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  جايگاه كوئينون در ارزيابي تكامل موجودات

 *و مجيد باصري صالحي صديقه مختاري، فروغ فريدي

  ميكروبيولوژي نوين، گروه كشاورزي و فناوريهاي علوم دانشكده شيراز، اسلامي، واحد آزاد شيراز، دانشگاه

  چكيده
كنند و در تمام  ي انتقال الكترون عمل ميها گروهي از ليپيدهاي متصل به غشا هستند كه به عنوان ناقل، در زنجيره كوئينون

مناكوئينون فقط در . باشد يوبي كوئينون، پلاستوكوئينون، مناكوئينون ميمهمترين كلاس آنها . هاي موجودات زنده وجود دارند رده
براساس آناليز . باشد ي نوع كوئينون و عامل ايجاد تنوع ميگروههاي قطبي سر، بيان كننده. ها وجود داردها و آركي باكتري

هاي تاكسونوميكي را در بيومس  ويژگيها يك پروفايل شامل ، كوئينون)PCR(ليپيدهاي غشايي و  واكنش زنجيره پليمراز 
ها به عنوان ماركر در  هدف از اين مقاله بررسي و مطالعه نقش كوئينون. دهندميكروبي موجود در نمونه هاي محيطي ارائه مي

هاي  احيا و متابوليسم، عامل مهمي جهت حضور فراواني و پيدايش كوئينون –از اين رو شرايط اكسيد . باشد ها مي تكامل آركي
هاي محيطي نيز  ي انتقال الكترون، در سازگاري غشا با تنش علاوه بر عملكرد كوئينون در زنجيره. هاست خاص در ميكروارگانيسم

ي تكاملي و بيوسنتز كوئينون نشان  هاي تنفسي در آركي دستاوردهاي ژنتيكي مهمي را از تاريخچه حضور كوئينون. نقش دارند
از اين رو بيوسنتز . كند هاي ميكروبي را فراهم مي ليپيدي برهمكنش نشانگرهاي زيستيه عنوان كوئينونهاي تنفسي ب. دهد مي

ها وجود داشته است و پتانسيل احياي كم مناكوئينون وجود اجداد قديمي آركي مناكوئينون در قديمي ترين اجداد آركي و باكتري
اي  هاي آركيايي دريچه ها در ميان گونه ، تنوع كوئينونناهمگنوميكي ي توزيع تاكسون در نتيجه. كند را در محيط احيايي تقويت مي

هاي  ها در سويه هاي كوئينون ي تكاملي بيوسنتز كوئينون فراهم كرده است با توجه به اختلاف ويژگي را به سمت تاريخچه
بنابراين توزيع و تنوع . متابوليسم باشدهاي سازش و  تواند مربوط به اختلاف ويژگي زيستگاه و استراتژي آركيايي، اين تنوع مي

بندي آركي در  ها اطلاعات تاكسونوميكي وسيعي را در بردارد و بيوماركر بسيار بالقوه براي طبقه ها در آركي ساختاري كوئينون
  . باشد ي انتقال الكترون مي محيط و بررسي تكامل زنجيره

 لكترون  كوئينون، تكامل، زنجيره ي انتقال ا: واژه هاي كليدي

  majidbaseri@hotmail.com :پست الكترونيكي ،نويسنده مسئول* 

  مقدمه
سلولهاي اوليه : الكترون انتقال ي زنجيره تكامل

ها بوده اند كه در هايي زنده مشابه باكتري ارگانيسم
هاي  غني از مواد آلي حاصل از پروسههايي  محيط

ميليارد سال پيش تشكيل شده  100ژئوشيميايي كه بالغ بر 
ق تبديل ياز طر)  ATP(بيشترين . بود، وجود داشتند

مولكولهاي آلي به انواعي از اسيدهاي آلي به عنوان 
محيط اسيدي حاصل  .شد محصول زائد به محيط ترشح مي

  به تكامل اولين پمپ از اين تخميرها ممكن است منجر
H+ توانست متصل به غشا شده باشد، كه مي)pH  (محيط  
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داخلي را از طريق پمپ كردن پروتون به خارج، در حد 
  .طبيعي نگه دارد

كه پيرامون اين موجودات وجود داشت بيان  هايي يژگيو
كمك كننده  ،ي الكترونكند كه يك پمپ انتقال دهندهمي

اولين بار در اين  ) +ATP/ H(و يك پمپ   ) +H ( به پمپ
بنابراين يك . اند داشتههوازي مشاركت بي هاي يطمح

از .  ه استي انتقال الكترون موثرتر توسعه پيدا كردزنجيره
 يندهايفرآآنجايي كه مولكولهاي آلي به آرامي توسط 

 هايي يباكتر ي توسعه، تكثير و شدند يم ژئوشيميايي تجديد
 انرژي اكسيد و احيا استفاده از همبن و منبع كركه هم از 

مواد آلي قابل  احياي). 1(كردند هميشگي و پايدار نبود مي
شد كه  هايي يباكترتكامل  منجر به احتمالاً ،تخمير

به . و كربوهيدرات بسازندكنند  را مصرف Co2  توانستند يم
 ي توسعهانتقال الكترون كه منجر به  ي يرهزنجهم پيوستن 

انرژي نور خورشيد توسط يك  .سريعتر شده است
فتوسنتز كننده مهار شد و  هاي يباكترفتوسيستم منفرد در 

)NADPH( مورد نياز براي تثبيت كربن به وجود آمد .
تر در ي انتقال الكترون پيچيدهزنجيره حضورآن، متعاقب 
به عنوان ) H2O (اين امكان وجود داشت كه ،سيانوباكتر

استفاده شود كه  )NADPH(ي الكترون براي تشكيل دهنده
راواني كمتري است كه توسط يك دهنده الكترون با ف

از اين . ي ديگر مورد نياز استتز كنندههاي فتوسنباكتري
از زمين را  تريگستردهتوانست نقاط  اين روند حياترو 

