidn 15191n dalgaboyudur ($ekil 17.3b ile karsilastinmz). (b) Mor fototrofik Rhodospirillum centenum bakterisine ait tiim bir koloni-
nin 2 saat icinde gergeklestirdigi fototaksis. Cok gii¢lii fototaksis yapan bu hiicreler, sag taraftaki 11k kaynagina dogru birlik iginde
hareket ederler. R. centenum hiicrelerinin elektron mikrograflan i¢in sekil 4.54’e bakiniz.
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= © 4.16 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Kamcimin doniis yonii ise, algilayici cevap olusturan

Hareketli bakteril lerindeki fiziksel ya da ki -
o L protein orgtileri tarafindan kontrol edilmektedir.

sal gradiyentlere kars1 cevap olusturabilirler. Kemotaksis
ve fototaksis siirecleri sirasinda, prokaryotik hiicrenin
rasgele hareketi, uyarana dogru ya da ondan kagacak
sekilde ayarlanabilir. Bu kontrol kosma ya da takla at-
manin gergeklesme derecesi tizerinden saglanir. Kosma
hareketi kamc¢inin doniis yonii tarafindan kontrol edilir.

& Kemotaksis sozcliglinii tanimlayiniz.
€ Kosma yerine takla atmaya neden olan sey nedir?
@ Skotofobotaksis ile fototaksis arasinda ne fark vardir?

DEGERLENDIRME SORULARI

1. Isik mikroskobisinde boyamanin islevi nedir? Genel 9. Bakteri hticre duvarinn sert tabakasi neden peptidogli-
boyama amaciyla neden katyonik boyalar kullanilir kan olarak adlandirilir? Peptidoglikan yapisinin hiicre
(@=Kisim 4.1)? duvarina sertlik kazandirmasinin kimyasal nedenleri

2. Diferansiyel interferens kontrast mikroskobun aydinlik- nelerdir (¢20Kisim 4.8)?
alan mikroskoba gore ne gibi tstiinliigii vardir? Faz- 10. Bakteri hiicre duvarinin lizozim ile erimesini laktoz ne-
kontrast mikroskop aydinlik-alan mikroskoba gore hangi den stabilize eder (¢2>Kisim 4.8)?
ustiinlige sahiptir (=Kisim 4.2)? 11. Gram-negatif Bacteria’nin dis zarmnin iglevlerini listeleye-

3. Elektron mikroskoplar 151k mikroskoplarina gore hangi niz. Dig zarin kimyasal bilesimi nedir (62Kisim 4.9)?
ustilinliige sahiptir? Hiicrenin ti¢ boyutlu 6zelliklerini 12. Polisakkarit tabakalar prokaryotlarda hangi islev(ler)i
gozlemlemek igin ne tip elektron mikroskop kullanmak yerine getirirler (¢2>Kisim 4.10)?
gerekir (#Kisim4.3)? 13. Prokaryotlar ne tip sitoplazmik inkliizyonlar olustu-

4. Prokaryotlarin en temel morfolojik 6zellikleri nelerdir? rurlar? Polihidroksibiitirik asit (PHB) inkliizyonu ile
Listelediginiz her morfolojik ozelligi ¢izdiginiz hiicre magnetozom arasinda bilesim ve metabolik rol agisin-
resimleri iizerinde gosteriniz. Bir prokaryotun biiytik- dan ne gibi farklar vardir (¢%2Kisim 4.11)?
ligt ve kiiclikliigli ne kadar olabilir? Alt sinir tst si- 14. Gaz vezikiillerinin iglevi nedir? Bu yapilar nasil gazla
nirdan daha dogru saptamanin nedeni nedir? Cubuk dolu kalabilir (=Kisim 4.12)?
sekilli bir bakteri olan Escherichia coli'nin boyutlar: ne- 15. Bakteriyal endospor ile vejetatif hiicre arasinda kimya-
dir (6=Kisim 4.4)? sal bilesim, yap1 ve agir1 gevresel kosullara dayanikli-

5. Unit zarin yapisinu bir ciimle ile anlatimiz (%Kisim lik agisindan ne gibi farklar oldugunu birkag ctimle ile
4.5). agiklayiniz (2Kisim 4.13).

6. Iyonlasmis molekiillerin sitoplazmik zar engelini ne- 16. Asagidaki terimleri tanimlayiniz: olgun endospor, ve-
den kolayca asamadiklarini bir ciimle ile aciklayimiz. jetatif hiicre ve germinasyon (¢2Kisim 4.13).

Bu gibi molekiiller sitoplazmik zardan nasil gecerler 17. Endosporlar ne kadar siire canli kalabilir ve buna ait
(Kisim 4.5 ve 4.6)? kanit nedir (¢=Kisim 4.13)?

7. Bacteria ile Archaea zarlar1 arasindaki temel kimyasal 18. Bakteriyal kamgnln yapisin1 ve i§levini a(;lklayn'uz,
fark nedir? Kamginin enerji kaynag nedir (6=2Kisim 4.14)?

8. Escherichia coli hiicreleri laktozu Lac permeaz sistemi 19. Flavobacterium’un kayma hareketindeki mekanizma
ile, glukozu fosfotransferaz sistemi ile, maltozu ise ile Escherichia coli'nin hareketi arasinda ne fark vardir
ABC tipi aktarici ile icine alir. Bu sekerlerin her biri igin (6=Kisim 4.15)? . g
agagidaki sorular yanitlayimiz: (1) tastyici sistemlerinin 20. Hareketli bir bakterinin cezbedici maddenin yoniinii
bilesenleri ve (2) tasima islemini gergeklestiren enerji- nasil algiladigini ve ona dogru nasil hareket ettigini
nin kaynagi (2Kisim 4.7). birkag ciimle ile anlatiniz (625Kisim 4.16).

1. Niimerik apertiirii 1.32 olan 100X yag-immersiyon 3. Size gram-negatif bir Bacteria tiirii, bir tane de Archa-
mercegi ile bir objeyi gozlemlemek igin 600nm 11k kul- ea tiirii olan iki kiiltiir verildigini diisliniin. Ribozomal
lanilirsa, ¢oziimlenebilecek en kiigiik objenin boyutlar: RNA dizilerinin saptanmasi (¢2>Kisim 2.3) diginda bu
ne olur? Ayni mercek kullanilarak ¢éziiniirliik nasil ar- kiltiirlerden hangisinin ne oldugunu saptayabilecek
tirlir? en az dort farkl yol soyleyiniz.

2. Cap1 15um olan kiire biciminde bir hiicre ve ¢ap1 2um 4. Kimyasal cezbedici igeren 3mm uzunlugundaki kapil-

olan bir bagka hiicre verilmektedir. Bu hiicrelerin yii-
zey alanlari ile hacimleri arasindaki orani hesaplayiniz.
Yiizey alani/hacim oranindaki farkliliklar hiicrenin ig-
levi iizerinde ne gibi sonuglar ortaya cikarir?

ler bir tiip icinde maksimum hizla ytizen bir Escherichia
coli hiicresinin (1X3 um) bu yolu ne kadar siirede kate-
decegini hesaplayiniz.
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enerjisi enzimin
substrat(lar)in1 reaktif duruma getir-
mek icin gerekli olan eneriji

Anabolizma hiicredeki biyosentetik
tepkimelerin tiimii

Aseptik teknik galigma sirasinda mik-
robiyal kiiltiirlerin veya steril objele-
rin kontaminasyonuna engel olmak
igin alinan 6nlemler serisi

ATP sintaz (ATPaz) proton motive
giiciin ortadan kalkmasi ile eslesmis
olan ATP sentezini katalizleyen ve
sitoplazmik zara gomiilii halde bulu-
nan, ¢oklu-protein yapisindaki enzim
kompleksi

Ekzergonik enerji agiga ¢ikaran

Elektron alicisi elektron vericisinden
elektronlar alabilen ve bu sirada in-
dirgenen madde

Elektron vericisi elektron alicisina
elektron verebilen ve bu sirada yiik-
seltgenen madde

Endergonik enerjiye gereksinim du-
yan

Enzim 0Ozgiil bir kimyasal tepkimeyi
hizlandirabilen (katalizleyen) protein

Fermentasyon organik maddenin hem
elektron alicis1 hem de elektron veri-
cisi olarak gorev yaptig1 ve ATP'nin
substrat seviyesinde fosforilasyon
aracihigi ile tiretildigi anaerobik kata-
bolizma

(| BOLUMLE iLGiLi s6ZLUK

ron taginmasi sirasinda olusan proton
motive giicten ATP tiretilmesi

Glikoliz glukoz molekiiliiniin ATP ve
cesitli fermentasyon tirtinleri olustu-
racak sekilde fermente oldugu biyo-
kimyasal yol; ayn1 zamanda Embden-
Meyerhof yolu olarak da isimlendiri-
lir

Katabolizma hiicre tarafindan kullani-
labilir enerji (genelde ATP) iiretimine
yol agan biyokimyasal tepkimeler

Kataliz6r kimyasal tepkimeyi hizlandi-
ran, ancak tepkime sirasinda tiiketil-
meyen madde

Kemiozmoz proton motive giiciin or-
tadan kalkmas ile eslesmis ATP sen-
tez stireci

Koenzim enzimin bir pargasi olarak
katalitik tepkimelere katilan ve prote-
in yapisinda olmayan kiigiik molekiil

Kompleks besiyeri maya ve et 6ziitle-
ri gibi kimyasal olarak tanimlanmamug
maddeler iceren besi yeri

Kiiltiir besiyeri mikroorganizmalarin
gelismesi icin uygun olan gesitli besin-
leri igeren s1v1 ¢ozelti

Oksidatif fosforilasyon elektron ta-
sinmast ile olusan proton motive gii-
ciin varliginda ATP tiretimi

Ototrof tek karbon kaynagi olarak
CO,’i kullanarak, tiim hiicre materyal-
lerinin biyosentezini gerceklestirebi-

Proton motive gii¢ zarmn iki yiizeyi
arasinda yiikiin ve su elementlerinin
(H”e karst OH") ayrimindan ortaya
¢ikan enerji yiiklii zar durumu

Rediiksiyon potansiyeli (E;) madde-
nin igsel elektron bagislama egiliminin
volt birimi cinsinden Olgiilen degeri;
E, standart kosullar altindaki rediik-
siyon potansiyelidir

Saf kiiltiir tek tip organizma iceren
kiiltir

Serbest enerji (G) is yapmak icin elve-
risli olan enerji; G” standart kosullar
altindaki serbest enerjidir

Siderofor ¢ok diisiik konsantrasyonlar-
daki demire baglanarak kelat yapan
bilesik

Sitrik asit dongiisii asetatin iki CO,
molekiiliine doniistiigii dongiisel tep-
kimeler serisi

Solunum bir bilesigin son elektron
alicist olan O, (veya O, yerine gecen
diger bilesikler) ile oksitlendigi ve ok-
sidatif fosforilasyon ile genelde ATP
molekiiliiniin iiretildigi slireq

Substrat diizeyinde fosforilasyon
fosfat grubu tasiyan bir organik bile-
sikteki enerji bakimindan zengin fos-
fat molekiiliiniin, dogrudan ADP mo-
lekiiliine aktarilmasi ile ATP {iretimi

Tanimlanmis besiyeri kimyasal bile-
simi kesin olarak bilinen kiiltiir besi-

len organizma

Fotofosforilasyon 1s1k-gtidtimlii elekt-
. BESLENME VE
MiKROORGANIZMA
KULTURU
Bir hiicre kendini eglemeden once, pek gok farkli
kimyasal tepkimenin esgiidiimiinii saglamak ve
molekiilleri 6zgiil yapilar icerisinde organize etmek
zorundadir. Bu tepkimeler biitiiniine metabolizma
ad1 verilir. Metabolik tepkimeler ya enerji aciga ¢i-
karir ya da enerjiye gereksinim duyarlar. Enerji aciga
cikaranlara katabolik tepkimeler (katabolizma),
enerji gereksinenlere ise anabolik tepkimeler (ana-
bolizma) adi verilir. Hiicrelerde cesitli katabolik
ve anabolik tepkime setleri bulunur. Bunlarin en
onemlilerinden bazilarin1 bu ve daha ilerideki bo-
liimlerde inceleyecegiz.

Ancak daha 6nce, mikroorganizmalarin labo-
ratuvarda nasil gelistiklerini tartisacagiz. Mikroor-
ganizmalarin metabolik aktiviteleri ile ilgili bilgile-
rimizin ¢ogu laboratuvar kiiltiirleri ile yapilan ¢a-
lismalarla ortaya gikarilmistir. Buradaki konumuz
karbon ve enerji igin organik maddeleri gereksinen
kemoorganotroflar'dir (¢=>Kisim 2.4). Bu boliimiin
daha sonraki kisimlarinda, kemoorganotrofi digin-
daki enerji-lireten mekanizmalar1 gozden gecirece-
giz. Diger biyoenerjetik secenekleri kullanan bu tip
organizmalar da laboratuvarda tretilebilir ve bura-
da sozii edilen beslenme ve hiicre kiiltiirii ile ilgili
temel prensiplerin ¢ogu onlar igin de gegerlidir.

yeri

BEEW Mikrobiyal Beslenme

Hiicrelerin esas olarak makromolekiiller ve sudan
olustugunu, ve bu makromolekiillerin de monomer
olarak isimlendirilen kiiciik birimlerden meydana
gelmis polimerler oldugunu Boliim 3’den animsa-
yalim (=Kisim 3.2). Mikrobiyal beslenme, hiicre-
lerin biiytimesi igin gerekli olan monomerlerin (ya
da monomer onciillerinin) saglanmasiyla ilgilenen
mikrobiyal fizyoloji konusudur. Hiicrelere gerekli
olan bu maddelerin tiimii besin olarak adlandirilir.
Farkli organizmalar genelde farkli besin grup-
larina gereksinim duyarlar. Farkli 6zgiil formlarda
bulunabilen bu besinlerin tiimiine ayni miktarlar-
da ihtiyag duyulmaz. Makrobesin (Tablo 5.1) olarak
isimlendirilen bazi besinlere fazla miktarlarda ih-
tiya¢ duyulurken, mikrobesin olarak isimlendirilen
digerlerine ¢ok az miktarlarda hatta bazen eser
miktarlarda ihtiyag duyulmaktadir. Oncelikle temel
makrobesinler olan karbon ve azotu inceleyecegiz.

Karbon ve Azot

Tim hiicreler karbona ihtiyag duyarlar. Prokaryot-
larin ¢ogu karbon kaynag: olarak organik maddeye
gereksinim duyar. Kuru agirhk esas alindiginda
tipik bir hiicrenin %50’si ve tiim makromolekiil s1-
niflardaki en temel element karbondur. Bakteriler
farkli organik karbon bilesiklerini 6ztimseyebilir ve
yeni hiicre materyallerini yapmak icin bunlar kul-
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Dogadaki ve kiiltiir besiyerlerindeki makrobesinler

Element Dogada bulunan besin formu Kiiltiir ortamina eklenen kimyasal form

Karbon (C) CO,, organik maddeler Glukoz, malat, asetat, piruvat, amino asitler,
yiizlerce farkli bilesik ya da kompleks
karisim (maya 6ziitii, pepton, vb)

Hidrojen (H) H,O organik maddeler H,O, organik maddeler

Oksijen (O) H,0, O,, organik maddeler H,0O, O,, organik maddeler

Nitrojen (N) NH,, NO,", N,, organik azot bilesikleri Inorganik: NH,CI, (NH,),SO,, KNO,,N,

Organik: Amino asitler, niikleotitlerin azotlu

bazlari, N iceren diger organik maddeler

Fosfor (P) PO KH,PO,, Na,HPO,

Kiikdirt (S) H,S, SO, organik S bilegikleri, metal siilfiirler Na,SO,, Na,5,0, Na,S, sistein, veya diger

(FeS, CuS, ZnS, NiS, vb.) organik kukiirt bilesikleri

Potasyum (K) gozeltide K* veya cesitli K tuzlari olarak KCl, KH,PO,

Magnezyum (Mg) gozeltide Mg*? veya cesitli Mg tuzlari olarak MgCl,, MgSO,

Sodyum (Na) ¢ozeltide Na* veya NaCl veya diger Na tuzlar1 olarak NaCl

Kalsiyum (Ca) gozeltide Ca* 2veya CaSO, veya diger Ca tuzlar1 olarak ~ CaCl,

Demir (Fe) gozeltide Fe*? veya Fe* *veya FeS, Fe(OH),, veya FeCl,, FeSO,, kelatlanmig demir ¢ozeltileri

diger Fe tuzlan

lanirlar. Amino asitler, yag asitleri, organik asitler,
sekerler, azotlu bazlar, aromatik maddeler, ve ¢ok
sayidaki diger organik maddelerin biri ya da bir di-
geri bakteriler tarafindan kullanilir. Bunun aksine,
bazi prokaryotlar ototrofdur. Bunlar tiim hiicresel
yapilarini karbon dioksitden (CO,) sentezleyebilir-
ler. Bu islem icin gerekli olan eneriji ya 1s1iktan ya da
inorganik kimyasallardan saglanir.

Karbondan sonra hiicrede en bol bulunan ele-
ment azottur. Tipik bir bakteri hiicresinin kuru agir-
liginin yaklasik %12’si azottan olusur. Azot prote-
inler, niikleik asitler ve diger hiicre birlesenleri igin
gereklidir. Azot dogada hem organik hem de inor-
ganik formda bulunmakla birlikte (Tablo 5.1) bu
azotun btyiik kismi1 amonyak (NH,), nitrat (NO,")
ya da N, halinde olup, inorganik formdadir. Bakte-
rilerin gogu tek azot kaynagi olarak amonyag kulla-
nirken, digerleri ayni zamanda nitrat1 da kullanabi-
lir. Bununla beraber, azot-fikse eden bakteriler igin tek
azot kaynagi azot gazi (N))dir. Bu organizmalarin
Ozelliklerini daha detayli olarak ilerideki boliimler-
de tartisacagiz (=Kisim 12.9, 17.28, ve 19.12).

Diger makrobesinler: P, §, K, Mg, Ca, Na

Fosfor dogada organik ya da inorganik fosfat for-
munda olabilir ve hiicrede 6ncelikli olarak nitikleik
asitlerin ve fosfolipidlerin sentezi igin gereklidir.
Sistein ve metionin gibi amino asitlerin (¢=Kisim
3.6), tiyamin, biyotin ve lipoik asit gibi baz1 vitamin-
lerin ve koenzim A’nin yapisinda kiikiirt bulunur.
Organizmalar cesitli kiikiirt formlarini kullanabi-
lir. Dogadaki kiikiirt, cogu yalnizca mikroorganiz-
malar tarafindan gergeklestirilen gesitli kimyasal
donitisiimlere ugrar (o=Kisim 19.13). Hiicredeki
kikiirtiin gogu ya stlfat (5O,?) ya da siilfit (HS")
halindeki inorganik kaynaklardan saglanmaktadir
(Tablo 5.1).

Potasyum tim organizmalar icin gereklidir.
Protein sentezinde gorev yapanlar da dahil ol-
mak tiizere, gesitli enzimler aktivite gosterebilmek
icin 6zgiil olarak potasyuma gereksinim duyarlar.

(Fe*® EDTA, Fe*? sitrat vb)

Magnezyum ribozomlari, zarlar ve niikleik asitle-
ri kararli hale getirmede islev gormesinin yan sira,
pek ¢ok enzimin aktivitesi igin de gereklidir. Cogu
mikroorganizmanin gelisimi igin gerekli bir besin
olmayan kalsiyum, hiicre duvarini stabilize etmeye
yardimcl olur ve endosporlarin 1siya karsi direng
gostermelerinde ¢ok 6nemli bir rol oynar (e2Ki-
sim 4.13). Sodyum tiim organizmalar i¢in olmasa
da baz1 organizmalar icin gereklidir ve sodyuma
gereksinim duyulmas: tipik olarak organizmanin
habitatin1 yansitir. Ornegin, deniz suyunun sodyum
igerigi oldukca yiiksektir ve deniz mikroorganizma-
lar1 gelisebilmek icin genelde sodyuma ihtiyag du-
yarlar. Bunun aksine, bunlarla yakin akraba olan
tath su tiirleri sodyum yoklugunda yasayabilir.

Demir

Demir, elektron tasinmasinda gorev alan sitokrom-
larin ve demir-kiikiirt proteinlerinin énemli bilese-
ni olarak hiicre solunumunda olduk¢a 6nemli bir
rol oynar (Bkz. Kisim 5.11 ve Tablo 5.2). Oksijensiz
kosullar altinda demir genelde +2 oksidasyon du-
rumunda (ferrus, Fe*?) ve ¢6ziinmiis haldedir. Buna
karsilik, oksijenli kosullarda demir genelde +3 oksi-
dasyon durumunda (ferrik, Fe*®) olup, ¢dzlinmeyen
cesitli mineraller olusturur. Hiicreler bu tiir mine-
rallerden demir elde etmek icin, demire baglanip
onu hiicre igine aktaran ve sideroforlar olarak isim-
lendirilen demir-baglayici ajanlar iiretirler. Temel
siderofor gruplarindan birisi, ferrik demiri giiclii bir
sekilde kelatlayan hidroksamik asit tiirevlerini igerir
(Sekil 5.1ae). Demir-hidroksamat kompleksi hiicre-
den igeri girdikten sonra, demiri serbest birakir ve
hiicre disina gikarilan hidroksamat demir tasinmasi
igin tekrar kullanilir.

Escherichia coli ve Salmonella typhimurium gibi
bakteriler, enterobaktinler olarak adlandirilan
kompleks yapili fenolik sideroforlar iiretirler (Se-
kil 5.1b). Bu sideroforlar aromatik bir bilesik olan
katekol tiirevi olup, demir igin olaganiistii yiiksek
baglanma egilimindedirler. Demir genelde hayvan-
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® Sekil 5.1 Mikroorganizmalar tarafindan iiretilen demir
kelatlayan ajanlar. (a) Hidroksamat. Demir, Fe*® olarak baglarr
ve Fe*? olarak hiicre iginde serbest birakilir. Hidroksamat daha
sonra hiicreyi terk eder ve déngiiyii tekrarlar. (b) Escherichia
coli'de ferrik enterobaktin. Katekol molekiillerindeki oksijen
atomlan san ile gdsterilmistir. (c) Demir-baglayan peptid yapidaki
bas kisim ile hidrofobik kuyruk kismi tasiyan bir siderofor olan
akuakelin. Hidrofobik kuyruk, akuakelin molekiiliiniin zardan
hiicre igine gegmesine yardimci olur.

sal dokularda kisa stireli depolanir; ciinkii demir te-
mizleme sistemleri demiri baglar ve mikroorganiz-
malar igin kullanilamaz duruma getirir (¢=>Kisim
21.7 ve 21.8).

Deniz sularindaki demir neredeyse hig fark
edilmeyecek diizeydedir. Ornegin, okyanuslarin
ylizey sulan tipik olarak mililitrede birkag pikogram
(bir pikogram 10'?g’dir) demir igerir. Bu durumla
bas edebilmek igin, pek gok deniz bakterisi cok kii-
¢k miktarlardaki demiri tutuklayabilen kompleks
yapili sideroforlar tiretirler. Bu sideroforlar, Fe* ile
kompleks olugturan peptid yapidaki bir bas kistm
ve sitoplazmik zar ile iligki kuran lipid yapida bir
kuyruk icermektedir. Akuakelin (Sekil 5.1¢) yapisin-
daki bilesikler demiri baglar baglamaz, lipid-benze-
ri miseller olusturacak sekilde kiimelenir ve bagh
demiri hiicrenin icine aktarirlar.

Bazi prokaryotlar hi¢ demir igermeyen ortamlar-
da yasayabilirler. Ornegin, Lactobacillus plantarum ve
Borrelia burgdorferii bakterileri (ikincisi Lyme hastali-
g1 etkenidir, @Kisim 27.4) demir igermez. Bu bak-
terilerin normalde Fe** icermesi gereken enzimlerin-
de, metal bilegen olarak demir yerine Mn*? bulunur.

