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- Bakteerit ovat yksisoluisia tumattomia organismeja
- Erilaisia bakteerilajeja >1 000 000; joukossa >1 000 erilaisten infektiotautien aiheuttajaa
- Eukaryooteista poikkeavat rakenteet (mm. ribosomit ja soluseind) ovat bakteerilaakkei-

den kohteena

- Soluseinan rakenteen perusteella jaottelu gramnegatiivisiin ja grampositiivisiin lajeihin
- Bakteereilla on hyvin monenlaisia rakenteeseen tai toimintaan liittyvia ominaisuuksia,
joiden myota ne pystyvat sailymaan, lisadntymaan tai aiheuttamaan tautia.

Eubakteerit ja arkeonit:
prokaryoottinen kehityslinja

Bakteerit ovat kooltaan mikroskooppisia ja suh-
teellisen yksinkertaisia yksisoluisia organismeja.
Paljaalla silmalla havaitaan noin 100 mikrometria
halkaisijaltaan oleva partikkeli. Lahes kaikki bak-
teerit ovat tatd huomattavasti pienempii, ja niiden
tarkastelu vaatii mikroskoopin kéytt6d. Kun bak-
teerien annetaan kasvaa kiintedlld ravintoalustalla,
ne muodostavat silmin havaittavia pesikkeita.
Kukin pesake koostuu sadoista miljoonista tai jopa
tuhannesta miljoonasta erillisesta bakteerisolusta.

Bakteerirakenteiden tunteminen on tirkeaa
bakteerien toiminnan ymmartamisen kannalta.

Muutamia esimerkkeja:

= Tauteja aiheuttavilla bakteereilla on omi-
naisuuksia, jotka edistavat niiden kykya
aiheuttaa sairauksia. Yksi keskeinen tau-
dinaiheuttamisominaisuus on kyky tarttua
(adheroitua) kohteeseen (esimerkiksi
limakalvoille), ja tim4 tapahtuu usein tart-
tumakarvojen (fimbrioiden) vilityksella.

= Useat bakteerit pystyvit liikkkumaan
ymparistossadn joko flagelloiden tai liu-
kumisen avulla. Bakteerien flagellat ovat
pitkia taipuisia, korkkiruuvinmuotoisia
rakenteita, joiden pyorimisliikkeen avulla
bakteeri pystyy etenemaén kohti parempia
kasvuolosuhteita tai vastaavasti poispdin
epdedullisista oloista.
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= Bakteerien kasvu edellyttda niiden
lisaantymistd. Rakenteiden tunteminen
on tirkeda, jotta ymmarrettdisiin mm.
bakteerildakkeiden vaikutusmekanismeja.

= DNA:ta (=geenejd) siirtyy bakteereista
toisiin eri mekanismeilla. Konjugaatiossa
bakteerit siirtdvit DNA:ta erikoistunei-
den pariutumiskarvojen (pilusten) avulla.
Transduktiossa DNA siirtyy bakterio-
faagien eli bakteerivirusten kuljettama-
na. Transformaatiossa elévit bakteerit
siirtavit kuolleista bakteereista vapautu-
nutta paljasta DNA:ta sisdllensd. Tdma
horisontaalinen geeninsiirto mahdollistaa
mm. mikrobilddkeresistenssin levidmisen
uusiin bakteereihin.

= Erailla bakteereilla on selviytymismuotoja,
joita ne tarvitsevat selvitikseen epdedulli-
sista olosuhteista. Iti6 on bakteerin lepo-
muoto, jonka avulla se selvidd huonojen

aikojen, esim. kuivuuden, ohi. Edullisissa
oloissa bakteeri voi keratd ylimaaraistd
ravintoa varastoon ns. inkluusiokappalei-
siin.
Bakteerien perusrakenne on esitetty kuvassa
1.1. Yksittdisissd bakteereissa ei aina ole kaik-
kia kuvassa esitettyja rakenteita ja rakenteiden
médrdssa ja laadussa esiintyy paljon monimuo-
toisuutta. Bakteerisoluissa on muiden solujen
tavoin DNA:ta, RNA:ta, proteiineja, lipideji ja
hiilihydraatteja, erilaisia aineenvaihduntatuotteita
ja makromolekyylien rakennusaineita ja niissd on
aina solukalvo (sytoplasminen membraani). Lihes
kaikilla bakteereilla on my6s solulle jaykkyytta
antava soluseind. Gramnegatiivisen Escherichia
coli -bakteerin molekulaarinen koostumus on
esitetty taulukossa 1.1. Sen yhden solun painoksi
on laskettu 9,5 x 107 g (= 950 fg), ja se sisaltda
keskimadrin 70 % vettd ja 30 % kuiva-ainesta.

Taulukko 1.1. Escherichia coli B/r-bakteerin kemiallinen koostumus Neidhardtin ja Umbargerin mukaan (1996).

Yhdiste % kuiva-

painosta

Proteiini 55 156
RNA 20,5 58
23-S-rRNA 31,0
16-S-rRNA 15,5
5-S-rRNA 1,2
Siirtaja-RNA 8,2
Lahetti-RNA 2,3
DNA 3,1 8,8
Lipidit 9,1 259
Lipopolysakkaridi 3,4 9,7
Peptidoglykaani 2,5 7.1
Glykogeeni 2,5 7.1
Polyamiinit 04 11
Putreskiini 0,83
Spermidiini 0,27
Metaboliitit, kofaktorit, ionit 3,5 9,9
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Maara (fg)
solua kohti

Molekyylien | Erilaisten
lukumaéra molekyylien
solua kohti lukumaara
4,0x 10 2350000 1850-5 200
1,0 x 10° 18700 1
5,0 x10° 18700 1
3,9x10* 18700 1
2,5x10* 198 000 60
1,0 x10° 1380 600
2,5x10° 2,1 1
705 22000000
4070 1430000
(904), 1 1
1,0 x 10° 4300 1
88 5600 000 1
145 1100 000 1
800 +
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Kuva 1.1. Kaavakuva ns. yleisbakteerista.

Bakteerien evoluutio ja
fylogenia

Kaikki elama maapallolla perustuu hyvin saman-
laiseen kemiaan, samoista nukleotideista raken-
tuviin nukleiinihappoihin ja samoista amino-
hapoista rakentuviin proteiineihin. Arvattavasti
aikojen alussa on syntynyt alkeellinen solutyyppi,
josta kehitys jatkui (kuva 1.2) yli kolme miljardia
vuotta sitten ns. eubakteeri- ja arkeonilinjoihin.
Eubakteeri-termi tarkoittaa varsinaisia bakteereja.
Arkeonilinjasta haarautui eukaryoottinen linja sen
jalkeen kun eukaryoottisolun esiaste oli syntynyt
arkeonin ja eubakteerin (mitokondrio on endo-
symbioottinen alfa-alaryhmén proteobakteeri;
kloroplasti on endosymbioottinen syanobakteeri)
symbioosin seurauksena.

Eubakteereilla ja arkeoneilla ei ole tumaa, ja
siksi niitd kutsutaan prokaryooteiksi (esitumalli-
siksi, kr. karyon: pahking, tuma). Prokaryooteilla
DNA on solulimassa nukleoidina. Eukaryootti-
solulla puolestaan on tumakelmun ympéar6ima
tuma. Prokaryoottilinjalla ei ole syntynyt lainkaan
monisoluisia elioitd eikd ndille valttamatonta
solujen vilistd tyonjakoa ja erilaisuutta. Oman
solumuotonsa asettamien rajojen puitteissa pro-
karyootit ovat kuitenkin erikoistuneet pitkaille ja
ovat edelleen varsin kilpailukykyisia.

Eukaryoottilinja kehittyi edellisia monessa
mielessd monipuolisemmaksi. Sithen kuuluvat

fimbria — flagella

sekd erilaiset yksisoluiset elioryhmat ettd nykyiset
kasvit ja eldimet.

Arkeonit

Arkeonit (kr. archaio: vanha, alkeellinen) eli arkit
jaotellaan fysiologisin perustein darimmaisiin
termofiileihin, sulfaatin pelkistdjiin, metano-
geeneihin ja darimmadisiin halofiileihin, mika ei
kuitenkaan kuvasta arkeonien fylogeniaa. Monet
arkeonit elavit dariolosuhteissa. Erait termofiiliset
arkeonit kasvavat optimaalisesti > 100 °C:ssa ja
muodostavat ympériston rikista ja rikkisulfidista
rikkihappoa. Niinpé erdiden kuumien ldhtei-
den arkeonit liuottavat kallioperan mineraaleja.
Adrimmiiset halofiilit elévit kyllasteisessd suo-
lavedessd, ja ne ovat kehittaneet fotosynteesin,
joka toimii ilman klorofyllid. Sulfaatteja pelkis-
tavit arkeonit ovat laajalle levinnyt ryhma, ja ne
ovat Oljylahteiden “pilaajabakteereita” (lisadvat
oljylahteiden rikkipitoisuutta). Mudassa eldvit
metanogeeniset arkeonit kykenevat elimaan vain
hapettomissa olosuhteissa ja muodostavat hiilidi-
oksidista ja vedysta metaania. Vaikka arkeoneja
tavataan myds ihmisen mikrobistossa, ei niiden
ole havaittu olevan taudinaiheuttajia.

Nykyiset arkeonit eroavat eubakteereista monin
tavoin (esim. lipidiensd, muiden soluseindraken-
teidensa, proteiinisynteesinsa sekd ribosomiensa
RNA:n emisjarjestyksen suhteen). Seki eubak-
teerien ettd arkeonien ribosomit ovat tyyppié
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eubakteerit arkeonit eukaryootit
vihreat
rikittomat lima-
Spirochetes bakteerit Entamoebae sienet eldimet
. sienet
Methanosarcina

gram-
proteobakteerit positiiviset

syanobakteerit T. celer

Thermoproteus

Planctomyces
Pyrodicticum

Bacteroides
Cytophaga

Thermotoga
Aquifex

Methanobacterium
Methanococcus

halofiilit kasvit
ripsieldimet
siimaeldimet
Trichomonadida

harppuunasienet

Diplomonadida

Kuva 1.2. Elididen sukupuu Brooks ym. mukaan (2016). Punainen alue osoittaa, missa sijaitsee valtaosa ihmiselld tautia

aiheuttavista bakteereista.

708, kuten ovat myds mitokondrioiden ja kloro-
plastien ribosomit (eukaryoottien ribosomit ovat
tyyppid 80S). Arkeonien valmistamat proteiinit
alkavat kuitenkin eukaryoottiproteiinien tavoin
metioniinilla eivitka formyylimetioniinilla kuten
eubakteerien proteiinit. Eukaryoottisolujen tapaan
arkeonien proteiinisynteesi estyy difteriatok-
siinilla mutta on resistentti kloramfenikolille,
aminoglykosideille, erytromysiinille ja tetrasyk-
liinille (kaikki jdlkimmaéiset mikrobildakkeitd).
Arkeonien ja eukaryoottien RNA-polymeraasit
muistuttavat toisiaan ja eroavat huomattavasti
eubakteerien RNA-polymeraasista. Lisaksi vaikut-
taa siltd, ettd arkeonien fylogeneettinen kehitys on
ollut paljon hitaampaa kuin eubakteerien.

Eubakteerit

Eubakteerilinjalla kehityskulku jatkui moniksi
ryhmiksi, joista vain padhaarat on esitetty kuvassa
1.2. Uusia eubakteeriryhmii l6ytyy koko ajan lisda.
Viidessa eubakteeriryhmissi on fotosynteettisid
lajeja. Ainoastaan syanobakteerien ja kloroplastien
(viherhiukkasten) fotosynteesi on happea tuotta-
vaa. Lahes kaikki biologisesti syntyvd happi on
niiden fotosynteesistd peraisin. Gram-vérjayksen
perusteella eubakteerit jaetaan kahteen ryhmaén,
joihin liki kaikki kliinisesti tdrkeét bakteerit
kuuluvat. Gramnegatiivisilla bakteereilla on solu-
seindssd kaksi sisdkkaistd membraanirakennetta,

16

joista ulompi puuttuu grampositiivisilta baktee-
reilta. Kliinisesti tarkeitd ovat my0s spirokeetat,
sytofagat ja klamydiat. Eubakteerien taksonomiaa
ja fylogeniaa kasitelladn tarkemmin luvussa 3 Bak-
teerien luokittelu.

Bakteeritutkimus

Suoliston normaalimikrobistoon kuuluva Esche-
richia coli (kolibakteeri) on ollut 1940-luvulta
ldhtien bakteerien biokemiallisen ja myohemmin
my0s geneettisen ja molekyylibiologisen tutki-
muksen tarkein kohde. Se on maailman parhai-
ten tunnettu solu. E. colin laboratoriokantaa on
helppo kasitelld, kasvattaa ja manipuloida. Siksi
se on ihanteellinen mallisolu. Monet elamén
perusilmiét, kuten geenien toiminta ja sédtely seké
proteiinisynteesi, jotka toivat keksijoilleen Nobe-
lin palkinnon, selvitettiin suureksi osaksi ensin E.
colilla ja sen viruksilla. Myohemmin on osoitettu
samojen perussadntdjen patevin eukaryooteil-
lekin. Bakteeri-infektioiden hoidon kannalta on
merkittavaa, ettd loydettiin perusilmididen ero-
avaisuuksia bakteeri- ja eukaryottisolujen vilille.