احيا كننده دوباره آلي گيرد به طوري كه مولكولهاي در بر
توسط فتوسنتز  O2 ،سال قبلميليارد  2 حدوداً. تجمع يابند

زماني كه هم . در جو شروع به تجمع يافتن كرد ها كننده
ي ، زنجيرهنددر حال افزايش بود O2مولكولهاي آلي و هم 

  O2به  )NADH(تقال الكترون براي انتقال الكترونها از نا
سازگار شد و متابوليسم هوازي كارآمد در بسياري از 

هاي هوازي امروزه مكانيسم يقاًدق. توسعه يافت ها يباكتر
و شواهد  گيرد يممشابهي در ميتوكندري يوكاريوتها انجام 

زيادي وجود دارد كه هم ميتوكندري و هم كلروپلاست ها 
هوازي كه توسط سلولهاي يوكاريوت  هاي يباكتراز 

برخي  .)2(ه استگرفت منشأاندوسيتوز شده بودند،  ابتدايي
 تواند يم ها يسمارگاناز ساختار، عملكرد و تكامل سلولها و 
كه  رسد يمبه نظر . مربوط به نياز آنها به انرژي باشد

اساسي مهار انرژي از منابع مجزا، چه از نور  هاي يسممكان
. باشد يمخورشيد و چه از اكسيداسيون گلوكز، يكسان 

حاظ از ل رود يمبه كار  )ATP(روشي كه براي ساخت 
تكاملي حفاظت شده است و تركيبات منحصر به فردي 

در مورد راجع به اينكه . سنتتاز وجود دارد ATPبراي 
داده شود،  اي يهفرض ها يدهپدسرعت تكامل بر روي اين 

را از ) ATP( احتمالاً ها سلول ترين يميقد. است لمشك
ميليون  4,5 ها يسمارگانميكرو ). 2،1(كردند يمتخمير توليد 

از  ها صخرهسال قبل، بعد از تشكيل زمين و پر شدن اعماق 
اتمسفر داراي بخار آب هيدروژن . آب، به وجود آمدند

 در پيتكامل مواد اوليه و باعث گذشت زمان . آمونياك بود
 شد ها يكروارگانيسمم وي اوليه موجودات زنده تكامل ،آن
در محيط  اي زندهميليارد سال پيش اولين سلوله 3,5).  3(

روي زمين شكل گرفت ولي تركيبات  فاقد اكسيژن،
 ترين يميقد. يايي و مولكولهاي آلي وجود داشتژئوشيم

 . مسير متابوليك ممكن است فرمهايي از تخمير بوده باشد
در تخمير فسفريلاسيون اتفاق مي افتد كه انرژي آزاد شده 

. كندر ميمواد آلي از قبيل گلوكز مها را از اكسيداسيون
شود مولكولهاي آلي اكسيد شده آزاد ميكه از  ييها الكترون

به مولكولهاي آلي مختلف ) NADH, NADPHاز طريق ( 
مولكولهاي گيرنده  گفت اين توان يمكه  يابدانتقال مي

ي تخمير يك يا بيشتر در پايان پروسه. شوندبيشتر احيا مي
زايد متابوليكي به  از يك مولكول آلي به عنوان محصول

اينها پيروات است كه  ي جملهاز . شودمحيط ترشح مي
محصولات . شود- لول جهت بيوسنتز بازيافت ميتوسط س

تواند ع ميكروارگانيسم متفاوت است و مينهايي بسته به نو
اسيدهاي آلي مثل لاكتيك اسيد، پروپيونيك اسيد، بوتيريك 

در  گليكوليزد كه البته ناسيد و سوكسينيك اسيد باش
 ).3(شود به صورت بي هوازي ايجاد مي پستانداران

كوئينون ها تركيباتي هستند كه خصوصيات مختلفي دارند 
كترون به عنوان ناقلين الالكترون  لدر زنجيره انتقاو 

را  انتقال الكترون ي يرهزنجكه  ييها ژن). 4(اند شدهشناخته 
شواهد نشان . محافظت شده هستند عموماً كنند يمكد 

 تواند يم ETCكه جايگزيني غير مترادف ژنهاي  دهد يم
لكترون انتقال ا ي يرهزنجوقوع تغييراتي را در زير واحدهاي 

ها با وجود ميكروارگانيسم). 5)(در ميمونها( ايجاد كند 
داراي همان ويژگيهاي موجودات  ،ساده نسبتاًتشكيلات 

شامل توليد ماكرومولكولهاي جديد و توليد انرژي  بزرگتر
پروكاريوتهاي اوليه هتروتروف بودند و انرژي . باشند يم

هوازي به دست بيخود را از مسير تخمير و در شرايط 
وجود آمدن دي اكسيد كربن در اثر  به . آوردند يم
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واكنشهاي تخميري باعث ايجاد رنگدانه هاي فتوسنتزي و 
جهت مصرف و تغيير شكل انرژي لازم  مواد رنگي شد كه

بي هوازي فتوسنتزي ظاهر  هاي يباكتربه دنبال آن . ندبود
شد و تكامل تدريجي رنگدانه هاي فتوسنتزي و عوامل 
انتقال الكترون باعث مصرف مواد نيتروژن دار مثل آمونياك 

ن شكل حفظ الكترون و پروتو شد و يك سيستمي براي
اساس تكامل بر رويدادهايي در مراحل . )5،3(گرفت

مجزاي جهش ژني استوار است و موجودات فرصت طلب 
  . پايدارتر هستند

كوئينون ها از لحاظ : تكامل در نقش آنها و ها ينونئكو
غشا هستند كه  ساختاري گروه متنوعي ازليپيدهاي متصل به

هاي زنده عمل هاي الكترون در تمام ردهبه عنوان حامل
سر قطبي خود  ي حلقهبر اساس  عمدتاًكوئينون ها . كنند يم

