
Οι μικροοργανισμοί απαρτίζουν έναν κόσμο 
αόρατο – μη ορατό διά γυμνού οφθαλμού, 
τουλάχιστον. Στις σελίδες που ακολουθούν 
θα εξερευνήσουμε τούτο τον κόσμο, τα πλά-
σματα που τον κατοικούν και ό,τι αυτά κά-
νουν. Θα ανακαλύψουμε ότι οι διαδικα σίες 
που ακολουθούν οι μικροοργανισμοί στον 
αόρατο κόσμο επηρεάζουν τον δικό μας, 
ορατό, κόσμο. Τούτες οι διαδικα σίες περι-
λαμβάνουν σχεδόν κάθε χημική αντίδραση 
στη βιόσφαιρα: στο σύνολό τους συνιστούν 
τους στοιχειακούς κύκλους του άνθρακα, 
του αζώτου και όλων των άλλων απαραί-
τητων για τη ζωή στοιχείων. Στις διαδικα
σίες  αυτές συγκαταλέγονται επίσης οι διά-
φορες αλληλεπιδράσεις μεταξύ των οργανι-
σμών – τόσο μεταξύ μικροοργανισμών όσο 
και μεταξύ  μικροοργανισμών και μεγάλων 
οργανισμών. 

Στο τρέχον κεφάλαιο θα εισαγάγουμε τον 
αναγνώστη στους τύπους των μικροοργανι-
σμών που απαντούν στη φύση, καθώς και σε 
ορισμένους βασικούς όρους που θα χρησι-
μοποιηθούν σε όλη την έκταση του βι βλίου. 
Θα εξηγήσουμε επίσης το γιατί θα πρέπει να 
μας απασχολούν οι μικροοργανισμοί. Δίνο-
ντας απαντήσεις σε πολλά ερωτήματα, θα 
μπορέσουμε να σκιαγραφήσουμε το πλαίσιο 
της μικροβιακής οικολογίας, αλλά και εν γέ-
νει τον σκοπό που καλείται να εκπληρώσει 
το ανά χείρας βιβλίο.

Τι είναι οι μικροοργανισμοί;

Ο μικροβιακός κόσμος κατοικείται από πλη-
θώρα οργανισμών, πολλοί από τους  οποίους 
δεν έχουν τίποτα κοινό εκτός από το μι-
κρό τους μέγεθος. Εξ ορισμού, οι μικροορ-
γανισμοί περιλαμβάνουν όλους τους οργα
νισμούς που μπορούν να παρατηρη θούν μό-
νο με τη βοήθεια μικροσκοπίου και είναι μι-
κρότεροι από περίπου 100 μm. Οι μικροορ-
γανισμοί και τα συνώνυμά τους «μικρόβια» 
περιλαμβάνουν Bacteria (Βακτήρια), Ar-
chaea (Αρχαία), μύκητες και πολλούς άλ-
λους τύπους ευκαρυωτών (Εικόνα 1.1). Στον 
μικροβιακό κόσμο φιλοξενούνται επίσης οι 
ιοί· αναμφίβολα, ωστόσο, οι ιοί δεν είναι 
ζωντανοί και δεν συνιστούν μικροοργανι-
σμούς – αν και ορισμένοι οικολόγοι των ιών 
θα ισχυρίζονταν το αντίθετο. Είτε νεκροί 
 είτε ζωντανοί, πάντως, οπωσδήποτε αποτε
λούν σημαντική πτυχή της μικροβιακής 
οικο λο γίας (βλ. Κεφάλαιο 10). Τα Bacteria 
και τα Archaea είναι οι απλούστεροι και πιο 
μικροί μικροοργανισμοί (πλην των ιών) που 
απαντούν στη φύση και έχουν συνήθως μέ-
γεθος <10 μm, ενώ οι μικροβιακοί ευκαρυώ-
τες  είναι δομικά πιο σύνθετοι και μεγαλύτε-
ροι, με μεγέθη που κυμαίνονται από 1 έως 
100 μm. 

Μικροοργανισμοί απαντούν και στις τρεις 
επικράτειες της ζωής: Bacteria,  Archaea και 
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Eukarya (Ευκάρυα). Ιδωμένα στο μικροσκό-
πιο, τα Bacteria και τα Archaea μοιάζουν αρ-
κετά· μάλιστα, τα Archaea θεωρούνταν κά-
ποτε τύπος βακτηρίων. Μια παλαιότερη ονο-
μασία για τα Archaea ήταν «αρχαιοβακτή-
ρια», ενώ τα Bacteria αναφέρονταν ως «ευ-
βακτήρια» – τα «πραγματικά» βακτήρια. Τώ-
ρα πλέον, γνωρίζουμε ότι τα Bacteria και τα 
Archaea συνιστούν χωριστές επικράτειες, οι 
 οποίες αντιπροσω πεύουν δύο από τις τρεις 

επικράτειες της ζωής που απαντούν στη Γη. 
Η τρίτη επικράτεια, τα Eukarya, περιλαμβά-
νει μικροοργανισμούς που έχουν πυρήνα και 
άλλα οργανίδια, λόγου χάρη, τους μύκητες 
και τα φύκη (αλλά όχι τα κυανοφύκη, τα ορ-
θώς επονομαζόμενα κυανοβακτήρια), καθώς 
και ανώτερα φυτά και ζώα. Κυρίαρχα μέλη 
της τρίτης επικράτειας είναι τα πρώτιστα, τα 
οποία είναι μονοκύτταροι ευκαρυώτες. Τα 
πρώτιστα δεν περιλαμβάνουν μύκητες, αν 

Εικόνα 1.1 Παραδείγματα μικροοργανισμών. (Α) Χερσαία βακτήρια του φύλου Gemmatimonade-
tes· κάθε κύτταρο έχει πλάτος 1 μm. (Φωτογραφία: ευγενική παραχώρηση, Mark Radosevich.) (B) Υφές 
του μύκητα Sordaria που απαντούν κατά κανόνα στα κόπρανα χερσαίων φυτοφάγων ζώων. Το πλάτος 
κάθε κυττάρου είναι περίπου 10 μm. (Φωτογραφία: ευγενική παραχώρηση, George Barron· χρήση 
κατόπιν αδείας: hdl.handle.net/10214/7080.) (Γ) Ευκαρυωτικά φύκη από λίμνη γλυκού νερού. Ή ράβδος 
κλίμακας είναι 25 μm. (Φωτογραφία: ευγενική παραχώρηση, John Wehr.) (Δ) Cyttarocylis encercryphalus, 
ένα θαλάσσιο βλεφαριδωτό μεγέθους περίπου 100 μm. (Φωτογραφία: ευγενική παραχώρηση John 
Dolan.) Μπορείτε να δείτε τις έγχρωμες εκδοχές των Β-Δ στην ιστοσελίδα www.oup.co.uk/companion/
kirchman.

(Α) (Γ)

(Β) (Δ)
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και κάποιες μορφές μυκήτων –οι ζύμες– εί-
ναι μονοκύτταρες. Όλοι οι παραπάνω μικρο-
οργανισμοί, καθώς και οι ιοί, περιγράφονται 
αναλυτικά στο βιβλίο αυτό.

Η ποικιλότητα στους τύπους των μικρο-
οργανισμών που απαντούν στη φύση είναι 
εξίσου μεγάλη, αν όχι μεγαλύτερη, από την 
ποικιλότητα των διαδικασιών που φέρνουν 
εις πέρας. Οι μικροοργανισμοί εκτελούν 
ορισμένες διεργασίες που είναι παρόμοιες 
με τις λειτουργίες των φυτών και των  ζώων 
στον ορατό κόσμο. Κάποιοι μικροοργανι-
σμοί είναι πρωτογενείς παραγωγοί και διε-
ξάγουν φωτοσύνθεση όπως τα φυτά (είναι, 
δηλαδή, «φωτοαυτότροφοι»)· κάποιοι είναι 
φυτοφάγοι που θρέφονται με μικροβιακούς 
πρωτογενείς παραγωγούς· ενώ άλλοι είναι 
σαρκοφάγοι που θηρεύουν φυτοφάγους ορ-
γανισμούς. Τόσο οι φυτοφάγοι όσο και οι 
σαρκοφάγοι μικροοργανισμοί είναι «ετερό-
τροφοι». Ωστόσο, οι μικροοργανισμοί επιτε-
λούν και πολλές άλλες διεργασίες που δεν 
επιτελούν οι μεγάλοι οργανισμοί – διεργα-
σίες οι οποίες είναι απαραίτητες για τη ζωή 
στον πλανήτη αυτό.

Γιατί μελετάμε τη μικροβιακή οικολογία;

Έχουμε ήδη αναφέρει, εμμέσως πλην σαφώς, 
τον κύριο λόγο για τον οποίο έχει αξία η με-
λέτη της μικροβιακής οικολο γίας: Oι μικρο-
οργανισμοί μεσολαβούν σε πολλές διεργα
σίες που είναι απαραίτητες για τη λειτουργία 
της βιόσφαιρας. Υπάρχουν, όμως, και άλλοι 
λόγοι για τους  οποίους είναι σημαντική η με-
λέτη της μικροβιακής οικολογίας. Παρακάτω 
δίνουμε μια λίστα με επτά τέτοιους λόγους, 
ξεκινώντας από αυτούς που ενδεχομένως να 
σκεφτόταν κάποιος μη ειδικός εάν τον ρω-
τούσαμε γιατί είναι αναγκαίο να μελετώνται 
διεξοδικά οι μικροοργανισμοί, και τελειώνο-
ντας με τους λόγους που είναι αναμφισβή-
τητα οι σημαντικότεροι, τουλάχιστον για τη 
δια μόρφωση του περιεχομένου του ανά χεί-
ρας βιβλίου.

Οι μικροοργανισμοί προκαλούν ασθένειες 
σε μακροσκοπικούς οργανισμούς, 
συμπεριλαμβανομένων των ανθρώπων

Οι περισσότεροι άνθρωποι μάλλον σκέφτο-
νται «παθογόνους μικροοργανισμούς» όταν 
τους τίθεται το ερώτημα για το πώς οι μικρο-
οργανισμοί επηρεάζουν τη ζωή τους. Ασφα-
λώς, ορισμένοι μικροοργανισμοί όντως προ-
καλούν ασθένειες στον άνθρωπο και σε άλ-
λους μακροσκοπικούς οργανισμούς. Αν και 
θεωρείται σημαντικός ο ρόλος των μολυσμα-
τικών ασθενειών στον έλεγχο του πληθυ-
σμού μακροσκοπικών φυτών και ζώων στη 
φύση (Ostfeld et al., 2008), εντούτοις η επί-
δρασή τους πιθανώς εξακολουθεί να παρα-
γνωρίζεται. Στη φύση αρκετά άρρωστα ζώα 
είναι πιθανό να φονευθούν από αρπακτικά ή 
απλώς να πεθάνουν ενόσω κρύβονται για να 
αποφύγουν τη θήρευση προτού καταμετρη-
θούν ως άρρωστα. Γνωρίζουμε πολύ λιγότε-
ρα για τον αντίκτυπο που έχουν οι ασθέ νειες 
σε μικρότερους οργανισμούς, όπως το ζωο-
πλαγκτόν στα υδατικά οικοσυστήματα (Ει-
κόνα 1.2) ή τα ασπόνδυλα στα εδάφη. Τούτοι, 
όμως, οι μικροί οργανισμοί είναι ζωτικής ση-
μασίας για τη διατήρηση της  υγείας των φυ-
σικών οικοσυστημάτων. Υπάρχουν ενδείξεις 
ότι οι ασθένειες στον ωκεανό γίνονται όλο 
και συχνότερες (Burge et al., 2014), τα δε αμ-
φίβια στην ξηρά παρουσιάζουν παγκο σμίως 
ολοένα μειούμενο αριθμό λόγω μολύνσεων 
από χυτριδιομύκητες, οι οποίες ίσως σχετί-
ζονται με την παγκόσμια κλιματική αλλαγή 
(Raffel et al., 2015).

Οι παθογόνοι μικροοργανισμοί, ωστόσο, 
αποτελούν εξαιρέσεις, όχι τον κανόνα. Ο μι-
κροβιολόγος John Ingraham έχει επισημάνει 
ότι υπάρχουν περισσότερες δολοφο νίες με-
ταξύ των ανθρώπων από ό,τι παθογόνα μετα-
ξύ των μικροοργανισμών (Ingraham, 2010). 
Η συντριπτική πλειονότητα των μικροοργα-
νισμών στη φύση, μεταξύ των  οποίων και 
εκείνοι που ζουν πάνω και μέσα στο σώμα 
μας, δεν είναι παθογόνοι. Το ανθρώπινο σώ-
μα φιλοξενεί πάμπολλες και ποικίλες μικρο-
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βιακές κοινότητες· στην πραγματικότητα, 
πολλά από τα κύτταρα στο σώμα μας δεν εί-
ναι ανθρώπινα, αλλά βακτηριακά. Για την 
ακρίβεια, ένας μέσος ενήλικας, εκτός από 
τα περίπου 30 τρισεκατομμύρια ανθρώπινα 
κύτταρα, έχει και 38 τρισεκατομμύρια βα-
κτήρια (Sender et al., 2016), καθώς και πολ-
λά Archaea και πρώτιστα (αλλά και ιούς). Οι 
μικροοργανισμοί που διαβιούν στο δέρμα 
μας και στις βλεννώδεις μεμβράνες βοηθούν 
ώστε να παρεμποδίζεται η εισβολή από πα-
θογόνα· το ίδιο κάνουν και τα βακτήρια του 
γαστρεντερικού σωλήνα. Τυχόν διατάραξη 
της μικροβιακής κοινότητας στο κόλον, λό-
γου χάρη, επιτρέπει στο παθογόνο Clostri-
dium difficile να αυξηθεί ραγδαία, προκαλώ-
ντας σοβαρή διάρροια. (Αξίζει εδώ να ανα-
φερθεί ότι μια νέα θεραπεία για την εν λόγω 
κατάσταση είναι η λεγόμενη «μεταμόσχευ-
ση κοπράνων» ή «βακτηριο θεραπεία», κα-
τά την οποία μια «φυσιολογική» μικροβια κή 

κοινότητα «μεταμοσχεύεται» στο κόλον του 
ασθενούς που πάσχει από διάρροια.)