Kokonaisten mikrobigenomien nukleotidisek-
venssien madrittdminen on tuonut suunnattoman
médrdn uutta tietoa, joka antaa tutkijoille uusia
mahdollisuuksia ymmartai syvéllisemmin bak-
teerien toimintoja ja sitd myotd kehittdd uusia
hoitokeinoja bakteeritaudeille.



Solulima eli sytoplasma

Sytoplasma sijaitsee solukalvon sisépuolella. Silla
on solun toiminnan kannalta keskeinen merkitys,
silld sen muodostamassa ympéristossi tapahtuvat
lahes kaikki solun kasvu-, aineenvaihdunta- ja
replikaatioreaktiot. Erittdin tdrkein osan solun
metaboliaa muodostavat solulimassa vapaana
olevat proteiineja syntetisoivat ribosomit. Erillisia
osastoja ei sytoplasmassa ole, mutta esimerkiksi
glykolyysin entsyymit hajottavat glykogeenii
liukuhihnan kaltaisesti. Samoin DNA:n repli-
koitumiseen osallistuvat entsyymit asettuvat ns.
replikaatiohaarukkaan.

Genomi

Rakenne

Bakteerien genomi muodostuu yhdesta tai eréilla
ryhmilld kahdesta tai useammastakin pitkésti,
yleensa rengasmaisesta DNA-molekyylistéd
(ns. bakteerikromosomi). Jo satojen tuhansien
mikrobien genominen sekvenssi tunnetaan
kokonaisuudessaan. Esimerkiksi E. coli -bak-
teerin genomissa on n. 4,64 x 10° emdsparia, ja
genomista on tunnistettavissa yhteensd n. 5 000
geenid. Kaikkein geenien koodittamien proteii-
nien tarkoitusta ja tehtdvia ei vield tunneta, joten
niiden merkitys bakteerin eldmaélle on vield selvit-
tamatta. Esimerkiksi vain reilulle puolelle E. coli
-bakteerin geenituotteista on toistaiseksi tiedossa
jokin funktio. Pienimmat genomit, joissa on vain
400-500 geenid, on tavattu bakteereilta, jotka ovat
sopeutuneet eliméian eukaryoottisolujen sisélld, ja
hyodyntavit isantdorganismin aineenvaihduntaa.
Suurimmat genomit, joissa on 10,000 - 15,000
geenid, on luonnossa vapaana elavilla bakteereilla,
joiden tdytyy olla varautuneita hyvin moninaisiin
olosuhteisiin.

E. coli -solun pituus on n. 2-3 mikrometrii
mutta sen kromosomin pituus suoristettuna olisi
n. 1 400 mikrometrid. Kromosomiin on liitty-
nyt useita erilaisia eméksisid histonin kaltaisia
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proteiineja. Niiden erds tehtdva on stabiloida
kromosomin noin 50 alueeseen jakautunutta
DNA-rakennetta, joissa kussakin DNA on erit-
tdin tiukkaan ylikiertyneend. Téllaisessa tilassa
DNA-vyyhden halkaisija on n. 1 mikrometrid, ja
se nakyy elektronimikroskooppikuvassa selvisti
erottuvana ns. nukleoidina.

Bakteerigenomin yksinkertainen rakenne rajoit-
taa genomin kokoa. Tdmé puolestaan rajoittaa
solun kehitysmahdollisuuksia. Kromosomin
ohella bakteerisolussa voi olla erillisid, yleensa
suhteellisen pienié ns. ekstrakromosomaalisia
geneettisia elementtejé eli plasmideja (ks. luku 2
Bakteerigenetiikka).

Jakautuminen

Bakteerisolut ovat haploidisia. Niissd on yleensa
vain yksi kromosomi (joillakin lajeilla genomi on
tosin kahdessa tai useammassakin osassa). Nopean
kasvun aikana bakteerisolussa voi olla useampia
identtisid kromosomeja tilanteessa, jossa solun
jakautuminen on jaényt jalkeen DNA:n kahden-
tumisesta. DNA:n kahdentuessa syntyvit tytérkro-
mosomit siirtyvit yleensa bakteerin péité kohti ja
joutuvat siten solun jakautuessa eri tytdrsoluihin.
Bakteereilla ei ole monimutkaista ja huolellisesti
sdatynytta mitoosia. Niilld ei my6skain ole suvul-
liseen lisddntymiseen liittyvda meioosia, koska ne
lisadntyvit aina suvuttomasti. Bakteerisolut eivit
koskaan sulaudu yhteen, vaikka bakteerigeenit
voivatkin eri mekanismein rekombinoitua. Bak-
teerigenomissa DNA:n replikaatio eli kahdentu-
minen alkaa tietystd kohdasta (oriC-lokus), josta
replikaatiohaarukat etenevat molempiin suuntiin.
Replikaatio on monimutkainen, yhteensa paria-
kymmentai erilaista proteiinia vaativa prosessi.

Transkriptio

Bakteerigeenien transkriptio alkaa promoottorista
kuten eukaryoottienkin. Syntyvd RNA on sellai-
senaan heti valmis toimimaan lahetti-RNA:na
(ilman niitd trimmauksia, joiden kautta euka-
ryoottien lahettimolekyyli syntyy). Se on myds
yleensi polykistroninen eli sithen on kopioitunut
usean perakkdisen geenin koodi (eukaryoottien
lahettimolekyyli on taas aina monokistroninen).
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Bakteerien ldhetti-RNA:ssa ei ole introneita. Sen
luku (translaatio eli proteiinisynteesi) alkaa heti
ldhetti-RNA:n alkupéin tullessa esiin transkrip-
tiokompleksista transkription vield jatkuessa
loppupéin osalta. Translaationopeus voi jopa
saddella transkriptiota. Tima ei eukaryooteilla
kavisi painsd, koska niiden proteiinit syntetisoi-
tuvat tuman ulkopuolella.

Transkriptioyksikon (operonin) operaattorialue
sadtelee tehokkaasti transkriptiota (repressio,
derepressio tai aktivaatio). Sdatelyyn osallistuu
my0s sellaisia sdatelyproteiineja, joiden toimin-
taa ohjaa solun pinnassa oleva, solunulkoisia
olosuhteita tunnistava spesifinen sensoriproteiini
(tunnetaan lukuisia erilaisia sensoriproteiinipa-
reja, ns. 2-komponenttisia signalointisysteemej,
jotka tunnistavat esim. ferri-ionin, kalsiumionin
ja fosfaatti-ionin). Mikaili usea operoni on saman
sdatelyproteiinin alainen, néitd operoneja kutsu-
taan yhdessd reguloniksi. Transkriptio voi myos
sdatyd ennenaikaisen transkription paittymisen
(ns. leader-sekvenssin vilittimén transkriptionaa-
lisen attenuaation) avulla. Erdiden bakteeripro-
moottorien molemmilla puolilla, melko etailld,
on sddtelyyn liittyvia DNA-jaksoja (ns. enhancer-
sekvensseja), kuten eukaryooteillakin.

Transkription suorittava RNA-polymeraasi on
koostunut useasta erillisestd polypeptidiketjusta.
Varsinaisen promoottorialueen tunnistaa ns. sig-
matekija (0), joita esimerkiksi E. colilla on aina-
kin 7 ja joista tavallisin on 0”°. Erdiden ulkoisten
epéedullisten olosuhteiden aikana (mm. korkeassa
lampéotilassa, ns. heat shock) E. coli kuitenkin
valmistaa toista sigmatekijai, o*%:ta eli RpoH-
proteiinia. Tdman avustuksella RNA-polymeraasi
siirtyy tehokkaasti transkriptoimaan operoneja,
joiden koodittamia lamposokkiproteiineja solu
tarvitsee tallaisten epdedullisten olosuhteiden
aikana. Lamposokkiproteiineihin kuuluu mm.
proteaasi, joka hajottaa denaturoituneita prote-
iineja, sekd proteiineja, jotka avustavat erdiden
vastamuodostuneiden proteiinien asettautuessa
tarkoituksenmukaiseen konformaatioonsa (ns.
esiliina- eli chaperone-funktio). Eradt muistuttavat
rakenteeltaan ja jopa antigeeniominaisuuksiltaan
eukaryoottien Hsp- eli lampdsokkiproteiineja.

Omia sigmatekij6itd on tunnistettu geeneille,
jotka ilmentyvit stationaarisessa kasvuvaiheessa
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tai muissa stressaavissa olosuhteissa (energian-
lahteen puute, aminohappojen puute, hapettavat
olosuhteet, DNA:ta vaurioittavat olosuhteet).
Myos flagellojen biosynteesissd, typen aineen-
vaihdunnassa ja raudan kuljetuksessa on tunnis-
tettu spesifisid sigmatekijoitd. Grampositiivisten
bakteerien itididen muodostuessa solu vaihtaa
proteiinisynteesin suuntaa useiden synkronoidusti
ilmentyvien sigmatekijoiden avulla.

Ribosomit ja proteiinisynteesi

Prokaryoottien ja eukaryoottien proteiinisynteesi
on periaatteiltaan ja yleisiltd mekanismeiltaan
samanlainen. Joitakin eroja kuitenkin on. Ne
tulevat ilmi mm. prokaryoottien ja eukaryoottien
ribosomien sedimentaatiovakioiden eroina (pro-
karyooteilla 70S, eukaryooteilla 80S) ja siini, ettd
monet tirkedt bakteeriladkkeet vaikuttavat vain
bakteerien ribosomeihin. Vastaavasti on 16ydetty
sellaisia aineita, jotka estavit proteiinisynteesia
vain 80S-ribosomeissa, sekd myos sellaisia, jotka
vaikuttavat molempiin ribosomityyppeihin. My6s
mitokondrioiden ja kloroplastien ribosomit ovat
70S-tyyppié ja herkkia 70S-ribosomeihin vaikut-
taville bakteeriladkkeille (jos ndma padsevit solun
sisaan).

Bakteerien ribosomit ovat komplekseja, joissa
on yhteensd 3 erilaista ribosomaalista RNA:ta
(23S-, 16S- ja 55-rRNA) ja yli 50 erilaista proteii-
nia. Ribosomit muodostuvat siten, ettd rRNA- ja
proteiinimolekyylit rakentuvat itsendisesti tietyssé
jarjestyksessa pienemmaéksi ja suuremmaksi ribo-
somin alayksikoksi (30S ja 50S), jotka proteiini-
synteesin alkaessa yhdistyvit 70S-ribosomiksi.

Léihetti-RNA sitoutuu varsinaista aminohap-
posekvenssia koodittavaa sekvenssid edeltavin
Shine-Dalgarnon sekvenssin avulla ribosomin
16S-rRNA:n 3’-paissi olevaan komplementdi-
riseen sekvenssiin. Translaatio alkaa kuten kai-
kissa muissakin tunnetuissa elimdanmuodoissa
metioniinia koodittavasta eméiskoodista. Niinpa
syntyvan polypeptidin aminoterminaalisen
péan ensimmadinen aminohappo on aina metio-
niini. Eubakteerien proteiinisynteesid aloittava



metioniini on kuitenkin modifioitunut formyy-
liryhmélla. Koska valmiista proteiinista usein
pilkkoutuu joitakin aminopadn aminohappoja,
prokaryoottisoluun syntyy lyhyitd formyylimetio-
niinia sisdltivid peptideja. Fagosyytit tunnistavat
nama merkiksi bakteeri-infektiosta.

Ribosomi tunnistaa TGA-kodonin TAA- ja
TAG-kodonien tapaan yleensd lopetuskodo-
niksi, mutta tietyissd tapauksissa TGA-kodonin
on todettu niin eubakteereilla, arkeoneilla kuin
eukaryooteillakin koodittavan selenokysteiinia
(ns. 21. aminohappo).

Sytoplasmiset
inkluusiokappaleet

Sytoplasmiset inkluusiokappaleet ovat solulimasta
selvasti erottuvia kertymii, joilla on yleensd oma
tarkoituksensa. Usein kyseessd on varastointi,
jolloin bakteeri hyvissd kasvuoloissa varastoi
energiaa tai rakennusaineita solulimaan. Yksi
yleisimmisté varastomolekyyleistd on polyhydrok-
sialkanoaatti, johon bakteerit varastoivat hiilté ja
energiaa vastaavasti kuin ihmiset rasvaa. Toinen
yleinen hiilen ja energian varastointimolekyyli
on glykogeeni. Monet organismit varastoivat
my0s polyfosfaattia, silld fosfaatti voi olla kasvua
rajoittava ravinne ympéristdssi. Samoin sulfidi-
kertymié on havaittu. Joillakin syanobakteereilla
on kaasurakkuloita, joiden avulla ne voivat asettua
parhaaseen syvyyteen vedessd optimoidakseen
valon ja ravinteiden saantinsa.