كلاس كوئينون ها شامل  ينتر مهم. شوند يمطبقه بندي 
نفتا . باشد يمكوئينون ، مناكوئينون كوئينون، پلاستويوبي

بر اساس  وكوئينون و بنزوكوئينون مشتقات كوئينون هستند 
يوبي كوئينون در ). 6(اند شدهسر حلقوي خود نامگذاري 

مناكوئينون . شود يمو ميتوكندري يوكاريوتها ديده  ها يباكتر
فيلوكوئينون ها كه تحت . در آركا و باكتري وجود داردفقط 

 1در فتوسيستم  اند شدهشناخته  K1عنوان ويتامين 
سيانوباكترها و يوكاريوتهاي فتوتروفي به عنوان ناقل 

بيان  ،قطبي سر يها گروه. الكترون شناسايي شده است
جانبي  هاي يرهزنج. نوع و تنوع كوئينون ها هستند ي نندهك

واحد ايزوپرينوئيد ساخته شده است و  14تا  4از  عموماً
غير  كاملاًدر باكتريها هر واحد داراي يك پيوند دوگانه و 

اشباع و  كاملاًاز طرفي هر دو گروه . باشد يماشباع 
انواع كوئينون ها . اها ديده شده استيغيراشباع  در آرك
احياي متمايزي دارند كه به ساختار سر - بخشهاي اكسيد
جانبي و  ي يرهزنجطول  يرتأثدر حالي كه . آنها مرتبط است

 ).6(مطالعه است اع بودن هنوز در دست غير اشب
 هايي يسمارگان تخمير كننده و متانوژن ها تنها هاي يباكتر

يك  ها يباكتردر اين  .كوئينون نيستندكه حاوي  باشند يم
به عنوان . شود يمجايگزين به عنوان حامل الكترون استفاده 

ازين را به عنوان ناقل به كار نمونه متانوسارسينا، متانوفرن
در آناليز ليپيدهاي غشاي قطبي، كوئينون يك . بردمي

واكنش پروفايل از ويژگيهاي تاكسونوميكي بر اساس 
ر را در بيومس ميكروبي موجود د (PCR)راز پليم ي يرهزنج

رو شرايط  از اين). 7(دهد يممحيطي ارائه  يها نمونه

احيا و متابوليسم، كنترل مهمي جهت  –اكسيداسيون 
حضور فراواني و پيدايش كوئينون هاي خاص در 

به دليل اينكه هر ميكروارگانيسمي . هاست يكروارگانيسمم
بنابراين توزيع  ).8 (دارداحياي مجزايي  -پتانسيل اكسيد

 يپيدهايلكمي را در  ي شدهكوئينون در محيط اطلاعات كد 
 هاي يتفعالآنها مرتبط با  دهد كه فراوانيقطبي نشان مي

-احيا مي -بي و شرايط اكسيدعملكردي و متابوليسم ميكرو

ي انتقال وه بر عملكرد كوئينون در زنجيرهعلا. باشد
كمك به  دارد كه كوئينون درالكترون  اين امكان وجود 

يكي مشابه هاي فيزيولوژغشا براي سازگاري با تنش
نشان  يراًاخبه عنوان مثال . كنندليپيدهاي غشايي عمل مي

داده شده است كه يوبي كوئينون پايداري غشا در ليپوزوم 
توزيع و پراكندگي غشاي ليپيدي و ).  9(دهد يمرا افزايش 

طريق آناليزهاي مجزا كه كوئينون به صورت تركيب از 
براي بررسي و مطالعه تنوع باكتري و حالت  عموماً

كروبي و رسوبات به احيا در مت هاي مي –اكسيداسيون 
در حالي كه كوئينون هاي . ه استرود، به دست آمدكارمي

علاوه بر . نشده است  زيادي يي در محيط مطالعهايآرك
 احتمالاً ها آنانتقال الكترون،  ي يرهزنجعملكرد كوئينون در 
مشابه با غشاي محيطي  يها تنش در سازگاري غشا با

همچنين در تحمل فشار اسموتيك در و  ليپيدي
به طور معمول دخالت ). 10(دننقش داراشريشياكلي 

محيطي توسط توصيف  يها نمونهكوئينون در  هاي يلپروفا
جزئي تنوع كوئينون در ارگانيسم قابل كشت، تسهيل شده 

تعيين ميزان و خاصيت  ،ساختاري هاي يژگيو). 11(است
انتقال الكترون را  آسان  ي يرهزنجكوئينون تنفسي توصيف 

حضور كوئينون هاي تنفسي در  ي گستردهآناليز  .سازد يم
دستاوردهاي ژنتيكي را روي بررسي  ينا بيشتريآرك
، 14(كند يمكوئينون حمايت بيوسنتز تكامل  ي يخچهتار
اع ساختار بر روي توزيع انو ها يافتهبا اين وجود ). 13

. به طور ناقص باقي مانده است در آركيا منحصراًكوئينون 
 )Thamarchaeota(به عنوان مثال اجزاي كوئينون موجود در 

فراوانترين آركيا  ي زمرهدر  احتمالاًآمونياك  ي كنندهاكسيد 
هنوز خلاف اين فرضيه كه كوئينون . در روي زمين است

مسير تنفس براي صحيح  يها مدلها نقش اصلي را در 
هاي  روش. اكسيداسيون آمونياك دارند را نشان نداده است

 ي يهپامرسوم استفاده شده براي آناليزهاي كوئينون بر 
همراه با  (HPLC)وگرافي مايع نازك و يا كرومات ي يهلا

ها اجازه  روشاين . آشكارسازي اسپكتوفتومتري هستند
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كمپلكس  يها مخلوطكه مقدار دقيق كوئينون در  دهد ينم
 .مشخص شودو شناسايي ساختاري تركيبات ناشناخته 

هستند  ماوراء بنفش اشعه  ي يهپاكه بر  هايي يكتكنبنابراين 
نيازمند مراحل آماده سازي فشرده هستند از جمله اينكه 

