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Огляд присвячений целюлолітичним мікроорганізмам, які забезпечують 

біодеградацію целюлози. Розглядаються питання їх таксономії, загальних 

властивостей. Приділено увагу порівнянню аеробних, анаеробних та 

факультативно анаеробних целюлолітичних мікроорганізмів, їх морфо- 

функціональним особливостям. 

Ключові слова: целюлолітичні бактерії, деструкція целюлози, 

екстремофільні мікроорганізми, гіпертермофільні бактерії, археї. 

 

Сьогодні сучасні дослідження зосереджені на вирішенні проблеми 

переробки широкого спектру органічних відходів серед яких целюлозовмісна 

сировина займає особливе місце, оскільки являє собою важкий субстрат для 

біодеструкції. Багато мікроорганізмів здатні активно гідролізувати целюлозу – 

це целюлолітичні мікроорганізми, що руйнують целюлозу і її похідні. 

Целюлолітичні мікроорганізми виявляються в грунті, воді, термальних 

джерелах, комунальних стоках, сільськогосподарських відходах, рубці тварин, 

тобто у всіх нішах, де відбувається накопичення целюлози або її відходів. У 

складі популяцій, що населяють дані місця існування, вони відіграють роль 

первинних деструкторів. 

Роботи з вивчення целюлолітичних мікроорганізмів були розпочаті ще на 

спочатку пройшлого століття [56, 17, 106], успішно продовжені в середині 

століття [1, 116, 38, 18]. Більшість описаних целюлолітичних мікроорганізмів 

відносилися до родів: Cellulomonas, Streptomyces, (Actinobacteria), Bacteroides, 

Sporocytophaga (Bacteroidetes), Clostridium, Acetivibrio, Ruminococcus 
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(Firmicutes), які, в основному, були мезофільними аеробами або 

факультативними анаеробами, а також, представниками грибів, що руйнують 

целюлозу з більшою швидкістю, ніж бактерії [66]. 

З того часу список целюлолітичних бактерій поповнився цілою низкою 

аеробних, анаеробних, факультативно анаеробних мезофільних, термофільних і 

екстремофільних-гіпертермофільних мікроорганізмів, здатних з різним 

ступенем ефективності гідролізувати целюлозу. Взаємодія целюлолітичних 

мікроорганізмів з нецелюлолітичними організмами, що розкладають продукти 

гідролізу целюлози або продукти зброджування глюкози, призводить до повної 

деградації целюлози до СО2 і води в аеробних умовах або до СО2, метану та 

води в анаеробних умовах. При цьому, у мікроорганізмів існують певні 

відмінності в розкладанні целюлози серед аеробних і анаеробних груп. 

Аеробні целюлолітики (як бактерії, так і гриби) розкладають целюлозу 

шляхом виділення позаклітинних целюлаз в зовнішнє середовище [90, 96]. 

Деякі аеробні бактерії прикріплюються до целюлози, однак, фізичний контакт 

між клітинами і субстратом не є необхідним для його гідролізу [54]. Аеробні 

целюлолітичні бактерії і гриби характеризуються аеробним дихальним 

метаболізмом і високими врожаями клітин, що є важливим за виробництво 

мікробного білка на целюлозовмісних відходах [30]. 

У той час як більша частина целюлози в природі розкладається в аеробних 

умовах, близько 5-10 % її гідролізується анаеробними мікроорганізмами [62]. 

Анаеробні целюлолітики схожі з іншими анаеробними бактеріями, які 

зброджують субстрат  в тому, що у них низькі врожаї клітин і основна маса 

субстрату перетворюється на продукти бродіння, включаючи етанол, органічні 

кислоти, Н2 і СО2. За деяким винятком [111, 89], більшість анаеробів 

розкладають целюлозу переважно через складні целюлазні системи [96], які 

локалізуються прямо на поверхні клітини або клітинно-глікокаліксному 

матриксі. Ймовірно, з цієї причини  анаеробні  целюлолітики  оптимально  

ростуть  на  целюлозі,  коли  
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прикріплюються до субстрату, і, принаймні, в декількох випадках така адгезія є 

обов'язковою. Хоча механізми мікробної адгезії на целюлозі і її відносна 

важливість в процесі утилізації ними субстрату досі не вияснене і вимагає 

подальших досліджень [10, 26]. 

Факультативно анаеробними целюлолітичними бактеріями на 

сьогоднішній час, є декілька представників мезофільних родів: Cellulomonas 

uda [91], С. terrae [4], Telmatobacter bradns [80],  Paenibacillus cellulosilyticus 

[93],  Р. cellulositrophicus [6], які описані як целюлолітики, незважаючи на 

широке поширення групи факультативних анаеробів, в цілому. Серед помірно 

термофільних факультативно анаеробних мікроорганізмів описаний всього 

один представник целюлолітичних бактерій – Melioribacter roseus [85]. 