Solukalvo

Solukalvo eli plasmamembraani ympéroi kaikissa
talld planeetalla eldvissé soluissa sytoplasmaa ja
lienee soluissa yksi kaikkein alkuperdisimmista
rakenteista. Membraanit ovat ohuita kaksoislipi-
dikerroksisia rakenteita (kuva 1.3), paksuudeltaan
vain n. 8 nanometrid. Ne muodostavat solujen
pédasiallisen rajapinnan, joka erottaa toisistaan
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soluliman ja ympariston. Solukalvon avulla solu
on valikoiden vuorovaikutuksessa ympéristonsa
kanssa. Sen rakenne on erittdin jarjestynyt ja
epasymmetrinen. Solukalvot ovat dynaamisia
rakenteita, jotka alituiseen sopeutuvat ympéris-
to0n ja siind tapahtuviin muutoksiin. Solukalvon
pédasiallisia rakenneosia ovat fosfolipidit ja pro-
teiinit. Fosfolipidit muodostavat kaksoislipidiker-
roksen, jonka sisa- tai ulkokerrokseen proteiinit
ovat asettuneet hydrofobisten ominaisuuksiensa
mukaisesti joko niin, ettd ne ovat nakyvissd vain
solukalvon toiselta puolelta, tai niin, etta proteiini
lavistad kalvon kokonaan. Solukalvon kestavyys
perustuu lipidikerroksen fosfolipidien vilisiin
hydrofobisiin vuorovaikutuksiin kuten myos
proteiinien ja fosfolipidien valisiin vetysidoksiin.
Myos Mg** ja Ca** osallistuvat ionisiin vuorovai-
kutuksiin fosfolipidien hydrofiilisten osien kesken.
Membraanin rakenteen ansiosta jotkut siiné olevat
proteiinit voivat suhteellisen vapaasti “uida” mem-
braanin kaksiulotteisessa tasossa. Toiset proteiinit
taas voivat olla ankkuroituneina paikoilleen. Néilld
ominaisuuksilla on keskeinen merkitys membraa-
nin toiminnan kannalta.

Prokaryooteilta puuttuvat toiminnaltaan erilais-
tuneet, kalvojen muodostamat erikoisrakenteet,
kuten esim. mitokondriot, kloroplastit, endoplas-
minen retikulum ja Golgin laite. Prokaryoottien
kemialliset reaktiot tapahtuvat néin ollen sytoplas-
massa tai sytoplasmaa ymparoivassa solukalvossa.
Prokaryoottien solukalvoilla onkin suuri joukko

Kuva 1.3. Kaksoismembraani
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sellaisia tehtdvia solun DNA:n replikaatiossa, hen-
gityksessi ja soluseindn rakenneosien synteesissa,
jotka eukaryoottisolussa on edelld mainituilla
erilaistuneilla solun sisdisilla organelleilla. Sen
liséksi silld on samoja tehtavid kuin esimerkiksi
elainsolua peittavalld kalvolla solun lapaisevyyden
sdatelijdni ja erilaisten molekyylien kuljettajana.

Prokaryoottien ja eukaryoottien solukalvojen
perusrakenteet poikkeavat jossakin maérin toi-
sistaan. Bakteerien kalvosta puuttuu mm. eldin-
solukalvolle tyypillinen kolesteroli. Tosin joillakin
mykoplasmoilla on kolesterolia, mutta nekiin
eivat pysty valmistamaan sitd itse, vaan saavat sen
valmiina, tavallisesti isdnnaltaan.

Bakteerin soluseina

Useimmilla bakteereilla on eldinsoluista poiketen
solukalvon ulkopuolella ns. soluseina. Sytoplas-
man osmoottinen paine on korkea (5-25 atm) ja
kohdistuu solukalvoon; soluseiné estdd solujen

osmoottisen hajoamisen. Soluseind antaa myds
bakteerisoluille niille ominaisen pallomaisen,
sauvamaisen, nauhamaisen tai korkkiruuvimaisen
muodon.

Bakteerien soluseindstd puuttuvat kasveille
ominaiset hiilihydraattipolymeerit (selluloosa,
hemiselluloosa, pektiini), samoin sienille omi-
nainen Kitiini puuttuu. Soluseinian rakenne on
bakteereille varsin ominainen, ja tdméi onkin
monien bakteerilddkkeiden toimintamekanis-
min perustana. Bakteerit jakaantuvat soluseinin
rakenteen perusteella kahteen péadluokkaan,
grampositiiviset ja gramnegatiiviset bakteerit.
Néiden ero tulee esille bakteerivirjayksessd, joka
sai nimensé tanskalaisen ladkarin Hans Christian
Gramin mukaan. Virjayksessa grampositiiviset
bakteerit ovat tumman sinivioletteja ja gramne-
gatiiviset vaaleanpunaisia. EM-kuvissa soluseinien
rakenteiden erot tulevat hyvin esille (kuva 1.4).
Gramnegatiivisella bakteerilla on soluseindssain
yliméériinen ns. ulkomembraani (ks. jdljempani),
kun taas grampositiivisella bakteerilla soluseinan
peptidoglykaanikerros on paljon paksumpi.
Yhteistd niille soluseinille on peptidoglykaani.

peptido-
glykaani (PG) ulko-
plasma- membraani
[BEATbraanl (UM)
peptido-
glykaani (PG)
— plasma-
membraani
(PM)

periplasminen tila

Kuva 1.4. A. Grampositiivisen bakteerin soluseind. EM-kuva: Terry Beveridge. B. Gramnegatiivisen bakteerin soluseina.
Mittajana = 100 nm. EM-kuva: T. Beveringe. Biological Photo Service.
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Peptidoglykaani

Valittémasti solukalvon ulkopuolella on miltei kai-
killa bakteereilla solun muotoa ja kokoa maaraava
jaykka peptidoglykaanikerros (eli mureiinikerros;
murus = muuri, seind). Se on polymeeriraken-
teista peptidoglykaania sisaltava jattimolekyyli ja
ympéroi bakteerisolun kolmiulotteisen tihedsyisen
verkkopussin tavoin.

Rakenne
Peptidoglykaanimolekyylin perusyksikkoja ovat
disakkariditetrapeptidit. Ne ovat polymerisoitu-
neet verkkomaiseksi pussiksi, jossa peptidisillat
yhdistdvit pitkid polysakkaridiketjuja (kuva
1.5). Néissa polysakkaridiketjuissa on vain kahta
sokeria, N-asetyyliglukosamiinia (GlcNAc) ja sen
N-asetyylimuraminaatiksi (MurNAc) kutsuttua
johdannaista, jota on luonnossa vain peptidogly-
kaanin komponenttina. Muraminaattiin liittyvissa
oligopeptideissd on peptidoglykaanille ominaisia
D-aminohappoja ja diaminopimeliinihappoa.
Grampositiivisten bakteerien seindssi on useita
kymmenia péallekkaiisid peptidoglykaanikerrok-
sia, gramnegatiivisilla bakteereilla kerroksia on
1-3. Kaikissa tapauksissa peptidoglykaaniverkon
silmét ovat useimpien molekyylien lapaisylle riit-
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Kuva 1.5. Peptidoglykaanin rakenne.
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tivdn suuria, noin 2 nanometria halkaisijaltaan.
Peptidoglykaaniverkko on dynaaminen rakenne,
jonka purkamiseen ja paikkaamiseen on olemassa
spesifiset entsyymit.

Biosynteesi

Peptidoglykaanin synteesi on monivaiheinen, ja
se voidaan jakaa 1) peptidoglykaanimonomeerin
synteesiin, 2) polymerisaatioon, 3) polymeerin
liittamiseen soluseinin peptidoglykaaniin ja 4)
peptidoglykaaniverkon poikkisidosten muodos-
tamiseen (kuva 1.6). Useita sen vaiheita voidaan
hairitd tai estdd kemiallisesti.

1. Synteesi alkaa solun sisilld sokeriesias-
teiden biosynteesilla. Ensin glukoosista
syntyy useiden viélivaiheiden kautta
GIcNAG, josta tulee suurienerginen, kun
sithen liittyy UDP. Sitten UDP-GIcNAc
konvertoituu UDP-MurNAc:ksi, johon
sitten pentapeptidin aminohapot liittyvit
yksi kerrallaan, kukin oman entsyyminsa
katalysoimana. Erddt aminohapoista ovat
D-muotoisia. Pentapeptidin tdydentaa
viimeisend D-alanyyli-D-alanyylidipeptidi,
joka on syntetisoitu toisaalla valmiiksi.

2. Synteesin toisessa vaiheessa MurNAc-
pentapeptidi siirtyy UDP:Itd plasma-
membraanin lipidikantajamolekyylille
undekaprenyylifosfaatille, jolloin syntyy
MurNAc-(pentapeptidi)-pyrofosforyyliun-
dekaprenoli. Undekaprenolifosfaatissa on
55-hiilinen erittdin hydrofobinen alkyyli-
ketju, ja se toimii bakteerien polysakkaridi-
en biosynteesissd monomeerien tyypillise-
nd membraanikantajamolekyylind. GIcNAc
lopulta liittyy membraaniin kiinnittynee-
seen MurNAc:iin, jolloin syntyy peptidog-
lykaanin perusyksikko, disakkaridi-penta-
peptidi. (Tésséd vaiheessa oligopeptidissd on
vield yksi ylimé4ardinen D-alaniini).

3. Kolmannessa vaiheessa tima perusyksikko
liittyy paikoilleen peptidoglykaaniker-
roksen jonkin sokeriketjun GlcNAc:n
jatkeeksi. Jos peptidoglykaanimolekyyli on
jo muodostanut ehyen pussin bakteerin
ympdrille, soluseinén lysotsyymin tapaan
toimivat entsyymit tekevit sithen paikan
uudelle tulokkaalle.
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vaihe 2

ubp DAP

D-glutamaatti

L-ala ubDP

D-ala D-ala

UMP

/\/\m

O o

Kuva 1.6. Peptidoglykaanin biosynteesi. G = N-asetyyliglukosamiini, M = N-asetyylimuraminaatti, DAP = diaminopime-

liinihappo.

4. Lopuksi uusi disakkaridi-oligopeptidi
kytkeytyy peptidisidoksella johonkin
oligopeptidiin, joka voi kuulua samaan
tai eri sokeriketjuun. Silta muodostuu
yhden oligopeptidin neljannen aminoha-
pon (D-alaniinin) ja toisen oligopeptidin
kolmannen aminohapon (tav. lysiinin tai
diaminopimeliinihapon) vilille. Téssé vai-
heessa uuden perusyksikon ylimaédrdinen
D-alaniini irtoaa.

Peptidoglykaaniverkon makrorakenne voi olla
erilainen eri kohdissa solua. Pitkulaisen solun
keskelld se on putkimainen ja paissd pallomainen.
My®6s solun jakautumiskohdassa syntyvé uusi vali-
seind on rakenteeltaan erilainen kuin vanhojen
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osien peptidoglykaani. Vield ei tiedetd tarkasti,
miten nama erilaisuudet syntyvit biosynteesin
aikana. Soluseinén ns. penisilliinia sitovilla pro-
teiineilla (PBP) tiedetddn kuitenkin olevan tissi
muotoilussa olennainen tehtéva.

Peptidoglykaanin merkitys

Peptidoglykaani vastaa soluseinén rigiditeetista.
Jos sithen syntyy, syysta tai toisesta, riittdvan
suuria reikid, bakteerisolun osmoottinen paine
ja solun kasvu pullistavat plasmamembraanin ja
siten koko bakteerin halki. Tastd syysta pepti-
doglykaanisynteesié estivit mikrobiladkkeet ovat
hyvin tehokkaita bakteereja tappavia aineita. Eraét
entsyymit voivat tehd4 reikid peptidoglykaaniin.



Bakteriofagien tuottamat entsyymit puhkaisevat
isantabakteerin soluseindn niin, ettd uudet bak-
teriofagit vapautuvat valmistuttuaan. Myo6s lyso-
tsyymi, jota on mm. kudosnesteissa ja munanval-
kuaisessa (molemmissa juuri bakteeripuolustusta
varten), on tillainen entsyymi. Bakteereilla on
itselldankin peptidoglykaania pilkkovia entsyy-
mejd, joita ne tarvitsevat soluseinansi synteesissé
(ks. edelld). Jos ndma aktivoituvat vaaralla tavalla,
ne saattavat hajottaa koko soluseinén (autolyysi).

Arkeoneilla on peptidoglykaanin sijasta muita
samantapaisia rakenteita (peptidoglykaanisynteesi
ei ollut ilmeisesti kehittynyt vield arkeonilinjan
erotessa eubakteerilinjasta). Ainoat itsendisesti
lisadntymiskykyiset eubakteerit, joilla ei ole pep-
tidoglykaania, ovat mykoplasmat. Niiden solut
ovatkin osmoottisesti hauraita ja vailla maara-
muotoa.

Eriissa olosuhteissa voidaan peptidoglykaani
kuitenkin havittda ilman ettd bakteeri kuolee.
Talloin grampositiivisesta bakteerista syntyy ns.
protoplasti; silld on solun uloimpana kerroksena
vain plasmamembraani. Vastaavissa oloissa gram-
negatiivisesta bakteerista syntyy ns. sferoplasti;
silld on solun pinnassa plasmamembraanin lisiksi
ainakin osa ulkomembraanista. Kasvukykyisid
“seindttomid” bakteerimuotoja kutsutaan L-muo-
doiksi. Kaikki ndméd muodot ovat osmoottisesti
hauraita, ja ne halkeavat, ellei niiden ympériston
osmoottinen paine vastaa solun siséistd painetta
(esimerkiksi 10-prosenttinen sakkaroosiliuos). On
mahdollista, etti tallaiset muodot séilyvit hengissd
esim. munuaiskudoksen suuriosmolaarisissa olo-
suhteissa.