-HPLC (جداسازي يوبي كوئينون از مناكوئينون، استفاده از

MS(كه تاكسونومي و اطلاعات  است ، يك نرم افزار قوي
). 15( سازد يمون را آشكار مربوط به فراواني و تنوع كوئين

سلولي شماري از آناليزهاي جمعيت ميكروبي تركيبات 
بدون كشت  يها نمونهاز  يماًمستق ها يكروارگانيسمم

متدهاي استفاده شده  ترين يجرايكي از  .)16(استخراج شد
كه  باشد يمهاي زيستي ليپيدي ميكروبي نشانگرپروفايل 

  ، اسيدهاي چرب فسفوليپيدها) RQ(كوئينون هاي تنفسي 
)PLFA ( و ليپيدهاي اتري فسفوليپيدي)PLEA ( را شامل
براي تعيين ساختارهاي زيستي نشانگرهاي اين . شود يم

. اند گرفتهمحيطي مبنا قرار  يها نمونهدر  ها يباكترايي يآرك
فهم  تواند يمليپيدي  زيستينشانگرهاي تركيبي از اين 

 هاي يتجمعا در ميكروبي ر يها برهمكنشدقيقي از 
ا به عنوان يك دومين يشخيص آركت).17(پيچيده فراهم كند

زماني  از اتفاق افتاد 1970از موجود زنده بعد از سال  مجزا
ها در اكولوژي اكسترموفيل  خصوصاًكه تحقيق و پژوهش 

اها چشم انداز ياجزاي غشاي ليپيدي آرك .توسعه يافته است
جديدي را در كنار عملكردهاي  هاي يافتهارزشمند و 

بيوشيميايي و مولكولي غشاها فراهم كرده است كه كاربرد 
و يوكاريا ها هم  ها يباكترا بلكه در يتنها در آركنه آن 

با استرس انرژي وجود دارد  هايي يطمح. شود يماستفاده 
يعني جايي كه توليد انرژي نسبت به انرژي مورد نياز براي 
حفظ سلولي محدود شده است و محافظت از طريق يك 
غشاي سلولي با نفوذپذيري كم يك فاكتور اساسي براي 

). 18(و ارزيابي و سازگاري تكامل است ولوژيكيتعيين اك
ايي براي پايداري شيب يوني داخل و خارج يليپيدهاي آرك

ايي نقش پوشش يدر سلول آرك). 19(سلول اساسي است
ي سلولي و هدايت انرژي يك اسلول در نفوذپذيري غش

به عنوان مثال در .  براي تحقيقات آينده استعنوان جالب 
ا صورت گرفته است بر روي يالو آركتحقيقي كه بر روي ه

 متمركزغشاي سيتوپلاسمي آنها  به ويژه  ليپيدهايشان 
( يعني هم فرم غشايي : كه به دو فرم وجود دارد شدند

. بررسي شد ها آنو هم فرم غيرغشايي ) يعني گليسروليپيد
اما كلاسهاي ليپيدي وابسته به غشا به عنوان مثال كوئينون 

اها،  يهالوآرك). 2120, (گرفت توجه قرار ها مورد 

فوق  هاي يطمحاكسترموفيل هايي هستند كه مرتبط به 
 ،هايپرسالين هاي يطمحدر . باشند يمالعاده نمكي 

توسعه  ها يباكتربيشتر از يوكاريا و  عموماًاها يهالوآرك
ا رنج وسيعي از يسازش پذيري هالوآرك. يابند يم

 نيز آنهااز طرفي غشاي . گيرد يمنمك را در بر  يها غلظت
در طيف وسيعي از دماها پايدار و مقاوم است همچنين به 

، پايدار pHاكسيداتيو ، تنش  يها تنشسطح وسيعي از 
توانايي هالوآركاها به سازش در انواع وسيعي  ). 23(است

تحقيقاتي بزرگي را ارائه  يها فرصتاز شرايط محيطي 
مولكولي غشا بررسي زيست شناسي / تا اكولوژي دهد يم

شناسايي ليپيد بر اساس  ي شاخهطر پيشرفت به خا. شود
، خصوصيات ويژگيهاي غشا و  )HPLC-MC(تكنولوژي 

 در تركيبات قابل حل در غشا از قبيل كوئينون ها هم اكنون
هستند  )HPLC ( ي يهپاكه بر  هايي يكتكن. هستنددسترس  

د از جمله قادرند توزيع ليپيد ميكروبي را بررسي كنن
گروههاي سر ويژه و زنجيرهاي غيراشباع بدون نياز به 

در ). 24(ميايي از طريق شكستن پيوند اتري تيمارهاي شي
تحقيقات به عمل آمده غشا دولايه غيراشباع غني از 

درصد غشا را در بر  70كه بالغ بر  باشد يممناكوئينون 
كه در كشمكش محيطي موفق و به نوع زندگي  گيرد يم

  ). 25(شود يمهوازي سازگار 

 : O2بعد از پيدايش  ايهالوآرك تكامل ليپيدهاي غشايي
ا كه شامل كوئينون هم ياجزاي ليپيدي چندين هالوآرك

فرم دولايه ،  7، مطالعه شد كه آرايش متنوعي از باشد يم
با سبك زندگي سه گروه ليپيدي با فرم غير دولايه سازگار 

 خصوصاًا يدر اينجا مروري بر تكامل آرك. تنفسي هستند
و زمينه براي آناليز  شود يما فراهم يتكامل غشاي هالوآرك

نلسون و همكاران به اين نتيجه . شود يمليپيدي فراهم 
ا  در يك يهالوآرك خصوصاًاها يند كه خط تنفسي آركرسيد

در طول و يا به رويداد هيبريداسيون ژنتيكي قابل ملاحظه 
بر طبق  .شود يمش و انتقال اكسيژن منسجم دنبال پيداي

توسط يك  ها يباكترژن تنفسي از  1000يز آنها، لآنا
در اين شيوه . متانوژن و از طريق انتقال افقي ژن كسب شد