Τα βακτήρια συμβάλλουν επίσης στην 
πέψη τόσο στον άνθρωπο όσο και σε πολ-
λά άλλα θηλαστικά, ενώ, όπως και άλλοι μι-
κροοργανισμοί, βοηθούν τα ασπόνδυλα να 
τρέφονται με μη αφομοιώσιμη κατά τ’ άλλα 
τροφή, όπως το ξύλο (Κεφάλαιο 14). Συσχέ-
τιση έχει διαπιστωθεί ότι υπάρχει ακόμα και 
μεταξύ της μικροβιακής κοινότητας του πε-
πτικού μας συστήματος και του εγκεφάλου 
μας (Collins et al., 2012). Στις ημέρες μας, 
στο πλαίσιο ενός εξαιρετικά μεγάλης κλίμα-
κας ερευνητικού προγράμματος, μελετώνται 
τα γονιδιώματα των σχετιζόμενων με τον άν-
θρωπο μικροβίων –εν ολίγοις το «ανθρώπι-
νο μικροβίωμα» (www.hmpdacc.org)–, χρη-
σιμοποιώντας μεταγονιδιωματικές προσεγ-
γίσεις (Κεφάλαιο 5) που είχαν αρχικά σχε-
διαστεί για τα εδάφη και τους ωκεανούς. Θα 
πρέπει να αναφέρουμε εδώ ότι ο όρος «μι-

Εικόνα 1.2 Δύο παραδείγματα ζώων που έχουν μολυνθεί από μύκητα. Στο Α, οι μύκητες είναι οι 
πολυάριθμες μικρές κηλίδες που διακρίνονται στη διάφανη σωματική κοιλότητα του συνηθισμένου στα 
γλυκά νερά ζωοπλαγκτικού οργανισμού Daphnia pulicaria (η κοινή «ψείρα του νερού»). (Από Johnson 
et al., 2006· κατόπιν αδείας, Ecological Society of America.) Στο Β, τα βέλη υποδεικνύουν τις πληγές που 
φέρει μια σαλαμάνδρα εξαιτίας μυκητιακής μόλυνσης, μιας ασθένειας που κυριολεκτικά αποδεκατίζει 
τούτα τα αμφίβια στην Ευρώπη (Stegen et al., 2017). (Φωτογραφία: ευγενική παραχώρηση, Frank Pasmans, 
Ghent University.) Μπορείτε να δείτε την έγχρωμη εκδοχή της εικόνας Β στην ιστοσελίδα www.oup.co.uk/
companion/kirchman.

Μύκητας

1,0 mm

(Β)(Α)
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κροβίωμα» χρησιμοποιείται από ορισμένους 
ερευνητές για να περιγράψει οποιαδήποτε μι-
κροβιακή κοινότητα σε κάποιο φυσικό περι-
βάλλον (Moran, 2015· Fierer, 2017), εντού-
τοις στο βιβλίο αυτό θα χρησιμοποιηθεί μόνο 
για τις κοινότητες που σχετίζονται με μεγα-
λύτερους οργανισμούς.

Οι μικροοργανισμοί βοηθούν στην παραγωγή 
τροφής και άλλων χρήσιμων προϊόντων

Πολλά από τα τρόφιμα και τα ποτά που κα-
ταναλώνουμε καθημερινά, συμπεριλαμβα-
νομένων του γιαουρτιού, του τυριού, του 
kimchi (Σ.τ.Μ.: τουρσί κορεατικής προέλευ-
σης) και του κρασιού, παράγονται από μι-
κροοργανισμούς. Κάποια από αυτά τα μικρο-
βιακώς παραγόμενα τρόφιμα έχουν μάλιστα 
μελετηθεί στο παρελθόν από επιστήμονες 
που θα μπορούσαν να ονομαστούν μικροβια-
κοί οικολόγοι. Ο Louis Pasteur (182295· βλ. 
Πλαίσιο 1.1), φέρ’ ειπείν, είχε προσληφθεί 
από βιο μηχανία οίνου προκειμένου να δια-
πιστώσει γιατί ορισμένα κρασιά γίνονταν ξι-
νά και ακατάλληλα για κατανάλωση. Το πρό-
βλημα, όπως ανακάλυψε ο Pasteur, ήταν ότι 
υφίστατο ανταγωνισμός μεταξύ δύο τύπων 
μικροοργανισμού, ενός που παράγει αλκοό-
λη (καλό κρασί) και ενός άλλου που παράγει 
οργανικά οξέα (ξινό, μη πόσιμο κρασί). Ακό-

μα και σήμερα, όμως, οι μικροβιολόγοι τρο-
φίμων προσπαθούν να κατανοήσουν τις σύν-
θετες μικροβιακές αλληλεπιδράσεις και δια-
δικασίες που επηρεάζουν τα αγαπημένα μας 
τρόφιμα και ποτά – εργασία σημαντικότα-
τη στον κλάδο της εφαρμοσμένης μικροβια
κής οικολογίας. Οι μικροοργανισμοί σχετί-
ζονται, βέβαια, και με τα προϊόντα κρέα τος 
και τα γαλακτοκομικά προϊόντα. Λόγου χά-
ρη, για την αφομοίωση των πολυσακχαριτών 
στα χόρτα που τρώνε, οι αγελάδες, οι κατσί-
κες και τα πρόβατα –τα μηρυκαστικά, εν ολί-
γοις– βασίζονται στη δράση σύνθετων μι-
κροβιακών κοινοτήτων (βλ. Κεφάλαιο 14).

Οι μικροοργανισμοί είναι επίσης σημα-
ντικοί για την υποστήριξη της ζωής στις λί-
μνες και στους ωκεανούς, καθιστώντας δυ-
νατή την παραγωγή των ψαριών που κατα-
ναλώνουμε. Στα υδατικά περιβάλλοντα παί-
ζουν ουσιαστικά τον ρόλο των μακροσκο-
πικών φυτών και συνιστούν τους βασικούς 
πρωτογενείς παραγωγούς [δηλαδή, χρησιμο-
ποιούν την ηλιακή ενέργεια για να μετατρέ-
πουν το διοξείδιο του άνθρακα (CO2) σε ορ-
γανική ύλη· Κεφάλαιο 6]. Αυτοί οι μικροορ-
γανισμοί, το λεγόμενο «φυτοπλαγκτόν», πε-
ριλαμβάνουν κυανοβακτήρια και ευκαρυω-
τικά φύκη. Το φυτοπλαγκτόν σπανίως τρώ-
γεται από τους ιχθύς, ακόμα και από τις μι-
κρές νεαρές προνύμφες τους· κύρια φυτοφά-

Πλαίσιο 1.1 Δύο θεμελιωτές της μικροβιολογίας

Ένας από τους θεμελιωτές της μικροβιολογίας, ο 
Louis Pasteur, συνεισέφερε στη χημεία και τη βιο-
λογία με σημαντικές ανακαλύψεις: Έδειξε, λόγου 
χάρη, πως η ζωή δεν προκύπτει από αυτόματη γέ-
νεση – μια θεωρία που είχε προταθεί στα μέσα 
του 19ου αιώνα για να εξηγήσει την αποδόμηση 
της οργανικής ύλης. Ή αποσύνθεση της οργανι-
κής ύλης αποτελεί ακόμα και σήμερα ένα σημα-
ντικό ζήτημα στη μικροβιακή οικολογία (Κεφά-
λαιο 7). Ο Pasteur διερεύνησε επίσης τον ρόλο 
των βακτηρίων στην πρόκληση ασθενειών. Εν-

τού τοις, ένας άλλος μικροβιολόγος, θεμελιωτής 
και αυτός της μικρο βιολογίας, σύγχρονος του 
Pasteur, ο Robert Koch (1843–1910), ήταν εκείνος 
ο οποίος προσδιόρισε τα κριτήρια, γνωστά ως 
«αξιώ ματα του Koch», που καταδεικνύουν ότι 
ένας συγκεκριμένος μικροοργανισμός προκαλεί 
μια συγκεκριμένη ασθένεια. Ο Koch ανέπτυξε τη 
μέθοδο των τρυβλίων με άγαρ για την απομόνω-
ση των βακτηρίων – μια μέθοδο που χρησιμοποι-
είται, μάλιστα, ακόμα και σήμερα στη μικροβιο-
λογία.



6 ΜΙΚΡΟΒΙΑΚΉ ΟΙΚΟΛΟΓΙΑ

γα στις λίμνες και στους ωκεανούς είναι κα-
τά κανόνα τα μικροσκοπικά ζώα (ζωοπλα-
γκτόν) και τα πρώτιστα. Το ζωοπλαγκτόν και 
τα πρώτιστα καταναλώνονται με τη σειρά 
τους από ακόμα μεγαλύτερο ζωοπλαγκτόν 
και προνύμφες ιχθύων, ως μέρος μιας τρο-
φικής αλυσίδας που οδηγεί τελικά σε ενήλι-
κους ιχθύς (Εικόνα 1.3). Ενδέχεται, βέβαια, 
να υπάρχουν περισσότερες άμεσες συνδέ-
σεις μεταξύ μικροοργανισμών και ιχθύων. 
Σε ορισμένες μονάδες υδατοκαλλιέργειας, 
οι γαρίδες τρέφονται με βιοσυσσωματώμα-
τα (bioflocs) τα οποία σχηματίζονται από βα-
κτήρια που καλλιεργούνται με προστιθέμε-
νο αλεύρι σίτου. Η απλή γραμμική τροφική 
αλυσίδα που παρουσιάζεται στην Εικόνα 1.3 
ισχύει για μερικά μόνο υδατικά συστήματα. 
Ακόμα, όμως, και σε ύδατα με πιο σύνθετα 
τροφικά πλέγματα, οι μικροοργανισμοί  είναι 
αυτοί από τους οποίους εξαρτάται η παγκό-
σμια αλιεία. Συνεπώς, η μικροβιακή παρα-
γωγή και οι αλιευτικές αποδόσεις σχετίζο-
νται εν γένει.

Μια άλλη σημαντική παράμετρος μέσω 
της οποίας οι μικροοργανισμοί συνδέονται 

με τη διατροφή μας είναι ο ρόλος που παί-
ζουν στην παραγωγή των ανόργανων θρεπτι-
κών ουσιών οι οποίες είναι αναγκαίες για την 
ανάπτυξη και την παραγωγή βιομάζας από 
τα ανώτερα φυτά στα χερσαία περιβάλλοντα 
(Εικόνα 1.4) και από το φυτοπλαγκτόν στα 
υδατικά περιβάλλοντα. Παραδείγματος χά-
ριν, απαραίτητα ανόργανα θρεπτικά συστα-
τικά, όπως το αμμώνιο και τα φωσφορικά, 
παράγονται από μικροοργανισμούς καθώς 
 αυτοί αποδομούν την οργανική ύλη (Κεφά-
λαιο 7). Άλλοι μικροοργανισμοί δε σμεύουν, 
λόγου χάρη, το αέριο άζωτο, το οποίο δεν 
μπορεί να αξιοποιηθεί από τα φυτά ως πηγή 
αζώτου, και το μετατρέπουν σε αμμώνιο, που 
είναι χρησιμοποιήσιμο (Κεφάλαιο 12). Αλ-
λά και η γονιμότητα των εδαφών εξαρτάται 
από τους μικροοργανισμούς με διάφορους 
τρόπους. Οργανική ύλη από ανώτερα φυ-
τά, μερικώς αποδομημένη από μικροοργανι-
σμούς, καθώς και άλλες οργανικές ενώσεις 
προερχόμενες απευθείας από αυτούς, απαρ-
τίζουν την οργανική ύλη του εδάφους. Τού-
τη η οργανική συνιστώσα του εδάφους πε-

Ιχθύες

Ζωοπλαγκτόν

Μικροί βοσκητές

Θρεπτικά
(N, P, κ.ά.)

CO2

Φυτοπλαγκτόν

Εικόνα 1.3 Μια απλή τροφική αλυσίδα, από 
το φυτοπλαγκτόν έως τους ιχθύς, που απαντά 
σε υδατικά ενδιαιτήματα. Στη βάση αυτής της 
τροφικής αλυσίδας βρίσκονται μικροοργανισμοί 
(φυτοπλαγκτόν), ενώ άλλοι μικροοργανισμοί 
(μικροί βοσκητές) αποτελούν τους πρώτους 
«μεσάζοντες» για τη μεταφορά της ενέργειας. 
Σημειώστε ότι άλλοι μικροοργανισμοί (κυρίως 
βακτήρια), οι οποίοι δεν απεικονίζονται εδώ, 
συμβάλλουν στην απελευθέρωση θρεπτικών 
ουσιών που χρησιμοποιούνται από το 
φυτοπλαγκτόν.

N2

NO3NH3

Μικροοργανισμοί

Οργανικό N –

ΛΙΠΑΣΜ
Α

Εικόνα 1.4 Ορισμένοι από τους ρόλους που 
παίζουν οι μικροοργανισμοί στην παροχή καίριων 
θρεπτικών ουσιών για καλλιέργειες και φυτά σε 
χερσαία ενδιαιτήματα. Οι τρεις αντιδράσεις του 
κύκλου του Ν που φαίνονται εδώ περιλαμβάνουν 
την ανοργανοποίηση του οργανικού αζώτου 
σε αμμωνία (NH3), τη δέσμευση και τον 
μετασχηματισμό του αέριου Ν2 σε αμμωνία, καθώς 
και την αναγωγή των νιτρικών (NO3

−) σε αέριο N2 
ή αμμωνία. Ο πλήρης κύκλος του Ν περιγράφεται 
στο Κεφάλαιο 12.
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ριέχει απαραίτητα φυτικά θρεπτικά συστατι-
κά· επηρεάζει δε τη ροή του νερού, του οξυ-
γόνου και άλλων αερίων, το pH, όπως επίσης 
και πολλές άλλες φυσικοχημικές ιδιότητες 
των εδαφών που συμβάλλουν άμεσα στην 
ανάπτυξη των καλλιεργούμενων φυτών. Συ-
νεπώς, η τροφή μας, έμμεσα όσο και άμεσα, 
εξαρτάται από τους μικροοργανισμούς και 
τις λειτουργίες που επιτελούν.

Εκτός από τα όσα τρώμε ή πίνουμε, οι μι-
κροοργανισμοί παράγουν τεράστια  ποικι λία 
άλλων ουσιών που εμπλουτίζουν τη ζωή μας. 
Μεταξύ αυτών συγκαταλέγονται τα αντιβιο-
τικά, χημικές ουσίες όπως η βουτανόλη και 
το κιτρικό οξύ, αλλά και ένζυμα που χρησι-
μοποιούνται στη βιομηχανία τροφίμων και 
φαρμάκων ή στην κλωστοϋφαντουργία. Άλ-
λα μικροβιακώς παραγόμενα ένζυμα, όπως 
αυτό που χρησιμοποιείται στην αλυσιδωτή 
αντίδραση πολυμεράσης (polymerase chain 
reaction, PCR· βλ. Κεφάλαιο 4), είναι απα-
ραίτητα στον τομέα της βιοτεχνολογίας. Η 
«βιομηχανική μικροβιολογία», ως επί το 
πλείστον, απέχει πολύ από τις περιβαλλοντι-
κές επιστήμες· ωστόσο, κάποιες πτυχές του 
εν λόγω πεδίου βασίζονται στις θεμελιώδεις 
αρχές της μικροβιακής οικολογίας που καλύ-
πτονται σε τούτο το βιβλίο. 