Grampositiivisen bakteerin seinalle
ominaiset rakenteet

Paksu peptidoglykaanikerros on luonteenomai-
nen grampositiivisen bakteerin soluseinille (kuva
1.7). Sen johdosta grampositiiviset bakteerit ovat
herkkia lysotsyymille ja penisilliinille ja sen joh-
dannaisille.

Teikkohapot

Teikkohapot (kr. teichos = seind) ovat tyypillisid
grampositiivisille bakteereille. Niiden perusra-
kenne on glyserolifosfaatti- tai ribitolifosfaatti-
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rakenteinen polymeeri, jossa on yleensa sivu-
haaroina erilaisia sokereita tai D-aminohappoja.
Nédmd sivuhaarat ovat vastuussa eri bakteerien
teikkohappojen antigeenisesta spesifisyydesta.
Téstd yleisrakenteesta on monenlaisia poik-
keuksia. Esimerkiksi tietyt bakteerit voivat
fosfaatin puuttuessa syntetisoida teikkohapon
sijasta teikuronihappoa, jossa fosfaatin tilalla on
uronihappo (esim. aminogalakturonihappo tai
aminomannuronihappo).

Teikkohapporunko voi liittyd kovalentisti
joko peptidoglykaaniin (“seinéteikkohappo”) tai
plasmamembraanin glykolipidiin ("lipoteikko-
happo”

Merkitys bakteerille

Happamina molekyyleina teikkohapot sitovat
kationeja. Ne ilmeisesti huolehtivat solun mik-
roympériston ionitasapainosta. Solun pinnan hap-
pamuus on monella tavoin hyviksi bakteerille: se
voi mm. pitad fagosyytit loitolla. Lipoteikkohapot
sddtelevit soluseindn peptidoglykaania pilkkovien
entsyymien aktiviteettia. Lisdksi on arveltu, ettd
bakteerit saattaisivat tarttua ymparistoon lipo-
teikkohappojen vélitykselld. Erait bakteriofagit
kayttavat lipoteikkohappoa reseptorinaan, kun
ne tarttuvat bakteerin pinnalle ja infektoivat bak-
teerisolun.

Lipoteikkohappojen lipidiosa kuuluu plasma-
membraanin ulkokerrokseen ja teikkohappopéa
ulottuu ulospiin peptidoglykaaniverkon silmien
lapi. Lipoteikkohappomolekyyleja irtoaa mem-
braanista jatkuvasti, joten niitd on ulompanakin

peptidoglykaani

solukalvo

Kuva 1.7. Grampositiivisen bakteerin soluseina.
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soluseindss ja jopa solun ymparistossi. Koska ne
ovat lipofiilisia, ne muodostavat helposti keske-
nédan misellejd ja tarttuvat muihin lipideihin, mui-
den solujen membraaniin ja proteiineihinkin. Ne
vaikuttavat ihmisen elimistdssd monin tavoin mm.
immunogeeneina ja komplementin aktivoijina.

Soluseindn polysakkaridit

Monilla grampositiivisilla bakteereilla on sei-
néassain peptidoglykaanikerroksen ulkopuolella
teikkohappojen lisaksi my6s muunlaisia, yleensé
polysakkaridirakenteisia polymeereji. Ne ovat
luultavasti kiinni peptidoglykaanissa, mika kui-
tenkin on voitu osoittaa vain joissakin tapauksissa.
Parhaiten tunnettuja ovat streptokokkien ryhma-
spesifiset eli streptokokkeja alaryhmiin jakavat
C-polysakkaridit (C tulee sanasta carbohydrate
= hiilihydraatti). Esimerkiksi kliinisesti tarkedn
A-ryhmin streptokokin C-polysakkaridi on
rakenteeltaan polyramnoosia, jossa on GIcNAc-
sivuhaaroja. Pneumokokin C-polysakkaridi
puolestaan on polysakkaridin ja teikkohapon vili-
muoto (ks. kohta Kapseli, glykokalyksi ja biofilmi).

Soluseinén proteiinit

Joillakin grampositiivisilla bakteereilla on edelld
mainittujen rakenteiden ulkopuolella vield pro-
teiinikerros. A-ryhmén streptokokin M-proteiini
on parhaiten tunnettu. M (= mucoid) viittaa
bakteeripesikkeen ulkondkéon. M-proteiini
muodostaa sdikeisen paksun kerroksen solun
ulkopinnalle ja on tirked fagosytoosia estavi
komponentti. Silld on my6s osuutensa bakteerin
kiinnittymisessd ymparistoonsa. M-proteiini on
tarked bakteerin taudinaiheuttamiskyvylle, silld
M-proteiinille spesifiset vasta-aineet suojaavat
infektiolta. M-proteiini on rakenteeltaan ns. coiled
coil -tyyppinen dimeeri (kuten monet muutkin
sdikeiset proteiinit). Sen ulospéin sojottava ami-
noterminaalinen osa on serotyyppispesifinen (yli
200 eri serotyyppid tunnetaan), mutta karboksi-
terminaalinen osa on huomattavan konservatiivi-
nen. Stafylokokeilla ja monilla streptokokeilla on
pinnassaan immunoglobuliinien Fc-osaa sitovia
proteiineja (stafylokokin proteiini A).
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Gramnegatiivisen bakteerin
ulkomembraani

Yleisrakenne ja tehtavat

Gramnegatiivisen bakteerin soluseind on moni-
mutkaisempi kuin grampositiivisen. Siind on
solukalvon ja ohuen peptidoglykaanikerroksen
ulkopuolella aivan erityinen, yliméaérdinen bio-
loginen kalvo, ulkomembraani (kuva 1.8). Ulko-
membraani on gramnegatiivisten bakteerien
ominaisin rakenteellinen erikoispiirre. Solukalvon
ja ulkomembraanin vililld olevaa tilaa (jossa sijait-
see siis myos peptidoglykaaniverkko) kutsutaan
periplasmiseksi tilaksi.

Ulkomembraanin perusrakenne on lipidi-
kaksoiskalvo (lipid bilayer) ja siis sama kuin
biologisten kalvojen yleensd. Ulkomembraani on
kuitenkin monin tavoin poikkeuksellinen. Noin
puolet sen massasta on vain ulkomembraanin
ulkopinnassa eli ulkolehdykissa esiintyvaa makro-
molekyylid, lipopolysakkaridia (LPS) (kuva 1.9).
Ulkomembraanin sisdlehdykéssd on tavanomaisia
fosfolipideja. Lisdksi ulkomembraanissa on pro-
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peptidoglykaani

solukalvo

Kuva 1.8. Gramnegatiivisen bakteerin soluseina.



teiineja. Eri proteiinilajeja on kuitenkin paljon
vahemmin kuin solukalvossa.

Lipidikalvot estévit vesiliukoisten molekyylien
padsyn ldvitseen, jolloin kukin vesiliukoinen
ravinne tarvitsee spesifisen kuljetusjérjestel-
mén paistakseen kalvon lapi. Ulkomembraani
poikkeaa téstd periaatteesta. Se padstda melko
epaselektiivisesti hydrofiilisten kanaviensa (ns.
poriinihuokoset) lapi kaikkia pienié vesiliukoisia
molekyylejd, mutta estdd isompien ldpipadsyn. Eri
bakteerien kanavat ldpéisevit erikokoisia mole-
kyyleja (E. colilla yliraja on noin 600 daltonia).
Molekyylien muoto ja varaus vaikuttavat myos
lapaisykykyyn. Ulkomembraanissa on spesifisid
kuljetusmolekyyleja vain harvojen erityisen tirkei-
den ravinteiden, kuten raudan ja B, -vitamiinin,
saannin varmistamiseksi.

Ulkomembraanin tirkein tehtdvé on suojata
bakteeria ulkoa tulevilta haitallisilta aineilta. Esta-
milld suurimolekyylisten vesiliukoisten aineiden
padsyn solun sisempiin kerroksiin ulkomembraani
tekee gramnegatiiviset bakteerit resistenteiksi
monille grampositiivisiin bakteereihin vaikutta-
ville bakteerildakkeille (mm. vankomysiini). Useat
gramnegatiiviset bakteerit (varsinkin suolistobak-
teerit ja pseudomonakset) ovat grampositiivisia
resistentimpia my6s monille hydrofobisille aineille
ja detergenteillekin. Néiden bakteerien ulkomem-
braani pystyy LPS:nsa avulla estimaén téllaisten
aineiden paisyn solun sisddn. LPS:n happamat
varaukset ja niihin liittyneet divalenttiset kationit
ovat tdssd tehtdvdssi avainasemassa.

Ulkomembraani suojaa bakteereja tehokkaasti
my0s isantdelimiston puolustusmekanismeilta.
Esim. lysotsyymi ei paidse ulkomembraanin lapi,
ellei komplementti tai jokin kationinen antimik-
robinen peptidi ole tehnyt siihen reikia.

Lipopolysakkaridi

Lipopolysakkaridi (LPS) on tirked antigeeninen
rakenne. Se on osa bakteerin suojakuorta. Lisdksi
se vaikuttaa huomattavan toksisesti isdntéelimis-
toon, ja siksi sitd kutsutaan myds endotoksiiniksi.

LPS:n kolme osaa

LPS koostuu lipidi A -osasta, ydinoligosakkari-
diosasta sekd O-antigeenisesta osasta (kuva 1.9).
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O-antigeeni

ydinoligosakkardi

ulompi osa

sisempi osa

lipidi A

Kuva 1.9. Lipopolysakkaridin rakenne.

Lipidi A on rakenteeltaan varsin ainutlaatuinen
lipidi. Lisaksi se on ulkomembraanin ulkopinnan
kaytannollisesti katsottuna ainoa lipidirakentei-
nen aine. Sen runkona on kahdesta GlcNAc:sta
muodostunut GIcN-GIcN disakkaridi, johon
liittyy rasvahappoja, mm. vain tille molekyylille
ominaisia f-hydroksihappoja. LPS:n endotoksiini-
vaikutukset perustuvat lipidi A:han, mutta ilman
polysakkaridiosaa LPS ei olisi vesiliukoinen eiké
siten niin toksinen.

O-antigeenisen osan rakenne vaihtelee hyvin
paljon eri bakteereilla ja samankin “bakteerilajin”
eri kannoilla. Tama osa on kuitenkin aina sokeri-
rakenteinen ja rakenteeltaan huomattavan moni-
mutkainen, yksinkertaisista oligosakkaridiosista
koostuva polymeeri. Koska O-antigeeni on LPS:n
uloin osa ja aivan solun ulkopinnalla, se on eris
bakteerin tirkeimmisté pinta-antigeeneista. Se on
my0s kapselipolysakkaridien tavoin solua esim.
fagosytoosilta suojaava ainesosa.
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LPS:n biosynteesi

LPS:n kolmen eri osan biosynteesid ohjaavat geenit
sijaitsevat eri puolilla bakteerin genomia olevissa
geeniryhmissa. O-antigeenin biosynteesid ohjaa-
vien geeniryhmien, ns. synteesiblokkien, vaihte-
levuus heijastaa hyvin eri kantojen O-antigeenien
erilaisuutta ja on hyvi todiste geenien horison-
taalisesta siirtymisesta bakteerien ja mahdollisesti
muidenkin organismien vililld. LPS:n osien bio-
synteesi tapahtuu bakteerin sytoplasmassa kahta
reittid myoten.

Lipidi A:n ja ydinpolysakkaridin biosynteesit
ovat kytkeytyneet toisiinsa siten, ettd ensin muo-
dostuu sytoplasmisen membraanin sisdpinnalle
lipidi A, jonka lipidiosan 4-7 rasvahappoketjua
on osa membraania. Ydinoligosakkaridi rakentuu
lipidi A:n toisen GlcN:n péalle siten, ettéd spesifi-
set glykosyylitransferaasit (glykosyylitransferaasit
ovat spesifisid sokerille, jota ne siirtavit, seka vas-
taanottavalle rakenteelle, ja ne muodostavat soke-
rien vilille spesifisen glykosidisidoksen) siirtavt
sokeriyksikoitd NDP-aktivoituneista sokereista
kasvavan oligosakkaridin paille vastaavasti kuin
tapahtuu peptidoglykaanin synteesissa. Valmis
lipidi A -ydinoligosakkaridirakenne pyorahtda
sytoplasmisen membraanin ulkopinnalle niin, ettd
oligosakkaridiosa on periplasmisessa tilassa. Osa
tallaisista R-tyypin LPS-molekyyleistd jatkaa edel-
leen ulkomembraanille, osaan liittyy O-antigeeni
ydinoligosakkaridin jatkeeksi, kuten jaljempéna
kuvataan.

O-antigeenin biosynteesi tapahtuu samoin
sytoplasmisen membraanin sisdpinnalla. O-anti-
geenin biosynteesille on havaittu kaksi erilaista
tapaa toistuvan yksikon luonteesta riippuen.
Jos toistuva oligosakkaridiyksikko koostuu 2-8
erilaisesta monosakkaridista, toistuvat yksikot
liittad yhteen O-antigeenipolymeraasi ja syntynyt
O-antigeeni on heteropolymeerinen. Jos tois-
tuva yksikko koostuu yhdestd monosakkaridista
(homopolymeerinen O-antigeeni) yksikéiden liit-
taminen tapahtuu ilman O-antigeenipolymeraasia.