پيچيده از ژنهاي ناقل الكترون يا ژنهاي  ي مجموعهيك 
) اكسيداز و سيتوكروم NADHمثل (حمايتي ناقل الكترون 

مشابه با آنها در ميتوكندري يوكاريوتها يافت شد كه در 
از اين  يا ملاحظهميزان قابل . شدند يما هم بيان يهالوآرك

كه متابوليسم انرژي  كند يماز اين نظريه حمايت  ها داده
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. ايي استيوآركلزيستي ها هاي يانرژ ي برندهتنفسي پيش 
يعني (ايي يباكتريوردوپسين آركمحققان بر اين باورند كه 

به (و فسفريلاسيون در سطح سوبسترا ) غشاي ارغواني
اما  كنند يمنقش مهمي را ايفا ) عنوان مثال تخمير آرژنين

ا ياين دومين نقش اكولوژيكي ترموديناميكي هالوآرك
هر دو ماشين اصلي تنفسي مانند غشاي ليپيدي ). 26(است

 1-2ه است و بالغ بر آركا دستخوش انتخاب دارويني شد
يكي از . ستاواقع شده  مؤثرميليارد سال فرصت تكاملي 

ا و ديگر يتفاوت ميان غشاي سلول هالوآرك ينتر برجسته
). يا مونولاير(اها فقدان ليپيدهاي تترا اتري است يآرك

كه اين از لحاظ تكامل ساده است اما  شود يمپيشنهاد 
كه اين  كند يمايي تغيير يساختار بزرگي در غشاهاي آرك

براي وارد شدن ماشين تنفسي از باكتري به داخل دومين 
كه ساختار  شود يمدر حقيقت فرض . ايي اساسي بوديآرك

غشاي دولايه بيشتر به كار برده شد براي انتقال الكترون در 
اهايي ينسبت به هالوآرك شدند يمكه انتخاب  هايي يباكتر

 ه استگفته شد. كردند يمتنفس  كه داراي مونولاير بودند و
، مانند آنچه كه در كه انتقال الكترون توسط كوئينون ها 

در فتوسنتز  يك مرحله محدودميتوكندري وجود دارد ، 
 رسد يمنظر به دولايه به تك لايه تبديل ). 25( هاست كننده

انرژي را در متانوژن ها ي داراي  مؤثركه ميزان  افزايش 
سيتوكروم و ناقلين الكترون شبه كوئينون  مشخص 

 4ايجاد غشاي دولايه در متانوسارسينا كه ). 26(كند يم
تاخوردگي دارد بيشترين انرژي را در مقايسه با ديگر 
متانوژن هاي دو لايه كه فاقد سيتوكروم هستند، ايجاد 

كه  اكتر آربوريفيلوسمتانوبروي باز جمله در . كند يم
ايي ييكي آرككاربرد واضح غشاي دولايه در موقعيت اكولوژ

مطابق با اين نظريه است كه انواع غشاي  ها دادهاين  .است
كه قابليت انتقال الكترون  رسد يمآركا به نظر اي  لايه تك

بنابراين  ،كند يمليپوفيليك را توسط كوئينون ها محدود 
در فرم تك لايه به دو لايه كه تبديل  شود يمپيشنهاد 

 انهالوآركا براي سازگار كردن زنجيره تنفسي در غشاهايش
ساختار در اين تبديل ممكن است . ه استاساسي بود

و  +H+  ،Naا بهينه شده را براي نفوذپذيري يغشاي هالوآرك
K+  ليپيدي براي انتقال  ي يهلاسياليت دو  چنينو هم

در حمايت از نظريه سياليت و . الكترون را تشريح كند
افزايش جنبش غشايي  براي بيوانرژيك مجدد، ديده شد كه 

پس . يابد يمافزايش تحت اپتيمم شرايط رشد، مناكوئينون 
كه جنبش غشايي از طريق افزايش سطح  شود يمگفته 

ايزوپرنوئيدي ليپيدي با هدف افزايش انتقال  هاي يرهزنج
پس توليد انرژي  يابد يمالكترون درون ليپيد دولايه افزايش 

را براي بيوسنتز  ييها ژنهالو آركاها  . رود يمبالا 
كسب  ها يباكتراز ) از طريق انتقال عمودي ژن(مناكوئينون 

يعني نسبت (جدا كردن مولكولي كوئينون ها  ).27(كنند يم
در غشاهاي  يتشانموقعو ) اواني كوئينون ، شبه كوئينونفر

اين تحقيقات انجام . دولايه هنوز به نتيجه نرسيده است
شده موقعيت كوئينون ها را در غشاي دولايه پيش بيني كرد 
كه با يوبي كوئينون نشان داده شد و اغلب آنها تصور 

. مولكولي كوئينون نباشد يها گونهكه جزئي از  شود يم
اها حاوي مناكوئينون است و تعيين دقيق اجزا و يلوآركها

  ).28(مولكولها تحت مطالعه و بررسي استاين  منشأ
 : پروتون توسط كوئينون/ كاتاليز شدن انتقال الكترون

بسياري از ابهاماتي كه در رابطه با وجه مولكولي كوئينون 
 ي محركهرا جواب داد كه شامل نيروي  ماند يمها باقي 

مختلف  يها گونهليپيدي، سايز مشترك اجزاء و عملكرد 
ل زنجيره يعني انواع گروههاي سر، طو( باشد يممولكولي 

در اينجا ما بر روي نقش كوئينون . )و ميزان غيراشباع بودن
. شويم يمها به عنوان حامل الكترون و پروتون متمركز 
 ي يرهزنجدرگيري كوئينون هاي محلول در چربي درون 

مطرح شد و بعد  )F.L-Crane(قال الكترون ابتدا توسط انت
منجر به  اتن و اجزاي حيواناحضور عمومي آنها در گياه

يوبي كوئيتوس ( اين شد كه يوبي كوئينون نام بگيرد 
، كه كند يمبيان  مدل سيال ي گسترده ).30)(كوئينون