 

Характеристика целюлолітичних бактерій домену Bacteria 

В даний час в домені Bacteria целюлолітики є представниками філумів: 

Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi, Dictyoglomi, 

Fibrobacteres, Firmicutes, Ignavibacteriae, Proteobacteria, Spirochaetes, 

Thermotogae (рис.1, табл. 1, 2). 

Мезофільні представники целюлолітиків домену Bacteria є більшістю, 

оскільки в природі основна частина целюлози розкладається в мезофільних 

умовах. Мезофільні целюлолітики представлені порядками Actinomycetales, 

Bacteroidales, Bacillales, Cytophagales, Clostridiales, Fibrobacterales, 

Flavobacterіales, Halanaerobiales, Pseudomonadales властивості яких в 

більшості, добре вивчені [56,17, 106, 116, 38, 18, 76] і недавно описаними 

порядками Anaerolineales, Acidobacteriales [83, 80] (табл. 1, 2).  

Всередині групи термофілів виділяють представників: помірно 

термофільних – з оптимумом росту 50-65 °С, екстремально термофільних – з 

оптимумом росту 65-80 °С і гіпертермофільних – з оптимумом росту від 80 °С і 

вище. Крім того, існують термотолерантні мікроорганізми, здатні рости за 

температури понад 45 °С, але з оптимумом в області помірних температур. 
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Помірно термофільні целюлолітичні мікроорганізми в основному, 

відносяться до порядків Clostridiales (філуму Firmicutes) і Actinomycetales 

(філуму Actinobacteria), а також порядків Flavobacterіales (філум Bacteroidetes), 

Thermotogales (філум Thermotogae), Spirochaetales (філум Spirochaetes) і 

недавно описаними порядками Ignavibacterales (філум Ignavibacteriae), 

Ktedonobacteriales (філум Chloroflexi) з переважанням в них аеробних і 

анаеробних представників, відповідно. 

Екстремофільні і гіпертермофільні целюлолітичні бактерії серед домену 

Bacteria представлені філумами: Firmicutes, Spirochaetes, Thermotogae і 

Dictyoglomi (рис.1, табл. 2). 

Філум Actinobacteria. Абсолютна більшість представників групи є 

мезофільними організмами. Однак термофіли серед них теж присутні (табл. 1). 

Морфологічно целюлолітичні види порядку Actinomycetales представлені 

грампозитивними, ниткоподібними або V-подібними, розгалуженими 

паличкоподібними,  неспороутворювальними, нерухомими клітинами. Вони 

оптимально зростають в мезофільному режимі за температури 28-33 ° С. Мають 

високий Г + С, мол% у ДНК. 

До найбільш детально охарактеризованих відносяться 11 видів роду 

Streptomyces (63, 76, 116, 97), а також 15 видів роду Cellulomonas [17, 105, 8, 23, 

29, 93, 4]. 

Помірні термофільні види (оптимум росту 55-60 ° С) представлені: 

Acidothermus cellulolyticus [72], Thermobifida cellulolytica, Т. аlba, T. fusca, [58], 

Thermobispora bispora [117], Thermomonospora curvata [38]. Для представників 

порядку Actinomycetales, властиве продукування простих, не пов'язаних з 

клітинною стінкою гідролітичних ферментів. 

Філум Firmicutes. До філуму Firmicutes входить величезна кількість 

мезофільних і термофільних видів бактерій, які використовують у якості 

субстрату кристалічну целюлозу та інші її форми і оптимально ростуть на 

целюлозі,  прикріплюючись  до  її  поверхні.  Серед  них    представники   родів  
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Clostridium, Caloramator, Caldicellulosiruptor, Ruminicoccus, Butyribibrio та ін 

(рис.1, табл. 2). 

Морфологічно, представники філуму Firmicutes, з грампозитивним типом 

клітинної стінки (хоча не завжди), спороутворювальні (за винятком бактерій родів 

Eubacterium, Acetivibrio, Butyrivibrio і представників порядку 

Thermoanaerobacterales) є  анаеробами.  

Порядок Bacillales – аероби і факультативні анаероби. Мають бродильний 

тип метаболізму. Основними продуктами ферментації є органічні кислоти, спирти, 

водень. Мають низький Г + С, моль% у ДНК. 