Heteropolymeerisen O-antigeenin toistuva
yksikko rakentuu undekaprenyylifosfaatin péalle
samoin kuin peptidoglykaanin monomeeri glyko-
syylitransferaasien siirtaessa sokeriyksikoitd NDP-
aktivoiduista sokereista kasvavaan oligosakkari-
diin. Kun O-yksikko (esim. pentasakkaridi, kuva
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1.9) on valmis, ns. flippaasiproteiini pyorayttaa
syntyneen oligosakkaridi-pyrofosforyyliundeka-
prenolin sytoplasmisen membraanin ulkopinnalle,
jossa O-antigeenipolymeraasi liittda yksikot perak-
kain pitkdksi heteropolymeeriseksi polysakkaridi-
ketjuksi. Homopolymeerinen O-antigeeni raken-
tuu koko pituudeltaan sytoplasmisella puolella
undekaprenyylifosfaatin paille, ja sen siirtdmisestd
periplasmiselle puolelle huolehtii erityinen ATP:td
kayttava siirtajasysteemi. O-antigeeniligaasi siirtad
molemmilla tavoilla syntyneet O-antigeenit lipidi
A -ydinoligosakkaridin péélle, ja ndin valmistunut
LPS-molekyyli siirtyy ulkomembraanille seitseman
Lpt-proteiinin (LptA-G) muodostaman siirtdja-
kompleksin avulla (kuva 1.10).

Jos mutaatio LPS-geeneissa estdd jonkin
O-antigeenin synteesivaiheen, ldhes koko polysak-
karidiosa jad syntymattd. Jéljelle jaa vain ydinosan
sokereita: joko koko ydin tai sen osia. Kaikkein
puutteellisimmassa muodossa lipidi A:ssa on
kiinni vain yksi sokeri, joka on ulkomembraanin
koossapysyvyyden kannalta ilmeisen olennainen.
O-antigeenittoman mutanttibakteerin kasvuomi-

um
OOV
poriini
peptidoglykaani
LptA
LptF
LPS LptC
UL OO OOV
SM
WV ( WA OV 0

Kuva 1.10. LPS:n kuljetusreitti gramnegatiivisilla baktee-
reilla. MsbA pyorayttdad LPS-molekyylin solukalvon eli
sytoplasmisen membraanin (SM) ulkopuolelle, jossa LPS:n
kuljetusproteiinit (LptA-LptG) siirtavat sen ulkomebraa-
nille (UM). Kuvaan on piirretty vain lipidi A -ydinoligosak-
karidirakenne ilman O-antigeenia. PG = peptidoglykaani.



naisuudet ovat erikoiset: sen pesikkeet ovat rosoi-
sia (R- eli rough-muoto) eivitka siledreunaisia
kuten normaalit bakteeripesikkeet (S eli smooth).
R-muoto on hyvin herkkd normaaliseerumin
pieniaffiinisille vasta-aineille, komplementille ja
fagosytoosille, ja eldinkokeissa yleensi avirulentti.
Eraissd bakteeriryhmissé, joihin kuuluu tirkeitd
patogeeneja, on LPS kuitenkin aina R-tyyppinen,
vailla O-antigeenia. Monilla néistd (mm. Neisseria
meningitidis) on ymparilladn suojaava kapseli,
jotkut (klamydiat) eldvat solujen sisilld suojassa
seerumilta ja toiset, kuten paiseruton aiheuttaja-
bakteeri Yersinia pestis, omaavat muita taudinai-
heuttamismekanismeja.

LPS:n toksiset vaikutukset

LPS eli endotoksiini vaikuttaa suorasti tai epa-
suorasti useimpiin soluihin ja elimiin. Kuume,
héiriot verenkiertojarjestelmissa ja veren hyyty-
misjédrjestelmassd, leukosytoosi, lisimunuaisvau-
rio ja hypotoninen vaskulaarinen sokki ovat sen
toksisia vaikutuksia; gramnegatiiviseen sepsikseen
liittyykin usein ns. endotoksiinisokki. Endotok-
siinisokin patogeneesia on kisitelty tarkemmin
muualla tdssd kirjassa (ks. luku 4 Bakteerien
virulenssitekijit).

Endotoksiinia on vaikea osoittaa verestd ja
kudoksista infektion aikana. Se sitoutuu kudoksiin
niin voimakkaasti ja vaikuttaa elimistossé jo niin
pienind mairind, ettd sille spesifisten osoitusme-
netelmien herkkyys ei riitd. Ainoa hyvin herkka
menetelma on Limulus-testi. Se perustuu hevo-
senkenkaravusta (Limulus polyphemus) saadun
hemolymfan hyytymistekijoiden aktivoitumi-
seen. Valitettavasti monet seerumissa esiintyvat
proteiinit hairitsevit testissé ja tulokset voivat siksi
toisinaan jdada epaluotettaviksi.

Muut lipidit ja ECA

Ulkomembraanin ulkolehdykén lipideista LPS
muodostaa suurimman osan. E. colin ja sen
sukulaisten (Enterobacteriaceae) ulkomembraanin
ulkolehdykassa on lisdksi niille spesifistd glykoli-
pidia, ECA:ta (enterobacterial common antigen).
ECA:ssa on hyvin hapan hydrofiilinen sokeriketju
liittyneena hydrofobiseen lipidiin, joten sekin tart-
tuu helposti eldinsolujen kelmuihin.
Sisdlehdykan lipidit ovat tavanomaisia biolo-
gisten kalvojen fosfolipidejé (E. colilla 1ahinna
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fosfatidyylietanoliamiini, fosfatidyyliglyseroli ja
kardiolipidi).

Ulkomembraanin proteiinit

Kaikkien gramnegatiivisten bakteerien ulkomemb-
raanissa on runsaasti muutamaa paaproteiinia
(principal outer membrane proteins, POMP). E.
colilla on kolme tehtéviltadn ja perusrakenteeltaan
erilaista padproteiiniryhméa. Muilla gramnegatii-
visilla bakteereilla on yleensé vastaavankaltaiset
ryhmit. Poriinit ovat néistd paiproteiineista
suurimpia (35 000-40 000 daltonia), ja ne juuri
muodostavat ulkomembraanille ominaiset vesili-
ukoisten aineiden kanavat (huokoset, pores).

Mureiinilipoproteiini on bakteeriproteiineista
pienimpiéd (n. 7 000 daltonia). Se on toisesta
paastaan kovalentisti kiinni peptidoglykaanissa
(eli mureiinissa), ja sen toisessa padssd puoles-
taan on kovalentisti kiinni 3 rasvahappoa, jotka
ankkuroivat sen ulkomembraaniin. Siten tima
proteiini yhdistaa osaltaan ulkomembraania pep-
tidoglykaaniin. Kolmatta paaproteiinia (n. 30 000
daltonia) kutsutaan OmpA-proteiiniksi (outer
membrane protein A).

Ulkomembraaniproteiineilla on, mahdollisesti
hydrofobisten osiensa vuoksi, affiniteettia myos
eldinsolujen kalvoihin, ja luultavasti ne vaikuttavat
monin tavoin isantielimistoon.

Periplasminen tila

Ulkomembraanin ja solukalvon vilisessé periplas-
misessa tilassa sijaitsee ainakin viitisenkymmenta
erilaista ns. periplasmista proteiinia. Osa on eri-
koistunut ravinteiden (mm. sokereiden, amino-
happojen ja vitamiinien) kuljetukseen; tallaisia
tunnetaan parisenkymmenti. Esimerkki: E. colissa
periplasminen maltoosin sitojaproteiini siirtad
ulkomembraanin maltoporiinin ldpi difftundoitu-
neen maltoosin solukalvossa olevalle maltoosin
sisddnottosysteemille. Maltoosin lisidksi myos
maltoosipolymeerit (maltodekstriinit) padsevat
soluun télld mekanismilla.

Periplasmisia entsyymeja ovat myos mm. bee-
talaktamaasit sekd aminoglykosidiryhmén bak-
teeriladkkeita modifioivat (ja siten inaktivoivat)
entsyymit. Proteiinien liséksi periplasma siséltda
erityistd oligosakkaridia (ns. membrane-derived
oligosaccharide, MDO), jonka ansiosta periplas-
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massa vallitsee sama osmoottinen paine kuin
sytoplasmassa.

Kapseli, glykokalyksi ja biofilmi

Monilla grampositiivisilla ja -negatiivisilla baktee-
reilla on solun ulkopuolella, vain 16yhisti sithen
liittyneend, hydrofiilinen kapseli. Kapselinsa ja
muiden solunulkoiseen tilaan erittimiensi mate-
riaalien avulla bakteerikasvusto voi liimautua
ymparistoonsi ja muodostaa niin sanotun biofil-
min. Ympiristostdan irti olevia, vapaasti kasvavia
soluja ja soluryhmié kutsutaan sen sijaan plank-
tisesti esiintyviksi.

Useimmiten kapseli on polysakkaridia, joka on
usein erittdin hapanta. Joskus harvoin se on raken-
teeltaan proteiinia tai polypeptidid. Kapselin koos-
tumus vaihtelee bakteerilajin sisallikin. Nam4 erot
ovat antigeenisia, ja niidenkin mukaan kyseinen
bakteerilaji voidaan jakaa serologisiin ryhmiin
tai tyyppeihin. Infektiossa syntyvit kapselivasta-
aineet ovat siis ryhmai- tai tyyppispesifisia. Gly-
kokalyksi-termié kaytetddn erityisesti sellaisesta
kapselimateriaalista, jota solu muodostaa hyvin
paljon. Glykokalyksi on usein adhesiivista.

Kapseli suojaa bakteeria tehokkaasti fagosytoo-
silta, komplementilta ja lysotsyymilta. Ilmeisesti
se suojaa myos muilta ympariston haittavaikutuk-
silta. Monilla luonnon bakteereillakin on kapseli.

Useilla taudinaiheuttajabakteereilla on seka
kapselimuotoja etta kapselittomia muotoja. Kap-
selittomia elda usein iholla ja limakalvoilla osana
normaalimikrobistoa, ja ne voivat aiheuttaa vain
pinnallisia infektioita. Samojen bakteerien kapse-
limuodot puolestaan voivat aiheuttaa yleisinfek-
tioita.

Bakteeri voi kiinnittyd ympéaristoonsa kapseli-
materiaalinsa avulla. Silloin polysakkaridi toimii
liiman tavoin eika ole kovin valikoiva tarttumis-
kohteensa suhteen. Parhaiten tunnettu esimerkki
on hammasmitda aiheuttava Streptococcus mutans,
jonka solupinnan entsyymi polymerisoi ravinnon
sakkaroosista periisin olevan glukoosin solun
ulkopuoliseksi dekstraaniksi. Hammasplakki
sisaltaakin Str. mutansia ja dekstraaniin tarttu-
neita muita bakteereja. Koagulaasinegatiivisista
stafylokokkikannoista osa kykenee puolestaan
glykokalyksinsa avulla tarttumaan tehokkaasti
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esim. nestehoidossa kéytettivien kanyylien muo-
vipintoihin.

Kapselivasta-aineet suojaavat isdntad yleensa
tehokkaasti infektiolta. Ne helpottavat fagosy-
toosia opsonisoimalla bakteerin. Vasta-aineen
ja kapselin reaktio aktivoi komplementtia, jonka
C3b-komponentti tarttuu bakteerin pintaan.
Fagosyytti voi nyt tarttua bakteeriin sekd Fc- ettd
C3b-reseptorillaan; jalkimmainen toimii tehok-
kaammin, ja siten puolustus kapseloitunutta
bakteeria vastaan kayttad koko puolustusketjua
vasta-aine-komplementti—fagosyytti. Eriilla bak-
teereilla (1ahinn4 neisseriat) kapselivasta-aineen
tarttuminen bakteeriin voi johtaa komplementin
aktivoitumisen kautta bakteerin lyysiin, gramposi-
tiivisilla bakteereilla ei kuitenkaan koskaan.

Monista kapselipolysakkarideista on saatu erit-
tain hyvid rokotteita. Vaikeuksia on tosin tuotta-
nut se, ettd jotkut kapselipolysakkaridit immuni-
soivat huonosti jos lainkaan. Téllaisia huonosti
immunogeenisia kapseleita on useilla tavallisilla
taudinaiheuttajilla. Bakteerit ovat siis onnistuneet
evoluutiossa loytdmaan pintaansa polysakkarideja,
joihin immuunipuolustus ei paise késiksi. Joissa-
kin tapauksissa huono immunogeenisuus niyttad
perustuvan toleranssiin (kapselin rakenne muis-
tuttaa suuresti jotakin ihmiselimiston rakennetta).

Bakteerien flagellat

Monet bakteerit liikkuvat aktiivisesti. Useimmat
liikkuvat flagellojen avulla. Erat toiset ovat kier-
teisid ja liikkuvat “kiemurtelemalla’, jotkut harvat
(kuten Capnocytophaga ja monet syanobakteerit)
taas liukumalla alustalla. Bakteerien flagellat ovat
rakenteeltaan yksinkertaisempia kuin eukaryoot-
tien vérekarvat; flagella koostuu yhdenlaisesta
proteiinista, flagelliinista, joka on polymeroitunut
kierteiseksi ontoksi putkeksi. E. coli tarvitsee toimi-
van flagellan syntetisoimiseksi kolmisenkymmenta
eri geenid. Niistd valtaosa koodittaa flagellan
juureen liittyvid kiinnitys- ja moottoriproteiineja.
Grampositiivisten ja gramnegatiivisten bakteerien
flagellat ovat rakenteensa ja toimintansa suhteen
keskenddn varsin samankaltaisia.