هم . شوند يمكوئينون ها آزادانه در بخش مياني غشا پخش 
را از يك پروتئين تنفسي به  ها الكترونو هم  ها پروتون
و يك اختلاف فيزيكوشيميايي  كنند يمن ديگر حمل پروتئي

بر اساس اين اختلاف فيزيكوشيميايي  ).31(كند يمايجاد 
در ميان آركاها و  ها اي يهدولادر قسمت مياني غشا 

يا يوكاريا در رابطه با فراواني فوق العاده ي  ها يباكتر
مناكوئينون دو مدل نهايي معرفي شد كه ممكن است 

پروتون / انتقال الكتروناطلاعات رايج را بر روي مكانيسم 
براي  1با اين وجود مدل . توسط كوئينون ها بسط دهد

عمل در غشاهايي بر مبناي اسيدي تشخيص داده شد كه 
ايي يي بيشتري نسبت به غشاهاي آركحركت جانب ي اجازه

كه به  كند يمعنوان  2مدل  .داد يمبر مبناي ايزوپرينوئيد 
پروتون عمل / مجرد اينكه كوئينون به عنوان حامل الكترون

از لحاظ آرايش  كاملاًكوئينول / ، گروه سر كوئينونكند يم
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سپس ويژگي فيزيكي  كند يمفضايي و كانفورماسيون تغيير 
كه كاهش  شود يمگفته ). 32(شود يمواقع  مؤثر ها آن

به ) MK(متوالي و پي در پي و پروتونه شدن كوئينون ها 
، تغيير شكل كتون ها به گروههاي ) MK-H2( كوئينول

چندين . دهد يم، قابليت اتصال هيدروژن را افزايش الكل
مشتركي از  يها نسبتكه انتشار ، اند دادهمحقق گزارش 

به عنوان (يوبي كوئينون مشابه با اين ليپيدهاي قطبي هستند 
حمايتي كه كوئينون ها و  ي يدها). مثال فستاتيديل كولين

ليپيدهاي قطبي ممكن است ساختار مسئول شبيه به قايق 
اين مكانيسم . دهد لمعلق براي انتقال الكترون را تشكي

براي انتقال الكترون در امتداد سطوح غشايي ارتباط بين 
ايزوپرينوئيد  هاي يرهزنجميزان غيراشباع بودن كوئينون 

. دهد يمايي را توضيح يهالوآرك يها گونهمشاهده شده در 
كه سطوح بسيار بالايي از  كند يمپيشنهاد  2پس مدل 

حركت كمتر در مناكوئينون ها در هالوآركاها ماهيت 
زان مي يتاًنها. كند يمايزوپرينوئيدال را منعكس  هاي يهلا

ركاها ممكن است به كوئينون در هالوآ ابالاي مناكوئينون ه
نگ براي انتقال ها اجازه دهد تشكيل يك لوله مشابه با شل

        ). 27(الكترون را بدهد
 

  و نتيجه گيري بحث
يك تقسيم بندي : ايفيلوژني و بيوسنتز كوئينون در آرك

. وجود داردمناكوئينون حضور ا و يتاكسونوميكي ميان آرك
مانند ديگر  "وتائتام آرك"ايي يحضور آنها در فيلوم آرك

ايي و باكتريايي را دسته بندي يگروههاي آرك يقاًعم ها شاخه
كه بيوسنتز مناكوئينون در  شود يمگفته  ).15(كند يم

به ). 14(وجود داشت ها يباكترا و ياجداد آرك ترين يميقد
-(اكسيد و احياي كم مناكوئينون  هاي يلپتانسطور دقيق 

74mV (ا را در محيط احيايي يوجود قديميترين جد آرك
با اين وجود كشف دو مسير بيوسنتزي ). 4(كند يمتقويت 

كه بيوسنتز مناكوئينون حداقل دو بار  كند يممستقل بيان 
كه مسير كلاسيكي در اكثر  در حالي). 14(شود يمانجام 
و مسير فوتانوزين  شود يمها انجام  اركياو هالو ها يباكتر

، 14(به  كار برده شد ها يباكتراها و برخي يتوسط ديگر آرك
 تر يهشبها در حقيقت  آركيااجزاي كوئينون تنفسي هالو). 13

بي هوازي و بي  هاي يباكتراست به آنچه كه در بسياري از 
اينها استينوباكترها  ي جملهاز . هوازي اختياري وجود دارد

 و MK8.8 و دلتاپروتوباكتريا كه حاوي مناكوئينون از نوع

MK8.7 اين مشاهدات با موقعيت انتقال ). 4( باشد يم
دهنده  هاي يباكترعمودي ژنهاي بيوسنتزي مناكوئينون از 

بيوسنتز ). 14( به جد متانوژنهاي هالوباكتريال تطابق دارد
كوئينون هاي پليمري غيراشباع ممكن است در زيستگاهاي 

در مقايسه با فراواني ليپيدهاي  )10( فوق العاده نمكي
در پاسخ  هالوآركياغشايي ايزوپرينوئيد بيوسنتز شده توسط 

هاي اشباع  ئينوندر مقابل، مناكو. باشد مؤثربه شوري زياد 
كه ليپيدهاي غشايي .آيد يمايي پديد يدر اين كلادهاي آرك

وتاهاي اكثر كرن آرك قطبي اشباع نيز دارد و تام آركوتا و
گفته شد فقدان  طبق آنچه. شود يمترموفيليك را شامل 

مناكوئينون هاي اشباع در باكتري، ممكن است يك شكل 
  . )4( دهداها را نشان ياجدادي در آرك تشخيصي و

مشتقات : تشخيصينشانگر زيستي كوئينون به عنوان يك 
از مناكوئينون ها مشتق  احتمالاًنفتاكوئينون متيله شده 