Οι μικροοργανισμοί αποδομούν  
και αποτοξικοποιούν ρύπους

Συχνά λέγεται ότι το σύγχρονο περιβαλλο-
ντικό κίνημα ξεκίνησε το 1962 με την έκδο-
ση του βιβλίου Silent Spring της Rachel Car-
son (19071964). Στο βιβλίο της, η Carson 
κατέγραψε με χρονολογική σειρά τις κατα-
στροφές που προκάλεσε στην άγρια   φύση 
και στα οικοσυστήματα το φυτοφάρμακο δι-
χλωροδιφαινυλτριχλωροαιθάνιο, κοινώς 
γνωστό ως DDT (dichlorodiphenyltrichlo-
roethane). Με την πάροδο του χρόνου, ευτυ-
χώς, οι συγκεντρώσεις του DDT μειώθηκαν, 
εν μέρει λόγω των κανονισμών που επέβα-
λαν οι περισσότερες ανεπτυγμένες χώρες με-

τά τη δημοσίευση του βιβλίου, προκειμένου 
να απαγορευτεί η χρήση του. Πέραν αυτού, 
όμως, το DDT και άλλοι οργανικοί ρύποι 
αποδομούνται από μικροοργανισμούς –κυρί-
ως βακτήρια– σε αβλαβείς ενώσεις και τελι-
κά σε CO2 – και τούτο, μάλιστα, παρόλο που 
πρόκειται για ανθεκτικούς ρύπους οι οποίοι 
είναι δύσκολο να αποδομηθούν. Με πολύ λί-
γες εξαιρέσεις, τα βακτήρια και οι μύκητες 
είναι ιδιαίτερα αποτελεσματικοί αποδομη-
τές οργανικών ενώσεων, ακόμα και όσων εί-
ναι αρκετά τοξικές για τους μακροσκοπικούς 
οργανισμούς.

Οι ανόργανες ρυπογόνες ουσίες δεν μπο-
ρούν να απομακρυνθούν μέσω της μικροβια-
κής δραστηριότητας· αλλάζοντας, όμως, τη 
χημική κατάσταση των ρύπων αυτών, οι μι-
κροοργανισμοί μπορούν να επηρεάσουν την 
τοξικότητα ή την κυκλοφορία τους μέσα στο 
περιβάλλον ή και τα δύο. Παραδείγματος χά-
ριν, κάποιοι μικροοργανισμοί παράγουν μια 
τοξική μορφή υδραργύρου, τον μεθυλυδράρ-
γυρο, ο οποίος μεταφέρεται πιο εύκολα σε 
μεγαλύτερους οργανισμούς από ό,τι ο ανόρ-
γανος υδράργυρος. Ένα άλλο παράδειγμα εί-
ναι το ουράνιο (Williams et al., 2013): Η πιο 
οξειδωμένη μορφή ουρανίου, το U(VI), δια-
κινείται εύκολα μέσα σε υποεπιφανειακά πε-
ριβάλλοντα. Όταν όμως το U(VI) ανάγεται 
από το Geobacter και πιθανώς άλλα βακτή-
ρια, το προκύπτον U(IV) εμφανίζει μικρότε-
ρη κινητικότητα και είναι λιγότερο πιθανό να 
προκαλέσει περιβαλλοντικά προβλήματα. 

Η μελέτη των αλληλεπιδράσεων ρύπου
μι κροοργανισμού αποτελεί μέρος της «πε-
ριβαλλοντικής μικροβιολογίας»· ωστόσο, ο 
όρος αυτός χρησιμοποιείται και γενικότερα 
για να περιγράψει τη μελέτη των μικροοργα-
νισμών στο περιβάλλον, ανεξάρτητα από το 
αν εμπλέκεται κάποιος ρύπος ή αν ένας μι-
κροοργανισμός διαμεσολαβεί σε μια διαδι-
κασία πρακτικού ενδιαφέροντος (Madsen, 
2016). Συνεπώς, «περιβαλλοντική μικροβιο-
λογία» και «μικροβιακή οικολογία» είναι ου-
σιαστικά συνώνυμοι όροι.
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Οι μικροοργανισμοί αποτελούν οργανισμούς-
μοντέλα για τη διερεύνηση των αρχών της οικολογίας 
και της εξέλιξης 

Οι μικροοργανισμοί έχουν χρησιμοποιηθεί 
ως μοντέλα για τη διερεύνηση πολλών ερω-
τημάτων της βιοχημείας, της φυσιολογίας 
και της μοριακής βιολογίας. Αποτελούν κα-
λά μοντέλα, αφενός επειδή αυξάνονται γρή-
γορα και αφετέρου επειδή είναι εύκολος ο 
χειρισμός τους σε εργαστηριακά πειράματα. 
Για παρεμφερείς λόγους, χρησιμοποιούνται 
και ως μοντέλα για τη διερεύνηση ευρύτε-
ρων ζητημάτων της οικολογίας, της γενετι-
κής πληθυσμών και της εξέλιξης (Barberán 
et al., 2014). Οι αλληλεπιδράσεις ιούβακτη-
ρίων, επί παραδείγματι, έχουν χρησιμεύσει 
ως μοντέλα για τις αλληλεπιδράσεις θηρευ-
τήλείας, ενώ πειράματα με πρωτόζωα και 
βακτήρια υπήρξαν ζωτικής σημασίας για τη 
θεμελίωση της «αρχής του ανταγωνιστικού 
αποκλεισμού» του Gause (Εικόνα 1.5). Σύμ-
φωνα με την αρχή αυτή, μόνο ένα είδος μπο-
ρεί να καταλάβει έναν συγκεκριμένο θώκο, 
και τούτο διότι αποκλείει άλλα είδη λόγω 

ανταγωνισμού για κάποιον περιοριστικό πό-
ρο. Πειράματα με μικροοργανισμούς έχουν 
καταδείξει βασικές αρχές σχετικά με τη φυ-
σική επιλογή και την προσαρμογή σε διαφο-
ρετικά περιβάλλοντα. Ενδεικτικά αναφέρου-
με την εργασία του Richard Lenski και των 
συνεργατών του, οι οποίοι, καθημερινά από 
το 1988 (χωρίς να εξαιρούνται τα σαββατο-
κύριακα και οι αργίες), μελετούν την εξέλι-
ξη της Escherichia coli επί >50.000 γενεές, 
αναπτύσσοντας το εν λόγω βακτήριο σε νέα 
και φρέσκα καλλιεργητικά μέσα (Lenski et 
al., 2015).* Η αλληλούχηση του γονιδιώματος 
(Κεφάλαιο 5) αποκάλυψε πώς το βακτήριο 
αυτό έχει αλλάξει με την πάροδο του χρό-
νου· παρείχε δε πληροφορίες για την εξέλι-
ξη που θα ήταν αδύνατο να αντλήσουμε από 
τους μεγάλους οργανισμούς. 

Μπορούμε, λοιπόν, να αντλήσουμε  στοι 
 χεία για τους μεγάλους οργανισμούς βασι-
ζόμενοι στη μελέτη των μικροοργανισμών· 
η ροή πληροφορίας μπορεί, όμως, να προ-
χωρήσει και αντίστροφα: Γενικές θεω ρίες 
που έχουν διατυπωθεί για τη διερεύνηση 
της οικολο γίας των φυτών και των ζώων συ-
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Εικόνα 1.5 Πειραματική ένδειξη 
για την αρχή του ανταγωνιστικού 
αποκλεισμού, σύμφωνα με την 
οποία δύο είδη δεν μπορούν να 
καταλαμβάνουν τον ίδιο θώκο  
την ίδια χρονική στιγμή.  
Στο απεικονιζόμενο παράδειγμα, 
δύο είδη πρωτοζώου του γένους 
Paramecium εξαναγκάζονται να 
ανταγωνιστούν για την ίδια πηγή 
τροφής, μια βακτηριακή λεία 
(Bacillus pyocyaneus), και τελικά 
μόνο το ένα είδος Paramecium 
επιβιώνει. Δεδομένα από Gause, 
1964.

* Σ.τ.Ε.Ε.: Αξίζει να σημειωθεί ότι, λόγω της πανδημίας του SARSCoV2, τον Μάρτιο του 2020, η ερευνη-
τική ομάδα του Lenski αναγκάστηκε να διακόψει προσωρινά το πείραμα, για 23 ημέρες. Ακόμα μία διακοπή 
του πειράματος είχε γίνει αναγκαστικά το 1992, λόγω μετακόμισης του εργαστηρίου. 
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χνά αποδεικνύονται χρήσιμες και για τη διε
ρεύνηση ερωτημάτων της μικροβιακής οικο-
λογίας. Λόγου χάρη, οι μικροβιακοί οικολό-
γοι έχουν χρησιμοποιήσει τη θεωρία της νη-
σιωτικής βιογεωγραφίας, η οποία πρωτο-
προτάθηκε για τα μεγάλα ζώα από τους R.H. 
MacArthur και E.O. Wilson το 1967, προκει-
μένου να εξετάσουν τη διασπορά των μικρο-
οργανισμών και τις σχέσεις μεταξύ της μι-
κροβιακής ποικιλότητας και του μεγέθους 
του ενδιαιτήματος. Ομοίως, μοντέλα για τη 
σταθερότητα και την ποικιλότητα τα οποία 
έχουν αναπτυχθεί για τις κοινότητες των με-
γάλων οργανισμών εφαρμόζονται πλέον και 
σε μικροβιακές κοινότητες και διεργασίες. 
Οι μικροβιακοί οικολόγοι εξετάζουν τη μι-
κροβιακή ποικιλότητα προκειμένου να εντο-
πίσουν πρότυπα τα οποία έχουν παρατηρη-
θεί στο πλαίσιο της φυτικής και της ζωικής 
ποικιλότητας, π.χ. το πώς αυτή μεταβάλλε-
ται ανάλογα με το γεωγραφικό πλάτος (Κε-

φάλαιο 4). Σε κάθε περίπτωση, πολλές –αν 
και όχι όλες– οι θεωρίες που βασίζονται σε 
μεγάλου μεγέθους οργανισμούς, ισχύουν και 
για τους μικροοργανισμούς.

Οι μικροοργανισμοί που ζουν σήμερα αποτελούν 
μοντέλα για την πρώιμη ζωή στη Γη και ίσως τη ζωή 
σε άλλους πλανήτες

Η ζωή εμφανίστηκε για πρώτη φορά στη Γη 
πριν από περίπου 3,7 δισεκατομμύρια χρό-
νια, ίσως και ακόμα νωρίτερα – όχι πολύ και-
ρό μετά τη δημιουργία του πλανήτη πριν από 
4,5 δισεκατομμύρια χρόνια (Εικόνα 1.6). Το 
πρώτο κύτταρο στη Γη ήταν ένας οξικογό-
νος ή μεθανιογόνος μικροοργανισμός (δη-
λαδή μέλος των Bacteria ή των Archaea που 
παράγει οξικό οξύ ή μεθάνιο, αντίστοιχα· 
βλ. Κεφάλαιο 11), πιθανότατα τροφοδοτού-
μενος ενεργειακά από αέριο υδρογόνο, και ο 
 οποίος ενδεχομένως να εξελίχθηκε σε υδρο-

4.500 3.700 2.000 450 1.000 65 
Εκατομμύρια χρόνια πριν από το παρόν

Απουσία
ζωής

Bacteria, Archaea και ιοί

Cyanobacteria και παραγωγή οξυγόνου

Μικροβιακοί ευκαρυώτες

Απλοί ζωικοί
οργανισμοί

Χερσαία φυτά

Δεινόσαυροι

ΜετάζωαΜόνο μικροοργανισμοί 
στη Γη

Εικόνα 1.6 Ορισμένες σημαντικές χρονικές στιγμές στην ιστορία της ζωής. Για το μεγαλύτερο μέρος  
της ιστορίας της ζωής υπήρχαν μόνο μικροοργανισμοί· οι πολυκύτταροι ευκαρυώτες εμφανίστηκαν μόλις 
πριν από ένα δισεκατομμύριο χρόνια, δηλαδή 3,5 δισεκατομμύρια χρόνια μετά τον σχηματισμό  
της Γης. Βάσει των Humphreys et al., 2010, Payne et al., 2009 και Arndt & Nisbet, 2012.
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θερμικές πηγές (Martin & Sousa, 2016). Οι 
ιοί υπήρχαν πιθανώς από τότε που ξεκίνησε 
η κυτταρική ζωή· ορισμένοι ερευνητές, μά-
λιστα, υποθέτουν ότι η ζωή ξεκίνησε με κά-
ποια ιική μορφή. Τα κυανοβακτήρια εμφανί-
στηκαν πριν από περίπου 2,8 δισεκατομμύ-
ρια χρόνια, οδηγώντας τελικά σε υψηλές συ-
γκεντρώσεις οξυγόνου στην ατμόσφαιρα της 
Γης (Κεφάλαιο 11).

Η χρονική στιγμή εμφάνισης των ευκα-
ρυωτών αποτελεί αμφιλεγόμενο ζήτημα· oι 
εκτιμήσεις εξαρτώνται από τα δεδομένα που 
εξετάζονται κάθε φορά. Απολιθωμένες δο-
μές προερχόμενες μάλλον από τον πρώτο ευ-
καρυώτη έχουν βρεθεί σε εκβολικά ιζήμα-
τα 3,2 δισεκατομμυρίων ετών, ενώ στερά-
νια, τα οποία προέρχονται από στεροειδή ή 
στερόλες που παράγονται μόνο από ευκαρυ-
ώτες, έχουν εντοπιστεί σε σχιστόλιθους που 
εκτιμάται ότι είναι περίπου 2,7 δισεκατομ-
μυρίων ετών (Arndt & Nisbet, 2012). Ωστό-
σο, τα πιο πειστικά απολιθώματα, τα οποία 
υποστηρίζονται από δεδομένα αλληλού-
χησης του DNA, δείχνουν ότι οι ευκαρυώ
τες εμφανίστηκαν στη Γη περίπου πριν από 
δύο δισεκατομμύρια χρόνια. Ανεξάρτητα πά-
ντως από την ακριβή χρονική στιγμή εμφάνι-
σής τους, οι μικροοργανισμοί ήταν οι μονα-
δικές μορφές ζωής στον πλανήτη για τα πρώ-
τα τρία δισεκατομμύρια χρόνια της ιστορίας 
της Γης. Τα πολυκύτταρα ζώα και φυτά δεν 
εμφανίστηκαν παρά μόνο πριν από ένα δισε-
κατομμύριο χρόνια, δηλαδή δύο με τρία δι-
σεκατομμύρια χρόνια αφότου οι μικροοργα-
νισμοί «επινόησαν» τους περισσότερους από 
τους μεταβολισμούς που γνωρίζουμε πλέον 
ότι χρησιμοποιούνται στη Γη. Είναι, μάλι-
στα, χαρακτηριστική η ρήση του παλαιοντο-
λόγου στο Πανεπιστήμιο Χάρβαρντ, Andrew 
Knoll: «Τα ζώα μπορεί να είναι το γλάσο της 
εξέλιξης, τα βακτήρια όμως είναι το πραγμα-
τικό κέικ».