Mikrobesinler (iz Elementler)
Her ne kadar sadece eser miktarlarda ihtiyag duyul-
sa da, mikrobesinler hiicre islevleri igin yine de hayati
onem tasirlar. Mikrobesinler (6rnegin demir) metal
olduklan icin, siklikla iz elementler olarak adlandi-
rilirlar. Mikrobesinler, hiicrelerin katalizorleri olan
gesitli enzimlerin bileseni olarak gorev yaparlar.
Tablo 5.2'de hiicrelerdeki temel mikrobesinler 6zet-
lenmekte ve her birinin birlikte iglev yapti§1 enzim-
lere ait ornekler verilmektedir.
Mikroorganizmalarin rutin laboratuvar kiiltiir-
leri igin, kiiltiir ortamina iz elementlerin eklenmesi
genelde gereksizdir; ¢linkil bunlara ok az gereksi-
nim vardir. Bununla birlikte, eger kiiltiir ortami gok
saf distile su igerisinde ¢6ziinmiis oldukca saf kim-
yasallar1 igeriyorsa, iz element eksikligi olabilir. Bu
gibi durumlarda, gerekli olan metalleri temin ede-
bilmek igin, seyreltik iz element (Tablo 5.2) ¢ozeltisi-
nin besi yerine eklenmesi gerekmektedir.

Gelisme Faktorleri

Gelisme faktdrleri organik maddeler olup, bunlara
da tipki mikrobesinler gibi sadece bazi hiicreler ta-
rafindan ve gok az miktarlarda gereksinim duyulur.
Vitaminler, amino asitler, piirin ve pirimidinler ge-
lisme faktorleri olarak islev gortirler. Her ne kadar
mikroorganizmalarin ¢ogu bu maddeleri sentezle-
yebilseler de, bazi mikroorganizmalar bunlarin bir
ya da bir kagim ¢evreden hazir olarak alir. Bu ne-
denle laboratuvar kiiltiirlerinde bu maddelerin or-
tama eklenmesi gerekmektedir.

Vitaminler en yaygin olarak ihtiya¢ duyulan ge-
lisme faktorleridir. Vitaminlerin ¢ogu koenzimlerin
bilesenleri olarak islev goriirler (Bkz. 6rnegin, Sekil
5.10, 5.12 ve 5.15). Tablo 5.3 de bunlar 6zetlenmistir.
Mikroorganizmalar arasinda vitamin gereksinimi



agisindan biiylik farkliliklar vardir. Streptococcus,
Lactobacillus, Leuconostoc cinslerini icine alan laktik
asit bakterileri ve diger bakterilerin (#=>Kisim 12.19)
coklu vitamin ihtiyac1 insanlarin gereksindiklerin-
den bile daha fazladir (Bkz. Tablo 5.4). Mikroorga-
nizmalarin en yaygin olarak gereksindigi vitaminler
tiyamin (vitamin B,), biyotin, piridoksin (vitamin B 6)
ve kobalamin (vitamin B ,) dir.

Tablo 5.2 Organizmalarin gereksindigi

mikrobesinler (iz elementler)*

Element Hiicresel islevi

Bor (B)

Bakterilerdeki quorum sensing igin
otoindiikleyici bacteria; ayni zaman-
da baz1 poliketid antibiyotiklerde
bulunur

Memelilerde glukoz metabolizmasi igin
gereklidir; mikrobiyal olarak ihtiyag
yok

Vitamin B ; transkarboksilaz (propiyo-
nik asit bakterisi)

Solunum, sitokrom ¢ oksidaz; fotosen-
tez, plastosiyanin, bazi stiperoksit
dismutazlar

Sitokromlar; katalaz; peroksidaz; demir-
kiikiirt proteinleri; oksigenazlar; tiim
nitrojenazlar

Pek ¢ok enzimin aktivatorti, belli bazi
siiperoksit dismutazlarda ve oksige-
nik fototroflarda (Fotosistem II) suyu
parcalarina ayiran enzimde mevcut

Flavin-iceren bazi enzimler; bazi nitroje-
nazlar, nitrat rediiktazlar, siilfit ok-
sidazlar, DMSO-TMAO rediiktazlar,
bazi format dehidrogenazlar

Hidrogenazlarin ¢ogu, metanogenler-

deki koenzim F,, ; karbon monoksit
dehidrogenaz; iireaz

Format dehidrogenaz; bazi hidrogenaz-
lar; selenosistein amino asidi

Bazi format dehidrogenazlar; hiperter-
mofillerin oksotransferazlar

Vanadium nitrojenaz; bromoperoksidaz

Karbonik anhidraz; alkol dehidrogenaz;
RNA ve DNA polimeraz; ve bir¢ok
DNA baglanma proteinleri

Krom (Cr)

Kobalt (Co)

Bakir (Cu)

Demir (Fe)®

Manganez (Mn)

Molibden (Mo)

Nikel (Ni)

Selenyum (Se)
Tungsten (W)
Vanadium (V)
Cinko (Zn)

“Listede ad1 gegen mikrobesinlerin hepsi tiim hiicreler igin

gerekli degildir. Listede yer alan metallerden bazilar1 sadece 6zel
mikroorganizmalardaki enzimlerde bulunur.

"Diger iz metallere kiyasla daha fazla miktarlarda gereklidir.

Tablo 5.3 Ureme faktorleri: Vitaminler ve islevleri
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— © 5.1 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Canli bir hiicrede bulunan yiizlerce kimyasal bilesik,
besin olarak isimlendirilen baglangic materyallerinden
olusturulur. Oldukga fazla miktarlarda ihtiyag duyulan
elementler makrobesinler adini alirken, ¢ok daha az mik-
tarlarda ihtiyag duyulan metallere mikroelementler, or-
ganik maddelere ise biiylime faktorleri ad1 verilir.

@ Hiicredeki azotun biiyiik kismi1 hangi iki makromole-
kiil sinifinda bulunur?

@ C gibi elemetler makrobesin olarak degerlendirilirken,
Co* gibi elementler neden mikrobesin olarak isimlen-
dirilir?

4 Demir hiicre metabolizmasinda ne gibi roller oynar?
Hiicreler demiri nasil tutuklar?

m Kiiltur Besiyerleri

Kiiltiir ortam1, mikroorganizmalarin laboratuvarda
uretilmesi i¢in kullanilan besin ¢ozeltileridir. Labo-
ratuvar kiiltiirti mikroorganizmalarin ayrintilarry-
la galisilmasi igin gerekli oldugundan, besi yerinin
hem hazirlanmasinda, hem de se¢iminde 6zen gos-
terilmelidir. Basarili bir kiiltiir ancak bu sekilde elde
edilebilir.

Kiiltiir Besiyeri Cesitleri
Mikrobiyolojide kullanilan iki biiytik kiiltiir besiye-
ri siuf1 vardir: kimyasal olarak tanimlanmig olanlar ve
kimyasal olarak tanimlanmis olmayanlar (komples besi-
yerleri). Kimyasal olarak tanimlanmis besiyerleri
(kisaca tanimlanmis besiyerleri), miktarlar1 kesin
olarak bilinen oldukga saf inorganik ya da organik
kimyasallarin distile suya eklenmesi ile hazirlanir.
Bu nedenle, tanimlanmis besiyerinin kimyasal bile-
simi kesin olarak bilinir. Herhangi bir kiiltiir besiye-
rinin en 6nemli bileseni karbon kaynagidar; glinkii bii-
tlin hiicreler yeni hiicre materyallerini yapabilmek
igin gok miktarda karbona gereksinim duyar. Basit
tammlanmasg bir besiyerinde (Tablo 5.4), tek bir karbon
kaynag1 mevcuttur. Karbon kaynaginin niteligi ve
derisimi kiiltiirii yapilacak olan organizmaya bag-
hdar.

Uremekte olan cogu organizma icin besiyerinin
net ve kesin bilesimini bilmek gerekli degildir. Bu

Vitamin islevi

p-Aminobenzoik asit Folik asit onciilii
Folik asit
Biyotin
Kobalamin (B ,)
Lipoik asit
Nikotinik asit (niasin)
Pantotenik asit
Riboflavin

oncili
Tiyamin (B,)
Vitamin B, (piridoksal-piridokamin grubu)
Vitamin K grubu; kinonlar
Hidroksamatlar

Tek-karbon metabolizmasi; metil grup transferi

Yag asitleri biyosentezi; B-dekarboksilasyonlar; bazi CO, fiksasyon tepkimeleri

Tek karbon fragmanlarinin rediiksiyonu ve transferi; deoksiriboz sentezi

Piruvat ve a-ketoglutarat dekarboksilasyonunda agil gruplarinin transferi

NAD* 6nciilii (Bkz. Sekil 5.10); oksidasyon-rediiksiyon tepkimelerinde elektron transferi
Koenzim A 6nctilii; asetil ve diger acil tiirevlerinin aktivasyonu

FMN (Bkz. Sekil 5.10) ve elektron tasinmasinda gerekli olan flavoproteinlerdeki FAD nin

a-Dekarboksilasyonlar; transketolaz

Amino asit ve keto asit transformasyonlari

Elektron taginmas; sfingolipid sentezi

Demir-baglayan bilesikler; demirin ¢6ziintir halegetirilmesi ve hiicre i¢ine aktarimi



106 @ Bolum 5 ¢ Beslenme, Laboratuvar Kiiltiirii ve Mikroorganizmalarnn Metabolizmas:

Tablo 5.4 Besin gereksinimi olan ve olmayan mikroorganizmalar i¢in hazirlanan kiiltiir besiyeri drnekleri®

Escherichia coli igin

tanimlanmis besiyeri tamimlanmis besiyeri

Leuconostoc mesenteroides igin

E. coli veya L. mesenteroides
icin kompleks besiyeri

KHPO,7 g K,HPO,0.6 g
KH,PO,2¢g KH,PO,0.6 g
(NH),SO,1¢g NH,Cl3 g
MgSO,0.1g MgSO,0.1g

CaClL 0.02g Glukoz 25 g
Glukoz 4-10 g Sodyum asetat 20 g

Glukoz 15 g
Maya oziitii 5 g
Pepton5 g
KH,PO,2 g
Distile su 1000 ml
pH7

iz elementler, (Fe, Co, Mn, Zn, Cu, Amino asitler; (alanin, arjinin, asparajin, aspartat, sistein,

glutamat, glutamin, glisin, histidin, izolésin, metionin,

Ni, Mo)  her birinden 2-10ug
Distilesu  1000ml fenilalanin, prolin, serin, 16sin, lizin, treonin, triptofan,
pH7 tirozin, valin) her birinden 100-200 ug

birinden 10mg

Distile su 1000ml
pH7

Pirin ve pirimidinler (adenin, guanin, urasil, ksantin) her

Vitaminler (biyotin, folat, nikotinik asit, piridoksal, piridok-
samin, piridoksin, riboflavin, tiyamin, pantotenat, p-ami-
nobenzoik asit) her birinden 0.01-1 mg

iz elementler; her birinden 2-10ug (ilk kolona bakiniz)

(b)

* Tarumlanmug besiyeri (a) ve kompleks besiyeri (b) igeren tiiplerin fotograflar. Igerdigi organik oziitler ve sindirilmis tiriinlerden dolay: kompleks
besiyerinin renkli olduguna dikkat ediniz. Fotograflar Cheryl L. Broadie and John Vercillo, Southern Illinois University at Carbondale izni ile

yaymlanmustir.

gibi durumlarda, kompleks besiyeri yeterli hatta
avantajli bile olabilir. Kompleks besiyeri hayvansal
ya da bitkisel parcalanma {irtinleri bulunur. Bun-
lar arasinda Ornegin, kazein (siit proteini), sigir eti,
soya fasiilyesi, maya hiicreleri ya da heniiz kimya-
sal olarak tanimlanmamis oldukca besleyici diger
maddeler yer alir. Bu oOziitler toz seklinde ticari
olarak satin alinir ve besiyerini hazirlamak icin gok
kolaylikla tartilip distile su iginde ¢oziiltir. Bununla
birlikte, kompleks besiyeri kullanmanin en 6nemli
dezavantaji bilesiminin kesin olarak kontrol edile-
memesidir.

Belirli durumlarda, 6zellikle klinik mikrobiyolo-
jide, kiiltiir ortamlar selektif veya diferansiyel sekilde
hazirlanir (veya her iki sekilde). Selektif besiyeri
bazi mikroorganizmalarin tiremesini secici olarak
engellerken digerlerini engellemez. Buna karsilik,
diferansiyel besiyeri, genelde boya gibi bir takim
indikatorlerin eklendigi bir besiyeridir. Bu besiyeri
gelisme sirasinda gergeklesen belirli kimyasal tepki-
melerin ayirt edilmesine olanak saglar. Diferansiyel
besiyeri, baz1 tepkimeleri gerceklestirebilen ya da
gerceklestiremeyen bakteri tiirleri arasinda ayrim ya-
pabilmek icin oldukca kullanushdir. Diferansiyel ve
selektif besiyerleri Boliim 24’de tartisiimistir.

Besin Gereksinimleri ve Biyosentetik Kapasite
Tablo 5.4 kiiltiir besiyerleri igin, ikisi tanimlanmis
biri kompleks olacak sekilde ti¢ recete vermektedir.
Kompleks besiyeri ortam: hazirlanisi en kolay olan
besiyeri olup, tabloda gosterilen enterik Escherichia
coli bakterisinin ve oldukca miiskiilpesent (besin
talebi fazla) bir laktik asit bakterisi olan Leuconostoc
mesenteroides’in gelisimini en iyi sekilde destekler.

Tablo 5.4'de verilen basit tanimlanmis besiyeri,
E. coli i¢in miikkemmel bir gelisme ortami olmakla

- birlikte, L. mesenteroides’in tiremesi i¢in uygun degil-

dir. L. mesenteroides’in tanimlanmus besi yerinde ge-
lisimi icin, E. coli'nin gereksinmedigi gesitli organik
besin ve gelisme faktorlerinin ortama eklenmesi ge-
rekir. E. coli mi yoksa L. mesenteroides mi daha fazla
biyosentetik kapasiteye sahiptir? Bu sorunun cevabi
E.coli’dir; glinkii bu bakterinin basit tanimlanmuis bir
kiiltiir besiyerinde gelisme yetenegi, glukoz gibi tek
bir karbon kaynagindan, tiim organik bilesenlerini
sentezleyebildigi anlamina gelmektedir (Tablo 5.4).

E. coli'nin aksine, L. mesenteroides’in birgok ge-
lisme faktoriine ve temel organik besinlere (6rnegin
amino asit) ihtiyact vardir. Bu durum bu bakterinin
sinurli biyosentetik kapasiteye sahip oldugunu gos-
termektedir. L. mesenteroides’in kompleks besin ge-
reksinimlerinin saglanabilmesi icin ya Tablo 5.4'de
gosterilen tanimlanmus bir besiyeri hazirlamak (her
ne kadar bunu hazirlamak saatler alsa da), ya da
genelde daha cabuk hazirlanan kompleks besiyeri
(Tablo 5.4) kullanmak gerekir.

Bazi patojenik mikroorganizmalarm besin ge-
reksinimleri L. mesenteroides’den bile fazladir. Bu
organizmalarin kiltiird igin, zenginlestirilmis besiyeri
gerekli olabilir. Zenginlestirilmis besiyeri, serum ya
da tam kan gibi ilave besinlerin eklendigi kompleks
bir ortamdir. Ortama eklenen bu besinler konakgi-
daki kosullar1 oldukga iyi taklit eder ve Streptococcus
pyogenes ve Neisseria gonorrheae gibi organizmalarmn
basarili laboratuvar kiiltiirleri igin gereklidir.

Tablo 5.4 den gikarilan en temel sonug farkl: mik-
roorganizmalarin biiyiik ¢apta farkls besin gereksinimleri



olabilecegidir. Dolayisiyla, basarili bir mikroorganiz-
ma kiiltiirii yapabilmek igin, o mikroorganizmanin
besin gereksinimlerini anlamak ve daha sonra bu
besinleri uygun formlarda ve oranlarda kiilttir besi-
yerine eklemek gerekmektedir. Eger kiiltiir besiyeri
hazirlanirken gerekli dikkat gosterilirse, laboratu-
varda farkl tipte pek gok mikroorganizmanin kiiltii-
riinti hazirlamak oldukga kolaydir. Mikroorganizma
kiiltiird igin gerekli olan islemleri simdi tartisacagiz.

— © 5.2 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Kiiltiir besiyeri mikroorganizmalarin besin gereksinimle-
rini karsilar. Bu ortam kimyasal olarak tanimlanmis ya da
tanimlanmamis (kompleks) olabilir. Segici, diferansiyel
ve zenginlestirilmis terimleri, belirli tiirlerin izolasyonu
ya da karsilastirmali mikroorganizma galismalar: igin
kullanilan besiyerlerini tanimlayan ifadelerdir.

@ Leuconostoc mesenteroides suglarimin rutin kiltird igin
kimyasal olarak tanimlanmis besiyeri yerine, komp-
leks besiyeri kullanmak daha kolaydir. Neden?

@ L. coli'nin kompleks besiyerinde mi yoksa tanimlan-
mis besiyerinde mi daha hizli tireyecegini dustinii-
yorsunuz (Tablo 5.4)? Neden?

Mikroorganizmalarn

Laboratuvar Kiilturu
Kiiltiir besiyeri hazirlanip, tiim mikroorganizmalar-
dan arindirmak igin steril edildikten sonra, inokiile
edilip (yani organizma eklenip), mikrobiyal gelisimi
destekleyecek kosullar altinda inkiibasyona birak-
lir. Laboratuvar kosullarinda inokiilasyon icin saf
kiiltiir kullarulir. Saf kiltiir, sadece fek tip mikroor-
ganizma iceren kultiir demektir.

Diger organizmalarin saf kiiltlir besiyerine gi-
riglerinin engellenmesi gerekmektedir. Kontaminant
olarak isimlendirilen bu tip istenmeyen organizma-
lara ¢ok sik rastlanir (Pasteur’iin 125 yil dnce kesfet-
tigi gibi, @®Kisim 1.6). Kontaminasyonu onlemek
i¢in mikrobiyolojik teknikler tasarlanmistir. Saf kiil-
tiir elde etmek ve kiiltirin saflik kontrolu icin en te-
mel yontem, Petri plaklarinda hazirlanmis kati besi-
yeri kullanmaktir. Simdi bu konuyu inceliyecegiz .

Kat1 ve Siv1 Kiiltiir Besiyerleri

Bazi hallerde kiiltiir besiyerleri jelimsi bir maddenin
stviortamlara eklenmesiyle, yari-kati formda hazirla-
nir. Bu tiir kat1 kiiltiir besiyerleri hiicreleri hareketsiz
hale getirir, cogalmalarina ve koloni olarak isimlen-
dirilen gozle goriiliir, izole edilebilir kiitlelerin olus-
masina olanak saglar (Sekil 5.2e). Bakteri kolonileri

® Sekil 5.2 Bakteriyal koloni drnekleri.Koloniler, bir ya da bir kag¢
hiicrenin ardi ardina béliinmesiyle olusan ve gozle goriilebilen hiicre
kiitleleridir. Bakteri kolonisinin biiyiikligii, sekli, dokusu ve rengi bu
koloniyi olusturan organizma tarafindan belirlenir. Bir koloninin hiicre
sayis1 kolonideki hiicrelerin biiyiikliigiine ve yerlesimlerine bagh
olarak degisir. Bir milyardan fazla hiicre igeren koloniler hi¢ de sira
dis1 degildir. (a) MacConkey agarda gelisen Serratia marcescens. (b)
a'da goriilen kolonilerin biiyiitiilmiis hali. (c) Tripticase-Soy agarda
gelisen Pseudomonas aeruginosa. (d) MacConkey agarda gelisen

Shigella flexneri
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organizmanin tipine, kiiltiir kosullarina, besin deste-
gine (mevcut oksijen miktar1 da dahil olmak tizere)
ve cesitli fizyolojik parametrelere bagli olarak gesitli
sekillerde ve biiytikliiklerde olabilirler. Baz1 bakteri-
ler, koloninin renklenmesine sebep olan pigmentler
uretirler (Sekil 5.2). Mikrobiyologlar kiiltiiriin safli-
g1 kolonileri gozlemleyerek anlarlar. Birden fazla
koloni tipine sahip olan plaklar kontamine olmus bir
kiiltiirtin gostergesidir. Petri plaklar1 100 yildan faz-
la bir zamandan beri kiiltiirtin saflig1 icin bir kriter
olarak kullanilmaktadir (¢=Kisim 1.6).

Kati besiyerleri de siv1 besiyerleri gibi hazirlan-
makla birlikte, bu ortama sterilizasyon isleminden
once jellestirici ajan olarak agar eklenir. Eklenen
agar genellikle %1.5 konsantrasyondadir (Mikrobi-
yal Okuma Parcasi, Kat1 Besiyeri, Petri Plag1 ve Saf
Kiltiirler, Boliim 1). Sterilizasyon sirasinda agar erir.
Erimis besiyeri daha sonra steril cam veya plastik
kaplara dokiiliir ve kullanmadan 6nce katilagmasi
saglanur (Sekil 5.2).

Aseptik Teknik

Mikroorganizmalar her yerde bulunduklarindan,
kullanmadan Once kiiltiir besiyerinin steril edilmesi
gerekmektedir. Pek ¢ok kiiltiir besiyeri 1s1 ile sterili-
ze edilir. Bu islem, nemli sicaklik saglayan ve otok-
lav ad1 verilen yiiksek basingh cihaz icinde yapilir.
Otoklav cihazinin nasil calistigimi ve prensiplerini
diger sterilizasyon yontemlerinin anlatildig: ileriki
boliimlerde tartisacagiz.

Steril kiiltiir besiyeri hazirlandiktan sonra, daha
once tiretilmig olan saf kiilttr ile inokiile edilir. Bu is-
lem aseptik teknik ile yapilir. Bu teknik, kiiltiir ve
steril kiiltiir besiyeri ile calisilirken, kontaminasyonu
engellemek icin kullanilan basamaklar serisidir (Se-
kil 5.3¢ ve 5.4e). Mikrobiyoloji laboratuvarinda basa-
rinin saglanmasi igin aseptik teknikte ustalik gerekir
ve acemi bir mikrobiyologun 6grenmesi gereken ilk
yontemlerden birisi budur. Havadan kaynaklanan
kontaminasyon oldukga yaygin olan bir problemdir;
giinkii laboratuvar havasi pek ¢ok mikroorganizma
toplulugunun yasadig1 toz partikiillerini igermek-
tedir. Kiiltiir kabinin agz1 agildiginda, kontaminant
ytiklii havanin kabin igine girmesine izin vermeyecek
sekilde muamele edilmelidir (Sekil 5.3 ve 5.4).

Kiiltiiriin, aseptik besiyeri igeren bir tiipten
digerine aktarimi, inokiilasyon i¢in kullanulan 6ze
veya igne ile yapilir. Inokiilasyondan once 6ze ya
da igne alevden gegirilerek sterilize edilir (Sekil 5.3).
Sivi kiiltiirlerdeki hiicreler agar plaklari tizerine de
aktarilabilir (Sekil 5.4). Agar {izerine aktarilan hiic-
relerin her biri gelisip, boliinerek koloniler olustu-
rur. Farkli organizmalar iceren bir mikroorganizma
toplulugundan tek bir koloninin alinarak tekrar kati
besiyerine ekilmesi, saf kiiltiir elde etmede kullani-
lan en temel yontemdir.

= © 5.3 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Mikroorganizmalar ihtiyag duyduklan besinleri igeren
kultiir besiyerleri kullanilarak, laboratuvarda tretilebi-
lirler. Saf mikroorganizma kiiltiirlerinin basariyla treti-
mi ve devam ettirilmesi aseptik teknigin uygulanmasiyla
miimkiin olur.

@ Steril sozcligiiniin anlami nedir? Eger taze hazirlan-
mus kiiltiir besiyeri steril edilmezse ve oda sicakhigin-
da birakilirsa ne olur?

® Laboratuvar ortaminda saf kiiltiirlerin basariyla iireti-
lebilmesi icin aseptik tekniklere neden gerek vardir?