اهاي يآرك). 4( شود يمو در باكتري يافت  شود يم
الوفيليك باكتريوم گريگوري هالوآلك اترونومن ترموفيليكو
ها  مشابه با مناكوئينون. هستند) DMMKs( نيز حاوي

)DMKs ( شود يميافت  ها يباكتردر ) مانندT.acidophilus, 

A. pernix ( و در بيوسنتز مناكوئينون در مسير كلاسيكي و به
به علاوه  .طور بالقوه در مسير فوتالوزين پيش ماده هستند

)DMKs(  ،) T.acidophilus  ( و) A. pernix(  يها گونهتنها 
، )MTKs( .كنند يم )MTKs(ايي هستند كه توليد يآرك

كه تنها در  باشد يممشتقات متيوتيو از نفتاكوئينونها 
ي متابوليزه كننده سولفور ترموفيليك هاتي هوازي، باكتر

از ). 4( ، مشاهده شدباشد يمعلق به فيلوم آكوافيكا مت
ممكن ) مناكوئينول (آنجايي كه مناكوئينون هاي احيا شده 

سيد شود، است به خودي خود در حضور اكسيژن اك
با متابوليسم هوازي رخ سازش به عنوان يك  احتمالاً

بيوانرژيك با پتانسيل  ي يرهزنجاين شيفت به . دهد يم
 در هوازي اجباري، تام رسد ينمنظر احياي بالا به /اكسيد
اكسيداسيون . آمونيوم اتفاق بيفتد ي يدكنندهاكسوتاي ئآرك

الكترون به  ي دهندهبه عنوان آمونياك با احياي مناكوئينول 
كه از  رسد يممونواكسيژناز آمونياك تام آركوتايي به نظر 

لحاظ ترموديناميكي، به خاطر اختلاف زياد ميان پتانسيل 
E0(مناكوئينول /اكسيد و احياي مناكوئينون

’=-74mV   ( و
NH3 / No2  )E0

’=+34 mV ( باشد يمنامطلوب )در اين  ).29
ينون لازم براي احياي مناكوئ اي مورد نيازنمونه الكترونه

است كه از اكسيداسيون هيدروكسيل آمين حدواسط از 
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اتنتقال الكترون كمكي توسط يك نيروي  ي يرهزنجطريق 
در اين مسير اكسيداسيون .شيب پروتون مشتق شود 

آمونياك تام آركوتايي ممكن است از لحاظ عملكردي با 
يلوس در باس MK ي واسطهاكسيداسيون سوكسينات به 

بر خلاف نقش اصلي كوئينون ها در ). 4، 29( مشابه باشد
تنفسي آركايي كه مطالعه شده است، شمار  هاي يرهزنجاكثر 
ها را سنتز  قابل كشت كوئينون يها گونهشمگيري از چ
 هاي يستمسكه به  رسد يمرو به نظر  و از اين كنند ينم

ها و  فقدان كوئينون. تنفسي مجزايي روي بياورند
هاي  ها در متانوژن كوئينون نيز، سيتوكروم يها آنالوگ

هيدروژن دوست در مورد يك ارتباط وابسته به 
شكل متابوليكي مشابه با  ترين يميقد، تر سادهكمواسموسيز 

و به  رسد يمي كوئينون به نظر  متابوليسم انرژي برپايه
ا گزارش ينوژن آركعنوان شاهد و مدركي براي اجداد متا

ها به عنوان آنالوگ  پيدايش متانوفنازين). 13(شده است
ها در متانوسارسيناها به نظر  كوئينون مانند سيتوكروم

تكاملي جديدتر باشد و به  هاي يژگيوكه از لحاظ  رسد يم
تنوع سوبستراهاي متانوژنيك مرتبط باشد و مصرف 

در . سوبسترا در متانوسارسينا به طور موثري افزايش داد
ايي كاهش يمتابويسم آرك ي يهفرضبر  اولاًنون مقابل، مناكوئي

ا بعد از يقابليت بيوسنتز مناكوئينون در طول درخشش آرك
و  ا و باكتري دلالت دارديجداشدن از جد معمول آرك

كرن از كوئينون در  يا قطعهكه به توزيع بيوسنتز  آن ي يجهنت
بر اساس . )14( شود يممنتهي ) Crenarchaeota( ائآرك
ا يك يفيلوژني و پيدايش مناكوئينون در آرك يها مدل

مناكوئينون بر حفظ بيوسنتز مناكوئينون در  ي يهاولسناريوي 
در بخش قابل همچنين و ) Thaumarchaeota( تام آركوتا
كاهش قابليت بيوسنتز در جد  و وتائكرن اركاز  يا ملاحظه

با مطابق . دلالت دارد) Euryarchaeota( وتائيوري آرك
مناكوئينون توسط جد  ي كنندهكشف ژنهاي بيوسنتز 

آركئوگلوبال ها و  ي ردهآركوتاهاي  هالوباكتري ها يوري
ترموپلاسماتال ها ممكن است اين ژنها را از طريق انتقال 

اين . به دست بياورند ها يكروارگانيسممعمودي از ديگر 
رخداد مجزاي بيوسنتز  احتمالاًكه  رسد يمسناريو به نظر 

مناكوئينون در آركاگلوبال ها و ترموپلاسماتال ها نيز 
ب شده به صورت انتقال سبخشهاي زيادي از ژنهاي ك

 .)4، 28( عمودي از باكتري و آركاي ديگر كسب شود
 اي يهپاكوئينون تنفسي بر مبناي انشعابات  ي يدهپدآناليز 
 ي يخچهتاراست به حل بيشتر ايي ممكن يآرك يها معرف

در مقابل با شمار زيادي . ي بيوسنتز آركا كمك كندتكامل
ايي هالوفيليك و ترموفيليك، فقط تعداد يآرك يها كشت

مزوفيليك غيرمتانوژني وجود داشت  هاي يزولهااندكي از 
آمونياك از فيلوم تام  ي يدكنندهاكساي يآرك منحصراًكه 