Μπορούμε να συλλέξουμε πρόσθετες 
πλη ροφορίες αναφορικά με την εξέλιξη κα-
τά τα πρώτα στάδια εμφάνισης της ζωής, 

εξετάζοντας σύγχρονους μικροοργανισμούς 
και περιβάλλοντα που πιθανώς να μιμού-
νται εκείνα της πρώιμης Γης. Μεταξύ αυ-
τών Bacteria και Archaea που ζουν σήμερα 
και έχουν γονιδιακές αλληλουχίες οι  οποίες 
τα τοποθετούν κοντά στη ρίζα του Δένδρου 
της Ζωής, και ίσως είναι στενά συνδεδεμέ-
να με το πρώτο κύτταρο που εμφανίστη-
κε στον πλανήτη. Τούτοι οι μικροοργανι-
σμοί μπορεί να έχουν μεταβολισμούς παρό-
μοιους με εκείνους του πρώτου ή του δεύτε-
ρου κυττάρου. Μερικά από τα πρώτα απολι-
θώματα μικροοργανισμών έχουν εντοπιστεί 
σε στρωματολίτες, δηλαδή μεγάλους, στρω-
ματοποιημένους τάπητες διαφορετικών μι-
κροοργανισμών και ορυκτών που αφθονού-
σαν στο Προκάμβριο, όταν η ζωή μόλις ξε-
κινούσε στη Γη (Κεφάλαιο 13). Τέτοιοι σύν-
θετοι μικροβιακοί τάπητες απαντούν και σή-
μερα σε ορισμένες αλμυρές λίμνες και λιμνο-
θάλασσες. Στον πλανήτη μας υπάρχουν ακό-
μα πολλοί «ζεστοί λιμνίσκοι» όπου, κατά τον 
Δαρβίνο, εξελίχθηκε αρχικά η ζωή. Η μελέτη 
των πρώτων οργανισμών της Γης αποτελεί 
μέρος ενός κλάδου της μικροβιακής οικολο-
γίας: της γεωμικροβιολογίας (Κεφάλαιο 13).

Πέρα από το ότι μας βοηθούν ώστε να κα-
τανοήσουμε τη μορφή που είχε η ζωή πριν 
από εκατομμύρια χρόνια, οι σημερινοί μι-
κροοργανισμοί ενδέχεται να μπορούν να μας 
αποκαλύψουν και πληροφορίες για τη ζωή 
σε πλανήτες ή σε φεγγάρια άλλων πλανη-
τών που βρίσκονται εκατομμύρια χιλιόμε-
τρα μακριά από τη Γη. Η μελέτη των μικρο-
οργανισμών σε παρόμοια με εξωγήινα περι-
βάλλοντα στη Γη συνιστά το κύριο ερευνη-
τικό αντικείμενο της αστροβιολογίας. Τα πε-
ριβάλλοντα αυτά είναι ακραία, και μόνον οι 
«ακραιόφιλοι» μικροοργανισμοί, συχνά δε 
μόνο Bacteria και Archaea, επιβιώνουν. Οι 
μικροοργανισμοί ζουν σε θερμοπηγές και 
ερήμους, σε πολικούς πάγους, στο μόνιμα 
παγωμένο έδαφος (πέρμαφροστ) της τούν-
δρας, αλλά και μέσα σε πετρώματα – εν ολί-
γοις, σε εξαιρετικά ιδιόμορφα ενδιαιτήματα, 
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όπου είναι δύσκολο να φανταστεί κανείς την 
ύπαρξη ζωής. Ίσως αυτά τα γήινα ακραιό
φιλα να μοιάζουν με κάποιες μορφές ζωής σε 
άλλους πλανήτες· ενδεχομένως δε τα ευρή-
ματα που προκύπτουν από αστροβιολογικές 
μελέτες σε τούτο τον πλανήτη να συμβάλουν 
στην εύρεση ζωής σε άλλα μέρη του σύμπα-
ντος. Βέβαια, η εργασία αυτή θα ήταν χρήσι-
μη ακόμα και αν δεν υπήρχαν εξωγήινοι μι-
κροοργανισμοί. Τα ακραία περιβάλλοντα και 
οι ακραιόφιλοι μικροοργανισμοί αποτελούν 
πάντα συναρπαστικό αντικείμενο μελέτης· 
είναι δε συχνά ιδιαιτέρως αξιοπερίεργα. 

Οι μικροοργανισμοί διεκπεραιώνουν βιογεωχημικές 
διεργασίες που επηρεάζουν το παγκόσμιο κλίμα

Πολλά από τα θέματα που αναλύονται στο 
βιβλίο αυτό σχετίζονται με τον παραπάνω 
λόγο. Αναφερθήκαμε ήδη στον ρόλο που 
παίζουν οι μικροοργανισμοί στην αποδόμη-
ση ρυπογόνων ουσιών· ωστόσο, οι μικροορ-
γανισμοί εμπλέκονται και σε ακόμα ένα σο-
βαρότερο πρόβλημα «ρύπανσης». 

Οι άνθρωποι ρυπαίνουν την ατμόσφαιρα 
της Γης με διάφορα αέρια τα οποία επηρεά
ζουν το κλίμα. Τούτα τα «αέρια θερμοκη
πίου» παγιδεύουν ακτινοβολία μεγάλου μή-
κους κύματος, γνωστή ως θερμότητα, από 
τον ήλιο. Τα περισσότερα από αυτά έχουν 
επίσης φυσικές πηγές, και ευτυχώς η Γη πά-
ντα είχε αέρια θερμοκηπίου. Χάρη στην πα-
ρουσία τους, η μέση παγκόσμια θερμοκρασία 
είναι 16°C, δηλαδή πολύ θερμότερη από την 
ψυχρή (–18°C) που θα επικρατούσε απουσία 
τους (Schlesinger & Bernhardt, 2013). Σκε-
φτείτε, φέρ’ ειπείν, ότι ο πλανήτης Άρης, 
ο οποίος δεν έχει αέρια θερμοκηπίου, είναι 
ακόμα πιο κρύος (–53°C). Απεναντίας, στην 
ατμόσφαιρα της Αφροδίτης επικρατούν υψη-
λές συγκεντρώσεις αερίων θερμοκη πίου, κυ-
ρίως διοξειδίου του άνθρακα, γεγονός που –
σε συνδυασμό με την εγγύτητα του εν λόγω 
πλανήτη προς τον ήλιο– εξηγεί γιατί η Αφρο-
δίτη έχει μια μέση θερμοκρασία επιφάνειας 

της τάξης των 474°C. Από την άλλη, παρότι 
ορισμένα αέρια θερμοκηπίου είναι ευεργετι-
κά για το κλίμα της Γης, τα υπερβολικά υψη-
λά επίπεδά τους οδηγούν στην υπερθέρμαν-
ση του πλανήτη και σε πολλά άλλα παγκό-
σμια προβλήματα. 

Από την έναρξη της βιομηχανικής επανά-
στασης, στις αρχές του 1800, τα αέρια του 
θερμοκηπίου αυξάνονται διαρ κώς στην ατμό-
σφαιρα της Γης (Εικόνα 1.7). Αν και το κυρί-
αρχο αέριο θερμοκηπίου είναι ο υδρατμός, η 
ανθρώπινη δραστηριότητα αφήνει ένα μεγα-
λύτερο, πιο άμεσο «αποτύπωμα» μέσω άλ-
λων αερίων, κυρίως διοξειδίου του άνθρακα. 
Άλλα σημαντικά αέρια θερμοκηπίου είναι το 
μεθάνιο (CH4) και το υποξείδιο του αζώτου 
(N2O). Τούτα τα αέρια υπάρχουν στην ατμό-
σφαιρα σε συγκεντρώσεις πολύ χαμηλότε-
ρες, παγιδεύουν εντούτοις περισσότερη θερ-
μότητα ανά μόριο από ό,τι το CO2. Λόγω των 
υψηλότερων επιπέδων αερίων του θερμοκη-
πίου, η μέση θερμοκρασία του πλανήτη είναι 
θερμότερη κατά 1°C από ό,τι ήταν τον 19ο 
αιώνα (Εικόνα 1.7), ενώ προβλέπεται να αυ-
ξηθεί ακόμα περισσότερο στο εγγύς μέλλον. 
Μπορεί η αύξηση κατά έναν ή δύο βαθμούς 
στη θερμοκρασία να μη φαίνεται ιδιαίτερα 
μεγάλη, ωστόσο έχει ήδη προκαλέσει πολλές 
αλλαγές στη βιόσφαιρα (και αυτό είναι το λι-
γότερο που μπορούμε να πούμε). Ένα άλλο 
πρόβλημα που προκαλείται από την αύξηση 
του ατμοσφαιρικού CO2 είναι η οξίνιση των 
ωκεανών, η οποία απειλεί τα κοράλλια και 
άλλους ασβεστιοποιητικούς οργανισμούς, 
συμπεριλαμβανομένων κάποιων μικροοργα-
νισμών (Κεφάλαια 13 και 14).

Η μικροβιακή οικολογία παίζει σημαντι-
κό ρόλο στην κατανόηση του αντίκτυπου 
που έχουν τα αέρια του θερμοκηπίου στο κλί-
μα και στην απόκριση των οικοσυστημάτων 
στην κλιματική αλλαγή, και τούτο εν μέρει 
διότι σχεδόν όλα αυτά τα αέρια είτε χρησι-
μοποιούνται είτε παράγονται, ή και τα δύο, 
από μικροοργανισμούς (Πίνακας 1.1). Το διο
ξείδιο του άνθρακα, παραδείγματος χάριν, 
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χρησιμοποιείται από τα ανώτερα φυτά στα 
χερσαία οικοσυστήματα και από το φυτοπλα-
γκτόν στα υδατικά οικοσυστήματα. Το συ-
γκεκριμένο αέριο απελευθερώνεται από ετε-
ρότροφους μικροοργανισμούς σε όλα τα οι-
κοσυστήματα. Η επίδραση της βιολογικής 
δραστηριότητας του διοξειδίου του άνθρακα 
μπορεί να διαπιστωθεί στις ετή σιες ταλαντώ-
σεις που παρουσιάζει (βλ. Εικόνα 1.7)· μειώ-
νεται το καλοκαίρι, όταν η ανάπτυξη των φυ-
τών είναι υψηλή, ενώ αυξάνεται τον χειμώνα 
όταν το διοξείδιο του άνθρακα που παράγεται 
από την αναπνοή υπερβαίνει το διοξειδίο του 
άνθρακα που χρησιμοποιείται για την ανά-
πτυξη των φυτών. Το μεθάνιο, ένα άλλο αέ-
ριο που αυξάνεται διαρκώς στην ατμόσφαι-
ρα, παράγεται και καταναλώνεται επίσης από 
μικροοργανισμούς (Κεφάλαιο 11). Το μεθά-
νιο και ένα άλλο ισχυρό αέριο του θερμοκη-
πίου, το υποξείδιο του αζώτου, παράγονται 
σε ανοξικά περιβάλλοντα τα οποία έχουν 
επεκταθεί τα τελευταία χρόνια, κυ ρίως λόγω 
της εντατικοποίησης της γεωργίας.

Εκείνο που περιπλέκει την κατανόησή 
μας για τα αέρια του θερμοκηπίου είναι ότι 
σχεδόν όλα παράγονται ή καταναλώνονται 
μέσω φυσικών διεργασιών που διεκπεραιώ
νονται από μικροοργανισμούς, εκτός από 

τις ανθρωπογενείς δραστηριότητες. Παρό-
λο που είναι σημαντική η εισροή του CO2 
στην ατμόσφαιρα λόγω της ανθρώπινης 
δραστη ριό τητας, εξακολουθεί να είναι μι-
κρή συγκριτικά με την εισροή και την πρό-
σληψη που σχετίζονται με φυσικές διεργα-
σίες. Αντιθέτως, η παραγωγή του αμμωνίου, 
ενός σημαντικού για τα φυτά θρεπτικού συ-
στατικού, είτε απευθείας από τον άνθρωπο 
(με τη σύνθεση λιπασμάτων) είτε μέσω της 
υποβοηθούμενης ανθρώπινης δραστηριότη-
τας (με την ενίσχυση της μικροβιακής παρα-
γωγής στη γεωργία), συναγωνίζεται τη φυ-
σική μικροβιακή παραγωγή (Κεφάλαιο 12). 
Τα πράγματα περιπλέκονται περαιτέρω αν 
λάβουμε υπόψη ότι τα αέρια του θερμοκη-
πίου εμφανίζουν διακυμάνσεις ανάλογα με 
την εποχή (όπως είδαμε προηγουμένως για 
την περίπτωση του διοξειδίου του άνθρακα), 
αλλά και τον γεωλογικό χρόνο – και αυτό 
ανεξάρτητα από τις όποιες ανθρώπινες πα-
ρεμβάσεις. Επομένως, το ζητούμενο είναι 
να μπορέσουμε να διακρίνουμε τις φυσικές 
μεταβολές από εκείνες που οφείλονται στον 
άνθρωπο και, κατ’ επέκταση, να κατανοή-
σουμε τις επιπτώσεις τους. 

Οι μικροβιακοί οικολόγοι δεν μπορούν 
να λύσουν το πρόβλημα του θερμοκηπίου. 

Πίνακας 1.1 Ορισμένα αέρια του θερμοκηπίου και η σχέση τους με τους μικροοργανισμούς. Οι συγκεντρώσεις εκ-
φράζονται ως μέρη ανά εκατομμύριο (parts per million, ppm), ανά δισεκατομμύριο (per billion, ppb) ή ανά τρισε-
κατομμύριο (per trillion, ppt). Τα δεδομένα προέρχονται από το Παρατηρητήριο Mauna Loa (www.esrl.noaa.gov/
gmd/) και από το Myhre et al., 2014.