‘l l ENERJI VE ENZIMLER

Boliim 2’de farkli yollardan enerji elde eden mik-
roorganizma siniflarin1 — kemoorganotroflar, kemoli-
totroflar ve fototroflar- 6grendik (¢=>Kisim 2.4). Or-
ganizma nasil bir hayat tarzina sahip olursa olsun,
elde ettigi enerjinin bir kismimi ATP seklinde koru-
mak zorundadir.

BEXD Biyoenerjetik

Enerji, is yapabilme kapasitesi olarak tanimlanir.
Mikrobiyolojide enerji, 1s1 enerjisi 6l¢isii olan kilo-
jul (kJ) birimi ile ifade edilir. Kimyasal tepkimeler
enerjideki degisim ile el ele giderler. Her kimyasal
tepkimede enerjinin bir kismu 1s1 olarak kaybedilse
de, bizim mikrobiyolojide ilgilenecegimiz enerji ce-
sidi serbest enerjidir. Serbest enerji (G), is yapmada
kullanilmak tizere agiga cikarilmig enerji demektir.

t &N =
| 1 ==
! <

(@) (b) (c)

(d) (e) ()

® Sekil 5.3 Aseptik aktarim. (a) Oze kizarana kadar 1sitilir ve kisa bir siire havada sogutulur. (b) Tiipiin kapag acilir. (c) Tiipiin agz1
atesten gegirilir. (d) Steril 6ze ile 6rnek alimr. (e) Tiipiin agz: tekrar atesten gegirilir ve 6zenin ucundaki érnek steril bir besiyerine

aktanlhyr. (f) Tipiin kapag: kapatilir. Oze tekrar atesten gegirilir.




Yaymanin baslan-

Yaymanin sonun-
daki izole olmug
koloniler

gicindaki yaygin treme
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(c)

® Sekil 5.4 Saf kiiltiir elde etmek igin kullanilan ¢izgi ekim yontemi (a) Oze sterilize edilir ve daha sonra tiipten bir 6ze dolusu
inokulum alimr. (b) Steril kat1 besiyeri yiizeyine organizmay dagitmak igin, ¢izgi ¢izilir. Ilk ¢izgiden sonra, bunu izleyen cizgiler belirli
agilarda yapilir ve her cizgiden sonra éze sterilize edilir. (c) Iyi yapilmis bir ¢izgi ekimin inkiibasyondan sonraki gériintiisii. Kanh kati
besiyerinde gelisen Micrococcus luteus bakterisine ait koloniler. Tek tek goriilen kolonilerden saf kiiltiir eide etmek miimkiindiir.

Bir tepkime sirasinda serbest enerjide ortaya cikan
degisiklik AG'® simgesi ile gosterilir. Bu simgedeki
A, " ve “lissil” isaretleri ise, enerji degerinin stan-
dart kosullar altinda elde edildigini gosterir. Stan-
dart kosullar pH'nin 7, sicakligin 25°C, basincin 1
atmosfer, tiim reaktant ve tirtinlerin 1M konsantras-
yonda oldugu durumdur.

A+B—C+D

tepkimesini diisiinelim. Eger bu tepkime igin AG'"
degeri negatif ise, tepkime, serbest enerjinin agiga
ctkmasiyla ilerler. Boylece hiicrenin ATP seklinde
muhafaza edebilecegi enerji saglanmis olur. Ener-
jl agiga cikaran bu tip tepkimeler ekzergonik'tir.
Eger AG' degeri pozitif ise, tepkimenin ilerlemesi
icin enerjiye gereksinim vardir. Bu tiir tepkimeler ise
endergonik’tir. Dolayisiyla, mikrobiyal hiicre icin
ekzergonik tepkimeler enerji saglarken, endergonik
tepkimeler enerji gereksinir.

Serbest Enerjinin A¢iga Gikmasi ve AG'° Degerinin
Hesaplanmasi

Tepkimenin serbest enerji kazancini hesaplamak
igin, reaktant ve tirtinlerin serbest enerjilerinin bi-
linmesi gerekir. Belirli bir molekiiliin olusumu sira-
sinda agiga ¢ikan ya da ihtiyag¢ duyulan enerji serbest
enerji olusumu (G") olarak ifade edilir. Tablo 5.5'de
birka¢ G drnegi verilmektedir. Elemental formlar-
dan (6rnegin C, H,, N,) elementlerin olusum serbest
enerjisi sifirdir. Bununla birlikte, bilesiklerin G/
degeri sifir degildir. Eger bir bilesigin elementlerin-
den olusumu ekzergonik bir sekilde ilerliyorsa, bu

bilesik icin G degeri negatif dir (enerji agiga gikar).
Eger tepkime endergonik ise (enerji gereksiniyorsa)
o zaman da bu bilesigin G degeri pozitif dir.

Bilesiklerin gogu igin G degeri negatiftir. Bu
durum, bilesiklerin bunlari olusturan elementler-
den kendiliginden (yani enerjinin agiga ¢ikmasi
ile) olugma egiliminde olduklar1 gercegini yansit-
maktadir. Bununla birlikte, nitr6z oksit (+104.2 kJ/
mol, Tablo 5.5) igin pozitif G degeri, bu molekiiliin
kendiliginden olusamayacagini ifade eder. Bunun
yerine nitroz asit, kendiliginden azot ve oksijene
ayrisir. Mikrobiyolojinin ilgi alaninda olan gesitli
bilegiklerin olusumu icin serbest enerji degerleri Ek
1’de verilmistir.

Tablo 5.5 Biyolojik agidan onemli bazi bilesiklerin

olusumu igin gerekli serbest enerji

Madde Olusumun serbest enerjisi*
Su (H,0) -237.2
Karbon dioksit (CO,) -394.4
Hidrojen gaz1 (H,) 0
Oksijen gazi1 (O,) 0
Amonyum (NH,) -79.4
Nitréz oksit (N,0) +104.2
Asetat (C,H,0,) -369.4
Glukoz (C,H,,0) -917.3
Metan (CH,) -50.8
Metanol (CH,OH) -175.4

“Olusum igin gerekli serbest enerji degeri (G/)kJ/mol cinsindendir.
Olusum igin gerekli serbest eneriji ile ilgili daha detayh liste igin Tablo
Al.1"e bakiniz.
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Olusum serbest enerjisi kullanilarak bahsi gegen
tepkimede meydana gelen standart serbest enerji degi-
sikligini (AG'?) hesaplamak miimkiindiir. A+ B— C
+ D tepkimesi igin (AG'?) degeri, tirtinlerin (C ve D)
olusum serbest enerji foplamindan reaktantlarin (A
*“ve B) olusum serbest enerji toplaminin gikarilmasiy-
la hesaplanir. Dolayisiyla;

AG"=G?[C+D]-G/[A +B]

“Uriinler eksi reaktantlar” ibaresi kimyasal tepkime
strasinda serbest enerjideki degisimin nasil hesap-
landigini anlatmak igin kullanilan basit bir yoldur.
Bununla birlikte, serbest enerji hesaplamalar yapil-
madan once ilk olarak tepkimenin kimyasal olarak
dengeye ulasmasi gerekmektedir. Ek 1'de herhangi
bir hipotetik tepkime igin serbest enerjilerin hesap-
lanmasinda gerekli olan basamaklar detayli olarak
verilmistir.

AG° Degerine Karsilik AG

Standart kosullardaki serbest enerji hesaplamalari sa-
dece, aktiiel kosullarda gerceklesen tepkimelerin ser-
best enerji degisimleri hakkinda tahmin yapmay: sag-
lar. Her ne kadar AG’® hesaplamalar genelde serbest
enerji degisimi igin tahminler olsa da, baz1 kosullar
altinda bu tahmini degerler gercege uymamaktadir.
Kitabin daha ileriki kisimlarinda, tiriin ve reaktantla-
rin dogadaki gercek konsantrasyonlarinin reaksiyon-
larin biyoenerjetigini 6nemli 6lgiide degistirebildigini
gorecegiz (¢=>Kisim 17.21, 19.10 ve Ek 1). Dolayisiy-
la, biyoenerjetik hesaplamalari icin uygun olan deger
AG'® degil, organizmamnn tredigi gercek kosullar altin-
daki serbest enerji degisimi olarak ifade edilen AG'dir.
AG, tepkimedeki reaktantlar ve tirtinlerin gergek kon-
santrasyonlarimi dikkate alan bir serbest enerji denk-
lemidir ve asagidaki sekilde ifade edeilr:

AG=AG""+RTInK

Bu esitlikteki R ve T fiziksel sabiteler, K ise tepkime-
nin denge sabitesidir (&= Ek 1). AG'® ile AG arasin-
daki ayrimi, metabolik ¢esitliligi daha ayrintili ola-
rak inceleyecegimiz Boliim 17’de tekrar ele alacagiz.
Simdilik, AG"® ifadesinin mikroorganizmalar tara-
findan katalize edilen kimyasal tepkimeler hakkinda
bize neler soyleyebilecegi tizerinde odaklanacagiz.

= © 5.4 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Hiicredeki kimyasal tepkimeler enerji degisiklikleri ile

birlikte gerceklesir. Bu enerji degisiklikleri kilojul cinsin-

den ifade edilir. Bir kimyasal tepkimede ya serbest enerji

agiga cikar (ekzergonik), ya da serbest enerji harcanir (en-

dergonik).

@ Serbest enerji nedir?

& Katabolik tepkimeler genelde ekzergonik mi, yoksa en-
dergonik midir?

@ Tablo 5.5'deki verileri kullanarak, CH, + ;02 —
CH,OH tepkimesi igin AG" degerini hesaplayiniz.
AG" ile AG arasinda ne fark vardir?

m Kataliz ve Enzimler

Serbest enerji hesaplamasi sadece, belirli bir tepkime-
de enerjinin agiga giktigini ya da enerjiye gereksinim
oldugunu gosterir. Bu hesaplama ile bulunan deger
tepkimenin hiz: ile ilgili hig bir sey sdylemez. Oksijen
gaz1 ve hidrojenden su olusumunu goz ontine ala-
lim: H, +;0,—H,0, AG'°= 237 K]. Enerjetik acidan
bu tepkime oldukga tercih edilir olmakla birlikte, bir
sise igerisinde O, ve H,’yi karigtirarak yillarca bek-
lesek, olciilebilir miktarda su olusmadigini goriiriiz;
¢uinkd su olusturmak igin oksijen ve hidrojen atom-
larinin su olusturmak tizere yeniden diizenlenmesi
icin oncelikle bu reaktantlarin kimyasal baglarinin
kirlmasini gerektirmektedir. Baglarin kirilmasi igin
enerjiye ihtiyag vardir. Bu enerji aktivasyon enerjisi
olarak adlandirilir.

Aktivasyon enerjisi, kimyasal tepkimedeki tiim
molekiilleri reaktif duruma getirmek icin gerekli
olan enerjidir. Net olarak serbest enerji aciga ¢ikma-
st ile ilerleyen bir tepkime i¢in (yani ekzergonik tep-
kime), bu durum Sekil 5.5¢’de sematize edilmistir.
Katalizor yoklugunda aktivasyon enerji engelinin
asilmas1 daha gii¢ oldugu halde, uygun bir katali-
zoriin varhiginda bu engelin asilmasi cok daha ko-
laydir (Sekil 5.5).

Enzimler
Aktivasyon enerjisi kavrami bizleri kataliz ve en-
zim kavramlarma yonlendirir. Biyokimyasal agidan
katalizor tepkimenin aktivasyon enerjisini diisiiren,
dolayisiyla tepkime hizini artiran bir maddedir. Ka-
talizorler tepkimeleri kolaylastirir, ancak tepkime
sirasinda tiiketilmez ya da degisiklige ugratilmaz-
lar. Katalizorlerin bir bagka ozelligi, tepkimelerin
enerjetigini ya da denge durumunu etkilemeksizin
ilerleme hizin: etkilemeleridir.

Canli organizmalardaki tepkimelerin birgogu
katalizor olmaksizin gerceklesmez. Biyolojik katali-

Aktivasyon
el iem * Aktivasyon
Rzl e enerjisi—
yokken _ -, enzim

f varken

robwaﬂar A+l

AGY= GP(C + D)
- GP(A +B)

Serbest enerji

Uriinler (C + D)

Tepkimenin ilerleyisi

® Sekil 5.5 Hipotetik bir ekzergonik tepkimenin ilerleyisi:
A + B — C + D, ve aktivasyon enerji kavrami. Enerji agciga
¢ikisi ile gergeklesen kimyasal tepkimeler bile kendiliginden
cereyan edemeyebilir. Aktivasyon saglandiktan sonra, tepkime
kendiliginden ilerler. Enzim gibi katalizérler, tepkime i¢in gerekli
olan aktivasyon enerjisini diisiiriirler.



zorlere enzim adi verilir. Enzimler belirli tepkime-
ler igin 6zgiil olan proteinler (ya da az sayidaki bazi
durumlarda RNAlar) dir. Yani, her bir enzim tek
tip kimyasal tepkimeyi katalizler. Bazi enzimler ise
birbirine benzeyen tepkime grubunu katalizler. Bu
Ozgiilliik enzim molekiiliiniin 6zgiil ti¢-boyutlu ya-
pisindan kaynaklanir. Enzimle katalizlenen bir tep-
kimede enzim ile substrat (S) gecici olarak bir araya
gelir ve enzim-substrat kompleksi olusur. Reaksi-
yon sonucunda olusan iiriin (P) enzimden ayrilir ve
enzim (E) baslangigtaki durumuna geri doner:

E+S«<E—S<E+P

Enzim genelde substrat(lar)dan gok daha buyiiktiir
ve enzim ile substrat(lar) birlikteligi, hidrojen baglari,
van der Waals kuvvetleri ve hidrofobik etkilesimler
gibi zayif baglara (¢=Kisim 3.1) ihtiyag duymakta-
dir. Enzim tizerinde substratin baglandig1 kisim enzi-
min aktif bélgesi olarak isimlendirilmektedir.

Enzim Katalizi

Enzimlerin katalitik giicii oldukca etkileyicidir. En-
zimler kimyasal tepkimelerin hizin1 kendiliginden
gerceklesen tepkimelere gore 10%-10% misli artirir-
lar. Ozgiil bir tepkimeyi katalizlemek icin enzim iki
sey yapmak zorundadir: (1) dogru substrata baglan-
mak, ve (2) enzimin aktif bolgesinde katalitik olarak
aktif olan amino asitlere gore substratin pozisyonu-
nu belirlemek. Enzim-substrat kompleksi (Sekil 5.6®
) reaktif gruplari kars1 karsiya getirir ve substrat(lar)
daki 6zgiil baglara baski uygular. Enzim-substrat
kompleksi olusumunun net sonucu, tepkimenin
substrat(lar)dan triin(ler)e dogru ilerlemesini sag-
lamak igin gerekli olan aktivasyon enerjisinin azal-
masidir (Sekil 5.5). Bu basamaklar Sekil 5.6'da gli-

P—0O—H, 0 H
OH
CH,—0—P
OH \

Fruktoz 1,6-bisfosfat

(substrat) P-O-rH,C
O
OH,

——l*
Aktif bolge
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kolizdeki ahahtar enzimlerden biri olan fruktoz bis-
fosfat aldolaz igin sematik olarak 6zetlenmistir (Bkz.
Kisim 5.10).

Sekil 5.5'de goriilen tepkimenin ekzergonik ol-
duguna dikkat ediniz. Bu tepkimede substratlarin
serbest enerjisi iiriinlerin serbest enerjisinden daha
biiyiiktiir. Yani, tirtin olusumu serbest enerjinin agi§a
¢tkmast ile ilerlemektedir. Enzimler enerji gerektiren
tepkimeleri de katalizlemekte ve enerji agisindan
fakir substratlar1 enerji agisindan zengin iiriinlere
dontigtiirmektedirler. Ancak bu gibi durumlarda,
sadece aktivasyon enerji bariyerinin iistesinden gel-
mek yeterli olamamakta, substratlarin ener;ji diize-
yini drtinlerin enerji diizeyine ¢ikarmaya yetecek
miktarda serbest enerjinin tepkimeye eklenmesi de
gerekmektedir. Bunun basarilmasi, enerji-gerekti-
ren tepkimeler ile enerji-lireten tepkimelerin (6r-
negin ATP hidrolizi) eglestirilmesi ile mtmkiin olur
(Bkz. Sekil 5.12).

Teorik olarak biitiin enzimler, her iki yonde-
ki tepkimeyi de katalizlerler. Ancak pratikte, cok
ekzergonik ya da ¢ok endergonik olan enzimatik
tepkimeler tek yonliidiir. Hiicre metabolizmasi sira-
sinda eger belirli bir ekzergonik ya da endergonik
tepkimenin ters yonde gergeklesmesi gerekiyorsa,
bu tepkime genelde farkli bir enzim tarafindan ka-
talizlenir.

Enzimlerin Yapisi ve isimlendirilmesi

Enzimlerin ¢ogu protein yapisindadir (¢=Kisim
3.6-3.8). Her protein 6zgiil, lic boyutlu bir sekle sa-
hiptir. Dolayisiyla, her proteinin kendine 6zgii bag-
lanma ve fiziksel 6zellikleri vardir. Bir enzimin ya-
pis1 bilgisayarda-olusturulmus uzay modeli ile tem-
sil edilebilir (Sekil 5.7e). Peptidoglikani kiran lizozim

Gliseraldehit-3-P Dihidroksiaseton-P

kel GHOH
HOGH =0
HiG—0—P H,C—O0—P

Uriinler

9 &

Enzim-substrat komplek5|

3

Serbest aldoiaz

Serbest aidolaz

® Sekil 5.6 Fruktoz bisfosfat aldolaz enziminin katalitik dongiisii. Bu enzim glikoliz sirasinda fruktoz 1,6-bisfosfat — gliseraldehit
3-fosfat + dihidroksiaseton fosfat tepkimesini katalizler (Bkz. Sekil 5.14). Enzim-substrat kompleksinin olugumu sirasinda, fruktoz 1,6-
bisfosfat molekiiliiniin baglanmasim takiben enzimin konformasyonu degisir ve substratin belirli baglan iizerine bask uygulamnir. Bu

baski substratin iki iiriin olusturmak iizere kinlmasina yol acar.
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® Sekil 5.7 Lizozim enziminin bilgisayarda olusturulmus
uzay modeli. Substrat (peptidoglikan) baglama bélgesi (aktif
bolge), modelin sol tarafinda okla gosterilen genis girintidir.

enzimi Orneginde (e=Kisim 4.8), oluk seklindeki
girinti substratin baglandig1 bolgedir (aktif bolge).

Bircok enzim, kataliz islemine katilan ancak
protein yapisinda olmayan kiiciik molekiiller ige-
rir. Enzim ile birlikte is goren bu kiiciik molekiiller
enzim ile ortaklik kurma sekillerine gore iki sinifa
ayrilirlar: prostetik gruplar ve koenzimler.

Prostetik gruplar enzimlerine kovalent baglarla
ve daimi olarak sikica baglanmislardir. Sitokromlar-
da bulunan hem grubu (Bkz. Kisim 5.11) prostetik
gruplara ait bir 6rnektir. Koenzimler ise enzimleri-
ne gevsek olarak baglanir ve tek bir koenzim mo-
lekiilti birkag farkli enzim ile iliskiye girebilir. Ko-
enzimlerin cogu vitaminlerin tiirevleridir. Ornegin
NAD*/NADH bir vitamin olan niasin’den tiiremis-
tir (Tablo 5.3).

Enzimler baglandiklar1 substratin ya da kata-
lizledikleri kimyasal tepkimenin adinin sonuna —az
eki getirilerek isimlendirilirler. Dolayisiyla, seliiloza
atak yapan enzim seliilaz, glukozun oksidasyonunu
katalizleyen enzim glukoz oksidaz ve riboniikleik
asit molekiiliinii parcalayan enzim riboniikleaz’dr.
Biyokimyacilar tarafindan daha formel bir adlan-
dirma sistemi kullanilir. Bu sistemde enzimin kata-
lizledigi tepkime sinif1 dikkate alinarak, her enzime
0zglil bir numara verilir. Bu kitapta “az” ile biten
isimler kullaniimakta olup, 6zgiil enzim numaralar1
verilmemistir.
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Kimyasal tepkimeye girecek olan reaktantlar tepkime
gergeklesmeden Once aktive edilmek durumundadirlar.
Bu is icin katalizor gerekir. Enzimler biyokimyasal tep-
kimelerin hizini artiran katalitik proteinlerdir. Enzimler
katalizledikleri tepkimeler icin dzgiildiirler. Bu ¢zgiillik
proteinde yer alan polipeptid(ler)in ii¢ boyutlu yapisinda
saklidir.

& Katalizoriin islevi nedir?

@ Enzimler hangi makromolekiil sinifina dahildir?
€ Substrat enzim tlizerinde hangi bolgeye baglanir?
& Aktivasyon enerjisi nedir?

OKSIDASYON-REDUKSIYON
VE ENERJi AGISINDAN

ZENGIN BIiLESIKLER

Hiicrelerde enerjinin korunmasi oksidasyon-re-
diiksiyon (redoks) tepkimelerini gerektirmektedir.
Bu tepkimelerde aqiga ¢ikan enerji, ATP gibi enerji
agisindan zengin bilesiklerin tiretimiyle korunmak-
tadir. Bu kisimda once, oksidasyon-rediiksiyon tep-
kimelerini ve hiicre sitoplazmasinda ve sitoplazmik
zarda yer alan baslica elektron tasiyicilarin1 gézden
gecirecegiz. Daha sonra, oksidasyon-rediiksiyon
tepkimelerinde agiga gikan enerjiyi koruyan bilesik-
lerin niteligi lizerinde duracagiz.

m Oksidasyon-Rediiksiyon

Oksidasyonun kimyasal tanimi, bir bilesikten elek-
tron (veya elektronlarin) uzaklastirilmasidir. Rediiksi-
yon ise, bir bilesige elektron (veya elektronlar) eklen-
mesi olarak tanimlanir. Biyokimyadaki oksidasyon
ve redtiksiyonlar sadece elektron aktarimini degil,
elektron (e”) ve protonlarin (H*) birlikte aktarimini
icermektedir. Dolayisiyla, sadece elektron iceren
oksidasyon-rediiksiyon tepkimeleri ile elektronlar-
la birlikte protonlar1 igeren oksidasyon-rediiksiyon
tepkimelerini birbirinden ayirt etmek gerekir. An-
cak simdi bu ayrim tizerinde durmayacagiz (Bkz.
Kisim 5.11 ve 5.12).

Elektron Verici ve Alicilan

Redoks tepkimeleri, elektron vericisinden agiga ci-
kan elektronlarin elektron alicis1 tarafindan alindig:
durumlarda gergeklesir. Ornegin, elektron vericisi
olan hidrojen gaz1 (H,) elektron ve proton vererek
oksitlenir:

H, »>2e +2H"

Ancak elektronlar ¢ozelti icinde tek basina bu-
lunmaz ve ya atomlarin ya da molekiillerin bir par-
cast olmak durumundadirlar. Dolayisiyla, yukaridaki
denklem kimyasal bilgi saglamakla birlikte, kendi ba-
sina bagimsiz bir tepkimeyi temsil etmez. Bu bir yarim
tepkimedir. Bu terim ikinci bir yarim tepkimeye gerek-
sinim oldugunu ifade eder. Bunun nedeni, herhangi
bir oksidasyonun gergeklesebilmesi igin, bir rediiksiyon
gerekmesidir. Ornegin, H,'nin oksidasyonu, pek cok
farkli bilesigin (O, de dahil olmak tizere) rediiklendigi
yarim tepkimeler ile birlikte cereyan edebilir:

;0,+2e+2H*—>H,0
Bir rediiksiyon olan bu yarim tepkime, yukarida ve-
rilen H,'nin oksidasyonu ile eglestiginde, agagidaki
net tepkime ortaya ¢ikar:
H,+;0, > HO

Bu tip tepkimelerde oksitlenen bilesik (bu Or-
nekte H,). elektron vericisi, rediiklenen bilesik (bu
ornekte O,) ise elektron alicis1 olarak adlandirilir
(Sekil 5.8e). Biyolojik oksidasyon ve rediiksiyonlar:
anlamanin anahtar1 dogru yarim tepkimeleri yaz-
maktir. Bir redoks tepkimesinde her zaman elektron



1.H,>2e +2H" 2.10, + 2e=> 0%
22 (0}

Elektron-veren
yarim tepkime

Elektron-alan
yarim tepkime

Elektron Elektron
o . vericisi alicisi
3. 20" + 0% > H,O 4. H, + % 0= H,0
Su olusumu Net tepkime

® Sekil 5.8 Oksidasyon-rediiksiyon tepkimesine drnek.