مزوفيليك هاي  بر مبناي فراواني زياد و تنوع. آركوتا هستند
ايي وابسته به يپلانكتوني غيرقابل كشت و گروههاي آرك

ايي به ياعماق اقيانوس، اكثريت كوئينون هاي متنوع آرك
آناليز كوئينون هاي . مانند يمطور معمول بدون اجبار باقي 

چشم انداز افزوني  تواند يممحيطي  يها نمونهتنفسي در 
 ل كشت ايجاد كنداي غيرقابيمسيرهاي تنفسي آركبر تنوع 

توزيع تاكسونوميكي هتروژنوس انواع  ي يجهنتدر ). 4(
اها، ديدگاهي را به سمت يآرك يها گونهكوئينون ها در ميان 

به . تكاملي بيوسنتز كوئينون ها ايجاد كرده است ي يخچهتار
اجدادي  منشأاها يك يطور ويژه، توزيع مناكوئينون در آرك

يا تام آركوتا را پيشنهاد   - از بيوسنتز مناكوئينون در كرن
در مقابل توزيع واگراي كوئينون در يوري آكوتا . كند يم

توارث عمودي، انتقال  ي مجموعهممكن است ناشي از 
 هايي يستماكوسدر  .عمودي ژن  و از دست دادن ژن باشد

 دائماً كه تابع كشت نيستند، ليپيدوميك و متاژنوميك ها
 ي بالقوهبراي توصيف اجزاي جمعيت ميكروبي و عملكرد 

يز لبسياري از روشهايي كه براي آنا. رود يمآنها به كار 
از حساسيت بالايي  شود يماجزاي ميكروبي استفاده 

يز كوئينون لبرخوردار است و به خصوص براي تعيين و آنا
محيطي كاربرد زيادي  يها نمونهها و ليپيدهاي غشايي در 

مستقيم  ي يسهمقاكه  شود يماين باعث  .دارند
ايي و مشتقات كوئينون ها در يگليسروليپيدهاي آرك

هم رفته فراواني روي  .تسهيل شودمحيطي  يها نمونه
حتي با . شود يمكوئينون هاي اشباع و غيراشباع مشخص 

ا يآرك ي گونهوجودي كه برخي كوئينون ها در چندين 
، ويژگيهاي مرتبط كوئينون ها به طور قابل شود يمر پديدا

به طور خاص، . ملاحطه اي در هر گونه متفاوت هستند
MK6  وMK6.1  در تام آركوتا ها اولين كوئينون هايي هستند

بنابراين . اهاي مزوفيليك توصيف شدنديكه در آرك
بخشي براي رديابي اين كلاد  نويدآينده بيوماركرهاي 

و  CQو  SQبه طور مشابه . ايي در جهان هستنديفراوان آرك
 BDTQsوبوس ها مجزا هستند به طوري كه براي سولفول

MPs  وOH-MPs  متانوسارسينابراي )Methanosarcina (
نظر به پيدايش وسيع الطيف  ).16( متمايز است

متانوسارسينا در محيط دريا به خصوص رسوبات كف 
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اين پتانسيل را دارند كه به عنوان  OH-MPsو  MPsدريا، 
. اها به كار برده شوديبيوماركرهايي براي اين رده از ارك

اي بي يعلاوه بر اين متانوفنازين ها ممكن است توسط آرك
متان غير قابل كشت، نيز سنتز شود  ي كنندههوازي  اكسيد 

  . كه از لحاظ فيلوژني ارتباط نزديكي با متانو سارسينا دارد
با توجه به اينكه اختلاف : پذيري كوئينون هاسازش 

ايي بررسي شده،  يآرك هاي يهسوكوئينون  هاي يژگيو
 هاي ياستراتژن است منسوب به اختلاف زيستگاهها، ممك

تام  هاي يهسوبه عنوان مثال . سازش و متابوليسم باشد
محدوديت دارند و  pHآركوتاي كشت شده در دما و ميزان 

و ) 22(آمونياك هستند  ي يدكنندهاكساجباري  هاي يهواز
در مقابل آنواع . باشند يمحاوي فقط دو كوئينون تنفسي 

 توان يمگوناگوني از كوئينون ها ا در رنج وسيعي از شرايط 
سازگار شود به طوري كه در  تواند يما ييافت كه اين آرك

كم  pHشرايط هوازي و بي هوازي ، حرارت بالا و 
ا به يانجا كه موقعيت كوئينون در آركاز .رشد كند تواند يم

تغيير كند  تواند يمخوبي باكتري در پاسخ به شرايط رشد 

اين احتمال وجود دارد كه پاسخ به تغييرات ) 10(
شناسايي . كوئينون كد شود هاي يلپروفاپارامترهاي نيز در 

ممكن است به شرايط اكسيد و انواع كوئينون هاي محيطي 
 ها يكروبمسيرهاي سازش پذيري احياي اجباري مانند م

پروتوكل هاي آناليتيكي كه حساس  ي يجهنتدر . كمك كند
كوئينون را در  هاي يلپروفاو ليپيدهاي غشايي و  باشند يم

تنوع . محيطي تخمين مي زند يها نمونهو  ها كشت
ا اطللاعات يساختاري كوئينون ها و توزيع آنها ميان آرك

تاكسونوميكي چشمگيري  را در بر دارد و بيوماركر بسيار 
آركايي مجزا در محيط  يها ردهبراي طبقه بندي  يا بالقوه

وتا و ليپيدهاي قطبي ممكن ئمي باشدكوئينون هاي تام آرك
است اطلاعات كاملي را راجع به تنفس و بيومس ميكروبي 

تاي پلانكتوني وئاز انجايي كه براي تام آرك .فراهم كند
كوئينون وسيعي اثبات شده است به نظر  هاي يلپروفا

كه در نهايت از كوئينون ها به عنوان بيوماركرهايي  رسد يم
ي مرتبط با ايياستفاده شود كه فعاليت تنفسي كلادهاي آرك

 ).4(دهد يممحيط را نشان 
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