Αέριο Συγκεντρώσεις 
το 2005

Συγκεντρώσεις 
το 2006

Φαινόμενο 
θερμοκηπίου*

Μικροβιακή διεργασία

Διοξείδιο του 
άνθρακα (CO2)

379 ppm 401 ppm 1 Πρωτογενής παραγωγή και 
ανοργανοποίηση οργανικού άνθρακα

Μεθάνιο (CH4) 1.774 ppb 1.834 ppm 21 Μεθανιογένεση και μεθανιοτροφία

Υποξείδιο του 
αζώτου (N2O)

319 ppb 329 ppb 270 Απονιτροποίηση και νιτροποίηση

CFC-11 (CCl3F)** 250 ppt 230 ppt 4.660 Αποδόμηση από ετερότροφους

* Σε σχέση με το CO2

** Ένας από τους πολυάριθμους υδροχλωροφθοράνθρακες. Ορισμένα από αυτά τα αέρια έχουν ακόμα μεγαλύτερη επίδραση στο 
φαινόμενο του θερμοκηπίου από ό,τι το CFC-11.
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Ωστόσο, πολλά από τα θέματα που αποτε-
λούν αντικείμενο συζήτησης σε τούτο το βι-
βλίο μπορεί να μας βοηθήσουν να κατανοή
σουμε το πρόβλημα και να προβλέψουμε τυ-
χόν αλλαγές. Ένας από τους στόχους των μι-
κροβιακών οικολόγων και άλλων επιστημό-
νων που μελετούν το σύστημα της Γης είναι 
να προσδιορίσουν τον αντίκτυπο των ολοένα 
αυξανόμενων αερίων του θερμοκηπίου και 
άλλων παγκόσμιων αλλαγών στη βιόσφαιρα. 
Πώς, φέρ’ ειπείν, η αύξηση της  παγκόσμιας 
θερμοκρασίας θα επηρεάσει την ισορρο-
πία μεταξύ της φωτοσύνθεσης και της ανα-
πνοής; Πόσο CO2 και CH4 θα απελευθερω-
θούν αν λιώσει το πέρμαφροστ της τούνδρας 
στην Αλάσκα και τη Σιβηρία; Και άραγε, η 
μείωση της ποικιλότητας λόγω της κλιματι-
κής αλλαγής θα επηρεάσει τον κύκλο του C; 

Ακριβώς σε αυτά και σε πλήθος άλλων ερω-
τημάτων καλούνται να δώσουν απαντήσεις 
οι μικροβιακοί οικολόγοι.

Οι μικροοργανισμοί είναι παντού  
και κάνουν σχεδόν τα πάντα

Οι περισσότεροι λόγοι που αναλύσαμε μέχρι 
τώρα σχετικά με τη σπουδαιότητα της μελέ-
της της μικροβιακής οικολογίας επικεντρώ-
νονται σε πρακτικά προβλήματα που αντιμε-
τωπίζουν οι ανθρώπινες κοινωνίες. Ακόμα, 
όμως, και αν όλα αυτά τα προβλήματα έβρι-
σκαν αύριο λύση, η μικροβιακή οικολογία 
θα εξακολουθούσε να αποτελεί ένα συναρ-
παστικό πεδίο έρευνας (Πλαίσιο 1.2). Ένας 
από τους στόχους του βιβλίου αυτού είναι 
ακριβώς να αναδείξει τον ρόλο της μικροβι-
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Εικόνα 1.7 Συγκέντρωση  
του ατμοσφαιρικού CO2 (A) και 
παγκόσμια θερμοκρασιακή 
ανωμαλία (Β) από τον 19ο αιώνα 
μέχρι σήμερα. Οι συγκεντρώσεις 
υπολογίστηκαν από πυρήνες 
πάγου (Etheridge et al., 1996) 
ή μετρήθηκαν απευθείας στο 
Παρατηρητήριο Mauna Loa στη 
Χαβάη, και παραχωρήθηκαν από 
τους Pieter Tans (NOAA Earth 
System Research Laboratory) 
και Ralph Keeling (Scripps 
Institution of Oceanography), 
κατόπιν αδείας (www.esrl.noaa.
gov/gmd/ccgg/trends/#mlo_
data). Ή παγκόσμια θερμοκρασία 
εκφράζεται ως η διαφορά μεταξύ 
της μέσης θερμοκρασίας για ένα 
έτος μείον τη μέση θερμοκρασία 
της περιόδου 1951-1980 (Hansen 
et al., 2010). Επικαιροποιημένα 
δεδομένα θερμοκρασίας από την 
ιστοσελίδα data.giss.nasa.gov/
gistemp/ (προσπέλαση στις 20 
Νοεμβρίου 2016).
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ακής οικολογίας στην εξήγηση βασικών δι-
εργασιών που συμβαίνουν στη βιόσφαιρα, 
έστω και αν φαίνεται να απέχουν πολύ από 
οποιοδήποτε σύγχρονο πρόβλημα αντιμετω-
πίζουμε. Ανεξάρτητα από το τι κάνουν οι μι-
κροοργανισμοί, οφείλουμε να εμπλουτίσου-
με τις γνώσεις μας γι’ αυτούς επειδή αποτε-
λούν τους πιο άφθονους και πολυποίκιλους 
οργανισμούς στον πλανήτη. 

Κατά γενικό κανόνα, όσο μικρότερος 
 είναι ένας οργανισμός τόσο πιο άφθονος 
 είναι (Εικόνα 1.8). Οι ιοί είναι η μικρότερη 
και η πιο άφθονη βιολογική οντότητα τόσο 
στα υδατικά ενδιαιτήματα όσο και στα εδά-
φη· αντιθέτως, οι μεγάλοι οργανισμοί, όπως 
το ζωοπλαγκτόν και οι γεωσκώληκες, σπανί-
ζουν – ο αριθμός τους είναι 1010 φορές μικρό-
τερος από των ιών. Ένα τυπικό χιλιοστόλιτρο 
(ml) νερού από την επιφάνεια μιας λίμνης ή 
των ωκεανών περιέχει περίπου 107 ιούς, 106 
βακτήρια, 104 πρώτιστα και 103 ή λιγότερα 
κύτταρα φυτοπλαγκτού, ανάλογα με το πε-
ριβάλλον. Ένα τυπικό γραμμάριο εδάφους ή 

ιζήματος περιέχει περίπου 1010 ιούς, 109 βα-
κτήρια και ούτω καθεξής για μεγαλύτερους 
οργανισμούς. Ακόμα και τα βαθιά περιβάλ-
λοντα, που βρίσκονται χιλιόμετρα κάτω από 
την επιφάνεια της Γης, φιλοξενούν χιλιάδες 
μικροοργανισμούς. Μέχρι και οι φαινομενι-
κά αδιαπέρατοι βράχοι μπορούν να φιλοξε-
νήσουν πυκνές μικροβιακές κοινότητες. Συ-
νολικά, η βιομάζα των Bacteria και των Ar-
chaea συναγωνίζεται εκείνη όλων των φυτών 
της βιόσφαιρας, σίγουρα είναι δε μεγαλύτε-
ρη από τη βιομάζα των ζώων.

Μικροοργανισμοί υπάρχουν ακόμα και 
εκεί όπου δεν απαντούν μακροσκοπικοί ορ-
γανισμοί: σε περιβάλλοντα με ακραίες θερ-
μοκρασίες, pH ή πίεση – «ακραία» μεν για 
τον άνθρωπο, αρκετά φυσιολογικά όμως για 
πολλούς μικροοργανισμούς. Ορισμένα υπερ-
θερμόφιλα Bacteria και Archaea, λόγου χά-
ρη, αναπτύσσονται σε σχεδόν βραστό νε-
ρό (>80°C) – σε θερμοκρασία, δηλαδή, που 
σκοτώνει όλους τους άλλους οργανισμούς, 
συμπεριλαμβανομένων των ευκαρυωτικών 
μικροοργανισμών. Είναι γνωστό ότι οι θερ-
μοπηγές του Yellowstone στις ΗΠΑ φιλοξε-
νούν πυκνούς πληθυσμούς εξωτικών μικρο-
οργανισμών οι οποίοι δεν ευδοκιμούν μόνο 
σε υψηλές θερμοκρασίες, αλλά και σε χαμη-
λό pH· οι μικροοργανισμοί αυτοί επιβιώνουν 
σε όξινες θερμοπηγές. Στο άλλο άκρο θα 
βρούμε μικροοργανισμούς οι οποίοι ζουν σε 
υπεράλμυρα κανάλια του θαλάσσιου πάγου 
όπου το νερό είναι ακόμα υγρό, αλλά εξαι-
ρετικά αλμυρό (20% έναντι 3,5% του θαλασ-
σινού νερού) και κρύο (–20°C). Μάλιστα, 
βιώ σιμοι μικροοργανισμοί έχουν ανακτηθεί 
εγκλεισμένοι σε αλάτι εκατομμυρίων ετών 
(Jaakkola et al., 2016). Για τον άνθρωπο, ο 
βαθύς ωκεανός είναι ένα μάλλον ακραίο πε-
ριβάλλον, λόγω της υψηλής υδροστατικής 
πίεσης (εκατό φορές υψηλότερη στα 1.000m 
από ό,τι στην επιφάνεια της θάλασσας), αλ-
λά και της μόνιμα χαμηλής θερμοκρασίας 
του (περίπου 3°C). Πολλοί μικροοργανισμοί, 
αντιθέτως, ευδοκιμούν και μεγαλώνουν, αν 

Πλαίσιο 1.2 Εγκώμιο της μικροβιακής 
οικολογίας από έναν οικολόγο  
των μυρμηγκιών

Ο E. O. Wilson αφιέρωσε το μεγαλύτερο μέρος 
της επιστημονικής εργασίας του στη μελέτη των 
μυρμηγκιών· έχει γράψει δε πολλά βραβευμένα 
βιβλία, μεταξύ των οποίων και τα Sociobiology 
και On Human Nature. Σε κάποιο σημείο προς το 
τέλος της αυτοβιογραφίας του, Naturalist, που 
εκδόθηκε το 1994 (Island Press), o Wilson ανα-
φέρει ότι, εάν έπρεπε να ξαναζήσει τη ζωή του, 
θα γινόταν μικροβιακός οικολόγος. Τελειώνει, 
μάλιστα, με έναν διθύραμβο για τον μικροβιακό 
κόσμο: «Οι ιαγουάροι, τα μυρμήγκια και οι ορχι-
δέες θα εξακολουθούσαν να καταλαμβάνουν 
απομακρυσμένα δάση σε όλο το μεγαλείο τους, 
μόνο που τώρα θα συνοδεύονταν από έναν ακό-
μα πιο παράξενο και απείρως πολυπλοκότερο 
έμβιο κόσμο που στην πραγματικότητα δεν έχει 
τέλος» (απόδοση του μεταφραστή).
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και αργά, στον βαθύ ωκεανό, ο οποίος απο-
τελεί και ένα από τα μεγαλύτερα οικοσυστή-
ματα του πλανήτη. Σημειώστε δε ότι περισ-
σότερο από το 70% του πλανήτη καλύπτεται 
από τους ωκεανούς, το 75% (κατ’ όγκο) των 
οποίων έχει βάθος μεγαλύτερο από 1.000 m.

Οι μικροοργανισμοί είναι πολυάριθμοι· 
εκτός αυτού, όμως, υπάρχουν και πολλοί δια
φορετικοί τύποι μικροοργανισμών, ορισμέ-
νοι εκ των οποίων χρησιμοποιούν ασυνήθι-
στους και παράξενους (από τη δική μας με-
ροληπτική οπτική) μεταβολισμούς από τους 
οποίους εξαρτάται η βιόσφαιρα. Εκτός από 

τον μεταβολισμό που μοιάζει με εκείνον των 
φυτών ή των ζώων, κάποιοι μικροοργανισμοί 
μπορούν, φέρ’ ειπείν, να ζήσουν χωρίς οξυ-
γόνο και να «αναπνεύσουν» νιτρικά (NO3–

 ) ή 
θειικά (SO4

2–) ιόντα (Κεφάλαιο 11). Κάποιοι 
άλλοι μικροοργανισμοί χρησιμο ποιούν ως 
απαραίτητη τροφή ενώσεις, όπως το υδρό-
θειο (H2S), οι οποίες είναι θανατηφόρες για 
τους μακροσκοπικούς οργανισμούς. Επίσης, 
αρκετές μεταβολικές αντιδράσεις, όπως η 
παραγωγή μεθανίου και η σύνθεση του αμ-
μωνίου από αέριο άζωτο, διεξάγονται μόνο 
από Archaea και Bacteria. Τέλος, ορισμένοι 
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Εικόνα 1.8 Κατανομή 
μεγέθους και αφθονία 
ορισμένων μικροοργανισμών 
και άλλων οργανισμών σε ένα 
τυπικό υδατικό ενδιαίτημα 
(Α) και σε εδάφη (Β). Εδώ ο 
όρος «Βακτήρια» αναφέρεται 
μόνο σε ετερότροφους 
προκαρυώτες, ενώ ο όρος 
«Άλλοι φυτοπλαγκτικοί 
οργανισμοί» αναφέρεται 
στο φυτοπλαγκτόν πλην 
των κυανοβακτηρίων ή των 
φωτοαυτότροφων πρωτίστων. 
Το μέγεθος στην περίπτωση 
των μυκήτων αφορά τη 
διάμετρο των υφών. (Το μήκος 
ορισμένων μυκήτων μπορεί να 
φτάσει αρκετά μέτρα.)
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μικροοργανισμοί είναι σε θέση να παράγουν 
φαινομενικά ασύμβατες με τη ζωή χημικές 
ουσίες, όπως η ακετόνη και το βουτάνιο, που 
θα σκότωναν τα ευκαρυωτικά κύτταρα. Με 
άλλα λόγια, οι μικροοργανισμοί είναι πραγ-
ματικά ικανοί να κάνουν σχεδόν τα πάντα!

Πώς μελετάμε τους μικροοργανισμούς  
στη φύση;

Τα δεδομένα για τους μικροοργανισμούς 
στη φύση που περιγράψαμε μέχρι στιγμής 
έχουν προέλθει από διάφορες μελέτες στις 
 οποίες χρησιμοποιήθηκαν πολλές διαφορε-
τικές προσεγγίσεις και μέθοδοι. Το να κα-
τανοήσουμε τη δραστηριότητα των πλασμά-
των που ζουν στον αόρατο κόσμο και το πώς 
επηρεάζουν τον ορατό σε εμάς κόσμο αποτε-
λεί μια τεράστια πρόκληση. Στο βιβλίο αυ-
τό θα εισαγάγουμε ορισμένες από τις μεθό-
δους που χρησιμοποιούνται στη μικροβι-
ακή οικολογία, έτσι ώστε να μπορέσετε να 
κατανοήσετε σε βάθος, αλλά και να εκτιμή-
σετε καλύτερα, τα όρια μεταξύ όσων γνωρί-
ζουμε και όσων αγνοούμε. Αποκτώντας κά-
ποιες γνώσεις σχετικά με τη μεθοδολογία, 
θα μπορέσετε επίσης να καταλάβετε καλύ-
τερα γιατί μερικά φαινομενικά απλά ερωτή-
ματα είναι στην πραγματικότητα δύσκολο να 
απαντηθούν. 