Найбільш досліджуваним, помірно термофільним (оптимум росту 60 °С), 

целюлолітичним  представником порядку Clostridiales, протягом останніх років, є 

Clostridium thermocellum [32]. Цей організм росте на великій кількості очищених 

препаратів целюлози та її похідних і вкрай повільно розкладає природні 

необроблені целюлозні матеріали. Нещодавно було показано, що у                         

С. thermocellum енергетичний баланс розкладання целюлози вищий, ніж при 

використанні моноцукрів, оскільки на транспорт останніх витрачається навіть 

більше енергії, ніж для транспортування целодекстринів [125]. Крім того, 

конкурентна перевага цієї бактерії полягає в тому, що розкладання целодекстринів 

до мономерів всередині клітини перешкоджає їх споживанню іншими 

мікроорганізмами. При цьому для гідролізу целюлози С. thermocellum 

використовує особливі поліферментні системи – целюлосоми, які були вперше 

виявлені саме у цього мікроорганізму [60]. Згодом було показано, що целюлосоми 

присутні і у інших анаеробних бактерій [11, 34, 27], і в окремих випадках 

виявляються у аеробних мікроорганізмів [49]. Проте у жодної бактерії, що росте 

за температури понад 65 °С целюлосоми виявлені не були. Немає їх і у 

представників домену Archaea. 

Екстремофільними, гіпертермофільнимі представниками філуму є 

Caldicellulosiruptor kristjanssonii, C. bescii [111, 15, 123],  C. hydrothermalis,             

C. kronotskyensis [68], які виділені з гарячих джерел, облігатні анаероби. 

Морфологічно целюлолітичні види роду Caldicellulosiruptor представлені  
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грампозитивними паличками, (C. kristjanssonii, С. lactoaceticus – 

грамнегативними), неспороутворювальними, що ростуть за оптимальної 

температури 65-78 ° С. 

Філум Thermotogae являє собою групу помірно термофільних, 

екстремально термофільних і гіпертермофільних грамнегативних, 

паличкоподібних, неспороутворювальних бактерій з так званими «тогами» 

(зовнішніми оболонками, що відшарувалися на кінцях клітини у вигляді 

чохлів). Гетеротрофи, з бродильним типом метаболізму. Основні продукти 

бродіння –  ацетат, вуглекислий газ і водень (Huber et al, 1986). Мають високий 

Г + С, моль% у ДНК. 

Перша описана гіпертермофільна бактерія даного філуму Thermotoga 

maritime – була виділена з геотермально активної області острова Вулкан 

(оптимум росту 80 ° С), у Італії [40] і зовсім недавно з геотермального джерела 

– Thermotoga agilіs [2], крім того, описано два види екстремально термофільних 

(оптимум росту 65-70 ° С), строго анаеробних целюлолітичних бактерій – 

Thermosipho affectus і Fervidobacterium riparium [84, 86]. 

Решта видів роду виявилися широко розповсюдженими по всій земній кулі 

[ 40, 47, 48, 91, 31, 112, 9]. На сьогодні у філумі Thermotogae описано вже 10 

родів і 40 видів бактерій, з них 4 роди описані як активні целюлолітики (табл.2). 

Повсюдна розповсюдженість представників Thermotogae, мабуть, є результатом 

їх метаболічної універсальності, оскільки геноми цих бактерій містять велику 

кількість генів, що кодують ферменти різних шляхів утилізації вуглеводів, у 

тому числі полісахаридів [16, 128,13]. 

Філум Bacteroidetes. До філуму входять мезофільні і помірно термофільні 

анаеробні, паличкоподібні, неспороутворювальні види бактерій Bacteroides 

cellulosilyticus [95], В. сellulosolvens [74], В. luti [35]. 

Аеробні, грамнегативні, неспороутворювальні палички Flavobacterium 

compostarboris [55],  Rhodothermns marinus [3] і спороутворювальні мікроцисти 

– Sporocytophaga myxococcoides [106]. 
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Філум Chloroflexi представлено грампозитивними бактеріями, які 

утворюють нитки або гіфи у вигляді міцелію, з утворенням спор. Аероби, 

помірні термофіли. Хемогетеротрофи. Основні представники Thermosporothrix 

hazakensis, Thermogemmatispora onikobensis [120]. Нещодавно описаний новий 

вид Ornatilinea apprima [83] нового порядку Anaerolineales, який відрізняється 

від описаних видів. Це анаеробні, мезофільні ниткоподібні бактерії, що 

утворюють біоплівку. Грамнегативні, неспороутворювальні. Ферментують 

целюлозу з утворенням ацетату, етанолу і водню. 

Філум Dictyoglomi. Екстремофільні (оптимум росту 70-75 ° С), облігатно 

анаеробні, виділені з гарячих джерел довгі палички, що утворюють сферичні 

тіла, неспороутворювальні. Описаний вид Dictyoglomys turgidum [110] і 

Dictyoglomys sp. [2]. 