Elektron vericisi olan H, ve elektron alicis1 olan O,'den H,0
molekiiliiniin olusumu.

veren bir yarim tepkime, bir de elektron alan yarim
tepkime bulunmak zorundadir.

Rediiksiyon Potansiyelleri

Farkli bilesikler oksitlenme ya da rediiklenme egi-
limleri bakimindan degisiklik gosterir. Bu egilim
yarim tepkimenin rediiksiyon potansiyeli (E/,
standart kosullar) olarak ifade edilir. Bu potansiyel,
standart bilesik olan H, referans alinarak, elektriksel
olarak volt (V) cinsinden olctliir. Rediiksiyon po-
tansiyellerini rediiksiyon yarim tepkimeleri icin ifade
etme konusunda fikir birligine varilmistir. Eger tep-
kimede proton aktarimi s6z konusu ise, bu durum-
da rediiksiyon potansiyeli bir dereceye kadar hidro-
jen iyon konsantrasyonundan (pH) etkilenmektedir.
Bununla beraber, biyolojide kullanilan rediiksiyon
potansiyelleri, pH'nin 7 oldugu kosullardaki deger-
lerdir. Bunun nedeni, hiicre sitoplazmasinin notral
ya da noétrale yakin pH'da olmasidir. Bu kabuller
g0z Oniine alinarak, pH 7’deki,

;0,+2H* + 2 > HO
icin E" degeri +0.816 V iken,

2H*+2e —>H,

icin E degeri —0.421 V’dur. Metnin ilerleyen kisim-
larinda bu E; degerlerinin O,nin miikemmel bir
elektron alicis;, H,'nin ise miikemmel bir elektron
vericisi oldugu anlamina geldigini gorecegiz (Sekil
5.8).

Oksidasyon-Rediiksiyon Eslesmesi ve Biitiinlesik
Redoks Tepkimeleri

Pek qok molekiil, tepkimeye girdikleri bilesiklere
bagl olarak ya elektron vericisi ya da elektron ali-
cis1 olabilir. Yarim tepkimelerdeki okun her iki tara-
findaki kimyasal bilesenler redoks ¢iftini temsil eder.
Ornegin, 2 H*/H, ya da O,/H,O gibi. Kural olarak
bir redoks cifti yazilirken, okside es her zaman igin
sol tarafa yerlestirilir.

Her iki yarim tepkime bir araya getirilerek bii-
tiinlesik oksidasyon-rediiksiyon tepkimesi olustu-
rulurken, E degeri daha fazla negatif olan redoks
ciftinin rediikte bilesigi, E ' degeri daha pozitif olan
redoks ciftinin okside bilesigine elektron verir. Do-
layisiyla, 2 H*/H, (E ~ 0.42V) ciftindeki H,'nin
elektron verme egilimi, protonlarin elektron alma
egilimlerinden biiytiktiir. Diger taraftan, ;0,/H,0
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(E, + 0.82V) ciftindeki H,O oldukca zayif elektron
verme egiliminde iken, O, nin elektronlar1 kabul
etme egilimi oldukca yiiksektir. O halde, H, ile O,
arasindaki tepkimede, H, elektron vererek oksitle-
nir, O, ise elektron alarak redtiklenir (Sekil 5.8).

Kural olarak, tiim yarim tepkimeler rediiksiyon-
lar olarak yazilir. Ancak, gercek bir redoks tepkime-
sinde, iki yarim tepkimeden bir tanesi oksidasyon
tepkimesi olacag igin zif yonde yazilacaktir. Bu ne-
denle, Sekil 5.8'de H,nin 2H* + 2e”'ye oksidasyon
tepkimesi, rediiksiyon olarak yazilan formel yarim
tepkime tersine gevrilerek verilmistir.

Elektron Kulesi

Biyolojik sistemlerdeki elektron aktarim tepkime-
lerini incelemenin ve bunlarin biyoenerjetik agidan
onemlerini kavramanin en uygun yolu dikey bir kule
hayal etmektir (Sekil 5.9¢). Boyle bir kule, dogadaki
redoks ciftleri i¢in miimkiin olan rediiksiyon potan-
siyeli siralamasini ifade eder. Bu siralamada en ne-
gatif E ' degeri kulenin en tepesinde yer alirken, en
pozitif E ’ degeri kulenin en altinda yer alir. Kulenin
tepesinde yer alan redoks ciftindeki rediikte bilesigin
elektron verme egilimi oldukga ytiksek iken, kule-
nin altinda yer alan redoks ciftindeki okside bilesigin
elektron alma egilimi oldukga yiiksektir.

Elektronlar, kulenin en {stiindeki elektron
vericisinden diistiikge, cesitli seviyelerdeki alici-
lar tarafindan “yakalanabilir”. Kuledeki iki bilesik
arasindaki redtiksiyon potansiyeli farki AE " olarak
ifade edilir. Elektronlar alic1 tarafindan yakalanma-
dan Once vericiden ne kadar uzaga diserse, agiga
cikan enerji miktari o kadar artar. Yani, AE/ dege-
ri AG” degeri ile orantilidir (Sekil 5.9). Kulenin en
altinda yer alan oksijen (O,) dogada yaygin olarak
bulunan en uygun elektron alicisidir. Kulenin orta
kisimlarindaki redoks ciftleri, hangi redoks ciftleri
ile tepkimeye girdiklerine bagh olarak, ya elektron
vericisi ya da alicis1 olabilirler. Ornegin, 2H*/H, cifti
(-0.42V) agagida gosterildigi gibi fumarat/stiksinat
Gifti ile tepkimeye girebilir:

H, + fumarat* — siiksinat*

Bunun aksine, siiksinatin fumarat molekiiliine ok-
sidasyonu, NO,” veya 3O, nin rediiksiyonu ile es-
lesebilir:

Siiksinat? + NO,” — fumarat? + NO,” + H,O
Stiksinat? + ;O,” — fumarat? + H,O

Bu ytizden, H, varliginda ve oksijensiz kosullarda,
fumarat elektron alicis1 olabilir (siiksinat {ireterek).
Diger kosullar altinda (6rnegin, NO, varken oksijen
yoksa, ya da oksijenli kosullarda) siiksinat elektron
vericisi olabilir (fumarat tireterek). Gergekten de,
burada gosterilen fumarat ve siiksinatin katildig:
doniistimlerin hepsi gesitli mikroorganizmalar tara-
findan (Escherichia coli dahil) belirli besin ve gevre

kosullarinda gerceklestirilmektedir.
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H,’nin e~ vericisi oldugu
tepkime drnekleri

(1) H, + fumarat? — siiksinat™

AGY = -86kd— |

(2)H, + NO;” — NO,” + H,0

AGY = -163 kJ— |

@)H, + 3 0,— H,0 )
AGY = 237 kd—

bl

Redoks cifti E, (V)

CO,/glukoz (-0.43) 24 e~

r -0.50
2H1/H, (-0.42) 2 §
CO,/metanol (-0.38) 6 e~ — [ 040
NAD¥/NADH (-0.32) 2 6~ — F-030
CO,/asetat (-0.28) 8 & 7
SY/H,S (-0.28) 2 & / - -0.20
80,27 /H,S (-0.22) 8 e~ / L 010
Piruvat/laktat (-0.19) 2 e~
8,0627/S,04% (+0.024) 2 & 7 - 0.0
Fumarat/stiksinat (+0.03) 2 e~ / - +0.10
Sitokrom bgyreq (+0.035) 1 &~
= .
Fe®*/Fe?* (+0.2) 1, (pH 7) e
Ubikinonyreq (+0.11) 2 & / - +0.30
Sitokrom € ey (+0.25) 1 €~
Sitokrom @,y (+0.39) 1 € 7 +0.40
NO5;/NO,™ (+0.42) 2 & —
- +0.60
NOg /% N, (+0.74) 5 & ~_[ o070
3+ /Ea2+ ~ ™
Fe®*/Fe** (+0.76) 1 e7, (PH 2) /_ +£0.80
$0,/H,0 (+0.82) 2 &~ L
+0.90

® §ekil 5.9 Elektron kulesi. Redoks ¢iftleri en iistteki en giiglii rediiktérden (rediikleyici ajan) (negatif rediiksiyon potansiyeli) en
altta yer alan en gii¢lii oksidana (pozitif rediiksiyon potansiyeli) dogru yerlestirilmistir. Kulenin tepesinden elektronlar bagislandikea,
cesitli seviyelerdeki alicilar tarafindan “‘yakalanabilirler”. Elektronlar yakalanmadan énce ne kadar uzaga diiserlerse, elektron vericisi
ve elektron alicis1 arasindaki rediiksiyon potansiyel farki o kadar biiyiik demektir ve daha fazla enerji agiga ¢ikar. Buna bir érnek olarak,
elektron vericisi olan H,’nin fumarat, nitrat ve oksijen gibi ii¢ farkh elektron alicisindan herhangi biri ile tepkimeye girdiginde agiga

¢ikan enerji farklan sol tarafta gosterilmistir.

Elektron Vericisi — Enerji Kaynag

Elektron vericileri cogu kez enerji kaynaklar: olarak
isimlendirilir; clinkii bunlar oksitlendiginde enerji
agiga gikar. Dogadaki ok cesitli organik ve inorganik
bilesikler potansiyel elektron vericileri olarak davra-
nirlar (¢2Boliim 17 ve 19). Bununla birlikte, elektron
vericisinin kendisi enerji igermez. Enerji agiga gika-
ran stireg, elektron vericisinin oksitlendigi kimyasal
tepkimedir. Dolayistyla uygun bir elektron alicisinin
varligy, elektron vericisi kadar 6nemlidir. Ayrica, re-
doks tepkimelerinde agiga ¢ikan enerji miktart hem
elektron vericisi, hem de elektron alicisinin niteligine
baghdir. ki yarim tepkimenin rediiksiyon potansi-
yelleri arasindaki fark ne kadar fazlaysa, tepkimeye
girdiklerinde o kadar fazla enerji agiga ¢ikar (Sekil
5.9) (ayn1 zamanda Ek 1’e bakiniz).

© 5.6 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Oksidasyon-rediiksiyon tepkimeleri elektron vericisin-
den elektron alicisina elektron aktarimu ile gergeklesir. Bir
bilesigin elektron alma ya da verme egilimi onun rediik-
siyon potansiyeli, E’ ile kantitatif olarak ifade edilir.

* H, + %Oz —H,0O tepkimesinde hangisi elektron vericisi,
hangisi elektron alicisidir?

@ 2H'/H, ciftinin E degeri nedir? Protonlar iyi birer
elektron alicis1 midir? Neden?

@ Fumarat ile kiyaslandiginda, nitrat (NO,") neden daha

iyi bir elektron alicisidir?
Redoks Elektron Tasiyicisi
Olarak NAD

Redoks tepkimelerinde elektronlarin aktarimi igin
tipik olarak tasiwyict olarak isimlendirilen bir ya da
daha fazla araciya gerek vardir. Bu tiir tasryicilar
kullanildig1 zaman, baslangictaki vericiyi birincil
elektron vericisi, son aliciy1 ise son elektron alici-
s1 olarak ifade ederiz. Tiim tepkime dizisindeki net
enerji degisikligi, birincil verici ile son alic1 arasin-
daki rediiksiyon potansiyeli fark: tarafindan belir-
lenmektedir.

Elektron tasiyicilari iki sinifa ayrilir: Serbestce di-
fiize olabilenler (koenzimler) ve sitoplazmik zardaki
enzimlere sikica tutunmus olanlar (prostetik grup-
lar). Sabit tastyicilar zara-bagl elektron tagima tep-




kimelerinde gorev yaparlar. Bu konu Kisim 5.11'de
anlatilmistir. Diftize olabilen tastyicilar, nikotinamid
adenin diniikleotit (NAD*) ve NAD-fosfat (NADP*)
koenzimleridir (Sekil 5.10e). NAD* ve NADP* hem
elektron, hem de H* tasiyicilaridir ve bir seferde 2e” ve
2H* aktarirlar.

NAD*/NADH (veya NADP* /NADPH) ¢iftinin
rediiksiyon potansiyeli —-0.32 V’dur. Dolayisiyla,
elektron kulesinin oldukga iist kisminda yer alir-
lar. Yani, NADH (veya NADPH) iyi birer elektron

“wvericisi’dir. Bununla beraber, her ne kadar NAD* ve
NADP* ciftleri ayn1 rediiksiyon potansiyellerine sa-
hip olsalar da, hiicrede genelde farkli kapasitelerde
islev gortirler. NAD*/NADH enerji-tireten (katabo-

NADH + H* m (!DI
G
H N H
R
Okside Rediikte
NAD* H I
Nikotinamid —f 7N,
+
HTSN H
i
HO—P—0—CH, ~°
Riboz
5 OH  OH NH,
| N AN
HO—P=0 7 J‘
0—CH, N~
Riboz Adenin
OH OH
|
HO——IT=O
OH
NADP* ‘de

fosfat eklenir

® §ekil 5.10 Oksidasyon-rediiksiyon koenzimi olan
nikotinamid adenin diniikleotit (NAD*)’nin yapisi. NADP*
yapisinda ok ile gésterilen kisimda bir fosfat grubu bulunur. Hem
NAD* hem de NADP* gosterildigi gibi oksidasyon-rediiksiyona
ugrar, serbestce difiize olur ve 2e~ + 2H* tasirlar. Diyagramin
ist kismindaki “R”, NAD*nin adenin diniikleotit kismi olup,
molekiiliin tamam diyagramn alt kismunda gdsterilmistir.
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lik) tepkimelerde gorev alirken, NADP*/NADPH
esas olarak biyosentetik (anabolik) tepkimelerde
gereklidir.

NAD/NADH Dongiisii

Koenzimler hiicrede gerceklesme olasilig1 olan re-
doks tepkimelerinin gesitliligini artirirlar. Bunu ya-
pabilmek igin, kimyasal olarak farkli molekiillerin,
birincil elektron vericisi ve son elektron alicisi ola-
rak birbirleri ile etkilesmelerine olanak verirler. Bu
arada koenzim araiiriin olarak davranir. Ornegin,
bir molekiilden uzaklastirilan elektronlar NAD*yi
NADH'ye indirgerken, NADH elektronlar: ikinci bir
molekiile vererek, tekrar NAD* formuna geri doner.

Tepkime 1.

Enzim |, 1. subsrat (elektron
vericisi) ve koenzimin okside
formu olanNAD* ile tepkimeye
girer.

NAD* baglanma Aktif boige
bélgesi

NAD* Substrat
(elektron vericisi)

Enzim-substrat kompleksi

NADH Okside substrat

Enzim ve iiriinler

Tepkime 2.

Enzim 11, 2. substrat (elektron
alicisi) ve koenzimin rediikte
formu olan NADH ile tepkimeye
girer.

NADH baglanma  Aktif
bblgesi bdlge

i —

NADH  Substrat
(elektron alicisi)

!

Enzim-substrat kompleksi

!

NAD*  Rediikte substrat

Enzim ve iiriinler

® Sekil 5.11 Oksidasyon-rediiksiyon tepkimesinin sematik
ornek. Bu tepkime nikotinamid adenin diniikleotit koenziminin
okside ve rediiklte formlanm (NAD* ve NADH) icermektedir.
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Sekil 5.11e, iki asamali bu tip bir tepkimede NAD*/
NADH'nin isleyisini gosteren bir diyagramdir. Bu
islem sirasinda, NAD* ve NADH basitce tepkime-
nin gerceklesmesini miimkiin kilan aracilar olarak
hizmet eder, ancak islem sirasinda harcanmazlar.
Dolayistyla hiicreler, birincil elektron vericisi ya da
son elektron alicisina fazla miktarda gereksinim
duydugu halde, NAD* /NADH koenzimlerini ¢ok
kiiclik miktarlarda gereksinir. Burada gerekli olan
tek sey, hiicredeki redoks enzimlerine yardim etme-
ye yetecek miktarda koenzim bulunmasidir.

— © 5.7 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Bir hiicrede vericiden aliciya elektron aktarimi bir ya da
daha fazla elektron tasiyicisi tarafindan basarilir. Bazi
elektron tasryicilar1 zara bagh oldugu halde, NAD*/
NADH gibi digerleri rahatlikla difiize olabilir ve elek-
tronlar1 hiicrede bir yerden bagka bir yere aktarabilir.

¢ NADH, H,den daha iyi bir elektron vericisi midir?
Buna karar vermek igin Sekil 5.9’daki verileri kullana-
bilirsiniz.

Enerji Acisindan Zengin
Bilesikler ve Enerjinin
Depolanmas:

Redoks tepkimelerinde aciga ¢ikan enerji, enerji-ge-
rektiren islevleri gerceklestirmek igin kullanilmak
uzere hiicre tarafindan konserve edilmek zorunda-
dir. Canli organizmalardaki redoks tepkimelerinde
agiga cikan kimyasal enerji, fosforlanmis bilesikler
ve Ozellikle de ATP halinde korunur. Bu tiir madde-
lere enerji-agisindan zengin maddeler denir; ¢iin-

Anhidrit baglarl Ester bag \>
k OHCH

CH,=C—CO00O~

Fosfoenolpiruvat Adenozin trifosfat (ATP)
Bilesik GY kJ/mol
Tioester AGY > 30kJ
bagi Fosfoenolpiruvat -51.6
ﬁ / ﬁ (ﬁ 1,3-Bisfosfogliserat -52.0
H H Asetil fostat -44.8
CH;—C~S—(CH,),—N—C— (CH,),—N—C—(CH,);— O—R ’
| 3 f ( 2)2 I ( 2)2 ( 2)3 | ATP “31 8
Asetil  B-Merkapto- Pantotenik asit ADP -31.8
etilamin Asetil CoA -31
Asetil-CoA AG” < 30kJ
AMP -14.2
Glukoz 6-fosfat -13.8

e/ i3,
2] ‘O—Ilfl"vo
5 0
-0 _|'|°_°_
0]

ki fosfat baginin hidrolizi ile agiga ¢ikan potansiyel
enerji, hlicredeki normal bir kovalent bagin hidroli-
zi ile agiga cikan potansiyel enerjiden ¢ok daha faz-
ladur.

Fosforlanmus bilesiklerdeki fosfat gruplari, oksi-
jen atomlarinin aracilik ettigi ester ya da anhidrit bag-
lar1 ile baglanirlar (Sekil 5.128). Ancak, biitiin fosfat
baglar1 enerji agisindan zengin degildir. Fosfat bag-
larinin enerijisi, fosfat hidroliz oldugunda agiga gikan
enerji olarak ifade edilir. Sekil 5.12'de goriildiigii
gibi, glukoz 6-fosfat molekiiliindeki fosfat ester bagi-
nin hidrolizinin AG'® degeri sadece —13.8 k] /mol’diir.
Buna karsilik, fosfoenolpiruvat molekiiliindeki fosfat
anhidrit baginn hirolizinin AG'® degeri ise -51.6 kJ/
mol yani glukoz 6-fosfatin degerinden yaklasik dort
kat fazladir (#=Tablo 3.1). Dolayisiyla, bir fosfoan-
hidrit olan fosfoenolpiruvat enerji agisindan zengin
bir bilesik iken, bir fosfat esteri olan glukoz 6-fosfat
enerji agsindan zengin degildir. Teorik olarak bu
iki bilesik de enerji tiretmek igin hidroliz olabilse de,
hiicreler tipik olarak AG'® degeri 30 kj/mol’den daha
biiyiik olan bilesikleri enerji “kaynag1” olarak kulla-
nirlar (Sekil 5.12 ve Bkz. Tablo 17.6)

Adenozin Trifosfat (ATP)

Hiicrelerde enerji-acisindan zengin en 6nemli fosfat
bilesigi adenozin trifosfat (ATP) dir. ATP, adeno-
zin riboniikleozitine baglanmis ti¢ fosfat molekilii
icermektedir (Sekil 5.12). ATP ekzergonik tepkime-
ler sirasinda olusturulan ve belirli endergonik tep-
kimelerde tiiketilen en 6nemli hiicresel enerji kay-
nagidir. ATP molekiiliiniin yapisi incelendiginde,
(Sekil 5.12) fosfat baglarindan ikisinin fosfoanhidrit

Ester bag Anhidrit baglan

HCOH f / il
HCOH — HiC— C O’”ﬁ o
o

CH2 O-P &
Asetil fosfat

Glukoz 6-fosfat

® Sekil 5.12 Hiicrelerdeki enerji doniisiimlerinde onemli olan baz bilesikler Tablo, 5nemli baz fosfat esterleri ve anhidritlerin
hidrolizleri igin serbest enerji degerlerini gostermektedir. Baglann pozisyonunu géstermek i¢in dort bilesigin yapis: verilmistir. Aym
zamanda asetil-CoA koenziminin yapisi da gosterilmektedir. C ve S arasindaki tioester baginin hidrolizi i¢in serbest enerji degisikligi

>30 kJ'diir . Asetil-CoA’nin “R” grubu 3’ fosfo ADP grubudur.



oldugu goriilebilir. Dolayisiyla bunlarin hidrolizi
icin serbest enerji 30 k]’dan fazladir. $6yle ki: ATP
— ADP + P, ve ADP — AMP + P, tepkimelerinin her
biri yaklasik olarak 32 kJ /mol enerji agigo ¢ikarmak-
tadir (Sekil 5.12).

Her ne kadar ATP hidrolizinden agiga gikan
enerji yaklasik -32 k] olsa da, ATP sentezi igin enerji
gereksinimlerinin tam olarak tanimlanmasi icin bu-
raya bir uyar1 eklenmesi gerekmektedir. Aktif ola-
rak biiytimekte olan bir hiicrede, ATP:ADP oramn
yliksek tutulur ve bu oran takriben 1000"dir. Bu du-
rum ATP sentezi i¢in enerji gereksinimlerini 6nemli
olciide etkiler. Aktif bir sekilde biiyliyen hiicrede
bir molekiil ATP sentezi igin aktiiel enerji gereksini-
mi (yani AG, bakiniz Kisim 5.4) =55 ile —60 k] arasin-
dadir. Ancak biz burada biyoenerjetigin temel pren-
siplerini 6grenme amaciyla “standart kosullar”1 goz
oninde bulunduracak, ve ATP'nin sentezi veya
hidrolizi icin gerekli olan enerjiyi yani AG’® degeri
olan 32 kJ/mol’l kullanacagiz.

Koenzim A

Hiicreler enerji acisindan zengin fosfat bilesikleri-
ne ek olarak, ekzergonik tepkimelerde agiga cikan
enerjiyi koruyabilen diger bilesikleri de tiretirler.
Bunlar koenzim A tiirevleridir. (6rnegin asetil-CoA;
Bkz. Sekil 5.12'deki yap1). Koenzim A tiirevleri tio-
ester baglari igerir (Sekil 5.12 ve @=Tablo 3.1). Bun-
larin hidrolizi, enerji agisindan zengin fosfat baginin
sentezini gergeklestirmeye yetecek miktarda serbest
enerji saglar. Ornegin:

Asetil-5-CoA + HO + ADP + P, —
asetat- + HS-CoA + ATP + Hf

tepkimesinde, koenzimA molekiiliiniin hidrolizin-
den agiga cikan enerji ATP sentezi ile korunur. Ko-
enzimA tiirevleri (asetil-CoA bunlardan sadece biri-
dir) anaerobik mikroorganizmalarin (6zellikle enerji

metabolizmalar1 fermentasyonu gerekli kilanlarin),

enerjetiginde onemlidir (e=Kisim 5.10, 17.19 ve
17.20). Bu maddelerin 6nemine Bolim 17’de tekrar
deginecegiz

Uzun-Donemli Enerji Depolan

ATP hiicrede dinamik bir dontlisim igindedir; bi-
yosentetik tepkimeleri gerceklestirebilmek igin sii-
rekli yikima ugrar ve katabolik tepkimeler sirasin-
da tekrar sentezlenir. Bununla birlikte, aktif olarak
biliytimekte olan bir hiicrede ATP konsantrasyonu
oldukca diisiik olup, yaklasik 2 milimolar (mM)
kadardir. Mikroorganizmalar uzun-donemli enerji
deposu olarak oksitlenebilen ve suda ¢oziinmeyen
polimerler iiretir ve bunlar1 daha sonra ATP {iretimi
icin kullanurlar.