Στην ενότητα αυτή θα ξεκινήσουμε με 
ένα από τα πλέον βασικά ερωτήματα: Πόσα 
βακτήρια υπάρχουν σε ένα περιβάλλον; Θα 
επικεντρωθούμε σε δύο μόνο τρόπους για να 
απαντήσουμε στο εν λόγω ερώτημα, και τού-
το προκειμένου να εισαγάγουμε μια θεμελιώ
δη διάκριση μεταξύ των προσεγγίσεων που 
χρησιμοποιούνται για όλους τους μικροορ-
γανισμούς: των «καλλιεργειοεξαρτώμενων» 
έναντι των «μη καλλιεργειοεξαρτώμενων» 
προσεγγίσεων. Ο αριθμός των βακτη ρίων σε 
ένα περιβάλλον εκτιμήθηκε για πρώτη φο-
ρά με τη μέθοδο της «καταμέτρησης επί τρυ-
βλίου», η οποία περιλαμβάνει την ανάπτυ-
ξη ή την καλλιέργεια μικροοργανισμών σε 

στερεά υποστρώματα με άγαρ (Εικόνα 1.9· 
Πλαίσιο 1.3). Η συγκεκριμένη μέθοδος βα-
σίζεται στην υπόθεση ότι κάθε μικροοργανι-
σμός στο αρχικό δείγμα θα αναπτυχθεί στο 
στερεό μέσο και θα σχηματίσει μια μακρο-
σκοπική συστάδα κυττάρων (μια αποικία) 
που μπορεί να γίνει ορατή με το μάτι ή με τη 
βοήθεια ενός μικροσκοπίου χαμηλής ισχύος. 
Από τη στιγμή που θα απομονωθεί στο υπό-
στρωμα με άγαρ, το εκάστοτε βακτήριο μπο-
ρεί να ταυτοποιηθεί εξετάζοντας την από-
κρισή του σε μια σειρά βιοχημικών δοκιμών. 
Τούτες οι δοκιμές παρέχουν μερικές αρχικές 
ενδείξεις για τη φυσιολογία του βακτηρίου 
και συνεπώς για τους οικολογικούς και βιο-
γεωχημικούς ρόλους του στη φύση. Η φυσιο-
λογία και η γενετική των απομονωμένων βα-
κτηρίων σε «αμιγείς καλλιέρ γειες» (καλλιέρ
γειες με έναν μόνο μικροοργανισμό) μπο-

Τρυβλίο
με άγαρ

1–7 ημέρες

0,1 ml 102 103

104 ανά ml

1,0 ml

1,0 ml

Εικόνα 1.9 Ή μέθοδος καταμέτρησης επί 
τρυβλίου. Ένα περιβαλλοντικό δείγμα συνήθως 
αραιώνεται αρχικά με την προσθήκη 1,0 ml ή 0,1 
g εδάφους σε 9,0 ml κατάλληλου ρυθμιστικού 
διαλύματος· κάποιες φορές, αυτό αραιώνεται 
στη συνέχεια περαιτέρω, με την προσθήκη 1,0 ml 
της αρχικής αραίωσης σε έναν νέο δοκιμαστικό 
σωλήνα που ήδη περιέχει 9,0 ml του ίδιου 
ρυθμιστικού διαλύματος. Είναι πιθανό να 
χρειαστούν αρκετές επιπλέον αραιώσεις. Ύστερα 
από μερικές ημέρες, εάν έχουν, λόγου χάρη, 
αναπτυχθεί 10 αποικίες μετά από δύο αραιώσεις, 
μπορούμε να συμπεράνουμε ότι υπήρχαν 104 
καλλιεργήσιμα βακτήρια ανά ml ή g στο αρχικό 
δείγμα.
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ρούν στη συνέχεια να εξεταστούν αναλυτι-
κά. Στη μέθοδο αυτή βασίζονται οι καλλιερ-
γειοεξαρτώμενες προσεγγίσεις.

Η ανεπάρκεια της μεθόδου καταμέτρη-
σης επί τρυβλίου έγινε εμφανής όταν διαπι-
στώθηκε ότι η αφθονία των βακτηρίων που 
προσδιορίζει είναι μικρότερη από την αφθο-
νία που μπορεί να προσδιορίσει μία από τις 
πρώτες μη καλλιεργειοεξαρτώμενες προσεγ
γίσεις, η άμεση μικροσκοπική παρατήρηση 
μικροβίων στη φύση. Στο θαλασσινό νερό, 
παραδείγματος χάριν, η μέθοδος καταμέτρη-
σης επί τρυβλίου δείχνει ότι υπάρχουν περί-
που 103 βακτήρια ανά χιλιοστόλιτρο (ml) – 
χίλιες φορές λιγότερα από τον αριθμό που 
προσδιορίζεται μέσω της άμεσης μικροσκο-
πικής μέτρησης (Jannasch & Jones, 1959). 
Σε μία από τις πρώτες μελέτες που έγιναν 
στα εδάφη δεν βρέθηκε να υπάρχει τόσο τε-
ράστια αριθμητική διαφορά· διαπιστώθηκε, 
παρ’ όλα αυτά, ότι μικροσκοπικά μπορούσαν 
να ανιχνευθούν πολλά περισσότερα βακτή-

ρια από ό,τι με τη μέθοδο καταμέτρησης επί 
τρυβλίου (Skinner et al., 1952). Η διαφορά 
αυτή έχει ονομαστεί «Μεγάλη ανωμαλία κα-
ταμέτρησης επί τρυβλίου» (Staley & Konop-
ka, 1985) και μία εξήγηση γι’  αυτή είναι ότι 
οι μη καλλιεργηθέντες μικροοργανισμοί εί-
ναι νεκροί, αφού ένας μικροοργανισμός πρέ-
πει να είναι βιώσιμος και ικανός να αναπτυ-
χθεί αρκετά ώστε να σχηματίσει μια μακρο-
σκοπική αποικία εάν πρόκειται να καταγρα-
φεί με τη μέθοδο της καταμέτρησης επί τρυ-
βλίου. Για τον λόγο αυτό, η μέθοδος αποκα-
λείται ενίοτε «μέθοδος καταμέτρησης βιώ-
σιμων κυττάρων». Αντιθέτως, για να κατα-
μετρηθεί με την άμεση μέθοδο, ένα σωμα-
τίδιο χρειάζεται απλώς να έχει DNA, εφό-
σον η φθορίζουσα χρωστική που χρησιμο-
ποιείται εν προκειμένω δεσμεύεται στο DNA 
(Εικόνα 1.10). Τα νεκρά βακτήρια μπορεί να 
έχουν DNA, εξ ου και προσμετρώνται στην 
καταμέτρηση. Έτσι, η απόκλιση μεταξύ των 
άμεσων και των επί τρυβλίου μετρήσεων θε-
ωρήθηκε αρχικά ότι οφείλεται στον μεγά-
λο αριθμό νεκρών –ή τουλάχιστον ανενερ-
γών– βακτηρίων που συμπεριλαμβάνονται 
στην πρώτη αλλά όχι στη δεύτερη μέθοδο. 
Παρόμοια προβλήματα αντιμετωπίζουμε και 
με την καταμέτρηση άλλων μικρο βίων εκτός 
από τα βακτήρια.

Στην πραγματικότητα, για να εξηγηθεί η 
«Μεγάλη ανωμαλία καταμέτρησης επί τρυ-
βλίου», σχεδόν όλα τα βακτήρια θα έπρεπε 
να είναι νεκρά. Εάν τα περισσότερα βακτή-
ρια ήταν νεκρά ή αδρανή, θα υπήρχαν τερά-
στιες συνέπειες για την κατανόηση του ρό-
λου των μικροβίων στη φύση.

Σήμερα πλέον γνωρίζουμε ότι η διαφορά 
μεταξύ της καταμέτρησης επί τρυβλίου και 
των άμεσων μετρήσεων δεν οφείλεται κυ
ρίως στα νεκρά ή τα αδρανή βακτήρια (Κε-
φάλαιο 8). Οι μικροβιακοί οικολόγοι εξακο-
λουθούν να διαφωνούν ως προς τους αριθ-
μούς των βιώσιμων, των αδρανών και των νε-
κρών βακτηρίων· σε κάθε περίπτωση όμως, 
το μεγαλύτερο μέρος της απόκλισης εξηγεί-

Πλαίσιο 1.3 Η σημαντική βοήθεια 
που προσφέρουν τα τρυβλία με άγαρ

Κάποιος μπορεί να παρασκευάσει τρυβλία με 
άγαρ αδειάζοντας λιωμένο άγαρ, εμπλουτισμέ-
νο με διάφορες χημικές ενώσεις, μέσα σε τρυ-
βλία Petri. Μόλις κρυώσει, το άγαρ στερεοποιεί-
ται και μετατρέπεται σε ένα πορώδες υποστηρι-
κτικό υλικό πάνω στο οποίο οι μικροοργανισμοί 
αυξάνουν σχηματίζοντας αποικίες – εν ολίγοις, 
συσσωματώματα πολλών προσκολλημένων με-
ταξύ τους κυττάρων που διαμορφώνουν μακρο-
σκοπικές δομές ορατές με γυμνό μάτι. Αν και η 
προσέγγιση αυτή αποδίδεται συνήθως στον 
Robert Koch, στην πραγματικότητα δύο βοηθοί 
του Koch ήταν εκείνοι που προσδιόρισαν τα επι-
μέρους βήματα και υλικά της μεθόδου: Τα τρυ-
βλία Petri επινοήθηκαν από τον Julius Richard 
Petri, ενώ η σύζυγος του Koch, Fannie Hesse, 
ήταν αυτή η οποία πρότεινε τη χρήση του άγαρ, 
που την εποχή εκείνη χρησιμοποιούνταν για την 
παρασκευή μαρμελάδων.
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ται από διάφορα προβλήματα που ενέχει η 
μέθοδος της καταμέτρησης επί τρυ βλίου. Το 
βασικό πρόβλημα είναι ότι ένα υπόστρωμα 
με άγαρ αποτελεί «ξένο» ενδιαίτημα για τα 
περισσότερα βακτήρια και άλλους μικροορ-
γανισμούς, πολλοί εκ των οποίων δεν είναι 
προσαρμοσμένοι για να αναπτύσσονται σε 
συσσωματώματα και να σχηματίζουν μακρο-
σκοπικές αποικίες, έτσι ώστε να μπορούν 
να μετρηθούν με την παραδοσιακή μέθοδο 
της καταμέτρησης επί τρυβλίου. Αλλά και 
η μέθοδος της άμεσης καταμέτρησης ενέχει 
ορισμένα προβλήματα, π.χ. μπορεί κάποιος 
να θεωρήσει πραγματικούς μικροοργανι-
σμούς αδρανή σωματίδια, λόγω της μη ειδι

κής χρώσης. Συνολικά πάντως, πολλά από 
τα σωμα τίδια που παρατηρούνται με μικρο-
σκοπία επιφθορισμού είναι ενεργά Bacteria 
ή Archaea.

Ανεξάρτητα από το πού οφείλεται η με-
γάλη ανωμαλία καταμέτρησης επί τρυ βλίου, 
οι δυσκολίες στην απομόνωση μικροοργανι-
σμών από τη φύση και στην ανάπτυξή τους 
στο εργαστήριο έχουν πολλές συνέπειες για 
τη μικροβιακή οικολογία. Κατ’ αρχάς, συνε-
πάγονται ότι οι περισσότεροι μικροοργανι-
σμοί δεν μπορούν να αναγνωριστούν με τις 
παραδοσιακές μεθόδους, οι οποίες εξαρτώ-
νται από την απομόνωση και την εργαστηρι-
ακή του ανάπτυξη και κατόπιν τη μελέτη του 

2.  Χρώση
με DAPI

3.  Διήθηση
σε πολυκαρβονικό ηθμό

1.  Συντήρηση του δείγματος 
με φορμαλδεΰδη. 
Οι μικροοργανισμοί εδώ 
φαίνονται ως κηλίδες

4.  Καταμέτρηση 
των βακτηρίων 
στο πλέγμα 
καταμέτρησης 
του μικροσκοπίου 
επιφθορισμούΠολυκαρβονικός ηθμός 

με πλέγμα καταμέτρησης

Αριθμός μικροοργανισμών ανά πλέγμα 

Αριθμός μικροοργανισμών ανά ml =

(επιφάνεια ηθμού)/(επιφάνεια πλέγματος) ÷

όγκος διηθέντος δείγματος

Εικόνα 1.10 Ή μέθοδος της απευθείας καταμέτρησης μικροοργανισμών μέσω μικροσκοπίας 
επιφθορισμού. Ή ουσία DAPI (4′,6-diamidino-2-phenylindole, 4′,6-διαμιδινο-2-φαινυλινδόλη) είναι μια 
χρωστική εξειδικευμένη για δίκλωνα νουκλεϊκά οξέα. Ενόσω βρίσκεται κάτω από το μικροσκόπιο, το 
δείγμα εκτίθεται (και άρα η DAPI διεγείρεται) σε υπεριώδες φως (στην περίπτωση της χρώσης με DAPI) 
και τα κύτταρα που έχουν χρωσθεί με DAPI φθορίζουν (εκπέμπουν φως σε ένα σκοτεινό υπόβαθρο). Το 
πρόθεμα «επί» στον όρο επιφθορισμός υποδηλώνει ότι το φως της διέγερσης πέφτει πάνω στο δείγμα και 
όχι από κάτω.
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φαινοτύπου του – την ικανότητά του να ανα-
πτύσσεται με ή χωρίς οξυγόνο, λόγου χάρη, 
ή να χρησιμοποιεί συγκεκριμένες οργανικές 
χημικές ουσίες. Ακόμα και αν μπορούν να 
αναγνωριστούν με άλλες μεθόδους (Κεφά-
λαιο 4), η φυσιολογία των μη καλλιεργούμε-
νων μικροοργανισμών δεν μπορεί να μελε-
τηθεί με παραδοσιακές εργαστηριακές προ-
σεγγίσεις. Πολλές πληροφορίες σχετικά με 
τη φυσιολογία ορισμένων μικροοργανισμών 
έχουν προκύψει από «καλλιέργειες εμπλου-
τισμού», στις οποίες οι συνθήκες ανάπτυξης 
είναι έτσι ρυθμισμένες ώστε να επιλέγεται 
–εν ολίγοις, να «εμπλουτίζεται»– ένας τύ-
πος μικροοργανισμού. Σε τέτοιες συνθήκες, 
κυρίαρχος είναι ο μικροοργανισμόςστόχος, 
εξακολουθούν όμως να υπάρχουν και άλ-
λοι μικροοργανισμοί εκτός από αυτόν. Τού-
τη η προσέγγιση έχει υπάρξει αποτελεσμα-
τική για κάποιους μικροοργανισμούς, εντού-
τοις δεν λειτουργεί για τη μεγάλη πλειονό-
τητα των μη καλλιεργούμενων μικροοργανι-
σμών. Αυτή η έλλειψη πληροφοριών αναφο-
ρικά με τη φυσιολογία δυσχεραίνει πολύ την 
πλήρη κατανόηση των οικολογικών και βιο-
γεωχημικών ρόλων συγκεκριμένων μικροβι-
ακών ταξινομικών ομάδων στη φύση. Ευτυ-
χώς, όμως, μπορούμε να μάθουμε πολλά για 
τους μικροοργανισμούς στο σύνολό τους με 
προσεγγίσεις οι οποίες εξετάζουν διεργα σίες 
και συνολικές ιδιότητες στη φύση. Παρα-
δείγματος χάριν, υπάρχουν μέθοδοι για να δι-
ερευνάται η συνεισφορά των βακτηρίων και 
των μυκήτων, σε σχέση με εκείνη των μεγα-
λύτερων οργανισμών, στην αποδόμηση της 
οργανικής ύλης (Κεφάλαιο 7).