Kuva 1.11. Kaaviokuva erilaisista flagellaatiotavoista.

Flagellojen lukumééra ja sijainti ovat jossakin
madrin luonteenomaisia eri bakteereille (kuva
1.11). Monotriikkiselld (kr. trichos, karva) bak-
teerilla on yksi flagella, polytriikkiselld niitd on
monta, atriikkiselté flagella puuttuu. Amfotriikki-
selld sauvabakteerilla on flagella tai flagelloja solun
molemmissa péissa, peritriikkiselld taas lukuisia
flagelloja solun joka puolella.

Flagellat mahdollistavat solun kemotaksiksen,
liikkumisen edullisia olosuhteita kohti. E. colin
kemotaksiksen molekyylibiologiset perusteet on
suhteellisen hyvin karakterisoitu. Tieto tietyn
ravinteen pitoisuudesta vilittyy jatkuvasti pitoi-
suutta monitoroivasta solupinnan reseptoriprote-
iinista valittdjaproteiinisysteemin (monimutkaisen
metylaatio- ja fosforylaatiosyklin) kautta flagellan
moottoriin. Kun moottori pyorittaa flagellaa vasta-
paivaan, solu liitkkuu nopeasti eteenpéin. Tallainen
eteneminen pyséahtyy, jos moottori alkaa pyorittad
flagellaa myGtapéivaan.

Flagellaproteiinit ovat hyviéd antigeeneja. Saman
bakteerilajin sisilla voidaan erottaa monia anti-
geenityyppeji. Flagellavasta-aineet estavit
flagelloja liikkumasta ja siten immobilisoivat
bakteerin. Niitd syntyy infektion aikana, mika on
diagnostisesti hyodyllistd, mutta niilld ei yleensa
ole suojavaikutusta.

Bakteerien fimbriat

Fimbriat ovat flagelloja ohuempia karvoja (kuva
1.12). Niiden tehtdvana on kiinnittdd bakteeri
ympéristoonsa. Tarttuminen tapahtuu fimbrian
pédssa olevan ns. adhesiiniproteiinin avulla, joka
sitoutuu sille spesifiseen reseptoriin. Monilla
gramnegatiivisilla bakteereilla on ns. tyypin 1
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fimbrioita, jotka tarttuvat erilaisiin mannoosia
sisaltaviin rakenteisiin esim. eldinsolujen pinnassa.
Ne tarttuvat lisaksi, ilmeisesti hydrofobisuutensa
takia, my6s mm. toisiinsa, lasiin ja nestekerroksen
pintaan. Eriilld patogeeneilla on lisdksi muita,
spesifisempid fimbrioita. Esim. munuaisinfektioita
aiheuttavien E. coli -kantojen P-fimbriat kédytta-
vit reseptorinaan a-galaktosyyli-1,4-galaktoosia,
jota on ihmisen P-veriryhmaantigeenissa. Tata
antigeenia on myos mm. virtsateiden epiteelissa.
Samassa bakteerissa saattaa olla useita tarttumis-
spesifisyydeltain ja antigeeniominaisuuksiltaan
erilaisia fimbrioita. Kunkin synteesid ohjaa oma
geeniryhma. Fimbrioita madraavid geeniryhmia
on sekéd kromosomeissa ettd plasmideissa.

Fimbriat ovat bakteereille usein varsin valtta-
mattomid. Esim. suoliston normaalimikrobiston
bakteerit tarttuvat fimbrioillansa suolenseindin
valttadkseen huuhtoutumista. Taudinaiheuttaja-
bakteerien on puolestaan tartuttava tehokkaasti
kudoksiin, usein ensin limakalvon solujen
pinnalle, vilttadkseen elimiston mekaanisia
suojakeinoja. Tietyt fimbriat ovat ominaisia ja
valttimattomia monille ripulitauteja aiheuttaville
E. coli -kannoille. Esimerkiksi porsaan, vasikan ja
ihmisen E. coli -ripuleissa on kussakin omat E. coli
-kantansa ja nailld lajispesifiset fimbriat.

Monilla patogeeneilla on my6s adhesiiniprote-
iineja, jotka eivit sijaitse fimbrioiden padssd vaan
bakteerin ulkopinnalla. Téllaisetkin proteiinit
(nonfimbrial adhesins) ovat usein valttimattomia
patogeenin tarttuessa kohteeseensa ja olennaisia
taudinaiheuttamiskyvylle.

Kuva 1.12. EM-kuva fimbriallisesta bakteerista, jossa on
myos yksi flagella. Kuva: Mikael Skurnik.
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Fimbrioita voidaan estdi tarttumasta seké resep-
torianalogeilla (esim. tyypin 1 fimbriat mannoo-
silla) ettd fimbriavasta-aineella. Sopivat rokotteet
stimuloivat fimbriavasta-aineiden muodostumista
limakalvoille. Enterotoksigeenisen E. colin por-
saille ja vasikoille aiheuttamaa ripulia on jo kauan
kyetty estimadn K88- ja K99-fimbriarokotteella.
Nykyddn pyritddnkin kehittdiméan ihmisille
soveltuvia fimbriarokotteita. Fimbria-antigee-
nityyppien moninaisuus vaikeuttaa tita tyota.

Termeja fimbria ja pilus kiytetdan vield paljon
toistensa synonyymeind. On kuitenkin sovittu,
ettd edelld kuvatut tarttumiskarvat ovat fimbrioita
ja vain bakteerien vilisen seksuaalisen kontaktin
(konjugaatio) tarttumiselimet ovat piluksia. Pilus
on aina plasmidin koodittama. Bakteerisolulla on
yleensa vain yksi pilus.

vaihe 0
normaali kasvu

vaihel

vaihe VII
vapaa itid

vaihe VI
emosolun
hajoaminen

vaiheV
itiovaipan synteesi

Kuva 1.13. Itididen muodostuminen bakteereissa.
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jakaantuminen

Itiot

Eraat grampositiiviset bakteerit (Bacillus- ja
Clostridium-lajit) pystyvit rakentamaan sisdansa
kuivuutta, [ampoi ja siteilyd paremmin kestdvan
muodon, itién, kun olosuhteet muuttuvat niille
epaedullisiksi. Iti6 poikkeaa monin tavoin taval-
lisesta vegetatiivisesta eli lisdantyvasta solusta.
Se on metabolisesti inaktiivinen, mutta sopivissa
olosuhteissa se heris, itdd (germinoituu). T4lloin
vegetatiivisessa kasvussa tarvittavat geenit akti-
voituvat ja ition seind hajoaa. Itiomembraanista
muodostuu vegetatiivisen solun seind. Iti6 kestda
vegetatiivista solua paremmin myo6s kemiallisia
myrkkyja. Runsaasti kéytetyilld alkoholin tappo-
vaikutukseen perustuvilla desinfektioaineilla ei
voida tapaa itioité. Siksi esim. Clostridioides diffi-

vaihe ll
epdsymmetrisen ¥
kalvon muodostuminen

vaihe lll
endosytoosi
solun sisalla

vaihe IV
kuorikerrosten synteesi



cile -bakteerin aiheuttamissa hoitolaitosepidemi-
oissa on kiytettdvd muunlaisia desinfektioaineita.
[tiot eivdt myoskadn paastd sisddnsd bakteerivar-
jayksessa kaytettyjd variaineita. Ne voivat sdilya
vuosikymmenii ja sopivissa oloissa taas aloittaa
kasvun.

Itionmuodostus (sporulaatio, kuva 1.13)
edellyttad valtavaa geenien toiminnan saatelyé:
lahes kaikkia kasvuun ja lisddntymiseen tarvit-
tavia entsyymeji koodittavien geenien toiminta
pyséhtyy, ja joukko muita geeneja aktivoituu.
Taman prosessin molekyylibiologiaa on tutkittu
erityisesti Bacillus-bakteerilla. Itionmuodostuksen
alussa solu alkaa syntetisoida tavallisesta sigma-
tekijdstdan poikkeavaa sigmatekijad; sen avulla
RNA-polymeraasi valitsee transkriptoitavakseen
itionmuodostuksessa tarvittavat operonit. Kro-
mosomia stabiloimaan syntetisoituu eméksisid
proteiineja, ja kromosomin ympérille muodostuu
my6s uusi kaksikerroksinen plasmamembraani
(itiomembraani). Sen sisddn jad myds jonkin
verran sytoplasmaa ribosomeineen. Namé ovat
valttamattomia ition herdtessd. Itiomembraanin
ulkopuolelle solu syntetisoi paksun kerroksen,
joka on etupaissé peptidoglykaania. Sen ulkopuo-
lella on viela kaksi kettoa, joista ainakin ulompi on
runsaasti kystiinia sisaltdvad keratiinin kaltaista
proteiinia. Joillakin iti6illd on vield uloin kapseli,
eksosporium eli itiovaippa.

Iti6itd varten bakteeri syntetisoi monia uusia
molekyyleji: ition peptidoglykaani on erilaista
kuin vegetatiivisen solun, itién seindssd on uusia
proteiineja, ja suuri osa itidon massasta on dipi-
koliinihapon kalsiumsuolaa, jota ei ole 16ytynyt
muualta luonnosta. Itidssd on erittdin vahén vetta,
minka takia se mm. taittaa valoa voimakkaasti.

Bakteerin iti6 muodostuu siis kokonaan solun
sisalld. Sekd ition syntymispaikka (bakteerin
keskelld tai ldhelld paitd) ettd sen muoto ja koko
(ndkyyko se pullistumana bakteerin sisalld) ovat
eri bakteereille luonteenomaisia. Esimerkiksi jayk-
kakouristuksen aiheuttajan, Clostridium tetanin,
itidllinen solu on terminaalisen ison ition takia
tennismailan nakéinen.
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Bakteerien metabolia

Kasvuvaatimukset

Kaikkien organismien taytyy l6ytdd ymparistos-
taan kaikki ainekset, joita ne tarvitsevat energian
tuottamiseen ja solun biosynteeseihin. Luonnosta
saatavia kemikaaleja ja yhdisteits, joita bakteerit
kayttavat kasvuunsa, kutsutaan ravinteiksi tai
ravintovaatimuksiksi. Laboratoriossa elatusaineet
on suunniteltu niin, ettd bakteerit saavat niistd
kaiken kasvuun tarvitsemansa. Alkuainetasolla
ravintovaatimuksissa ovat bakteerin alkuaine-
koostumuksessa olevat alkuaineet C (50 %),
H (8 %), O (20 %), N (14 %), S (1 %), P (3 %), K
(1 %), Mg (0,5 %), Fe (0,2 %) ja Ca (0,5 %) seka
pienind madrina esiintyvat Mn, Zn, Co, Cu ja Mo.

Bakteerien sopeutuminen ymparistoonsa

Alkeellisesta rakenteestaan huolimatta, ja suurelta
osin juuri sen vuoksi, bakteerit ovat sopeutuneet
hyvin eldiméan. Monet bakteerit ovat ddrimmaéisen
vaatimattomia ravintonsa suhteen ja kykenevit
silti lisddntymadn erittdin nopeasti.

Bakteereja esiintyy maaperassa, vesistOissd,
jaatikoilld, kasvien pinnalla, eldinten iholla, suo-
listossa, marehtijoiden potsissd, eukaryoottisolun
sisdisind endosymbiontteina - kaikkialla luon-
nossa, missd suinkin on eldmalle sopivat olot.
Eradt ovat sopeutuneet eliméan adrimmadisen vai-
keissa olosuhteissa kuten esim. kuumissa ldhteissa
tai merenalaisten tulivuorien katveessa (jopa 110
°C), syvanmeren pohjan korkeassa paineessa (jopa
600 ilmakehidd) tai hyvin suolaisissa (kylldstetty
NaCl-liuos, = 32-prosenttinen NaCl), happamissa
(pH 2) tai emiksisissd (pH 11) ympéristoissa.
Erait bakteerit, erityisesti Deinococcus radiodu-
rans, sietavit erittdin hyvin ultraviolettisateilya
sekd radioaktiivista sateilya.

Bakteerit ovat valttdméttomia luonnon talo-
udelle. Ne hajottavat ja madattiavat kuolleiden
elididen jatteitd ja osallistuvat ndin ravinteiden
kiertokulkuun. Erddt ovat erikoistuneet sito-
maan ilmakehén typped ja tuottavat télld tavalla
typpiyhdisteitd my6s muiden elididen kayttoon.
Tietyt bakteerit ovat erikoistuneet erdiden hyvin
vaikeasti hajotettavien yhdisteiden hajottamiseen.
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Erédat kykenevit hajottamaan kemianteollisuuden
tuottamia ongelmakemikaaleja. Esimerkkeina
luonnon bakteerien suuresta joukosta mainitta-
koon maaperille ominaisen maanhajun antavat
Streptomyces-bakteerit (n. 500 lajinimikettd). Vain
suhteellisen harvat bakteerit ovat erikoistuneet
aiheuttamaan tauteja. Osa ndistd on menettinyt
taysin kykynsa itsendiseen eldméan, kun taas toiset
elévit vapainakin luonnossa. Esimerkkein tauteja
aiheuttavista bakteereista mainittakoon lohikaloja
tappava Aeromonas salmonicida, monia kukkakas-
veja vaurioittava Erwinia chrysanthemi, esim. pik-
kulinnuilla, jyrsijoilla ja monilla eldimillé esiinty-
vt Salmonellat sekd gramnegatiivisten bakteerien
periplasmassa loisiva Bdellovibrio bacteriovorus.