Філум Proteobacteria. Представники порядку Pseudomonadales аероби, 

грамнегативні, вигнуті палички, не утворюють спори, ростуть за оптимальної 

температури 25-30 °С [42, 14, 69, 78]. До порядку входять 10 видів роду 

Cellvibrio і один представник порядку Burkholderiales – Achromobacter 

piechaudii [117]. 

Філум Spirochaetes. Єдиний целюлолітичний представник Spirochaetа 

thermophilla [7] має грамнегативні клітини, спіралеподібної форми, рухливі, 

неспороутворювальні, анаероби. Оптимальна температура росту 65°С. При 

ферментації синтезується водень і лактат. 

Філум Fibrobacteres складається з одного роду Fibrobacter. Облігатні 

анаероби, мезофіли, грамнегативні, закруглені палички, які не утворюють 

спори. Представник – Fibrobacter succinogenes [73]. 

Філум Ignavibacteriae. Новий, нещодавно запропонований філум. Єдиний 

представник порядку Ignavibacterales – Melioribacter roseus [85] – 

факультативний анаероб, помірний термофіл, не утворює спори. Грамнегативні 

палички, що утворюють біоплівку. Продуктами ферментації є ацетат, водень, 

вуглекислий газ. 
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Характеристика целюлолітичних бактерій домену Archaea 

В даний час показано, що археї можуть використовувати більшість з 

доступних джерел вуглецю та енергії на Землі. Однак, про участь архей у 

процесі розкладання целюлози відомо зовсім небагато. Описано вже більше 35 

родів архей, до складу яких входять гіпертермофільні види [33]. Але тільки 

один представник – Desulfurococcus fermentans  росте на кристалічній целюлозі 

[87] (рис.3). Труднощі виділення целюлолітичних архей полягають у тому, що, 

гени, які кодують відомі целюлази – екзоглюканази і вуглевод-зв'язувальні 

домени, у геномі Desulfurococcus fermentans виявлені не були [109]. У той же 

час, гени ферментів, що беруть участь в розкладанні целюлози, були знайдені у 

деяких інших гіпертермофільних архей. Так, β-глюкозидази були виявленні в 

геномах гіпертермофільних представників родів Sulfolobus і Pyrococcus, гени 

ендоглюканаз також були виявлені у Р. furiosus, P. horikoshii [5] та Sulfolobus 

solfataricus [98]. І помірно термофільні галофільні археї Halorhabdus utahensis 

здатні синтезувати галоалкалофільну термостабільну ендоглюканазу [127]. 

Проте ні для одного з цих мікроорганізмів не була показана здатність до росту 

на целюлозі. У певному сенсі ускладнює ситуацію й те, що целюлази архей 

позбавлені «розпізнавальних» вуглевод-зв'язувальних доменів, на відміну від 

целюлаз, що продукуються грибами Trichoderma reesei або Clostridium 

thermocellum [66, 59]. Це з одного боку, перешкоджає ефективному гідролізу 

целюлози чистими культурами архей і, з іншого боку, ускладнює виявлення 

целюлолітиків серед них. 

Філум Crenarchaeota, Представник порядку Desulfurococcales – 

Desulfurococcus fermentans виділений з води гідротерм, гіпертермофіл, з 

оптимальною температурою росту 80-82 ° С.  Облігатний   анаероб. Клітини – 

грамнегативні коки, що не утворюють спор (табл.3).  

Крім цього, є опис представників порядку Desulfurococcales – 

Desulfurococcus sp. і підпорядка Fervidicoccales  – Fervidicoccus fontis [88], які  
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відрізняються більш високою оптимальною температурою росту від описаного 

вище Desulfurococcus fermentans – це 92 і 85 ° С, відповідно. 

 

ВИСНОВКИ 

Таким чином, здатність мікроорганізмів розкладати целюлозу 

зустрічається у різних таксономічних груп  прокаріотів доменів Bacteria і 

Archaea і поєднується з різною морфологією, рухливістю, ставленням до 

температури, рН, солоності. Показано значне біорізноманіття целюлолітичних 

мікроорганізмів. Отримані дані розширюють уявлення про поширення та роль, 

яку відіграють целюлолітичні прокаріоти у природі. 
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Обзор посвящен целлюлолитическим  микроорганизмам, которые 

обеспечивают биодеградацию целлюлозы. Рассматриваются вопросы их 

таксономии, общих свойств. Уделено внимание сравнению аэробных, 

анаэробных и факультативно анаэробных целлюлолитических 

микроорганизмов, их морфо-функциональным особенностям. 
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The review is devoted cellulolytic microorganisms that provide biodegradation 

of cellulose. The questions of taxonomy, general properties. Attention is paid to 

comparison of aerobic, anaerobic and facultative anaerobic cellulolytic organisms, 

their morphology-functional features. 
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