Μια λύση στο πρόβλημα της αναγνώρισης 
των μικροοργανισμών που δεν μπορούν να 
καλλιεργηθούν είναι η χρήση αλληλου χιών 
ορισμένων γονιδίων που προκύπτουν από 
μη καλλιεργειοεξαρτώμενες προσεγγίσεις. 
Αυτά τα δεδομένα γονιδιακής αλληλουχίας 
χρησιμοποιούνται για να διερευνηθεί η «δο-
μή» των μικροβιακών κοινοτήτων: τα ταξινο-
μικά ονόματα και οι φυλογενετικές σχέσεις 

των μικροοργανισμών, και η αφθονία τους. 
Για λόγους που αναφέρονται στο Κεφάλαιο 
4, ο αγαπημένος φυλογενετικός δείκτης των 
μικροβιακών οικολόγων και των μικροβιο
λό γων είναι το γονίδιο το οποίο  κωδικοποιεί 
έναν τύπο ριβοσωματικού RNA (ribosomal 
RNA, rRNA) που βρίσκεται στη μικρή υπο-
μονάδα των ριβοσωμάτων (SSU rRNA). Δεν 
υπάρχει γονίδιο ανάλογο με το γονίδιο του 
rRNA για την αναγνώριση των ιών, ωστόσο 
οι αλληλουχίες άλλων γονι δίων καθώς και η 
γονιδιωματική αλληλούχηση αποτελούν πο-
λύ χρήσιμα εργαλεία για την εξερεύνηση της 
ιικής ποικιλότητας (Κεφάλαιο 10).

Διακρίνοντας τους μικροοργανισμούς 
μέσω της φυλογένεσης:  
Οι τρεις επικράτειες της ζωής

Οι αλληλουχίες των γονιδίων 16S rRNA, που 
πρωτοχρησιμοποιήθηκαν από τον Carl Wo-
ese και τους συνεργάτες του τη δεκαετία του 
1970 (Woese & Fox, 1977), ήταν καθοριστι-
κής σημασίας για τον διαχωρισμό των Bacte-
ria και Archaea σε δύο διαφορετικές επι-
κράτειες της ζωής. Βέβαια, ακόμα και πριν 
από την εργασία του Woese, οι μικροβιολό-
γοι ήξεραν ότι τα Archaea είχαν έναν πολύ 
ιδιόμορφο μεταβολισμό που έμοιαζε ευνοϊ
κός για την πρώιμη ζωή στη Γη. Για τον λό-
γο αυτό, ο Woese αποκάλεσε τους μικροορ-
γανισμούς αυτούς «αρχαιοβακτήρια» (ar-
chaebacteria) – ονομασία που προήλθε από 
τον γεωλογικό όρο «Archaean» (ένα πρώι-
μο στάδιο της Προκάμβριας περιόδου, πριν 
από περίπου 24 δισεκατομμύρια χρόνια). Το 
δεύτερο συνθετικό της λέξης, «βακτήρια», 
αφαιρέθηκε αργότερα, ακριβώς για να τονι-
στούν οι μεγάλες διαφορές μεταξύ Archaea 
και Bacteria. Σήμερα πλέον, γνωρίζουμε ότι 
τα Archaea δεν  είναι χρονολογικά «παλαιό-
τεροι» οργανισμοί από τα Bacteria· το όνο-
μα, ωστόσο, παρέμεινε. Από κοινού, οι δύο 
αυτές επικράτειες της ζωής συνιστούν τους 
«προκαρυώτες», δηλαδή οργανισμούς χω-
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ρίς κυτταρικό πυρήνα (με άλλα λόγια, τα 
Bacteria και τα Archaea δεν είναι ευκαρυώ-
τες). Ο όρος «προκαρυώτες» δεν έχει κάποια 
ταξινομική σημασία, είναι όμως ένας χρήσι-
μος συντομογραφικός όρος όταν θέλουμε να 
αναφερθούμε και στις δύο αυτές επικράτειες 
της ζωής, σε περιπτώσεις στις οποίες δύο ορ-
γανισμοί έχουν ένα κοινό μεταβολικό ή φυ-

σικό χαρακτηριστικό ή όταν ένα κύτταρο ή 
μια διεργασία δεν είναι εμφανώς ευκαρυω-
τικά και θεωρητικά θα μπορούσαν να αποδο-
θούν είτε σε Bacteria είτε σε Archaea ή και 
στα δύο (Εικόνα 1.11).

Αν και είναι αδύνατη η διάκριση μεταξύ 
Bacteria και Archaea μέσω μικροσκοπίας, οι 
διαφορές μεταξύ των δύο προκαρυωτικών 
επικρατειών της ζωής και της επικράτειας 
των ευκαρυωτών εύκολα εντοπίζονται στο 
μικροσκόπιο. Λόγου χάρη, ένα προκαρυω
τικό κύτταρο μοιάζει να είναι άδειο όταν 
εξετάζεται με φωτονική μικροσκοπία, λόγω 
της έλλειψης πυρήνα και άλλων οργανιδί-
ων με μεμβράνες. Επίσης, το γονιδίωμα των 
προκαρυωτών είναι συνήθως ένα κυκλικό 
μόριο DNA που βρίσκεται στο κυτταρόπλα-
σμα (Κεφάλαιο 5). Αντιθέτως, το γονιδίω μα 
ενός ευκαρυώτη περικλείεται σε έναν πυρή-
να (το «κάρυον» στα αρχαία ελληνικά) και 
είναι οργανωμένο σε χρωμοσώματα. Εκτός 
από τον πυρήνα, οι ευκαρυώτες έχουν οργα-
νίδια, όπως μιτοχόνδρια και χλωροπλάστες, 
μέσα στα οποία επιτελούν συγκεκριμένες 
μεταβολικές διεργασίες· οι προκαρυώτες, 
αντιθέτως, δεν διαθέτουν τέτοια οργανίδια. 

Chloro�exi

Proteobacteria

Cyanobacteria
Bacteroidetes

Thermotogae

Bacteria Archaea Eukarya

Entamoebae

Euryarchaeota

Methanobacterium

Crenarchaeota

Microsporidia

Ζώα

Μύκητες

Φυτά

Βλεφαριδωτά

ΑλόφιλοιGram 
θετικά

Μαστιγωτά

Τριχομονάδες

Διπλομονάδες

Εικόνα 1.11 Ένα φυλογενετικό δένδρο που δείχνει τις τρεις επικράτειες της ζωής –Archaea, Bacteria και 
Eukarya (ευκαρυώτες)–, όπως παρουσιάζεται στο Olsen & Woese, 1993, με επικαιροποιημένα ονόματα 
φύλων. Τα «Gram-θετικά» περιλαμβάνουν πλέον δύο φύλα: Actinobacteria και Firmicutes. Σήμερα, 
υπάρχουν πολύ πιο σύνθετα δένδρα τα οποία περιλαμβάνουν πολύ περισσότερα φύλα (Hug et al., 2016).

Πλαίσιο 1.4 Μοριακό ρολόι

Ή διαφορά μεταξύ των αλληλουχιών φυλογενε-
τικών γονιδίων-δεικτών ουσιαστικά «αντανα-
κλά» το χρονικό διάστημα που έχει περάσει από 
τη στιγμή που δύο οργανισμοί απέκλιναν από 
τον κοινό πρόγονό τους. Τούτο το «μοριακό ρο-
λόι» αποτελεί ένα πολύ ισχυρό εργαλείο για τη 
διερεύνηση του ρυθμού εξέλιξης στον γεωλογι-
κό χρόνο. Προηγουμένως αναφερθήκαμε στη 
χρήση των δεδομένων από αλληλουχίες γονι-
δίων για τον χρονικό προσδιορισμό της εμφάνι-
σης των ευκαρυωτών. Για τις περισσότερες 
εφαρμογές, ωστόσο, οι μικροβιακοί οικολόγοι 
χρησιμοποιούν μόνο τις καθαυτές αλληλουχίες 
– δεν τις μετατρέπουν, δηλαδή, σε εξελικτικές 
αποκλίσεις στον χρόνο.
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Τούτα τα οργανίδια είναι συνήθως ορατά με 
κλασική φωτονική μικροσκοπία και κατα-
λαμβάνουν το σύνολο σχεδόν του ευκαρυω
τικού κυττάρου. Αλλά και με μικροσκοπία 
φθορισμού, ύστερα από χρώση του DNA, εύ-
κολα μπορεί να γίνει ορατός ο πυρήνας ενός 
ευκαρυώτη. Απεναντίας, στην ίδια μικροφω-
τογραφία φθορισμού, οι προκαρυώτες εμφα-
νίζονται ως μεμονωμένες κηλίδες χωρίς κά-
ποια εσωτερική δομή.

Ένα σημαντικό χαρακτηριστικό που δια-
κρίνει τους προκαρυώτες από τους ευκαρυώ-
τες είναι το μέγεθος (Εικόνα 1.12). Λόγω του 
χώρου που απαιτείται για τον πυρήνα και τα 
υπόλοιπα οργανίδια, τα ευκαρυωτικά κύττα-
ρα, ακόμα και οι μονοκύτταροι ευκαρυώτες, 
είναι, σε γενικές γραμμές, μεγαλύτερα από 
τα προκαρυωτικά. Υπάχουν, βέβαια, ορισμέ-
να εξαιρετικά μεγάλα προκαρυωτικά κύττα-
ρα, ορατά ακόμα και με γυμνό μάτι, όμως αυ-
τοί οι μικροοργανισμοί έχουν ένα κυστίδιο 
το οποίο εκτοπίζει το κυτταρόπλασμα στην 
εξωτερική περίμετρο του κυττάρου – επομέ-
νως, πρακτικά, το «ουσιαστικό» μέγεθος των 
γιγαντιαίων αυτών κυττάρων είναι παρόμοιο 
με εκείνο ενός τυπικού βακτηρίου. Το μέγε-

θος δεν αποτελεί χρήσιμο ταξινομικό χαρα-
κτηριστικό για τη διάκριση μεταξύ οργανι-
σμών, μιας και παρατηρείται μεγάλη επικά-
λυψη μεταξύ προκαρυωτών και ευκαρυω-
τών. Ακόμα και έτσι όμως, το κυτταρικό μέ-
γεθος επηρεάζει σε τεράστιο βαθμό τις οικο-
λογικές αλληλεπιδράσεις, π.χ. τη σχέση θη-
ρευτήθηράματος (Κεφάλαιο 9) ή τον αντα-
γωνισμό μεταξύ μικροοργανισμών για την 
πρόσληψη διαλυμένων θρεπτικών ενώσεων 
(Κεφάλαιο 6).

Τα περισσότερα Bacteria και Archaea εί-
ναι μικρά, με μεγέθη της τάξης του ενός μι-
κρομέτρου· οι περισσότεροι μονοκύτταροι 
ευκαρυώτες, αντιθέτως, είναι >3 μm, αν και 
υπάρχουν εξαιρέσεις, όπως το θαλάσσιο φύ-
κος Ostreococcus, το οποίο έχει μέγεθος <1 
μm (LόpezGarcia et al., 2001). Βέβαια, τα 
Bacteria που αυξάνουν στο εργαστήριο, σε 
πλούσια θρεπτικά μέσα, είναι συνήθως με-
γαλύτερα. Το κοινό εργαστηριακό βακτήριο 
Escherichia coli, λόγου χάρη, είναι περίπου 
1 × 3 μm και έχει σχήμα ράβδου ή βάκιλου. 
Άλλα βακτήρια έχουν σφαιρικό ή κοκκοει-
δές σχήμα, τα δε δονάκια έχουν σχήμα που 
μοιάζει με κόμμα. Αντιθέτως, τα Bacteria και 
Archaea στα περισσότερα φυσικά περιβάλ-
λοντα είναι πολύ μικρότερα, περίπου 0,5 μm, 
και συνήθως έχουν τη μορφή απλού κόκκου. 
Έχουν μάλιστα αναγνωριστεί και ακόμα μι-
κρότερα βακτήρια, τα αποκαλούμενα νανο-
βακτήρια ή υπερμικροβακτήρια (ultramicro-
bacteria), τα οποία έχουν κυτταρικό μέγεθος 
της τάξης του 0,1 μm. Ωστόσο, είναι δύσκο-
λο να χωρέσουν όλα τα κυτταρικά συστατικά 
που χρειάζεται ένας ελεύθερα διαβιών οργα-
νισμός μέσα σε 0,1 μm· σκεφτείτε ότι ένα και 
μόνο –μείζονος σημασίας– συστατικό, το ρι-
βόσωμα, έχει τυπικά διάμετρο της τάξης των 
0,025 μm.