Prokaryotlardaki uzun-donemli enerji depo-
larina 6rnek olarak, glukoz polimeri olan glikojen
(o=Sekil 3.6), lipid polimeri olan poli-B-
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hidroksibiitirat ve diger polihidroksialkanoatlar
(e2Sekil 4.52) ve bircok kikiirt kemolitotrofu tara-
findan depolanan elementer kiikiirt verilebilir (&=
Sekil 2.10b). Bu polimerler hiicre icerisinde 151k ya
da elektron mikroskobu ile goriilebilecek kadar bii-
ylk polimerler halinde depolanir (¢2Kisim 4.11).
Okaryotik mikroorganizmalardaki en temel depo
maddeleri, glukoz polimeri olan nigasta (e=%ekil
3.6), ya da basit yag formundaki lipiddir (e==Sekil
3.7). Cevrede enerji kaynagi bulunmayan durumlar-
da, yeni hiicre materyallerini olusturmak ya da hiic-
re biitiinltigiind siirdiirmek icin gerekli olan enerji,
bu polimerlerin oksidasyonundan saglanir.

— © 5.8 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Redoks tepkimelerinde agiga cikan enerji, enerji agisindan
zengin fosfat ya da kiikiirt baglari igeren bazi bilesiklerin
olusturulmasiyla korunur. Bu tiir bilesiklerin en yaygin
olan: hiicredeki temel eneriji tasiyicisi olan ATP’dir. Ener-
jinin uzun-dénemli depolanmasi, ATP saglamak igin tii-
ketilebilen polimerlerin olusumu ile baglantihdir.
4 Bir mol ATP'nin ADP + P, ‘ye hidrolizi ile ne kadar
enerji agiga gikar? 1 mol AMP'nin adenozin + P/a y1-
kilmasi ile ne kadar enerji agiga cikar?

@ Besin bollugu varken hiicreler kendilerini besin kitlig
siirecine nasil hazirlar?

! MERKEZi KATABOLIK

l V YOLLAR, ELEKTRON
TASINMASI VE PROTON
MOTIVE GUC

Mikroorganizmalardaki bazi yaygimn katabolik tep-
kimeleri daha sonra gozden gegirecegiz. Oncelikle
fermentasyon ve solunum siireglerini karsilasti-
racak, daha sonra da bu siireglerin her birini daha
ayrintili olarak inceleyecegiz. Ardindan, anaerobik
solunum, fotosentez ve kemolitotrofinin de dahil ol-
dugu solunum ve diger katabolik siireclerin temel
sonucu olan proton motive giig ileilgili tartismalara
yonelecegiz. Proton motive gii¢ hem hiicreye ATP
saglar, hem de hiicredeki birgcok aktarim tepkimeleri-
ni, kamg1 ve kayma hareketleri gibi islevleri ytiriitiir
(e=Kisim 4.7 ve 4.14-4.16).

m Enerjinin Korunmasi: Tercihler

Kemoorganotroflarda enerjinin saklanmasz ile ilgili
iki mekanizma vardir: fermentasyon ve solunum.
Her iki mekanizmada da, ATP sentezi oksidasyon-
rediiksiyon tepkimelerinden agiga ¢ikan eneriji ile
surdiiriilir. Bununla birlikte, fermentasyon ve solu-
numdaki redoks tepkimeleri 6nemli 6lglide farklilik
gosterir. Fermentasyondaki redoks siireci, eksojen
elektron alicilarinin yoklugunda gergeklesir. Solu-
numda ise, son elektron alicis1 olarak molekiiler ok-
sijen ya da diger elektron alicilar1 bulunur.
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Her oksidasyon bir rediksiyon ile birlikte cere-
yan etmek zorunda oldugu icin, fermentasyondaki
oksidasyon tepkimesi, elektron vericisinden tiireyen
bir bilesigin rediiksiyonu ile eslesir. Diger taraftan
solunumda, eksojen elektron alicisi indirgenir. Bu
durum fermentasyonda elde edilen enerji miktari-
nin kisith kalmasina yol acar. Daha sonraki béliim-
lerde fermentasyon ve solunumdaki enerji kazang-
lar1 kargilastirilacaktir.

Substrat-Diizeyinde Fosforilasyon ve Oksidatif
Fosforilasyon

Fermentasyon ile solunum arasinda hem elektron
aliclarinin niteligi, hem de ATP sentezleme meka-
nizmalar: agisindan farkliliklar vardir. Fermentas-
yonda substrat-diizeyinde fosforilasyon ile ATP
retilir. Bu siirecteki ATP sentezi, organik bir bilesi-
gin yikim basamaklari sirasinda gergeklestirilir (Se-
kil 5.13ge). Bu tip ATP sentezi, oksidatif fosforilas-
yon ile gerceklesen ATP sentezinden farklidir (Sekil
5.13b). Oksidatif fosforilasyon sirasindaki ATP sen-
tezi proton motive gii¢ varhiginda gerceklesir. ATP

A
Biyokimyasal yoldaki ,‘,
ara-Granler B

e

B~P

4

C=R

‘ <;ADF'

D #ATP
(a) Substrat-diizeyinde fosforilasyon

*+++++$

X

Enerjetik hale

gelen zar X
+*

e

ADP + P; ~_§
T
+ it +
Daha az enerji %
tagiyan zar

(b) Oksidatif fosforilasyon

® $ekil 5.13 Fermentasyon ve solunumda enerji
korunumu. (a) fermentasyon isleminde, fosfat grubunun
biyokimyasal yoldaki baz ara molekiillere eklendidi ve neticede
ATP olusturmak i¢in ADP molekiiliine transfer edildigi substrat-
seviyesinde fosforilasyonun sonucu olarak ATP sentezi meydana
gelmektedir. (b) Solunumda, proton motive gii¢ tarafindan enerji
bakimindan yiiklii hale gelen sitoplazmik zar bu enerjisinin bir
kismir oksidatif fosforilasyon ach verilen islemde inorganik fosfat
(P) ve ADP molekiilinden ATP olugsumu i¢in kullanir. Proton
motive giiciin ATP sentezi ile baglantis1 ATP sentetaz (ATPaz)
olarak membran protein enzim kompleksi olarak isimlendirilen
aracihigiyla meydana gelmektedir (bakimz Kisim 5.12 ve $ekil
5.21).

sentezinin tg¢lincli bir gekli olan fotofosforilasyon
fototrofik organizmalarda s6z konusudur. Fotofos-
forilasyonun temel mekanizmas: oksidatif fosfori-
lasyona benzemekle birlikte, fotofosforilasyondaki
proton motive giicii olusturan redoks tepkimeleri,
bir kimyasal bilesik tarafindan degil, 151k tarafindan
surdiiriilir (¢=Kisim 17.2).

= © 5.9 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Kemoorganotroflar organik bilesikleri fermentasyon ve
solunum araciligy ile okside ederek enerji saglarlar. Bu
katabolik tepkimeler sirasinda ya substrat-diizeyinde
fosforilasyon (fermentasyon) ya da oksidatif fosforilas-
yon (solunum) araciligryla ATP iiretilir.

4 Hangi ATP sentezi sitoplazmik zarin katilimin gerek-
tirir? Neden?

® Substrat-diizeyinde fosforilasyon ile oksidatif fosfori-
lasyon arasinda ne fark vardir?

Bir Fermentasyon Ornegi Olarak
Glikoliz

Daha once degindigimiz gibi fermentasyon, kendi
i¢inde dengelenmis bir oksidasyon-rediiksiyon tepki-
mesidir. Fermentasyonda, elektron vericisinin bazi
atomlar1 daha rediikte hale gelirken, bazi atom-
lar1 daha fazla oksitlenmekte ve enerji substrat-
diizeyinde fosforilasyon ile korunmaktadir. Gluko-
zun fermentasyonu igin yaygin olan biyokimyasal
yol, ayn1 zamanda kesfedicisinin ad1 olan Embden-
Meyerhof yolu olarak da isimlendirilen glikolizdir.
Baska fermentasyon gesitleri de bilinmektedir (=
Bolim 17).

Glikoliz oksijennin olmadig1 bir siireq olup, tig
temel evre igerir. Bu evrelerin her biri ayr1 enzimler
tarafindan katalizlenen enzimatik tepkime serileri
igerir (Sekil 5.14e). Glikolizin I. Evresi, oksidasyon-
rediiksiyon igermeyen, enerji aciga gikarmayan, glu-
kozdan 2 molekiil gliseraldehit 3-fosfat olusumuna yol
agan, hazirlik tepkimeleridir. II. Evrede oksidasyon-
rediiksiyon tepkimeleri yer alir, enerji ATP seklinde
korunur ve iki molekiil piruvat olusur. III. Evrede
ise, bir kez daha oksidasyon-rediiksiyon tepkimele-
ri gerceklesir ve fermentasyon iiriinleri olugur (Sekil
5.14).

Glikolizin I. ve II. Evreleri: Hazirhik ve Redoks
Tepkimeleri

Birinci evrede, glukoz ATP tarafindan fosforile edi-
lir ve glukoz 6-fosfat olusur. Glukoz 6-fosfat daha
sonra izomerik formu olan fruktoz 6-fosfata do-
nugtiiriiliir. Ikinci fosforilasyon, glikolizin anahtar
intermediyerlerinden biri olan fruktoz 1,6. bisfosfat'in
olusumuna sebep olur. Aldolaz enzimi fruktoz 1,6
bisfosfat molekiiliinii ti¢ karbonlu iki molekiile yani
gliseraldehit 3-fosfat ve bunun izomeri olan dihidrok-
siaseton fosfata yikar. Dihidroksiaseton fosfat glise-
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I. EVRE: HAZIRLIK

TEPKiIMELERI
ATP ADP AT P ADP
Etxz\o%‘n,a‘z; izomeraz Fosfofruktokinaz
Glukoz <= Giukoz-6- P =P Fruktoz6- P P Fruktoz1,6- P
E 3
Aldolaz
w
EVRE II: ATP VE 2  Gliseraldehid-3- P
Ozet Kutusu PIRUVAT ELDESI Gliseraldehid-3-P
dehidrojenaz
1. Glikoliz igleminde ATP’nin tilketimi ve Gretimi 2 P} s S E|okironlar =% 2 NAD*
y
Reaksiyon ATP Net '
(kayiplkazang)  ATP 2 P 1,3-Bisfosfogliserat P
1. Glukoz — Glukoz-6-P -1 -1
2. Fruktoz-6-P — Fruktoz-1,6, bisfosfat =4 2 Fosfogliserokinaz
3. 2 (1,3-Bisfosf — 2(3-Fosfogli +2 0
4.2 (Fosfoenolpiruvat) — 2 Piruvat +2 +2 v
2 3-Fosfogliserat” P 2AT P
Il. Maya ve Laktik asit bakterileri icin glikoliz iglemindeki enerjetik durumun 6zeti
Ornekier: o Serb i t
(1) Glukoz — 2 etanol + 2 CO, Maya nol/CO,: - i
(2) Glukoz — 2 laktat™ + 2 H* mkyﬁkas-,. bakterisi - fEeﬂfr’:ente onﬁ;u:?naas;"u/kn;:! 2 2-Fosfogliserat™ P
Yaklagik 64 kJ ATP geklinde
korunmaktadir (% 27 verim) I Enolaz
2. Laktat: ~196 kJ, 32%. verim
2 Fosfoenolpiruvat P
2 ADP
EVRE I" Piruvat kinaz
FERMENTASYON
URUNLERINiN ELDESI ° o a7l
— Piruvat- , _
Piruvat:Format liyaz
Laktat Pi it
To Stage || S NAD%GrO]enaz dng;raboksilaz Asetat™+ format™
Format
Laktat™ Asetaldehid + CO, l hicrojentyaz
Alkol H2 5 COZ
dehidrojenaz

NAD * =====p- ||. Evreye

Etanol

® Sekil 5.14 Embden-Meyerhof yolu (Glikoliz). Glukoz'un piruvata ve daha sonra fermentasyon iiriinlerine déniigimindeki
enzimatik tepkimeler dizisi (enzimler kiigiik yazi formunda yazilmistir). Aldolaz enziminin iiriinii ashnda gliseraldehit 3-fosfat
ve dihidroksiaseton fosfattir. Ancak dihidroksiaseton fosfat gliseraldehit 3-fosfata déniistiiriiliir. Piruvat molekiiliiniin glikolizde
merkezi bir rol oynadigina dikkat ediniz. Tiim fermentasyon iiriinleri piruvatdan olusur. Burada bu iriinlere ait birka¢ yaygin érnek

verilmektedir.

raldehit 3-fosfata dontistiiriiliir. Buraya kadar olan
tepkimeler, ATP'nin tiiketimi de dahil olmak tizere,
redoks tepkimeleri olmadan gergeklesir.

Glikolizin ilk redoks tepkimesi II. evrede, gli-
seraldehit 3-fosfatin 1,3-bifosfogliserik aside donu-
siimi sirasinda cereyan eder. Bu tepkimeyi kataliz-
leyen gliseraldehit 3-fosfat dehidrojenaz enzimi
koenzim olarak NAD* icerir ve NADH olusturmak
tizere 2e-ve 2H* alir. Bu tepkime sirasinda NAD* nin
rediiksiyonu ile es zamanl olarak, her bir gliseral-
dehit 3-fosfat molekiiliine bir tane inorganik fosfat
molekiili eklenir. Inorganik fosfatin organik forma
dontstigii bu tepkime, substrat-diizeyinde fosfori-

lasyon ile enerjinin korunmasi i¢in bir hazirlik niteli-
gindedir. 1,3-bisfosfogliserik asit molekiiliindeki her
bir fosfatin hidrolizi ile >30k] liik serbest enerji agiga
gikacag igin, ATP olusumu miimkiindiir. (Bkz. Se-
kil 5.12). ATP sentezi: (1) her bir 1,3-bisfosfogliserik
asit molekiilii 3-fosfogliserik aside doniistiigiinde
ve (2) her bir fosfoenolpiruvat molekiilii piruvata
donutstigiinde gerceklesir (Sekil 5.14).

Glikolizin I. evresinde glukozun fosforile edil-
digi iki basamakta 2 molekiill ATP harcamr, IL
evre tepkimeleri sirasinda ise dort molekiil ATP
sentezlenir (piruvata doniistiiriilen her bir 1,3-
bisfosfogliserik asitten iki adet olmak tizere) (Sekil
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5.14). Dolayisiyla, glikoliz siirecinde organizmanin
net kazanci fermente olan her glukoz molekiilii bagina
iki molektil ATP'dir.

111 Evre: Fermentasyon Uriinlerinin Olusturulmas:
Iki molekiil 1,3-bisfosfogliserik asit olusumu sirasin-
da iki molekiil NAD* indirgenerek, NADH haline
gelir (Bkz. Sekil 5.14). Ancak, gliseraldehit 3-fosfat
molekiiliiniin oksidasyonu, sadece agiga ¢ikan elekt-
ronlar1 kabul etmeye hazir serbest NAD* varhiginda
devam edebilir. Bu sorunun ¢oziilmesi igin, piruvat
molekiiliinii herhangi bir fermentasyon iiriiniine
indirgeyen bir enzimin NADH’t NAD"ye okside
etmesi gerekir (Sekil 5.14).

Maya s6z konusu oldugunda, CO, agiga gikar
ve piruvat molekiilii etanol’e indirgenir. Laktik asit
bakterilerinde ise piruvat laktat molekiiliine indir-
genir. Cesitli fermentatif prokaryotlarda piruvat
rediiksiyonu igin pek ¢ok yol oldugu bilinmektedir
(e=Boliim 12 ve 17). Ancak bunlarin hepsinin net
sonucu aynidir ve NADH yeniden NAD*ye oksitle-
nir. NADH difiize olabilen bir koenzim oldugu igin,
gliseraldehit 3-fosfat dehidrogenaz enziminden
uzaklasir ve piruvat molekiiliinii laktat molekiiliine
indirgeyen enzime baglanir (laktat dehidrogenaz).
Laktat dehidrogenaz aktivitesi sirasinda olusan ok-
side NAD*, yeniden dongiiye girmek {izere bu en-
zimden ayrilir (Sekil 5.14 ve NAD*/NADH dongu-
st igin Sekil 5.11"e bakiniz).

Enerji-veren herhangi bir stiregte, oksidasyon-
larla rediksiyonlarin denklesmesi ve uzaklagtirilan
her elektron igin bir elektron alicis1 bulunmasi gere-
kir. Bu nedenle, glikolizin bir enzimatik basamagin-
da rediiklenen NAD* bir bagka basamakta oksitlenir.
Boylece denklik saglanmis olur. Buna ek olarak, son
urtin(ler) de baslangig substrati olan glukoz ile re-
doks ve atomik agidan denklesmek zorundadir. Bu
ylizden, burada sozii edilen fermentasyon triinleri
yani etanol + CO, ya da laktat + protonlar, asag:-
da gosterildigi gibi, baslangi¢ substrati olan glukoz
ile hem elektriksel hem de atomik agidan denklik
icindedir: glukoz (C.H,,0,) = 2 etanol (C,H,OH) +

1276
ZCOZ’ glukOZ (C()H O ) =2 laktat (C3H1003) + o

1276

Glukoz Fermentasyonu: Net ve Pratikteki
Sonuclan

Glikoliz stirecinin net sonucu, bir glukoz molekii-
Itinin kullanilmasi, iki molekiil ATP nin sentezlen-
mesi ve fermentasyon tirtinlerinin tiretilmesidir. Or-
ganizma igin kritik 6neme sahip olan tiriin ATP’dir;
ciinkii ATP enerji-gerektiren ¢ok gesitli tepkimeler-
de kullanilir. Fermentasyon trtinleri ise atik {irtin-
lerdir. Ancak, bira tireticileri, peynir yapimcilan ya
da firnailar icin bu iiriinleri atik olarak diisiinmek
s0z konusu degildir (Bkz. Mikrobiyal Okuma Par-
cas1, Maya’nin Fermentasyon Uriinleri). Dolayisiyla
fermentasyon, enerji-iireten tepkimeler serisi olma-
nin ¢ok daha Otesinde bir anlam tasir ve insanlar
i¢in faydali {irtinler tiretme yoludur. Fermentasyon

triinlerinin endiistriyel tiretimini Boliim 30’da daha
ayrintili bir sekilde tartisacagiz.

T © 5.10 Kavramlarnn Gozden Gegirilmesi

Glikoliz, fermentasyon ve anaerobik metabolizmanin te-
mel yoludur. Glikoliz siirecinin net sonucu, agiga gikan az
miktardaki enerjinin ATP seklinde korunmas: ve fermen-
tasyon turiinlerinin tiretimidir. Glikoliz stirecinde tiiketi-
len her bir glukoz igin iki molekiil ATP iretilir.

® Glikoliz siirecinin hangi basamaklarinda oksidasyon
ve rediiksiyon yer alir?
¢ NAD*/NADH glikolizde nasil bir rol oynar?

@ Glikoliz sirasinda neden fermentasyon triinleri yapi-
lir?

Solunum ve Zara-Bagh Elektron
Tasiyicilan

Fermentasyon, eksojen elektron alicis1 yoklugunda
cereyan eder ve oldukca az miktarda enerji agiga
¢ikarir. Sonug olarak sadece birka¢ tane ATP mole-
kiilii sentezlenir. Bu kadar az miktarda enerjinin agi-
ga cikmas1 oksidasyon-rediiksiyon tepkimelerinin
prensiplerine dayanarak agiklanablir: (1) baslangig
bilesigindeki karbon atomlar1 sadece kismen oksit-
lenmektedir (Bkz. Sekil 5.14) ve (2) birincil elektron
vericisi ile son elektron alicisinin rediiksiyon potan-
siyelleri arasindaki fark kiigtiktiir.

Buna karsilik, eger ortamda O, ya da bagka bir
son elektron alicis1 varsa, glukoz molekiilii tama-
men CO,’e oksitlenir ve ATP verimi gok daha yiik-
sek olur. Son elektron alicisinin O, olmasi halinde,
bu tip oksidasyon aerobik solunum olarak adlan-
dirilir.

Aerobik solunum ile ilgili olan bu kisimda kar-
bon transformasyonlarina ve bu stiregte yer alan
redoks tepkimelerine deginecegiz. Dolayisiyla, iki
konu tizerine odaklanacagiz: (1) elektronlarin bir
organik bilesikten son elektron alicisina aktarilma
bigimleri ve (2) organik bilesigin CO,’e dontisiimii
igin gerekli olan biyokimyasal yollar. Birinci konu-
muz, proton motive giiciin kullanilmasi ile ATP
sentezidir (Sekil 5.13b). Tartismamiza elektron aki-
sin1 inceleyerek basliyoruz.

Elektron Tasiyicilan

Elektron tasima sistemleri zara-bagli elektron tasiyi-
cilaridir. Bu sistemlerin iki temel islevi vardir. Birin-
cisi, elektron tagima sistemleri elektronlarin birincil
vericiden son aliciya aktarimina aracilik ederler.
Ikinci olarak da, elektron aktarimu sirasinda agiga
¢ikan enerjinin bir kismin1 ATP sentezi ile korurlar.

Elektron aktarimi igin cesitli oksidasyon-rediik-
siyon enzimleri gereklidir. Bunlar arasinda NADH
dehidrogenaz, flavoproteinler, demir-kiikiirt proteinleri
ve sitokromlar yer almaktadir. Simdi, bu elektron
tastyicilarinin her birini biraz daha ayrintili olarak
inceleyecegiz.

NADH dehidrogenazlar sitoplazmik zarin ig
ylizeyine baglanmis proteinlerdir. Bunlar NADH'1n
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Mikrobiyal Ek Bilgi ¢ Maya Fermentasyonu Uriinleri

vinde sarap ya da bira iireten

birisi muhtemelen amatér bir

mikrobiyolog oldugunun far-
kinda degildir. Anaerobik siireclerle
enerji eldesi (fermente gidalar ve icki-
ler) insan neslinin en énemli kesiflerin-
den biridir (Sekil 1@).

Ekmek ve alkollii igkilerin gogunun
iiretiminde maya olarak Saccharomyces
cerevisiae kullanilir ve sonugta etanol ve
CO, olusur. Meyve sulan ve nektar gibi
seker agisindan zengin ortamlardaki
mayalar, kemoorganotrof metabolizma-
nin birbirine zit iki farkh sekli olan fer-
mentasyon ve solunum yaparlar. Ortam-
da oksijen oldugunda, mayalar gesitli
sekerleri kullanarak gelisir ve ¢cogalir-
lar. Bu arada da CO, olustururlar (CO,,
sitrik asit déngiisii sirasinda ortaya gikar
Bkz. Kisim 5.13). Buna karsilik oksijensiz
kosullardaki mayalar fermentasyon me-
tabolizmasina saparlar. Bunun sonucu
olarak hiicre verimi azalir; ancak énemli
miktarlarda alkol ve CO, olugur.

Uziimler, meyve suyu yapmak icin
ezildiginde, bagdaki iiziimlerin iizerin-
de bulunan az sayidaki maya hiicreleri
siraya aktanlmis olur. Sarap yapma is-
leminin ilk bir ka¢ giiniinde, maya hiic-
releri solunum yaparak biiyiir ve O,’i
tiikketerek meyve suyunu oksijensiz hale
getirirler. Oksijen tiiketilir tiiketilmez,
fermentasyon baslar ve alkol iiretim is-
lemi devreye girer. Aerobik metaboliz-
madan anaerobik metabolizmaya donii-
siim oldukca 6nemlidir ve fermentasyon
ortaminin hava ile temas etmemesi igin
ozel dikkat gésterilmesi gerekir.