Elintilasta keskendidn Kkilpailevat mikrobit
saattavat estdd toistensa kasvua eli olla toisilleen
antagonisia, toisaalta sitomalla tirkeitd ravinteita,
toisaalta erittdmalld toisia bakteereita tappavia tai
niiden kasvua estdvid aineita. Osa ndistd aineista
on osoittautunut kayttokelpoisiksi bakteerilaak-
keiksi, ja niitd kutsutaan mikrobilddkkeiksi eli
antibiooteiksi. Toisia, kuten bakteriosiineja tai
bakteerien syntetisoimia rasvahappoja, ei voida
kayttaa ladkkeind. Nekin ovat silti tirkeita esi-
merkiksi suolen normaalin mikrobiston koostu-
muksen sditelij6ind. Mikrobit voivat myos auttaa
toisiaan eli toimia synergistisesti.

Elavistd isdnnistd riippuvaiset mikrobit ovat
oppineet kayttimain hyvakseen muiden orga-
nismien - toisten mikrobien, kasvien, ihmisten
tai eldinten - tarjoamaa kasvuympéristod. Niiden
suhtautuminen isdntddnsd voi vaihdella samaan
tapaan kuin eri mikrobien suhtautuminen toi-
siinsa. Tilannetta, jossa sekd mikrobi ettd isdnta
hy6tyvat yhteiselaméstd, kutsutaan symbioosiksi.
Esimerkki tdstd ovat hernekasvien juurinysty-
roissa elévit typped sitovat bakteerit.

Parasitismi on symbioosin vastakohta. Siitd on
toiselle osapuolelle hy6ty4d, mutta toiselle vain
haittaa. Parasiitteina eldvit mikrobit ovat parasitis-
miasteeltaan varsin erilaisia. Osalla ei ole lainkaan
kykyd itsendiseen elamaén (esim. viruksilla). Jot-
kut parasiitit aiheuttavat ihmisille haittaa (taudin)
vain harvoin, kun olosuhteet ovat niille erityisen
edulliset.
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Kommensalismiksi kutsutaan neutraalia oloti-
laa, jossa yhteiselamaisti ei ole havaittavaa hyotya
eikd haittaa kummallekaan osapuolelle.

Autotrofia ja heterotrofia

Monet bakteerit kayttavit hiilenldhteend eldin-
solujen tavoin orgaanisia yhdisteitd. Naita bak-
teereita kutsutaan heterotrofisiksi. Tavallisimpia
tallaisten bakteerien kiyttamid orgaanisia aineita
ovat erilaiset sokerit (kuten glukoosi, joka on
hyvin yleistd luonnossa), mutta monille baktee-
reille riittda ainoaksi hiilenldhteeksi esim. jokin
orgaaninen happo (esim. sitruunahappo) tai jokin
vieldkin yksinkertaisempi aine (esim. glyseroli).

Bakteerit hajottavat sokereita eldinsolujen
tavoin. Esim. glukoosi hajoaa glykolyysin kautta
palorypalehapoksi. Bakteereilla esiintyy myos
samankaltainen ns. pentoosisuntti (eli fosfogly-
konaattireitti) kuin eldinsoluilla; se tuottaa esim.
pentooseja nukleiinihapposynteesiin. Myds monia
vain bakteereille ominaisia aineenvaihduntareit-
tejd tunnetaan. Osa niistd on tunnusomaisia tie-
tyille bakteeriryhmille.

Eraat bakteerit kykenevit kiyttimaédn ainoana
hiilenldhteenién selluloosaa. Mm. mérehtijoiden
kyky kayttda ravintonaan kasvien selluloosakui-
tuja perustuu niiden potsissa elaviin bakteereihin.
Toiset kykenevit hajottamaan hiilivetyjd, moni-
mutkaisia synteettisid kemikaaleja jne. Hajottaes-
saan mitd monimutkaisimpia orgaanisia aineita
bakteerit puhdistavat luontoa (biodegradaatio).
T4t kykyd on mahdollista kayttad saasteongel-
mien ratkaisemiseen.

Tietyt maaperin ja vesistdjen bakteerit ovat
sen sijaan autotrofeja; ne pystyvit kayttaméan
epdorgaanista energianldhdettd ja rakentamaan
sen voimalla vedesti ja hiilidioksidista orgaanisia
yhdisteitd kasvuunsa. Energianlahteena voi toimia
esim. auringonvalo (kuten kasveilla). Téllaisia ns.
fotosyntetisoivia bakteereja ovat mm. syanobak-
teerit (eli sinilevit), punaiset fotosynteettiset
bakteerit ja vihredt rikkibakteerit. Erdat autotrofit
saavat kuitenkin energiansa hapettamalla hengi-
tysketjussaan esim. vetyd, rikkivetyd, ammoniak-
kia, rikki tai ferroioneja. Naitd bakteereita kutsu-
taan kemoautotrofeiksi (eli litotrofeiksi). Tallaisia
ovat mm. nitrifioivat bakteerit, jotka hapettavat



maaperassd ja vesistossd matanemisessa syntyneen
ammoniakin nitraatiksi ja palauttavat sen siten
muille organismeille sopivaksi ravinnoksi.

Aerobinen ja anaerobinen metabolia

Bakteerien hengitys perustuu (eldinsolujen
tavoin) hengitysketjuun, jossa elektronit siirtyvit
primaariselta elektroniluovuttajalta vilivaiheiden
kautta epdorgaaniselle elektronivastaanottajalle.
Eldinsoluilla ja monilla bakteereilla tillaisena
lopullisena elektronien vastaanottajana toimii
happi. Erdat bakteerit voivat korvata hapen jollain
muulla epdorgaanisella elektronivastaanottajalla
(esim. nitraatti, sulfaatti).

Kéymisessd eli fermentaatiossa puolestaan elekt-
ronit siirtyvit lopulta jollekin orgaaniselle yhdis-
teelle. Kdymisprosesseissa energiaa syntyy yleensa
paljon tehottomammin kuin hengityksessa. Eri
mikrobeilla on hyvinkin erilaisia kdymisreitteja
ja lopputuotteena syntyy niille tyypillisia aineita
(esim. maitohappokdyminen, etanolikdyminen
jne.).

Bakteerit voidaan hapentarpeensa mukaan
jakaa seuraavasti:

1. Obligatorisesti (= ehdottomasti) aerobis-
ten bakteerien hengitysjérjestelma toimii
vain hapen avulla, joten niiden on saatava
happea eldikseen.

2. Obligatorisesti (= ehdottomasti) anaero-
biset bakteerit eivit siedd happea lainkaan
(happi on niille toksista).

3. Fakultatiivisesti anaerobiset bakteerit pys-
tyvat elamain seké hapekkaissa ettd hapet-
tomissa olosuhteissa. Useilla niistd on seka
happea kayttava hengitysjirjestelma ettéd
fermentaatiojarjestelmai, joista ne kayttavat
jompaakumpaa hapensaantimahdollisuuk-
sien mukaan. Toisilta hengitysjarjestelma
puuttuu, ja ne eroavatkin ehdottomista
anaerobeista vain siten, ettd happi ei ole
niille toksista.

4. Mikroaerofiiliset bakteerit eivit kestd nor-
maalia happipitoisuutta, mutta kykenevit
kasvamaan pienissd happipitoisuuksissa.

5. Kapnofiiliset bakteerit kasvavat huonosti
tavallisessa ilmassa, mutta hyvin ilmassa,
johon on lisdtty 10 % hiilidioksidia.
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Kaytdnnon kliinisessd mikrobiologisessa tyossa
kaytetadn mm. seuraavia, yksinkertaistettuja ter-
mejé: aerobit (kaikki ne bakteerit, jotka kykenevit
kasvamaan ilmassa tai hiilidioksidilla rikastetussa
ilmassa) ja anaerobit (kaikki ne bakteerit, jotka
vaativat kasvaakseen hapettoman ympériston).

Monet anaerobit ovat niin herkkia hapelle,
ettd kuolevat nopeasti joutuessaan ilman kanssa
tekemisiin. Niiden tutkiminen vaatiikin erityis-
tekniikoita. Anaerobiset bakteerit ovat kuitenkin
erittdin yleisid; monissa bakteeriryhmissi on seka
aerobisia ettd anaerobisia muotoja, ja anaerobeja
tavataan paljon sekd luonnossa (esim. maaperassa)
ettd esim. ihmisen ja eldinten normaalimikrobis-
tossa. Thmisen suoliston normaalimikrobistossa
niiden osuus on yli 99 %.

Monien erityyppisten bakteerien rinnakkais-
elo on eduksi ainakin ehdottomille anaerobeille.
Fakultatiivit poistavat anaerobeille haitallisen
hapen limakalvojen ja ihonkin mikroympéris-
tostd. My0s infektioissa ehdottomia anaerobeja on
vain harvoin yksinddn. Sen sijaan niiti on erittdin
usein sekainfektioissa.

Hapen osapaineen lisiksi anaerobisten bak-
teerien ympariston redoxpotentiaali vaikuttaa
kasvumahdollisuuksiin. Jotkut anaerobit voidaan
saada kasvamaan huoneilmassa, jos ravintoalus-
taan lisatadn tehokkaita pelkistavid aineita (esim.
tioglykolihappoa).

Erityisravinteiden tarve

Monet heterotrofisetkin bakteerit ovat kasvuvaa-
timuksiensa suhteen varsin vaatimattomia. Ne
kykenevit valmistamaan kaikki tarvitsemansa
aineet hyvin yksinkertaisista raaka-aineista (esim.
epdorgaanisista suoloista ja glukoosista). Monet
maaperan ja vesistdjen bakteerit ovat néin vaa-
timattomia, samoin ihmisen taudinaiheuttajista
monet gramnegatiiviset sauvat. Ndmé taudinai-
heuttajat sailyvit siten hengissd luonnossakin ja
voivat levitd ja tarttua mm. veden valityksella.
Ne voivat eldd vahalld ravinnolla esim. kosteissa
letkuissa, vesihanoissa, jopa tislatun veden pullois-
sakin, ja sielté levittda hoitoon liittyvia infektioita.

Useat sekd tauteja aiheuttavista ettd normaali-
mikrobiston bakteereista ovat kuitenkin vaativia
ravinteidensa suhteen. Ne tarvitsevat aminohap-
poja, nukleotideja ja vitamiinejakin. Néitd ne
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saavat helposti isdntdelimistossd, mutta eivit sen
ulkopuolella. Esim. streptokokit vaativat monia
erilaisia kasvutekijoitd. Vield vaativampia ovat
mm. hemofilukset ja gonokokki, ja niitd onkin
kasvatettava esim. kuumennettua verta sisaltavilla
ns. suklaamaljoilla, joissa punasolujen ravinteet
ovat kdytettivissd. Tatdkin vaativampia ovat ne
harvat bakteeriryhmat, jotka kykenevit lisaanty-
méan vain eukaryoottisolujen sisalld (klamydiat,
riketsiat).

Laboratorio-oloissa on eristetty bakteerikan-
toja, joille on mutaation seurauksena syntynyt
kasvutekijin tarve. Téllainen tilanne syntyy, kun
esimerkiksi mutaatio inaktivoi bakteerin purii-
nien tai tryptofaanin biosynteesireitin, ja téllaiset
mutantit, joita kutsutaan vastaavasti puriini- tai
tryptofaaniauksotrofeiksi, tarvitsevat kasvaakseen
elatusaineeseen lisdttyna puriineja tai tryptofaania.

Tauteja aiheuttavien bakteerien tirkein ravinto-
ongelma elimistdssa on ilmeisesti raudan saanti.
Thmiselimistdssd on sen oman suuren raudantar-
peen takia tehokkaita rautaa sitovia proteiineja.
Seerumin transferriinin ja maidon laktoferriinin
affiniteetti ferri-ioneihin on suuri, eivitkd nima
proteiinit ole juuri koskaan ldheskdan kyllasteisia.
Elimisto6n pddsseen bakteerin on siten pyydys-
tettdva tarvitsemansa rauta ymparistostd, jossa
vapaita ferri-ioneja on ddrimmaisen vahan. MyGs
luonnonympiristoissa ferri-ionin maérd on vahai-
nen, koska hapellisissa, pH:ltaan neutraaleissa
olosuhteissa kaikki rauta esiintyy erittdin huono-
liukoisena ferrihydroksidina. Bakteereilla onkin
siksi tehokkaita raudansitomis- ja kuljetusjérjes-
telmid. Nédiden turmeltuminen tekee virulentista
bakteerista avirulentin.

Esimerkiksi E. coli erittdd ympéristoonsa
pienimolekyylista enterobaktiinia (synonyymi,
enterokeliini; kemialliselta rakenteeltaan trikate-
koli), jolla on niin suuri affiniteetti rautaan, ettd
se pystyy riistimaén sitd jopa seerumin transfer-
riinilta. Ulkomembraanissa E. colilla on proteii-
nia, joka sitoo rauta-enterobaktiini-kompleksia
tehokkaasti. Kompleksi kulkeutuu aktiivisesti
solun sisddn, ja sytoplasmassa enterobaktiini
hydrolysoituu, jolloin ferri-ioni vapautuu. Erilaisia
pienimolekyylisid raudansitojayhdisteitd kutsu-
taan yhteisnimelld sideroforit; kaiken kaikkiaan
tunnetaan jo yli 100 erilaista mikrobiperiisté
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sideroforia. Erdat virulenssia lisadvat plasmidit
koodaavat aerobaktiini-nimista sideroforia.