Sarap maya ile yapilan pek ¢ok iiriin-
den sadece bir tanesidir. Diger iriinler
arasinda bira (Mikrobiyal Okuma Paic;a—
s1, Evde Bira Uretimi ©®Béliim 30) ve
damutik alkollii i¢kiler olan brendi, viski,

Barton Spear

Sekil 1 Bir maya olan Saccharomyces cerevisiaea tarafindan fermentas-

yon ile iiretilen belli bagh iiriinler.

votka ve cin vardir (Bkz. Sekii 1). Dami-
tik alkollii igkilerde, maya tarafindan ol-
dukg¢a diigiik miktarlarda iiretilen etanol
(hacim olarak %10-15) distilasyon ile
konsantre edilir ve ickinin alkol oram
%40-60 olacak sekilde artinhr. $ekerin
bol, petroliin kisith oldugu baz Diinya
iilkelerinde (Brezilya gibi) motor yakiti
olarak kullamilan alkol bile maya hiicre-
leri tarafindan iiretilmektedir. Amerika
Birlesik Devletleri'nde endiistriyel ¢6-
ziici olarak kullanilan etil alkoliin biiyiik
kismi, fermente olabilen substrat olarak
musir nisastasi kullamlarak iiretilmek-
tedir. Maya ekmek yapim sirasinda da
kullanilmakta ve ekmegin kabarmasim
saglamaktadir. Ancak bu islemde 6nem-

li olan alkol degil, alkolik fermentas-
yonunun diger bir iriini olan CO,'dir.
Finnlama islemi sirasinda alkol gaz ha-
line gelerek ucar, CO, ise ekmegin ka-
barmasin saglar (Bkz. Sekil 5.14). Maya
ve maya iiriinlerini daha detayl olarak
Boliim 30’da ele alacagiz.

Simdi, solunum icin gerekli oksijen

olmadidi zaman fermentatif yagsam sek-
lini gergeklestirmeye zorlanan maya
hiicrelerinin insan yagamui iizerinde nasil
etkili olduklanni anlayabiliriz. Mayalar-
daki glikolitik yolun “atik {iriinleri” olan
etanol ve CO,, sirasiyla alkollii igki ve
ekmek endiistrilerinin en temel bilegik-
leridir. ]

B

.

baglandig aktif bolge igerir. Aktif bolge 2e~ ve 2H*
kabul eder. Boylece NADH, NAD"* ye doniistir (Se-
kil 5.10). Daha sonra bu 2e- ve 2H?, flavoproteinlere
aktarilir.

Flavoproteinler, riboflavin tiirevleri iceren pro-
teinlerdir (Sekil 5.15e). Proteine bagl olan flavin
kismi, hidrojen atomlarini aldiginda indirgenen ve
elektronlar1 aktardigi zaman oksitlenen prostetik
bir gruptur. Flavoproteinlerin 2e- ve 2H* kazandigi-
na ancak, sadece elektronlar1 verdigine dikkat ediniz.
Iki protona ne oldugunu daha sonra tartisacagiz.
Hiicrelerde yaygin olarak bulunan iki flavinden biri
flavin mononiikleotit (FMN), digeri ise flavin-adenin
dintikleotit (FAD) dir. FAD yapis: i¢inde yer alan
FMN, ikinci bir fosfat araciligi ile riboz ve adenine

baglanmustir. Vitamin B, olarak da adlandirilan ri-
boflavin, flavoproteinlerdeki flavin molekiiliiniin
kaynag1 olup, bazi organizmalarin gereksindigi bir
biiytime faktoriidiir (Bkz. Kisim 5.2 ve Tablo 5.3).

Sitokromlar, prostetik grup olarak demir igceren
porfirin halkasina (hem) sahip proteinlerdir (Sekil
5.16e). Sitokromlardaki hem grubunda yer alan de-
mir atomu, tek bir elektron kazanir ya da kaybeder.
Sitokrom bu sekilde oksidasyona ve rediiksiyona
ugrar:

Sitokrom — Fe*? «—— Sitokrom — Fe*® + e

Farkli rediiksiyon potansiyellerine sahip gesit-
li sitokrom siniflar1 vardir (Bkz. Sekil 5.9). Farkli
sitokrom smiflart icerdikleri hem grubunun tipi-
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ne baglh olarak, sitokrom g, sitokrom b, sitokrom c
olarak adlandirilirlar. Bir organizmanin sitokromu
bir baska organizmanin sitokromundan biraz farkl
olabilir. Bu nedenle ayni sinifa ait sitokromlar sitok-
rom 44,4, seklinde ayirt edilir. Sitokromlar bazen
diger sitokromlarla veya demir-kiikiirt proteinle-
ri ile kompleks olugtururlar. Ornegin sitokrom bc,
kompleksi, iki farkli b-tipi sitokrom ve bir tane c-tipi
sitokrom icerir. Daha sonraki boliimlerde gorecegi-
miz gibi, sitokrom bc, kompleksi enerji metaboliz-
masinda 6nemli bir rol oynar (Bkz. Kisim 5.12 ve
Sekil 5.20).

Elektron tasima zincirlerinde demire-baglh hem
grubu tasiyan sitokromlara ek olarak (Sekil 5.16),
hem icermeyen demir-kiikiirt proteinleri de bulu-
nur. Bu proteinler, demir ve kiikiirt atomlarindan
olusmus bir kiime igerir. Bunlarin en yaygin olanlar1
Fe S, ve Fe S, kiimeleridir (Sekil 5.17e). Bu kiimeler-
deki demir atomlar1 hem serbest kiikiirt atomlarina
hem de sistein koklerindeki kiikiirt atomlar: araci-
lig1 ile proteine baglanir (Sekil 5.17). Biyolojik sis-
temlerde yaygmn olarak bulunan bir demir-kiikirt
proteini olan ferredoksin’deki demir-kiikiirt merkezi
Fe,S, konfigiirasyonuna sahiptir.

Demir-kiikiirt proteinlerinin rediiksiyon po-
tansiyelleri, kiimedeki demir ve kiikiirt atomlarinin
sayisina ve demir merkezlerinin proteinlere ne se-
kilde gomiilii olduguna bagh olarak, genis capta de-
gismektedir. Dolayisiyla, elektron tasima zincirinin
farkli kisimlarinda farkli demir-kiikiirt proteinleri

Isoalloxazine ring

OH |H OHOHOH | Okside
Ribitol

[

2H@e +2HT)

Rediikte

® $ekil 5.15 Flavin mononiikleotit (FMN) (hidrojen atomu
tasiyicisi olan riboflavin fosfat). Hem FMN hem de FAD aym
kisimlanndan okside ve rediikte olur.

HErt
HC\,‘\l _CH
Pirol H
(a) (b) Porfirin
(tetrapirol, CogH14Ny4)
Hem (porfirin)

Protein

Sitokrom

i— Porfirin

Richard Feldmann

® Sekil 5.16 Sitokrom yapisi. (a) Pirol halkasiun yapist.
(b) Dort adet pirol halkasi bir araya gelerek porfirin halkasini
olusturur. Cesitli metaller porfirin halka sistemine dahil olabilirler.
Ornegin, klorofil pigmentlerinde bulunan metal Mg*2, (Kisim 17.2
ve $ekil 17.3); vitamin B , deki metal Co*? (Kisim 30.7 ve Sekil
17.3) ve baz ¢ok 6zel porfirin koenzimlerinde yer alan metal
ise Ni*?dir (Kisum 17.17 ve Sekil 17.42). (c) Sitokrom c gibi baz1
sitokromlarda, porfirin halkas: proteindeki sistein molekiillerine
disiilfit kopriileri aracilign ile kovalent olarak baglanmigtir.
Halkamn merkezindeki demire dikkat ediniz. (d) Sitokrom c’nin
bilgisayarda-olugturulmus modeli. Merkezdeki porfirin halkasi
(agik renk) protein tarafindan gepecevre sanlmstir. Sitokromlar
sadece elektron tasirlar. Sitokromlann redoks bélgesi demir
atomu olup, bu demirin oksidasyon statiisii Fe?* ve Fe** olacak
sekilde degisir. Farkh sitokromlann rediiksiyon potansiyelleri
sitokromun tipine ve proteine baglanma tarzina bagh olarak
genis olciide degisir (Bkz. $ekil 5.9).
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® Sekil 5.17 Hem igermeyen demir-kiikiirt proteinlerinde
demir-kiikiirt merkezlerinin diizenlenisi. (a) Fe,S, merkezi. (b)
Fe,S, merkezi. Sistein baglan molekiiliin protein kismina aittir.
Demir-kiikiirt proteinleri tipik olarak sadece elektron tasirlar.

islev gorebilir. Sitokromlar gibi demir-kiikiirt pro-
teinleri de sadece elektron tasirlar.

Kinonlar (Sekil 5.18e), protein-icermeyen ve
hidrofobik ozellikte olan elektron tasima zinciri
iiyeleridir. Bakterilerde bulunan bazi kinonlar yiik-
sek hayvanlarda biiyiime faktorii olarak is goren K
vitaminine benzer. Flavoproteinler gibi kinonlar da,
2¢™ + 2H* alir; fakat zincirde kendilerinden bir sonra
yer alan tasiyiciya sadece elektronlar aktarirlar.

= © 5.11 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Elektron tasima sistemi, elektronlar birincil elektron ve-
ricisinden son elektron alicis1 olan oksijene tasiyan, zara-
bagli bir seri elektron tagiyicisi igerir.

@ Kinonlar hangi o6zellikleri agisindan zardaki diger
elektron tastyicilarindan farkhidirlar?

4 Bu kisimda anlatilan elektron tastyicilarindan hangisi
2e + 2H* alir?

Proton Motive Giicten Enerji
Eldesi

Elektron tasima zincirlerinin en temel bilesenleri ve
bunlarin E degerleri Sekil 5.19¢'da gosterilmistir.
Her bilesenin kendine 6zgii bir rediiksiyon potan-
siyeline sahip olduguna dikkat ediniz. Elektron ak-
tarimi sirasindaki ATP sentezi, oksidatif fosforilasyon
siireci ile gerceklesir. ATP'nin tiretilmesi zarin iki
ylizeyi arasinda ortaya ¢ikan proton motive giig
(pmf) ile baglantilidir (¢2=Kisim 4.6). Enerji yukld
olan bu durum elektron tasima tepkimeleri ile ya-
ratilir. Simdi bu temel hiicresel siirecin ayrintilarin
gozden gegirecegiz.
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Rediikte

® $Sekil 5.18 Bir kinon olan koenzim Q’nun okside ve
rediikte formlar. Yan zincirdeki bes-karbonlu izoprenoid
birimleri farkli sayida olabilir. Prokaryotlarda en yaygin olan
say1 n =8, okaryotlarda ise n =10'dur. Okside kinonun tamamen
rediikte duruma gelmesi igin 2e~ + 2H* gerektirdigine dikkat
ediniz. Kinon molekiiliiniin indirgenmesi sirasinda bir gecis
formu olan semikinon olugur.

Proton motive Gii¢: Kemiozmoz
Elektron tasinmasi ile ATP sentezi arasindaki iliski-
yi anlamak icin, 6ncelikle elektron tagima sisteminin
sitoplazmik zara nasil yerlestigini anlamaliy1z. Za-
rin genel yapist Kisim 4.5’ de (Sekil 4.16) sematik ola-
rak verilmistir. Proteinlerin zarin lipid tabakasina
gomiilii olduklarini ve bunlarm ¢ogunun hem hiic-
renin igine hem de disina erigebildiklerini animsa-
yalim. Diger bir deyisle, integral zar proteinleri tipik
olarak zari-kateden (transmembran) proteinlerdir.
Elektron tastyicilarinin zardaki yerlesimleri,
tagima islemi sirasinda protonlarin elektronlardan
ayrilmasini saglamaya uygundur. NADH gibi bir
molekiilden uzaklastirilan iki elektron ve iki proton
ozgiil tastyicilar araciligryla zincirin bagindan sonu-
na dogru taginirlar. Bu sirada protonlar hiicre disina
pompalanir (gram-negatif prokaryotlarda protonlar
periplazmaya pompalanir). Protonlarin disariya ¢i-
kis1, zarin dis yiizeyinin nispeten asidik hale gelme-
sine neden olur. Elektronlar, elektron tasima zinci-
rinin sonunda son elektron alicisina aktarilirlar. Ae-
robik solunum yapan organizmalarda son elektron
alicis1 O, dir. Boylece oksijen suya indirgenir.
O,'nin H,O’ya indirgenmesi igin, reaksiyonu ta-
mamlamak adina sitoplazmadaki protonlara gerek
vardir. Bu protonlar su molekiiliiniin H* ve OH~
vermek tizere disosiye olmasiyla olusur. H"lar hem
O,’nin H,O’ya indirgenmesinde kullanldig1, hem de
hiicre disina pompalandiklari icin, zarin i¢ tarafinda
OH birikir. Kiigiik boyutlu olmalarina ragmen ne
H* ne de OH" zardan difiize olabilir; ¢tinki her ikisi
de elektriksel olarak yiikliidiir. Dolayisiyla, kendili-
ginden dengeye ulasilmasi miimkiin olmaz.
Elektron tasinmasinin net sonucu, zarin iki
ylizeyi arasinda hem pH gradiyenti hem de elektro-
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® Sekil 5.19 Elektron tasima zinciri ve E ile iliskisi.
Burada elektron tagsima sistemlerine ait bir 6rnek verilmisir. Bu
ornekte elektronlar birincil elektron vericisinden (substrat olarak
belirtilmis) O,’e ( son eleketron alicis1) aktanlmaktadir. Okaryotik
hiicrelerin mitokondrilerinde ve bazi Bacteria’da (6zellikle
Paracoccus denitrificans) zincirdeki elektron tasiyicilannn sirasi
burada goériildiigii gibidir. Escherichia coli'deki elektron tasima
zinciri sitokrom ¢ ve aa, icermez ve elektronlar sitokrom b’den
dogrudan dogruya terminal oksidaz olan sitokrom o veya c'ye
gegerler ($ekil 17.37a). ATP sentezine yol agan proton motive
gii¢ olusumu, enerjinin korunmasini miimkiin kilar. Buradaki
renk-kodlamalanm $ekil 5.9'dakiler ile karsilastinmz.

kimyasal potansiyel ortaya gikmasidir. Zarin i¢ yiize-
yi negatif elektrik ytiiklii ve bazik hale gelirken, dig
ylizeyi elektriksel olarak pozitif ve asidiktir. Bu pH
gradiyenti ve elektrokimyasal potansiyel (ikisi bir
arada proton motive gii¢ olarak isimlendirilir) zarin
bir batarya gibi enerji yiiklii hale gelmesine neden
olur. Ortaya cikan elektriksel enerjinin bir kismi
hiicre tarafindan ATP seklinde korunur.

Elektron taginmasi sirasinda zarin enerjetik hale
gelmesi, iyon tasinmasi (¢#Kisim 4.7), kamgi rotas-
yonu (#Kisim 4.14) gibi islerde ya da daha sonraki
kisimlarda bahsedecegimiz gibi ATP sentezini ger-
ceklestirmek i¢in kullanilir. ATP sentezini siirdiiren
proton gradiyenti kavrami ilk olarak 1961 yilinda
Ingiliz bilim adami Peter Mitchell tarafindan kemi-
ozmotik teori olarak onerilmistir. Bu kavram, fermen-
tasyon harig her tiirlii enerji metabolizmasmin agik-
lanmasinda ¢ok 6nemli katki saglamis ve bu 6nemli
katkidan dolay: Mitchell daha sonra Nobel ile 6diil-
lendirilmistir. Kemiozmoz prosesi Bacteria, Archaea
ve Eukarya’nun tiimiinde gerceklesir.

Proton motive Giiciin Olusumu: Kompleks I ve II

Proton motive giig flavin enzimleri, kinonlar, sitok-
rom bc, kompleksi ve terminal oksidaz aktiviteleri
ile ortaya cikar. Simdi bu tasiyicilarn sirayla incele-
yelim.

NADH’dan FAD’ye 2e- + 2H* aktarimi so-
nucunda FADH olusur. FADH {izerindeki iki
elektronu zardaki Kompleks I proteininin bir par-
gas1 olan hem-olmayan demir proteinine verir.
Bu sirada 2H* zarin dis tarafina aktarilir (Sekil 5.
20e). Bu tasiyicilar “kompleks” olarak anilir; giin-
kii her biri gesitli proteinler igermektedir. Ornegin,
Escherichia coli’deki Kompleks I gercekte 14 farkl
protein icerir. Kompleks I'in diger adi NADH:kinon
oksidorediiktaz’dir. Bu kompleksin katalizledigi net
tepkimede NADH oksitlenmekte, kinon ise rediik-
lenmektedir. Kompleks I'de yer alan hem-olmayan
demir proteini, koenzim Q’yu indirgerken, su mole-
kiiliiniin disosiye olmas1 sonucunda olusan iki pro-
ton sitoplazmadan alinir (Sekil 5.20).

Kompleks II, Kompleks I'deki basamaklar1 by-
pass ederek elektron ve protonlar1 dogrudan dog-
ruya kinon havuzuna verir (FAD/FADH aracilig:
ile). Kompleks 11, siiksinat dehidrogenaz kompleksi ola-
rak da adlandirilir. Bu kompleks sitrik asit dongii-
sii iriinti olan siiksinat’1 oksitledigi i¢in bu ismi alir
(Bkz. Sekil 5.22). Kompleks II Kompleks I'i atladig1
icin, bu noktadan zincire giren her elektron cifti ba-
sina disar1 pompalananan protonlarin sayist Komp-
leks Ie oranla daha az olacaktir (Sekil 5.20).

Kompleks III ve IV: Sitokrom bc, ve a-tipi
Sitokromlar

Rediikte koenzim Q elektronlar: sitokrom bc, komp-
leksine birer birer aktarir. Kompleks III $ekil 5.20'de
goriilmektedir. Sitokrom bc, kompleksi gesitli protein-
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® Sekil 5.20 Aerobik solunum sirasinda proton motive
giiciin olusumu. Sekilde, solunum ¢alismalannda prokaryotik
model olarak kullamilan Paracoccus denitrificans zarindaki
elektron tasiyicilannin dizilimi gériilmektedir. Zann iki tarafindaki
+ ve - yiikler sirasiyla H" ve OH'1 temsil etmektedir. Kisaltmalar:
FMN, flavoprotein; FAD, flavin adenin diniikleotit; Q, kinon; Fe/S,
demir kiikiirt proteini; sit a, b, c, sitokromlar (b, ve b, sirasiyla
diisiik ve yiiksek potansiyele sahip b-tipi sitokromlar). Kinonun
bulundugu kisimda elektronlann ¢evrime girmesi “Q déngiisii”
ile baganlr. Bunun sebebi, QH,'den gelen elektronlann bc,
kompleksindeki (Kompleks III) Fe/S proteini ile b-tipi sitokromlar
arasinda paylasilmasidir. b-tipi sitokromlar boyunca hareket
eden elektronlar Q’yu QH,’ye indirger ve dolayisiyla Q-bc,
bolgesinden pompalanan protonlann sayis: artinlir. Fe/S’ye
hareket eden elektronlar Kompleks IV'de yer alan sitokram c,
sonra sitokrom ¢ ve daha sonra a-tipi sitokromlan indirgemeye
devam eder ve nihayetinde O,'yi H,O’ya indirgerler (%O , ViH,O'ya
indirgemek icin iki elektron ve iki proton gerekir. iki elektron sit
c lizerinden gelirken, protonlar sitoplazmadan saglanmaktadir).
Siiksinat dehidrogenaz kompleksi olarak da anilan Kompleks
II, Kompleks I'i atlar ve elektronlan dogrudan dogruya kinon
havuzunda besler. Burada gosterilen komplekslerin sayisi, zar
biyoenerjetigi alaminda g¢alisan bilim adamlanmn kullandig:
sekilde verilmistir. Burada goriilen elektron tasima zincirini
Sekil 17.37°de Escherichia colii¢in verilen modelle karsilastinniz.
Biiyiime kosullanndaki farkliliklar herhangi bir elektron tasima
zincirinde bulunan bilesenleri 6nemli 6l¢iide etkilemektedir.
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ler iceren bir birlikteliktir. Bu proteinler hem gruplar
ya da metal merkezleri ierir. Bunlar arasinda iki adet
b-tipi hem (bL ve bH), bir tane c-tipi hem (cl), bir tane
de Fe/S proteini (Rieske proteini) vardir. bc, kompleksi
solunum yapan ¢ogu organizmanin elektron tasima
zincirinde bulunur. Ayni zamanda fotosentetik elekt-
ron akisinda da rol oynar (¢#==Kisim 17.4 ve 17.5).
Sitokrom bc, kompleksinin temel islevi elektron-
lar1 kinonlardan sitokrom c’ye aktarmaktir (Sekil
5.20). Elektronlar bc, kompleksinden periplazma-
daki sitokrom c’ye ve buradan da yiiksek potansi-
yele sahip sitokrom a ve ae dogru hareket ederler
(Kompleks 1V, Sekil 5.20). Sitokrom a, terminal ok-
sidaz olup elektron tasinmasinin son basamaginda
0O, yi HO'ya indirger. Kompleks IV de tepkimede
harcanan her 2e~igin 2H* pompalar (Sekil 5.20).
Sitokrom bc, kompleksi Q-bc, bolgesinden ilave
iki proton daha pompalamak igin, kinon havuzu ile
etkilesim halindedir (Sekil 5.20). Bunun nedeni Q
dongiisti olarak isimlendirilen bir seri elektron alis ve-
risidir. Kinon ve bc, asag1 yukar ayn1 E" degerlerine
sahip olduklarindan (hemen hemen 0 V, Sekil 5.19),
kinon molekiilleri bc,’den geri beslenen elektronlart
kullanarak birbirlerini dontisimlii olarak oksitler ve
indirger. Detaylar1 su anda bizi ilgilendirmeyen bu
mekanizma, Kompleks I'den zincire giren her 2e" igin,
Q-bc, bolgesinde zarn dig ylizeyine dogru toplam
4H*m pompalanmasina olanak saglar (Sekil 5.20).
Sekil 5.20'de gosterilen elektron tasima sema-
s1, farkli organizmalarda bulunan pek ok farkh
siralanistan sadece bir tanesidir. Bununla birlikte,
tiim elektron tasima zincirlerinde ortak olan cesitli
ozellikler vardir: (1) zara-baglh olan ve daha pozitif
E; degerlerine dogru siralanan bir seri elektron ta-
styicisy; (2) sadece elektron tasiyanlarla, elektron ile
birlikte proton tasiyan bilesenlerin zincirde almasik
olarak yer almalari; (3) elektrik yiiklerinin zarin iki
ylizeyi arasinda, dis tarafin asidik ig tarafin ise bazik
olmasini saglayacak sekilde dagiliminin sonucu ola-
rak proton motive gii¢ olusturulmasi.
Simdi gorecegimiz gibi, ATP sentezini saglayan

etmen proton motive giiciin kendisidir.

ATPazlar, Proton motive Gii¢ ve ATP Olusumu
Elektron tasinmasi (Sekil 5.20) tarafindan olusturu-
lan proton motive gili¢ ATP sentezini nasil basarir?
Ilging bir sekilde, ATP sentez mekanizmasi ve bak-
teriyal kam¢mnin doniisiinii saglayan motor meka-
nizmast arasinda oldukga gticlii bir paralellik vardir
(eKisim 4.14 ve Sekil 4.56). Proton motive giicii
ATP molekiiliine doniistiiren katalizor, zarda yer-
lesmis biiyiik bir kompleks olan ve kisaca ATPaz
olarak isimlendirilen ATP sentaz enzimidir. ATPaz
Kompleks V olarak da anilir.

ATPazlar iki ana kisim igerir: F, olarak adlandiri-
lan ve zarin sitoplazmik tarafinda yerlesmis olan ¢oklu
alt tiniteye sahip bas kisim ve F_ olarak adlandirilan
ve zari boydan boya kat ederek proton-gegisine olanak
saglayan kanal kismu (Sekil 5.21e). F,/F kompleksi,
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® §ekil 5.21 ATP sintaz’in (ATPaz, Kompleks V) yapis: ve
islevi F, kism beg farkh polipeptidden olusan a8, ys6 kompleksi
halindedir. F| ADP + P/in ATP’ye déniisiimiinden sorumlu olan
katalitik komplekstir. F, zara gémiilii olup, ab,c,, kompleksi
halinde ii¢ tip polipeptitd icermektedir. a alt birimi, protonlan
zann icine dogru kanalize ederken, iki adet b alt birimi zardan
disanya dogru gikint bir yapar ve 6 alt birimi ile birlikte statoru
olusturur. Protonlar igeri girdik¢e proton motive gii¢iin ortadan
kalkmas1 ATP sentezini miimkiin kilar. ATPazin etkisi geri-
doniisiimliidiir; yani, ATP hidrolizi proton motive gii¢ olusumuna
yol agar.

ATP ile ADP + P, arasindaki tersinir tepkimeyi kata-
lizler. ATPaz proteinlerinin yapisi tiim canli doma-
inlerinde korunmustur. Bu bize, bu tarzdaki enerji
saklama mekanizmasinin, evrimin oldukca erken
evresinde kesfedildigi fikrini verir (¢=Kisim 11.2).

F,/F  ATPaz bilinen en kiigiik biyolojik motor-
dur. F‘in a alt birimi boyunca gergeklesen proton
hareketi ¢ proteinlerinin dénmesini saglayarak,ye alt
tniteleri tarafindan F,'e aktarllan dénme momenti
(tork) yaratirlar (Sekil 5.21). Enerji ye alt birimlerinin
eslesmis doniisti araciligy ile F,’e aktarilir. Bu durum
B alt birimlerinde konformasyon degisikligine neden
olur. Boylece ATP iiretmek igin gereken potansiyel
enerji saglanmis olur. B alt birimlerindeki konfor-
masyonal degisiklikler ADP + P,/nin her bir alt {inite-
ye sirayla baglanmasina olanak saglar.

B alt birimi baslangictaki konformasyonuna
geri dondligli zaman ADP + P/nin ATP’ye donii-
simii gergeklesir. Kamg1 motoru ile kiyaslandigin-
da (e=Gekil 4.56), F,’in b,§ alt birimlerinin birincil
islevi stator olarak hizmet etmektir. Boylece o ve B
alt birimlerinin vye ile birlikte donmesi engellenir ve
B’daki konformasyonal degisiklik etkilenir. Ancak
kamginin aksine ATPaz’in dénmesi hiicreyi ileriye
itmek igin degil, ATP sentezlemek icin kullanilir (Se-
kil 5.21). ATPaz tarafindan katalizlenen ATP sentezi
solunum ile ilgili sistemlerde oksidatif fosforilas-
yon, fototrofik organizmalarda ise fotofosforilas-
yon olarak adlandirhr. Uretilen her ATP molekiilii
basina ATPaz tarafindan kullanilan protonlarin sa-
yisina iliskin stokiyometrik olgiimler, 3 ile 4 arasin-
da bir say1 ortaya ¢ikarir.

ATPazin Tersinir Olmasi

Bu minik F /F molekiiler motoru tersinir olarak
caligir. ATP hidrolizi, vy alt iinitesini zit yonde don-
diirmek icin gerekli olan momenti (tork) saglayarak,
a alt iinitesi aracihig1 ile protonlarin hiicre iginden
disariya dogru pompalanmasina sebep olur. Bu
olaylar proton motive giicii ortadan kaldirmak yeri-
ne proton motive gii¢ olusturur. ATPaz'in tersinir
olmasi, elektron tagima zincirlerinden yoksun olan
ve oksidatif fosforilasyon yapamayan zorunlu fer-
mentatif organizmalarin neden halen bu tiir enzim
komplekslerini sentezlediklerini agiklar. Hareket
ve tasima gibi énemli hiicresel tepkimelerin ¢ogu,
ATP’den saglanan enerjiden ziyade proton motive
glcten elde edilen enerjiye gereksinim duymakta-
dir (¢=Kisim 4.6). Dolayisiyla, solunum yapmayan
ornegin laktik asit bakterileri gibi organizmalardaki
ATPaz, zorunlu hiicre islevlerini gerceklestirecek
proton motive giicii iiretmek igin tek yonlii galisir.

Inhibitorler ve Ayminci (Uncoupler) Ajanlar
Elektron tagima tepkimeleri ile ilgili ¢aligmalar-
da elektron akisin1 ya da oksidatif fosforilasyo-
nu etkileyen belirli kimyasallar kullanilabilir. Bu
tir kimyasallar iki gruba ayrilir: inhibitorler ve
ayiricilar(uncouplers). Inhibitorler elektron akigini ve
dolayisiyla proton motive giiclin olusumunu blo-
ke eder. Bunlar arasinda a-tipi sitokromlara sikica
baglanarak ($ekil 5.20), bunlarin islevlerine engel
olan karbon monoksit (CO) ve siyanit (CN") yer alir.
Buna karsilik, aymricilar elektron aktarimin etkile-
meksizin ATP sentezine engel olurlar. Bu grupta yer
alan dinitrofenol ve dikumarol lipid icinde ¢dziinen
bilesiklerdir. Bu bilesikler zarda sizintiya neden ola-
rak, proton motive giicli ve bunun ATP sentezleme
yetenegini yok ederler. Proton motive giiciin kaybi,
ATP sentezini olanaksiz hale getirir.

— © 5.12 Kavramlarnn Gozden Gecirilmesi

Elektronlarin elektron tasima zinciri boyunca tasinma-
st sirasinda protonlar zarin digina dogru pompalanir ve
sonugta proton motive giig ortaya gikar. Belli bagh elekt-
ron tagtyicilar arasinda, flavinler, kinonlar, sitokrom be,
kompleksi ve organizmaya bagli olarak diger sitokromlar
yer almaktadir. Hiicre ATPaz aktivitesi aracilig ile ATP
iiretmek igin proton motive giicii kullanir.

4 Elektron tasima tepkimeleri proton motive giicii nasil
meydana getirir?

@ P. denitrificans’in elektron tasima zincirinde akan iki
elektron ile disar1 pompalanan protonlarin sayisi ara-
sindaki oran nedir? Zincirin hangi bolgesinde proton
motive gii¢ olusmaktadir?

€ Hiicredeki hangi yap1 proton motive giicii ATP ye do-
SOLUNUMDA KARBON
AKISI VE KATABOLIK

nugtiiriir? Nasil ¢aligir?
ALTERNATIFLER

Buraya kadar, ATP molekiiliin solunum siirecinde
nasil elde edildigine iliskin kavramlar1 6grendik.



Simdi artik karbon metabolizmasi ile ilgili kavram-
lar tizerinde duracak ve anaerobik solunum, foto-
sentez ve kemolitotrofi gibi enerji-lireten alternatif
yollar1 kisaca gozden gegirecegiz.

Solunumda Karbon Akis::
Sitrik Asit Dongiisu

Glukoz respirasyonunun baslangi¢ basamaklar: gli-
koliz islemindeki biyokimyasal basamaklarin ayni-
sin1 igerir (Bkz. Sekil 5.14). Daha once gordigiimiiz
gibi, glikolizdeki anahtar ara-iiriin piruvat’dir. Pi-
ruvat molekiilii fermentasyon stirecinde indirgenir
ve fermentasyon son iiriinlerine dontistiirtlir (Sekil
5.14), solunum sirasinda ise tamamen CO,’ye oksit-
lenir. Piruvatin tiimtiyle CO,’e oksitlendigi ana yol
bir¢ok organizmada yer alan sitrik asit dongiisii’ diir
(Sekil 5.22e).

Piruvat once dekarboksilasyona ugrar ve bir
molekiil NADH ve koenzim A’ya bagl olan asetil
molekiiliiniin olusumuna yol agar (asetil-CoA, Bkz.
Sekil 5.12). Asetil-CoA’nin asetil grubu dort karbon-
lu okzaloasetat ile birlegerek sitrik asit olusumunu
saglar. Asetil-CoA'nin tioester bagindaki enerji (Se-
kil 5.12) bu sentezi gergeklestirmek igin kullanilir.
Bu islemi takiben hidrasyon, dekarboksilasyon ve
oksidasyon tepkimeleri gergeklesir ve iki molekiil
CO, daha agiga cikar (Sekil 5.22). Sonugta, okzaloa-
setat yeniden olusturulur ve tekrar asetil alicisi ola-
rak islev gorerek dongliyli tamamlar. -’

€0,’in Aciga Gikmasi ve Elektron Tasinmasi

Icin Yakit

Dongtide oksitlenen her bir piruvat molekiilii igin,
bir tanesi asetil-CoA olusumu sirasinda, bir tanesi
izositratin dekarboksilasyonunda ve bir tanesi de
a-ketoglutaratin dekarboksilasyonunda olmak {tize-
re li¢ molekiil CO, aqiga cikar (Sekil 5.22). Fermen-
tasyonda oldugu gibi, sitrik asit dongiisiindeki ara-
driinlerin oksidasyonu sirasinda agiga ¢ikan elekt-
ronlar da ya NAD* ya da FAD koenzimlerini iceren
enzimlere aktarilirlar. Ancak, NADH ve FAD’nin
okside olma bigimleri agisindan solunum ile fer-
mentasyon birbirlerinden farklidir. Fermentasyon-
da agiga ¢ikan elektronlar piruvati indirgemek igin
kullanildig1 halde (Sekil 5.14), solunum stirecinde
agiga cikan elektronlar elektron tagima zinciri araci-
Iigryla NADH'dan oksijene veya diger son elektron
alicilarina aktarilirlar (Bkz. Kisim 5.12). Dolayisiyla,
fermentasyonun aksine, solunumda bir elektron ali-
cistmin bulunmasi nedeniyle glukoz tamamen CO,’e
oksitlenir ve oldukca yiiksek enerji kazanci saglanir
(Sekil 5.22b). Alkolik ya da laktik asit fermentasyo-
nunda her bir glukoz basina 2ATP {iretilirken, so-
lunum stireci sonunda bir glukoz molekiilii bagina
toplam 38 ATP iiretilir (Sekil 5.22).

Biyosentez ve Sitrik Asit Dongiisii
Sitrik asit dongiisii katabolizmada kilit bir rol oy-
namasinin yani sira, biyosentetik acidan da onemli-
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dir. Bunun sebebi, gerek duyuldugunda biyosente-
tik amaglar igin alinip kullanilabilecek 6nemli bazi
ara-triinlerin bu dongii sirasinda sentezlenmesidir.
Bu baglamda 6zellikle 6nemli olanlar, birka¢ amino
asidin onctlleri olan a-ketoglutarat ve okzaloasetat
(bakiniz Kisim 5.16), sitokromlar, klorofil ve diger
tetrapirol bilesiklerinin porfirin halkalarini olustur-
mak igin gerekli olan siiksinil-CoA’dir (Bkz. Sekil
5.16). Okzaloasetat ayni zamanda glukoz onciilit
olan fosfoenolpiruvata donitistiiriilebildigi igin de
onemlidir (Bkz. Sekil 5.25). Bunlara ek olarak, asetil-
CoA yag asidi biyosentezi icin gerekli olan baslan-
gi¢ materyali olarak gorev yapar (Bkz. Sekil 5.17).
Dolayistyla, sitrik asit dongiisii hiicrede iki ana rol
ustlenir: biyoenerjetik ve biyosentetik. Bazi ara-tirtinler
gesitli biyosentetik amagclar igin alinip kullanilabil-
diginden, glikolitik yol i¢in de hemen hemen ayni
sey soylenebilir (Bkz. Sekil 5.26).

— © 5.13 Kavramlanrn Gozden Gegirilmesi

Fermentasyona kiyasla solunumda, organik madde tii-
miiyle okside olur ve ¢ok daha fazla enerji aciga qikar.
Sitrik asit dongiisii organik maddelerin solunumunda
6nemli gorevlere sahiptir.

@ Sitrik asit dongusiinde harcanan her bir asetat molekii-
Ii igin kag molekiil CO, ve elektron cifti agiga ¢ikmak-
tadir?

@ Sitrik asit dongiisii ve glikoliz hangi iki ana gorev ag1-
sindan ortaklik tagirlar?

EETN Katabolik Alternatifler

Boliim 2’de vurgulandig gibi, mikrobiyal gesitliligin
can damar1 metabolik cesitlilik’tir. Ozellikle 6nemli
olan da, ATP tiretmek igin mikroorganizmalarin ev-
rimlestirdigi gesitli stratejilerdir. Bu boliimde su ana
kadar sadece kemoorganotroflarin tepkimelerinden
s0z ettik. Simdi kisaca enerji kaynagi olarak organik
maddeleri kullanan bazi alternatiflerden, elektron
akis1 ve karbon metabolizmasin1 da vurgulayarak
bahsedecegiz.

Sekil 5.23e, fermentasyon ve aerobik solunum
disinda hiicrelerin enerji tretebilecekleri alternatif
mekanizmalar1 6zetlemektedir. Bu alternatif ener-
ji iretme yollar1 anaerobik solunum, kemolitotrofi ve
fototrofi'yi icermektedir.

Anaerobik Solunum

Solunumla enerji tiretiminin bir bagka alternatifi,
oksijenden bagska elektron alicilarinin kullanildig:
solunumdur. Bu siire¢ anaerobik solunum olarak
adlandirilir. Anaerobik solunumda kullanilan elek-
tron alicilarindan bazilari nitrat (NO,"), ferrik demir
(Fe*), siilfat (SO,*), karbonat (CO,*), ve bazi orga-
nik bilesiklerdir. Elektron kulesindeki pozisyonla-
rindan dolays, oksijen yerine bu elektron alicilarinin
kullanilmasi halinde, daha az enerji agiga ¢ikar (bu
alicalarin hig biri O,/H,O ciftinin sahip oldugu ka-
dar yiiksek pozitif E” degerine sahip degildir) (Bkz.
Sekil 5.9).
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Piruvat™ (U¢ karbonlu)

NAD* + CoA
CO, Kilavuz
Asetil-CoA Ce
setil-Co,

C,

CoA Cs

Ce

Okzalasetat? Sitrat®

NAD* Asonitat®~
Malat?~ \

izositrat®
NAD(P)*

R,

Suksinil-CoA

CoA
GDP + P,
GTP i o,

(@

Aerobik solunum icin enerjetik denklik tablosu

(1) Glikoliz: Glukoz + 2NAD™ + 2 ATP — 2 PirGivat™ + 4 ATP + 2 NADH

+4ADP | ;
Sitrik Asit Kompleks I'e
(a) Substrat-diizeyinde fosforilasyon Dongist'ne gider  gider
2 ADP + Pi— 2 ATP (x 2) -

(b) Oksidatif fosforilasyon
2NADH —6 ATP

)H + FADH + GTP

(2) SAD: Piriivat™ + 4NAD* + GDP + FAD = 3 CO, + 4NA

Kompleks I'e Kompleks II'ye

(a) Oksidatif fosforilasyon gider gider
1 GDP + Pi— 1 GTP
1 GTP + 1 ADP == 1 ATP + 1 GDP 15 ATP (x 2)

(b) Oksidatif fosforilasyon
4NADH —12 ATP
1 FADH —2 ATP

(3) Ozet: Glikoz SAD - 38 ATP / glukoz

® §ekil 5.22 Sitrik Asit Dongiisii (SAD). (a) Sitrik asit dongiisii piruvat'dan olusan iki karbonlu asetil-CoA ile dért karbonlu
okzaloasetatin alt1 karbonlu sitrat olusturmak iizere birlesmesi ile baslar. Oksidasyon ve transformasyon silsileleri sayesinde, alt1 karbonlu
bu bilesik sonucta bir diger asetil-CoA molekiilii ile birleserek yeniden dongiiye giren dort karbonlu okzaloasetata déniistiiriiliir. (b)
Sitrik asit déngiisiinde agida ¢ikan CO, ve elektron tagima zinciri igin kullamlan yakitin (NADH/FADH) toplam denkligi. NADH ve FADH

Sekil 8.20'de verilen elektron tasima zinciri kompleksini besler.
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(c) Fototrofik metabolizma

® Sekil 5.23 Enerjetik ve karbon akisi. (a) Kemoorganotrofik
solunum metabolizmasi, (b) kemolitotrofik metabolizma, ve (c)
fototrofik metabolizma. Fototrofik metabolizmasinda biyosentez
icin gereken karbonun, CO, (fotoototrofi) veya organik
bilesiklerden (fotoheterotrofi) ne sekilde elde edildigine dikkat
ediniz. Her bir basamakta proton motive gii¢ olusumuna sebep
olan elektron taginmasimin énemini de dikkat ediniz.

Alternatif elektron alicilari, oksijenin olmadig:
ortamlarda mikroorganizmalarin solunum yapma-
sina olanak saglarlar. Oksijenin su icerisindeki ¢6-
ziintrligi oldukga dustik oldugu ve elektron alicisi
olarak O,’e oldukca fazla talep oldugu igin anae-
robik solunum ekolojik olarak oldukca onemlidir.
Anaerobik solunumu daha detayli bir bigimde Ki-
sim 17.13 de tartisacagiz.

Kemolitotrofi
Enerji tiretmenin ikinci modu organik degil inorga-
nik bilesikleri kullanmay: gerektirir. Elektron vericisi
olarak inorganik kimyasallar1 kullanabilen organiz-
malar kemolitotroflar olarak isimlendirilmektedir.
Bu tip metabolizmada gorev alan elektron vericile-
ri arasinda hidrojen siilfit (H,S), hidrojen gaz1 (H,),
ferrus demir (Fe*?) ve amonyak (NH,) yer alir.
Kemolitotrof metabolizma tipik olarak aerobik-
tir; fakat organik elektron vericisinin degil inorga-
nik elektron vericisinin oksidasyonu ile baslar (Se-
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kil 5.23). Kemolitotroflar, kemoorganotroflarinkine
benzer elektron tasima komplekslerine sahip olup,
elektron akigindan ayni sekilde proton motive giic
olustururlar. Kemolitotrof ve kemoorganotroflar
arasindaki en 6nemli fark biyosentez igin gereken
karbon kaynaklaridir. Kemoorganotroflar karbon
kaynag1 olarak organik maddeleri (glukoz, asetat,
vb) kullanirlar. Bunun tersine, kemolitotroflar kar-
bon kaynags olarak karbon dioksit (CO,) kullanirlar,
ve bu yiizden ototrofturlar. Bircok kemolitotrofi ge-
sidini Boliim 17’de tartisacagiz.

Fototrofi

Cok sayida mikroorganizma fototrof olup, fotosen-
tez icin enerji kaynag: olarak 1s1g1 kullanir. Enerji
kaynag olarak 1s1k kullanan mekanizmalar ¢ok 6zel
ve karmasik olmakla birlikte, sonugta fotofosfori-
lasyon olarak isimlendirilen islemle gergeklesecek
olan ATP sentezinde kullanilabilecek proton motive
gli¢ olusturulur. Fototroflarin ¢ogu ATP seklinde
korunan enerjiyi karbon dioksit asimilasyonun-
da kullanir. Karbon dioksit biyosentez igin karbon
kaynag1 gorevi yapar. Bu gruptaki organizmalar
fotoototroflar olarak adlandirilir. Bazi fototroflar
ise karbon kaynag olarak organik bilesikleri, enerji
kaynag olarak da 15181 kullanurlar. Bu gruptaki or-
ganizmalar fotoheterotroflardir (Sekil 5.23).

Boliim 2’de bahsetmis oldugumuz gibi mikroor-
ganizmalarda birbirine benzeyen iki farkl fotosen-
tez tipi vardir: oksijenli ve oksijensiz. Siyanobakteri-
ler ve bunlarin akrabalari tarafindan gergeklestirilen
oksijenli fotosentez yiiksek bitkilerdekine benzerlik
gosterir ve O, olusumuna sebep olur. Oksijensiz fo-
tosentez ise mor ve yesil bakterilerde bulunan ve O,
tiretilmeyen oldukga basit bir formdur. Boliim 17'de
gorecegimiz gibi, her iki fotosentez formu biyoener-
jetik agidan paralellik tasir.

Biyoenerjetik Stratejileri Degistirmede Proton
Motive Giiciin Onemi

Enerji metabolizmast soz konusu oldugunda, mik-
roorganizmalarin biyoenerjetik stratejilerinde ina-
nilmaz bir gesitlilik oldugu artik agiklik kazanmis
olmali. Binlerce organik bilesik, pek ¢ok inorganik
bilesik ve 1sik gesitli organizmalar tarafindan ener-
ji kaynag1 olarak kullamilabilir. Bununla beraber,
substrat-diizeyinde fosforilasyonun meydana geldigi
fermentasyon harig, solunum ve fotosentezdeki me-
tabolik cesitlilik ortak bir tema etrafinda donmekte-
dir ki bu tema proton motive giiciin yaratilmasi’dur.
Elektronlar ister organik ya da inorganik bile-
siklerin oksidasyonundan, isterse fototrofik stireg-
lerden gelsin, zar aracilig ile gerceklesen biyoener-
jetik proseslerde bu elektronlarin tiimii zara-bagh
elektron tagima zincirinden gegerler. Bu arada, pro-
ton motive gli¢ olustururlar ($ekil 5.20). Biitiin bu
durumlarda enerjinin korunmas1 ATPaz aktivitesi
aracihigiyla gerceklesir (Sekil 5.21). Kemoorganotrof
ve kemolitotrof organizmalarda oksidatif fosforilas-



130 @ Bolum 5 ¢ Beslenme, Laboratuvar Kiiltiirii ve Mikroorganizmalarin Metabolizmasi

yon, fototroflarda ise fotofosforilasyon soz konusu-
dur (Sekil 5.23).

= © 5.14 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Eneriji iiretiminde O, disindaki elektron alicilar1 da gorev
yapabilir. Oksijensiz kosullar altindaki bu siireg, anaero-
bik solunum olarak isimlendirilmektedir. Kemolitotroflar
elektron vericisi olarak inorganik maddeleri kullanirken,
fototroflar proton motive giicli olusturmak icin 1181 kul-
larurlar. Proton motive gii¢ solunum ve fotosentezin tim
formlarinda gereklidir.

€ Kemoorganotroflar ile kemolitotroflar arasinda elekt-
ron vericileri bakimindan nasil bir farklilik vardir?
4 Ototrof organizmalar icin karbon kaynagi nedir?

@ Fotoototroflar ile fotoheterotroflar arasinda ne gibi
farkliliklar vardir?

QVI BiYOSENTEZ

Bu boliimii monomer biyosentezini 6zetleyerek ka-
patiyoruz. Monomerler polimerlerin yapitaslaridir
ve kiiltiir ortaminda ya da bu yapitaglarinin bu-
lunmadig1 dogada gelisen organizmalar tarafindan
basit bilesenlerden sentezlenmek zorundadirlar. Bu
siirece anabolizma ad1 verilir. Bu stireglerin ayrinti-
larimin mikrobiyoloji ders kitabimin kapsami disinda
oldugunu ve biyokimya ders kitaplarinda bulunabi-
lecegini goz ontinde bulundurarak, burada sadece
anabolizma ile ilgili genel aciklamalar yapacagiz.
Anabolizma igin gerekli olan enerji ATP’den
ya da proton motive gilicten saglanir (Sekil 5.24e).
Katabolik tepkimeler sirasinda agiga ¢ikan ve ATP
ya da proton motive gii¢ seklinde korunan enerji,
monomer sentezi ve makromolekilleri olusturmak
iizere monomerlerin polimerizasyonu sirasinda ko-
layca tiiketilebilir. Hiicredeki enerjinin biiyiik kismi
protein ve niikleik asit sentezi i¢in harcanur. Lipid ve
polisakkarit sentezi igin nispeten az enerji gerekir.
Her ne kadar polimer biyosentezlerinin cogu ATP
ya da buna benzer fosforlanmis bilesikler tarafindan
ylriitiilse de, her zaman akilda tutulmasi gereken
sey, hiicreye yeterli kaynaklar saglandiginda fer-
mentasyon veya proton motive gii¢ yaratan solu-
num tepkimeleri ile hizla yeniden ATP iiretebildigi-
dir. Dolayisiyla, ATP ve proton motive gilig, hiicresel
enerjinin birbirine donitisebilen formlaridir.