Muut kasvuvaatimukset

Useimmat patogeenit bakteerit viihtyvat parhaiten
35-37 °C:n lammossé (eli ovat ns. mesofiileja).
Monet luonnon bakteerit, esim. useat Pseudomo-
nas-lajit, viihtyvat hyvin viileammaéssa. Tallaisia
kutsutaan psykrofiilisiksi. Niiden vastakohtana
ovat termofiilit (esim. kuumien lahteiden bakteerit
ja Bacillus stearothermophilus.

Adrirajoina luonnossa ovat pH-arvot 0,5 (hapan
maaperd) ja 10,5 (eméksiset jarvet), ja bakteeri-
lajeja kasvaa ndissd dédriolosuhteissa ja kaikissa
niiden vilisissd oloissa. Koska pH-skaala on
logaritminen, todellinen [H*] vaihtelee luonnossa
miljardikertaisesti. Vapaana eldvit bakteerit voivat
elad kolmen pH-yksikon alueella, eli ne sietavit
tuhatkertaista vaihtelua [H*]:ssa. Happamissa
oloissa elavia bakteereja kutsutaan asidofiileiksi ja
emaksisissé oloissa kasvavia alkalifiileiksi. Yleensa
bakteereilla on kuitenkin aika kapea optimaalinen
pH-alue, ja useimmat bakteerit vaativat neutraa-
leja tai lievasti eméksisid kasvatusalustoja. Tésséd
suhteessa bakteerit eroavat esim. homeista, jotka
viihtyvit myos happamilla alustoilla. Selva poik-
keus téstd ovat laktobasillit: ne tuottavat runsaasti
maitohappoa ja ovat siksi sopeutuneet happamaan
ympéristoon. Vaginan maitohappobakteerit esti-
vatkin maitohapponsa vuoksi muiden bakteerien
lisadntymisti ja valtakasvua vaginassa.

Bakteerien muodostamat tuotteet

Eksoproteiinit

Monet bakteerit erittavat tiettyja proteiineja solun
ulkopuolelle. Téllaisia proteiineja kutsutaan ekso-
proteiineiksi. Monet niistd ovat entsyymeja (ns.
eksoentsyymeji), erait tehokkaita toksiineja (ns.
eksotoksiineja). Grampositiiviset bakteerit erit-
tavat ndma proteiinit tdysin solun ulkopuolelle.
Gramnegatiivisten bakteerien vastaavalla tavalla
solukelmun lépi erittdmét proteiinit jadvit sen
sijaan periplasmiseen tilaan (periplasmiset pro-
teiinit). Erdat eksotoksiinit erittyvat kuitenkin
ulkokalvonkin lépi.



Luonnon bakteerit liuottavat eksoentsyymeilld
ravintolahteitd kayttoonsa. Esimerkiksi Bacillus-
suvun bakteerit erittavit proteiineja ja tarkkelysta
hajottavia eksoentsyymeja. Niita kdytetadn nykyi-
sin hyviaksi mm. pesupulvereissa ja elintarvikete-
ollisuudessa.

Tauteja aiheuttavien mikrobien eksoentsyymit
voivat hajottaa mm. isantdelimiston fibriinid, nuk-
leiinihappoja, hyaluronihappoa ja fosfolipideja; ne
auttavat mikrobin tunkeutumisessa kudoksiin ja
levidmisessd kudoksissa laajemmalle. Téllaisia
entsyymejd kutsutaan yleisnimelld levidmistekijat
(spreading factors). Niitd on runsaasti mm. A-ryh-
min streptokokilla ja Clostridium perfringensilld.
Staphylococcus aureuksen koagulaasi muuttaa
kudoksen fibrinogeenia fibriiniksi.

Hammasmatdd aiheuttavan Streptococcus
mutans -bakteerin eksoentsyymi, dekstraanisyn-
tetaasi, polymeroi bakteerin kasvuympéristossa,
esim. syljessd, olevaa sakkaroosia suurimolekyy-
liseksi polysakkaridiksi.

My0s erdat bakteerilddkkeitd tuhoavat entsyymit
ovat erittyvid entsyymeja. Nditd ovat mm. erilaiset
beetalaktamaasit.

Eksotoksiinit tarttuvat kohdesoluissa yleensé
kukin omaan spesifiseen reseptoriin. Sekd proteii-
nit ettd glykolipidit voivat olla téllaisia reseptoreita.
Koleravibrion ja E. colin enterotoksiinit tarttuvat
monosialyyligangliosidi GM 1:een. Monet toksiinit
koostuvat kahdesta erilaisesta alayksikosta (A- ja
B-osasta). Toksiini tarttuu reseptoriin B- (binding)
osallaan, joka on usein hydrofobinen. Tartuttu-
aan se tunkeutuu solukelmun sisian muodostaen
kelmuun kanavan, jota kautta toksiinin aktiivinen
eli A-osa voi tunkeutua kelmun lapi. Erdissa tapa-
uksissa A-osa muodostuu pilkkoutumalla B:sta.
Eréiden toksiinien A-osat padsevit soluun pinosy-
toosirakkuloissa. Kun lysosomi sitten liittyy tahin
rakkulaan, timéin pH laskee. T4ma4 auttaa A-osaa
ldpdisemadn rakkulan seindmén ja vapautumaan
soluun (erdit virukset padsevit soluun samalla
tavalla).

A-osan vaikutus solun sisilld on hyvin spesifi-
nen. Usein A-osa modifioi entsymaattisesti jotakin
solun proteiinia. Esimerkiksi difteriatoksiini inak-
tivoi solun proteiinisynteesille vélttiméttomén
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pidentymistekija 2:n liittamaélld sen erddseen his-
tidiiniin ADP-riboosin. Tunnetaan myos lukuisia
muita toksiineja, joiden vaikutus perustuu koh-
desolun jonkin proteiinin ADP-ribosylaatioon.
Toksiineja kasitellddn yksityiskohtaisemmin jél-
jempana sekd kunkin bakteeriryhmin kohdalla
(esim. luku 6 Stafylokokit).

Monet eksotoksiinit hajottavat eldinsoluja eli
ovat lysiinejd. Ne vaikuttavat hieman eri meka-
nismein, mutta kaikki lisadvit solukelmujen
lapéisevyyttd. Laboratoriossa on helpointa tutkia
punasolujen hajoamista, ja siksi néitd proteiineja
kutsutaan usein hemolysiineiksi.

Eksotoksiinit voidaan kisitelld esim. formalii-
nilla myrkyttomiksi ns. toksoideiksi, jotka muis-
tuttavat alkuperdisté toksiinia niin paljon, ettd
niitd voidaan kayttaa rokotteina.

Monet bakteerit syntetisoivat peptidi- tai prote-
iinirakenteisia antibioottisia aineita, jotka tappavat
muita bakteereja, usein erityisesti ldhisukuisia
lajeja tai jopa saman lajin toisia kantoja. Tallaisia
aineita kutsutaan bakteriosiineiksi. E. colin tuotta-
mia bakteriosiineja kutsutaan kolisiineiksi.

Muita metaboliatuotteita

Monet bakteerien aineenvaihduntatuotteet ovat
siind madrin tyypillisia tietyille bakteereille, ettd
niiden osoittaminen laboratoriossa auttaa bak-
teerilajien tunnistamisessa. Tallaisia tuotteita ovat
esim. indoli, asetoiini ja (anaerobien diagnostii-
kassa) orgaaniset hapot. Normaalimikrobiston
bakteerit syntetisoivat aineita, jotka estavét toisten
bakteerien kasvua. Suoliston normaalimikrobis-
ton bakteerit syntetisoivat erditd vitamiineja, mm.
K-vitamiinia, ihmisen kiyttoon.

Monet luonnossa ja esim. iholla kasvavat bak-
teerit muodostavat pigmenttejd, jotka suojaavat
niitd auringonvalon haitallisilta vaikutuksilta.
Tillaisten bakteerien pesikkeet ovat virillisia.
Tavallisimpia ovat erilaiset keltaiset ja punaiset
pigmentit.

Pseudomonas aeruginosa muodostaa usein kel-
lanvihread pigmenttid (pyoverdiinia) seké sinistd
pigmenttid (pyosyaniinia); haavamarks, jossa on
paljon tita bakteeria, voi olla vériltadn sinivihreda.
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| Bakteerit ja niiden aiheuttamat taudit
Quorum sensing

Monilla erilaisilla bakteereilla on kyky kommu-
nikoida keskendan erittdmalla liukoisia, pieni-
molekyylisid yhdisteitd. Kommunikoinnista ei ole
mitdan hyotya silloin, kun bakteereja on vahan.
Mutta kun bakteeritiheys ylittdd tietyn rajan
(riittavd méara kumppaneita), signaaliyhdisteet
kohtaavat usein toisen bakteerin (quorum sensing,
QS, vapaasti suomennettuna: joukon tunnistami-
nen, ryhmaviestinti).

Liukoiset signaaliyhdisteet sadtelevat mm. viru-
lenssitekijoiden, toisia bakteereja estavien ainei-
den ja biofilmin muodostamista, pariutumista ja
itiditymistd. Ne indusoivat kaikki erilldan olevat
bakteerisolut toimimaan samaan aikaan samalla
tavalla.

Jo yli 50 eri gramnegatiivisen bakteerilajin
tiedetddn muodostavan signaaliyhdisteekseen
rasvahappotihteelld asyloitua homoseriinilakto-
nia (AHL). Eri lajeilla rasvahappotihteen laatu
on erilainen, joten kommunikaatio onnistuu
padsaantoisesti vain saman lajin sisélld. AHL:ien
muodostamisessa tarkedn LuxI-tyyppisen entsyy-
min toimiessa syntyy sivutuotteena solulle erittdin
toksista metyylitioadenosiinia, joka on nopeasti
jatkokasiteltdavé haitattomaksi. AHL erittyy hel-
posti solusta ulos ja paisee helposti myds kumppa-
nisolun sisdén, jossa se sitoutuu LuxR-proteiiniin.
Syntynyt kompleksi sitoutuu QS-séitelyn alaisten
geenien promoottoreihin ja aktivoi transkription.
P aeruginosalla on yli 600 geenid QS-sédatelyn
alaisia.

Monet bakteerit muodostavat useita erilaisia
AHL-molekyyleja ja niille spesifeja LuxR-resep-
toreita. Ndma jérjestelmét on kytketty toisiinsa
vaihtoehtoisesti joko sarjaan tai rinnan.

Grampositiivisilla bakteereilla on aivan erilainen
QS-jarjestelma. Signaaleina toimivat lyhyet, pre-
kursoreistaan pilkotut oligopeptidit (usein 6-10
aminohappotihdetti), joissa on monia erilaisia
modifikaatioita (mm. laktoni- ja tiolaktoniraken-
teita). Peptidit pumpataan ulos solusta pumppu-
jarjestelmalld, ja kumppanisolu tunnistaa spesifeja
peptideitd solunsa pinnassa olevilla reseptoreilla,
joista signaali vilittyy fosforylaatioketjun kautta
transkriptioaktivaattorille. Useat toisiinsa sarjaan
tai rinnan liitetyt peptidi-peptidireseptorijirjestel-
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mit mahdollistavat useiden erilaisten signaalien
valittymisen eli “monisanaisuuden’, kuten edelld
gramnegatiivisilla bakteereilla. Staphylococcus
aureuksella esiintyy keskenédan kilpailevia alala-
jeja, joilla on omat QS-peptidinsd. Kukin peptidi
kykenee infektion aikana aktivoimaan virulenssi-
kaskadin vain niilld St. aureus -soluilla, jotka kuu-
luvat samaan QS-jérjestelmaén. Toisilla soluilla
se periti estda virulenssikaskadin aktivoitumista.
Niin alalaji voi estd4 kilpailevan alalajin toimintaa.

Monilla bakteereilla on lisdksi universaali QS-
jarjestelma, joka mahdollistaa bakteerisekapopu-
laatioissa konsortiotyyppisen toiminnan. Siind
eri bakteerilajeista perdisin olevat solut saadaan
kayttaytymadn ryhmana. LuxS-jarjestelma tuottaa
furanosyyliboraattirakenteista signaalimolekyylia
AI-2, jonka rakenne (furanosyyliboraatti) kyettiin
vasta aivan vastikddn selvittdmaian. Myds muita
lajienvalisid signaalimolekyyleji on 16ydetty.

Quorum sensing -jarjestelma saattaa avata aivan
uudet mahdollisuudet patogeenisten bakteerien
torjumiseksi. Signaalimolekyylien ja niiden vari-
aatioiden syntetoiminen on suhteellisen helppoa,
ja niiden avulla voidaan bakteeripopulaatioita
ohjata esim. avirulenteiksi. Ladketeollisuus on
alkanutkin kehittda ns. anti-QS-yhdisteit, jotka
estdvit bakteerien vélistd kommunikointia. Monet
kasvit ja levit tuottavat sellaisia puolustautuessaan
bakteereja vastaan.

Luvun Bakteerisolun rakenne ja toiminta pohjana on kéytetty
Martti Vaaran, Mikael Skurnikin ja Matti Sarvaksen kirjan

edelliseen painokseen kirjoittamaa lukua.
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