Seker ve Polisakkarit
Biyosentezi

Polisakkaritler pek ¢ok organizmada hiicre duva-
rinin temel bilesenidir. Bacteria’min peptidoglikan
hiicre duvar polisakkarit omurgaya sahiptir (o=
Kisim 4.8). Buna ek olarak, hiicreler ¢cogu kez gliko-
jen ya da nigasta seklinde karbon ve enerji rezervi
yaparlar (=Kisim 3.3 ve 4.13). Bu polisakkaritlerin
monomerik birimleri heksoz olarak isimlendirilen
alti-karbonlu sekerler ve 6zellikle de glukoz veya

Substratlar Uriinler

KATABOLIZMA
Enerji Gretimi

ATP ’«\’,\» Proton itici glig

ANABOLIZMA
Enerji tiketimi

" Makr tller ve
Monomerler/’—B;O:;:ez\‘ i m ey

diger hicresel
bilesenler

e L

® Sekil 5.23 BAnabolizma ile katabolizmay: entegre
etmede ATP ve proton motive giiciin anahtar rol oynamasim
gosteren sema. Monomerler ya ¢evreden hazir alinir ya da
glikoliziz veya sitrik asit dongiisii gibi katabolik yollardan gelir.
Pek gok durumda, monomerlerin ya katabolik araiiriinlerden ya
da dogada bulunan besinlerden sentezlenmesi gerekmektedir.
Bu biyosentezler anabolik tepkimelerdir.

glukoz tiirevleridir. Heksozlara ek olarak, pentoz
olarak isimlendirilen bes-karbonlu sekerler de hiic-
relerde oldukga yaygindir. Bunlarin en 6nemlileri,
RNA'’daki riboz ve DNA’daki deoksiribozdur.

Prokaryotlarda, polisakkaritler ya tiridin di-
fosfoglukoz (UDPG, Sekil 5.25z®) ya da adenozin
difosfoglukoz’dan (ADPG) sentezlenir. Bunlarin her
ikisi de glukozun aktive olmus formlaridir. ADPG
glikojen sentezinin Onciiliidtr. UDPG ise hiicrede-
ki diger polisakkaritlerin sentezi igin gereken gesitli
glukoz tiirevlerinin oncilidir. Bu glukoz tiirevleri
arasinda peptidoglikan tabakasinda yer alan N-asetil
glukozamin ve N-asetilmuramik asit ve gram nega-
tiflerin dis zarindaki lipopolisakkarit bilesen vardir
(eKisim 4.8 ve 4.9).

Hiicre glukoz gibi bir heksoz ortaminda gelisir-
ken, polisakkarit sentezi icin glukoz saglamasi prob-
lem degildir. Ancak hiicre farkli karbon kaynaklari-
nin oldugu bir kosulda gelisiyorsa, glukozun sentez-
lenmesi gerekmektedir. Glukoneogenezis olarak ad-
landirilan bu siireg baglangig bilesigi olarak glikoliz
strasinda olusan bir ara-liriin olan fosfoenolpiruvat'y
kullarur (Bkz. Sekil 5.14). Fosfoenolpiruvat, sitrik
asit donglisli ara-tirinii olan okzaloasetat’dan sen-
tezlenebilir. Glukoneogenezis siirecinin genel agik-
lamasi Sekil 5.25¢’de gosterilmistir.

Pentoz Biyosentezi

Pentozlar hekzoslarin CO, halinde bir karbon ato-
mu kaybetmesiyle olusurlar (Sekil 5.24d). Niikleik
asit sentezi igin gerekli pentoz sekerler olan riboz
ve deoksiriboz Sekil 5.25d’de gosterildigi gibi olu-
surlar. Onemli bir enzim olan riboniikleotit rediiktaz,
riboz halkasindaki 2’ karbonu rediikleyerek, ribozu
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® Sekil 5.25 $eker metabolizmasa. (a) Polisakkaritler UDPG
gibi hekzoslann aktive edilmis formlanndan sentezlenmektedir.
Burada glukoz mavi boyal alanlarda gosterilmistir. UDPG, esas
olarak N-asetilglukozamin gibi glukoz tiirevlerinin biyosentezinde
gereklidir. (b) Glikojen ise, glukoz iinitelerinin ardi ardina
eklenmesiyle adenozin-fosfoglukoz'dan sentezlenmektedir. (c)
Glukoneogenezis. Glukoz molekiiliine ihtiya¢ duyuldugunda
diger karbon kaynaklanindan glukoz sentezlenebilir ve bu
amagla baz glikoliz basamaklan ters yénde ¢alisir. (d) Niikleik
asit sentezi igin gerekli olan pentoz sekerleri glukoz-6-fosfat
gibi heksoz sekerlerinin dekarboksilasyonu ile meydana
gelmektedir. DNA onciilerinin, riboniikleotit rediiktaz enzimi ile
RNA o6nciilerinden nasil olustuguna dikkat ediniz.
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deoksiriboza dontstiirtir. Ilging bir sekilde, bu tep-
kime niikleotitlerin sentezinden once degil, sonra
gerceklesir. Boylece, riboniikleotitler sentezlenir ve
her tip ribontikleotit molekiliinden bir kismi daha
sonra DNA oOnciili olarak kullanilmak tizere deoksi-
riboniikleotitlere indirgenir.

— © 5.15 Kavramlarin Gozden Gegirilmesi

Polisakkaritler hiicrenin 6énemli yapisal bilesenleri olup

bunlar monomerlerinin aktif formlarindan sentezlenir.

Glukoneogenezis, seker olmayan oOnciillerden glukoz

tretimidir.

@ Glukozun hangi formu glikojen olusturmak igin kul-
lanilir?

Amino Asit ve Niikleotit
Biyosentezi

Proteinlerin monomerleri amino asitler, niikleik
asitlerin monomerik birlesenleri ise niikleotitlerdir.
Bunlarin biyosentezi, her basamag1 ayr1 bir enzim
tarafindan katalizlenen, ¢ok basamakli uzun yollar
aracilig1 ile gerceklesir. Bu kisimda, biyosentetik
yola baslamak igin gerekli olan karbon iskeletlerini
tanimlayarak, bu molekiillerin biyosentezlerine gi-
ris yapiyoruz.

Proteinlerin Monomerleri: Amino Asitler

Amino asitlerinin ¢ogunu ya da tamamini ¢evreden
hazir olarak temin edemeyen organizmalar bunla-
r1 diger kaynaklardan sentezlemek zorundadirlar.
Amino asitlerin karbon iskeletleri hemen hemen
timiiyle glikoliz ya da sitrik asit dongiisii ara-iiriin-
lerinden kaynaklanir (Sekil 5.26e).

Glutamat ailesi
Prolin
Glutamin
Arjinin

a-Ketoglutarat sy

Sitrik asit dongiisi Aspartat ailesi

Asparajin
Lizin
Okzalasetat s

Metionin
Treonin
1zolésin

Alanin ailesi

Piruvat  sesess—— Valin
l Losin
Glikoliz Serin ailesi
3-Fosfogliserat oy Glisin
Sistein
Fosfo-
enolpiruvat Aromatik aile
Fenilalanin
Tirosin
Tryptophan

Rib0SE 5-P  messsessmsmey HisStidiNO| s> Histiclin

Korizmat — sesssssmmmsmndy-

Eritroz-4-P

® §ekil 5.26 Amino asit ailesi. Cogu amino asidin karbon
iskeletinin ya sitrik asit déngiisiinden ya da glikoliz’den nasil
geldigine dikkat ediniz. Ailedeki ¢esitli amino asitlerin sentezi
baslangi¢ amino asitten baslayacak sekilde enzimatik olarak
katalizlenen g¢ok sayida farkli basamak gerektirmektedir
(baslangi¢ amino asitleri koyu renkle gosterilmistir).
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Amino asitlerin amino grubu tipik olarak cevre-
deki bazi inorganik azot kaynaklarindan (6rnegin
amonyak=NH, gibi) saglanmaktadir. Amonyagin
molekiile katilmas1 qogu kez glutamat dehidrogenaz
ve glutamin sentetaz enzimleri tarafindan katalizle-
nir ve sirastyla glutamat ve glutamin amino asitleri
olusur (Sekil 5.27a,be).

Amonyagin molekiil icine katilmasi, diger azotlu
bilesiklerin sentezinde kullanilmasini mtimkiin kilar.
Ornegin, a-ketoglutarat ve aspartat iireten transaminaz
tepkimesinde glutamatin amino grubu okzaloasetat’a
verilir (Sekil 5.27¢). Alternatif olarak, aminotransferaz
tepkimesinde iki molekiil glutamat olusturmak tize-
re glutamin ile a-ketoglutarat tepkimeye girer (Sekil
5.27d). Bu tip tepkimelerin sonucu, amonyagin gesitli
karbon iskeletleri arasinda gidip gelmesidir. Bu kar-
bon iskeletleri daha sonra, proteinler igin gerekli olan
21 amino asidin (¢=Sekil 3.12) tamamini olusturacak
olan biyosentetik tepkimelere katilirlar .

Niikleik Asitlerin Monomerleri: Niikleotitler

Piirin ve pirimidin biyosentezi oldukg¢a karmagiktir.
Piirinler, CO, de dahil olmak iizere, birkag farkl kar-
bon ve azot kaynagindan tek tek saglanan atomlarin
kullanilmastyla insa edilirler. (Sekil 5.28a®). Anahtar
rol oynayan bir piirin olan inosinik asit (Sekil 5.28b)
piirin bazlari olan adenin ve guanin’in onciiliidiir
(Sekil 3.9). Bu bazlar sentezlendikten sonra kendi-
lerine 6zgii pentoz sekerlere baglanurlar ve trifosfat
formunda DNA ya da RNA yapisina katilmaya ha-
z1ir hale gelirler (¢=Kisim 7.5-7.11).

Piirin halkas: gibi, pirimidin halkasi da gesitli
kaynaklardan kurulur. Bu sentezin Onciil bilesigi
bir pirimidin olan diridilat'tir. Pirimidin bazlar1 olan
timin, sitozin ve urasil (Sekil 3.9) bu bilesikten olus-
turulur (Sekil 5.284).

‘NADH NH,

(a) a-Ketoglutarat + NH3 s Glutamat

dehidrogenaz
ATP ADP + P,

N|H2 N|H2 Nﬁz

(b) Glutamat + NHz ™ Grimn Glutamin
sintetaz

NH, NH,

(c) Glutamat + Okzalasetat === o-Ketoglutarat + Aspartat
Transaminaz
NH,  NH, NADH. NH,
(d) Glutamin + o-Ketoglutarat e 2 Glutamat
lutamat

sintaz

® Sekil 5.27 Bakterilerde amonyak inkorporasyonu.
Serbest amonyakla ve tiim amino asitlerin amino gruplan mavi
kutular icinde gésterilmistir. Bakterilerde NH, asimilasyonundaki
2 temel yoldan birisi (a) glutamat dehidrogenaz, ikincisi ise (b)
glutamin sintetaz enzimleri tarafindan katalize edilenlerdir.
(c) Transaminaz tepkimeleri amino asilerdeki amino grubunu
bir organik aside aktanr. (d) Glutamat sintaz enzimi tarafindan
katalizlenen tepkimede bir glutamin ve bir a-ketoglutarat'dan
iki glutamat meydana gelir.

Aspartat’'in
amino grubu / /Glisin
F il
Formil grup |1 5?! 7\\ /g?urpm'
(folik €43 409 f (HCOO")
; N~
asitten)

\/ (folic
asitten)

Amide nitrogen of glutamine

(@ ? .
HN
LT e
S
I 0
“0—POCH,
N H/H
Aibozsp 7 OH OH
(b)
NH3 Aspartik asit
AN s 1
g e
& ..
g oo e

(@)

® Sekil 5.28 Piirin ve pirimidin biyosentezi. (a) Piirin
iskeletinin énciilleri. (b) Tiim piirin niikleotitlerinin 6nciilii olan
inosinik asit. (c) Pirimidin iskeletinin 6nciilii olan orotik asit.
(d) tiim pirimidin niikleotitlerinin 6nciilii olan iiridilat. Orotatin
dekarboksilasyonu ve riboz-5- fosfat eklenmesini takiben iiridilat
olusur.

= © 5.16 Kavramlann Gozden Gegirilmesi

Amino asitler katabolizma sirasinda olusturulan karbon
iskeletlerinden olusturulurken, niikleotitler gesitli kay-
naklardan gelen karbonlarin kullanilmasiyla sentezlenir-
ler.

€ Amino asitlerin amino grubunu olusturmak igin ge-
nelde kullanilan azot formu nedir?

@ Hangi bazlar piirin, hangi bazlar pirimidin’dir.

Yag Asitleri ve Lipidlerin
Biyosentezi

Her ne kadar Archaea lipidleri yag asidi olmayan
hidrofobik bilesenler igerse de, Bacteria ve Eukarya
tirlerindeki lipidler yag asitleri igerir (Kisim 4.5).
Lipidler zarin temel yapisal bilesenleri olduklarin-
dan hticreler i¢in biiyiik dnem tagirlar. Lipidler ayni
zamanda karbon ve enerji rezervidir. Diger lipidler
hiicre iginde ya da yiizeyinde ve 6zellikle gram-
negatif bakterilerin lipopolisakkarit tabakasinda
islev gortirler (e®Kisim 4.9). Hiicreler bir kismu




sadece Ozel kosullar altinda iiretilen, ya da sadece
belirli hiicre yapilarinda 6zel roller tistlenen gok
farkli tiplerde lipid sentezleyebilirler. Dolayisiyla,
yag asidi biyosentezi hiicrelerin ¢ok 6nemli tepkime
serilerinden biridir.

Yag Asidi Biyosentezi

Yag asitlerinin biyosentezi, agil (acyl) taswyict protein
(ACP) olarak adlandirilan kugiik bir proteinin yar-
dimuyla her seferde iki karbon atomunun zincire ek-
lenmesi ile gergeklesir. Sentez sirasinda, uzayan yag
asidi zinciri ACP’ye bagli kalir ve son uzunluguna
ulastiginda ondan ayrilir (Sekil 5.29¢; o=Sekil 3.7).
Ilging olan nokta, yag asidi zincirine her seferde iki
karbon eklenmesine ragmen, bu iki karbonun, malo-
nat adi verilen ve ACP’ye baglanarak malonil-ACP
olusturan ii¢ karbonlu bir bilesikten saglanmasidur.
Sentez sirasinda harcanan her malonil kokiine karsi-
lik, bir molekiil CO, agiga cikar (Sekil 5.29).

Hiicrelerin yag asidi icerigi organizmanin tii-
riine ve gelisme sicakligina bagli olarak degisiklik
gosterir (diisiik sicakliklarda daha kisa yag asitleri
sentezlenirken, yiiksek sicakliklarda daha uzun yag
asitlerinin sentezi tercih edilir). Bakterilerdeki lipid-
lerde en yaygin olarak bulunan yag asitleri C,,-C,,
tipindedir.
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® Sekil 5.29 VYag asitlerinin biyosentezi. Palmitatin (C , yag
asidi) biyosentezi (2$ekil 3.7). Asetil-ACP ile malonil-ACP’nin
kondensasyonu sonucunda asetoasetil-CoA olusur. Birbiri ardina
eklenen her bir asetil birimi malonil-ACP’den gelmektedir.
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Cift-karbon sayisina sahip doymus yag asitleri-
ne ek olarak, doymamus, dallanmis ya da tek-karbon
sayisina sahip yag asitleri de vardir. Doymamis yag
asitleri molekiiliin uzun hidrofobik kisminda bir
veya daha fazla ift bag icerebilirler. Cift baglarin
sayis1 ve zincirdeki konumlar1 genelde organizma
tiirline ya da grubuna 6zguldir. Cift baglar tipik
olarak doymus yag asidinin desatiirasyonu ile ek-
lenir. Dallanmis zincirli yag asitlerinin sentezi, dal-
lanmis yag asidi igeren bir baglangi¢ molekiiliiniin
kullanilmasiyla gergeklesirken, tek-karbon-sayili yag,
asidi zincirinin baslangig molekiilii propiyonil (C,)
grubu igerir.

Lipidler
Bacteria ve Eukarya’daki lipid olusumu, yag asitleri-
nin gliserol molekiiltine eklenmesi ile tamamlanir.
Basit trigliseritlerde, gliseroliin ti¢ karbonu da yag
asitleri ile esterlesmistir. Kompleks lipidlerde ise
gliseroliin bir karbonu fosfat, etanolamin, seker ya
da diger polar bilesiklere baglanir (e=$ekil 3.7).
Archaea lipidleri yan zincir olarak yag asitleri yerine
fitanil yan zincirlerine sahiptir (¢=Kisim 4.5). Bu-
nunla birlikte, Bacteria ve Eukarya’da oldugu gibi,
Archaea lipidlerinin gliserol omurgasindaki {ictincii
karbon tipik olarak polar bir grup icermektedir.
Lipidler, mikrobiyal ekoloji galismalarinda biyo-
lojik markar olarak kullanihirlar. Ornegin, ester-bagh
lipidler Archaea tiirlerinde bulunduklar1 halde, Bacte-
ria ya da Eukarya’da bulunmazlar. Belirli organizma
gruplaria 6zgii baska lipidler de vardir. Lipidlerde
gozlenen bu cesitlilik dogal 6rneklerdeki organizma
gruplarinin tanimlanmasinda kullanilmaktadir (&=
Kisim 11.10). Olmiis organizmalardaki lipidler diger
hiicresel makromolekiillere kiyasla daha kalicidirlar.
Bu ozellik ve 6zgiil lipidlerin varligi, eski zamanlar-
dan kalma materyallerdeki bakteriyal bilesimin ta-
yin edilmesinde lipid analizlerini ideal bir yontem
haline getirmektedir. Ornegin, gol ya da denizlerde-
ki sedimentlerden alinan ornekler iizerinde yapilan
lipid analizleri, her sediment katmanindaki farkli
mikroorganizmalarin gesit ve miktarlarini ortaya gi-
karmaya yardimei olur. Her bir katmanin yas: farkl
oldugundan ve kolayca yas tayini yapilabildiginden,
analiz sonucunda elde edilen lipid profili, zaman
icinde bu habitatta yasanmus olan organizma tiplerine
ait bilgi saglar.

© 5.17 Kavramlarn Gozden Gegirilmesi

Yag asidi zincirleri, bir seferde iki karbon eklenmesiyle
sentezlenir ve gliserole baglanarak lipidleri olustururlar.

€ Yag asidi sentezinde, yag asitlerine bir seferde iki kar-
bon eklendigi halde, bu karbonlar1 veren molekiil ¢
karbon atomu igerir. Bunun nedenini aciklayiniz.
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DEGERLENDIRME SORULARI

1.

Karbon ve azot makrobesin olarak kabul edilirken ne-
den kobalt mikrobesindir (¢=Kisim 5.1)?

2. Siderofor nedir ve neden gereklidir (6= Kisim 5.1)?

10.

11.

UYGULAMA SORULARI

1.

. Asagidaki besi yeri neden kimyasal olarak tanimlan-

mis bir besi yeri olarak diisiiniilemez : glukoz, 5 gram
(g); NH4C], 1g; KH,PO,, 1g; MgSO,, 0.3 g; maya 6ziitt,
5g; distile su, 1 litre (¢2Kisim 5.2)?

. Aseptik teknik nedir ve neden gereklidir (@2Kisim

5.3)?

Glukoz + 6 O,— 6 CO, + 6 H,0 tepkimesi igin AG'’ de-
gerini nasil hesaplarsiniz. Size bu tepkimenin oldukga
ekzergonik oldugu sdyleniyorsa, bu tepkimenin AG'®
degerinin isaretinin ne olacagini (negatif ya da pozitif)
beklersiniz (=>Kisim 5.4)?

AG", AG ve G degerleri arasindaki farki belirtiniz
(=Kisim 5.4).

. Hiicreler neden enzimleri gereksinir (Z2Kisim 5.5)?
. Koenzim ile prostetik grup arasindaki farki belirtiniz

(@=®Kisim 5.5).

. Asagida bir seri eslenik elektron vericisi ve elektron

alicist (verici/alic1 seklinde yazilmis olarak) verilmis-
tir. Sekil 5.9da verilen bilgileri kullanarak bunlar1 en
cok enerji-verenden en az enerji-verene dogru siralayi-
niz. H,/Fe®, H,5/0,, metanol/NO,” (NO," olusacak),
H,/0,, Fe?/0,, NO, /Fe*, H,S / NO, (@®Kisim 6.9).
NAD*/NADH iftinin rediiksiyon potansiyeli nedir
(e=Kisim 5.7)?

Asetil fosfat enerjice zengin bir bilesik olarak kabul
edildigi halde glukoz 6-fosfat enerji agisindan fakir bir
bilesiktir.Neden (¢=®Kisim 5.8)?

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

Fermentasyon ve solunumda ATP nasil elde edilir
(=Kisim 5.9)?

Glikolizin hangi basamaginda NADH iiretilir? NADH
hangi basamakta kullanilir (6#Kisim 5.10)?

Proton motive gii¢ terimi ne anlama gelir ve bu kav-
ram biyolojide neden bu denli 6nemlidir (=>Kisim
5.11 ve 5.12)?

ATPaz enzimindeki rotasyonal enerji ATP iiretmek
icin nasil kullanilir (62Kisim 5.12)?

Dinitrofenol ve siyanidin ikisi de hiicresel zehir ol-
makla birlikte etki mekanizmalar1 oldukga farkhidir.
Bu iki kimyasalin etki mekanizmasim karsilastirip
farkliliklarin belirtiniz (6=Kisim 5.12).
Fermentasyon ve solunum siireclerinin enerji denk-
liklerini bastan sona inceleyerek, ATP sentez bolge-
lerini belirtiniz. Organizmalar glukoz igeren ortamda
aerobik kosullar altinda tiretildiginde, glukoz igeren
ortamda fermentasyon neticesinde elde ettiginin 20
katindan fazla ATP elde etmektedir. Bu farki tek bir ile
ciimle agiklayiniz (¢®Kisim 5.13).

Sitrik asit dongiisiiniin hiicrede iki ana goreve sahip
olma nedeni nedir (¢2Kisim 5.13)?

Escherichia coli ve Aciditiobacillus thioparus (kiikiirt ke-
molitotrofu) arasinda kullandiklar1 elektron vericisi
ve karbon kaynaklar agisindan ne gibi farklar vardir
(eKisim 5.14) ?

Seker ve amino asit biyosentezi icin karbon iskeleti
saglayan iki katabolik yol nelerdir (¢=Kisim 5.15 ve
5.16)?

Palmitat (C,, diiz zincirli doymus yag asidi) gibi bir
yag asidinin hiicrede sentezlenme prosesini agiklayi-
niz (62Kisim 5.17).

Karbon ve enerji kaynag: olarak asetat igeren bir besi
yerinde aerobik kosullarda gelisebilen bir organizma
i¢in tanimlanmus bir kiltir ortami dizayn edin. Orga-
nizmanin ihtiya¢ duydugu tiim besinlerin dogru oran-
larda oldugundan emin olunuz.

. Desulfovibrio elektron vericisi olarak H,, elektron ali-

cist olarak ise 5042’ (HS'e indirgenen) igeren bir or-
tamda anaerobik olarak tireyebilir. Bu bilgiye ve Tablo
Al.2’de (Ek 1) verilen verilere dayanarak, asagidaki
bilesenlerden hangisinin bu organizmanin elektron
tasima zincirinde yer alamayacagini ve bunun nedenini
agiklaymiz: sitokrom c, ubikinon, sitokrom c,, sitok-
rom aa,, ferredoksin.

. Tablo Al.2’deki verileri tekrar kullanarak, aerobik

kosullarda iireyen ve asagida verilen elektron tasiyici-
larin1 olusturan bir organizmanin zarinda bu elektron
tastyicilarinin sirasini belirleyiniz: ubikinon, sitokrom
aa,, sitokrom b, NADH, sitokrom c, FAD.

. Asagidaki gozlemleri agiklaymiz: glukoz molekiiliinii

fermente eden Escherichia coli hiicreleri kiiltiir ortami-
na NO," eklendigi zaman hizh gelismekte (NO,™ {iret-
mekte), daha sonra kiiltiir ortami ¢ok iyi havalandiril-
diginda daha da hizli iiremekte (ve NO,™ iiretimi dur-
makta).