Το τελευταίο γενικό χαρακτηριστικό που 
διακρίνει τους προκαρυώτες από τους ευκα-
ρυώτες είναι η μεταβολική ποικιλότητα. Οι 
ευκαρυώτες χρησιμοποιούν δύο βασικούς 
τύπους μεταβολισμού: ο ένας απαντά στα 

Εικόνα 1.12 Το μέγεθος ευκαρυωτών, βακτηρίων 
και ιών. Αυτές οι δύο κατηγορίες οργανισμών και 
οι ιοί ποικίλλουν πολύ ως προς το μέγεθος και το 
σχήμα τους. «Εργαστηριακό βακτήριο» είναι ένα 
βακτήριο που αυξάνει σε πλούσια θρεπτικά μέσα, 
υπό εργαστηριακές συνθήκες.

Ευκαρυωτικό 
κύτταρο

Πυρήνας

Εργαστηριακό 
βακτήριο

Φυσικό 
βακτήριο

Ιός
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φυτά (αυτοτροφία) και ο άλλος στα ζώα (αε-
ρόβια ετεροτροφία). Οι προκαρυώτες, από 
την άλλη, χρησιμοποιούν πολλές παραλλα-
γές αυτοτροφίας και ετεροτροφίας, καθώς 
και πολλά ιδιαίτερα μονοπάτια τα οποία δεν 
έχουν ανάλογα στους ευκαρυώτες. Τούτα τα 
μονοπάτια περιλαμβάνουν την αναγωγή του 
αέριου αζώτου σε αμμωνιακό ιόν (βλ. Κε-
φάλαιο 12 για μια αναλυτική περιγραφή της 
δέσμευσης του αζώτου) και τη σύνθεση του 
μεθανίου (βλ. Κεφάλαιο 11 για περισσότερα 
αναφορικά με τη μεθανιογένεση). Η μετα-
βολική ποικιλότητα των προκαρυωτών είναι 
τεράστια, και εν πολλοίς χάρη σε αυτή επι-
τυγχάνεται πληθώρα βιογεωχημικών διεργα
σιών στη βιόσφαιρα.

Στο βιβλίο αυτό θα χρησιμοποιήσουμε 
το πλαίσιο των τριών επικρατειών της ζωής 
(Bacteria, Archaea και μονοκύτταροι ευκα-
ρυώτες), όπως φαίνεται στο Δένδρο της Ζω-
ής στην Εικόνα 1.11, για να μελετήσουμε τις 
διαφορές μεταξύ μικροοργανισμών, οικοσυ-
στημάτων και βιογεωχημικών διεργασιών. 
Πρέπει, ωστόσο, να σημειώσουμε ότι υπάρ-
χουν και άλλες επιστημονικές υποθέσεις και 
εκδοχές για το Δένδρο της Ζωής. Μια τέ-
τοια εκδοχή περιλαμβάνει μόνο δύο επικρά-
τειες, με τα Eukarya να διακλαδίζονται από 
τα Archaea (Hug et al., 2016). Αυτές οι δια-
φορετικές εκδοχές οδηγούν σε διαφορετικές 
ερμηνείες για την εξέλιξη των ευκαρυωτών. 
Ανεξάρτητα πάντως από αυτό, τούτη η συ-
ζήτηση αναδεικνύει και πάλι την καίρια ση-
μασία των μικροοργανισμών στη διερεύνη-
ση βασικών ερωτημάτων αναφορικά με την 
εξέλιξη της πρώιμης ζωής στον πλανήτη.

Διαχωρίζοντας τους μικροοργανισμούς 
σε λειτουργικές ομάδες

Ένας εντελώς διαφορετικός τρόπος διαχωρι-
σμού των μελών του μικροβιακού κόσμου εί-
ναι η ταξινόμηση των μικροοργανισμών σε 
ομάδες βάσει των μεταβολικών ικανοτήτων 
και της φυσιολογίας τους (Εικόνα 1.13). Με 

βάση τον μεταβολισμό μιας συγκεκριμένης 
ομάδας μπορεί στη συνέχεια να προσδιορι-
στεί και ο ρόλος της στο οικοσύστημα – δη-
λαδή η λειτουργία της. 

Προτού αναφερθούμε αναλυτικά σε ορι-
σμένες βασικές λειτουργικές ομάδες, θα ήταν 
χρήσιμο να θυμηθούμε εδώ τι χρειάζονται οι 
οργανισμοί για να επιβιώσουν και να αναπα-
ραχθούν. Καταρχάς, οι οργανισμοί χρειάζο-
νται εν γένει τις πρώτες ύλες από τις οποίες 
δομείται το κύτταρο – πρωτίστως άνθρακα. 
Οι μικροοργανισμοί χρειάζονται επίσης μια 
πηγή ενέργειας από την οποία μπορεί να συ-
ντεθεί ΑΤΡ (adenosine triphosphate, τριφω-
σφορική αδενοσίνη). H ΑΤΡ, το παγκόσμιο 
ενεργειακό νόμισμα, χρησιμοποιείται για να 
πραγματοποιηθούν βιοσυνθετικές αντιδρά-
σεις που μετασχηματίζουν τις αρχικές πρώ-
τες ύλες σε κυτταρικά συστατικά και τελικά 
σε περισσότερα κύτταρα. Και τέλος, οι μι-
κροοργανισμοί χρειάζονται χημικές ενώσεις 
για διάφορες οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις 
οι οποίες μεταφέρουν ηλεκτρόνια από μια 
ουσία σε μια άλλη. Ορισμένες φορές η βιο-
σύνθεση απαιτεί την αναγωγή κάποιων στοι-
χείων στο αρχικό υλικό. Στην περίπτωση αυ-
τή, ηλεκτρόνια από έναν «ηλεκτρονιοδότη» 
μεταφέρονται στο αρχικό υλικό μιας οξει-
δοαναγωγικής αντίδρασης. Το πιο χαρακτη-
ριστικό τέτοιο παράδειγμα είναι η αναγωγή 
του CO2 σε οργανικό άνθρακα, μια αντίδρα-
ση που επιτελούν εξ ορισμού όλοι οι αυτό-
τροφοι οργανισμοί. Άλλοι μικροοργανισμοί 
χρειάζονται ενώσεις που δέχονται ηλεκτρό-
νια («τελικός ηλεκτρονιοδέκτης»), όπως το 
οξυγόνο, τα οποία παράγονται από την οξεί-
δωση της οργανικής ύλης. 

Λειτουργικές ομάδες μπορούν να ορι-
στούν και βάσει άλλων χαρακτηριστικών του 
μικροβιακού μεταβολισμού· ωστόσο, το πώς 
ένας μικροοργανισμός ικανοποιεί τις τρεις 
παραπάνω ανάγκες –άνθρακας, ενέργεια, 
οξειδοαναγωγικές ουσίες– είναι μια σημα-
ντική πρώτη πληροφορία για να μπορέσει να 
προσδιοριστεί ο ρόλος του στο οικοσύστημα.
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Αμέσως παρακάτω, λοιπόν, θα περιγρά-
ψουμε ορισμένες λειτουργικές ομάδες, προ-
κειμένου να επεξηγήσουμε κάποιους πρό-
σθετους όρους που χρησιμοποιούνται σε όλη 
την έκταση του βιβλίου.

Αυτότροφοι έναντι ετερότροφων

Οι όροι αυτοί αναφέρονται στην πηγή άν-
θρακα και αντιστοιχούν στα «φυτά» και τα 
«ζώα» του μακροσκοπικού κόσμου.  Ωστόσο, 
θα πρέπει εδώ να τονίσουμε ότι οι όροι «φυ-
τό» και «ζώο» δεν χρησιμοποιούνται ούτε 
καν για την περιγραφή μονοκύτταρων ευκα
ρυωτών, και τούτο διότι είναι παραπλανητι-
κοί και ανακριβείς. Για την ακρίβεια, οι όροι 
αυτοί δεν αντανακλούν την εξέλιξη (τα φυ-
τά και τα ζώα εξελίχθηκαν από τους μικρο-
οργανισμούς), πολλοί δε μικροοργανι σμοί 
δια θέτουν μεταβολισμούς παρόμοιους και 
με εκείνους των φυτών και με εκείνους των 

 ζώων. Αντ’ αυτών, λοιπόν, οι μικροβια κοί οι-
κολόγοι χρησιμοποιούν τους όρους «αυτό-
τροφος» και «ετερότροφος». Η ετυμο λογία 
των λέξεων μπορεί να μας βοηθήσει ώστε να 
θυμόμαστε τι ακριβώς σημαίνουν: Έτσι, ένας 
αυτότροφος οργανισμός χρησιμοποιεί CO2 
για να παρασκευάσει τον δικό του οργανι-
κό άνθρακα, ενώ ένας ετερότροφος χρησιμο
ποιεί οργανικό άνθρακα που έχει παρασκευα
στεί από άλλους οργανισμούς. Όταν τροφο-
δοτούνται με φως ή ενίοτε με χημική ενέρ-
γεια, οι αυτότροφοι οργανισμοί είναι πρωτο-
γενείς παραγωγοί από τους οποίους εξαρτώ-
νται άμεσα ή έμμεσα όλοι οι ετερότροφοι.

Φωτότροφοι έναντι χημειότροφων

Το άλλο κύριο χαρακτηριστικό που διακρίνει 
τους μικροοργανισμούς είναι η πηγή ενέρ-
γειας που χρησιμοποιούν για την παραγω-
γή βιομάζας. Οι φωτότροφοι έχουν εξελίξει 

–H2O

–O2+O2

+H2O

Τελικός
δέκτης e–

Πηγή
ενέργειας

Χημική ενέργειαΦωτεινή ενέργεια

Χημειοτροφία

+Οργανικός C
+Ανόργανες 
     ενώσεις

Χημειολιθοτροφία
(Χημειοαυτοτροφία)

Ετεροτροφία

Αερόβια
ετεροτροφία

Αναερόβια
ετεροτροφία

Φωτοτροφία

Πηγή
ηλεκτρονίων

Οξυγονοπαραγωγική
φωτοσύνθεση

Μη οξυγονοπαραγωγική
φωτοσύνθεση

Εικόνα 1.13 Μικροβιακοί μεταβολισμοί βάσει των οποίων ορίζονται πολλές από τις λειτουργικές 
ομάδες που απαντούν σε φυσικά περιβάλλοντα. Το «–H2O» υποδεικνύει πηγές ηλεκτρονίων πλην 
του νερού, παρόλο που το νερό είναι παρόν. Το «–O2» υποδεικνύει τη χρήση οποιουδήποτε τελικού 
δέκτη ηλεκτρονίων (e–) πλην του Ο2. Τα οξυγονοπαραγωγικά φωτοσυνθετικά βακτήρια, τα μη 
οξυγονοπαραγωγικά φωτοσυνθετικά βακτήρια και οι χημειολιθότροφοι μικροοργανισμοί χρησιμοποιούν 
ως πηγή άνθρακα το CO2, γεγονός που τους καθιστά αυτότροφους. Οι ετερότροφοι, αντιθέτως, 
χρησιμοποιούν οργανικό άνθρακα. Προσαρμοσμένο από το Fenchel & Blackburn, 1979.
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μηχανισμούς ώστε να δεσμεύουν τη φωτει-
νή ενέργεια και να τη μετατρέπουν σε χημική 
ενέργεια. Πολλοί φωτότροφοι είναι επίσης 
αυτότροφοι. Κάποιοι μικροοργανισμοί, αντι-
θέτως είναι κυρίως ετερότροφοι και μόνο συ-
μπληρωματικά χρησιμοποιούν τη φωτεινή 
ενέργεια· οι μικροοργανισμοί αυτοί αποκα-
λούνται φωτοετερότροφοι ή μεικτότροφοι. 
Οι μικροοργανισμοί που χρησιμο ποιούν τη 
φωτεινή ενέργεια για να δεσμεύουν το CO2 
είναι φωτοαυτότροφοι. Οι φωτοαυτότροφοι 
μπορούν να διακριθούν περαιτέρω, ανάλο-
γα με την πηγή προέλευσης των ηλεκτρο
νίων που χρησιμοποιούν για την αναγωγή 
του CO2 προς οργανική ύλη. Τα ανώτερα φυ-
τά, τα ευκαρυωτικά φύκη και τα κυανοβα-
κτήρια, λόγου χάρη, χρησιμοποιούν νερό και 
παράγουν οξυγόνο, γεγονός που τα καθιστά 
οξυγονοπαραγωγικά φωτοαυτότροφα. Άλλα 
βακτήρια, αντιθέτως, δεν χρησιμοποιούν νε-
ρό και δεν παράγουν οξυγόνο· αυτά αποκα-
λούνται μη οξυγονοπαραγωγικά φωτοαυτό-
τροφα. Αξίζει εδώ να σημειώσουμε ότι πηγή 
ηλεκτρονίων σε μια σημαντική περίπτωση 
μη οξυγονοπαραγωγικής φωτοαυτοτροφίας 
αποτελεί το υδρόθειο.

Η άλλη μείζων πηγή ενέργειας είναι η 
οξείδωση των ανηγμένων ενώσεων. Οι ορ-
γανισμοί που ζουν από αυτές τις οξειδωτικές 
αντιδράσεις είναι χημειότροφοι. Οι μικροορ-
γανισμοί που χρησιμοποιούν οργανικές ενώ-
σεις θεωρούνται χημειοοργανότροφοι (αν 
και συχνότερα χρησιμοποιείται γι’ αυτούς ο 
όρος «ετερότροφος»). Ο Homo sapiens και 
άλλα ζώα είναι επίσης χημειοοργανότροφοι 
οργανισμοί και, πιο συγκεκριμένα, αερό βιοι 
ετερότροφοι. Λιγότερο κοινοί είναι εκείνοι οι 
οργανισμοί που μπορούν να αποκτούν ενέρ-
γεια μέσω της οξείδωσης ανηγμένων ανόρ-
γανων ενώσεων. Τούτος ο τύπος μεταβολι-
σμού, η λεγόμενη χημειολιθοτροφία, απαντά 

μόνο σε προκαρυώτες· δεν γνωρίζουμε κα-
νέναν ευκαρυώτη που να μπορεί να τον χρη-
σιμοποιεί για να συνθέσει ΑΤΡ (αν και ορι-
σμένοι αξιοποιούν τη συνύπαρξη με χημει-
ολιθότροφους συμβιώτες· βλ. Κεφάλαιο 14). 
Λόγω του ενδιάμεσου συνθετικού («λιθο») 
θα μπορούσαμε να θεωρήσουμε ότι οι εν λό-
γω οργανισμοί «τρώνε πέτρες»· στην πραγ-
ματικότητα, ωστόσο, οι χημειολιθότροφοι 
δεν χρησιμοποιούν πέτρες, αλλά ενώσεις 
όπως ιόντα αμμωνίου και υδρόθειο (βλ. Κε-
φάλαιο 11).

Συνδυάζοντας τη δομή με τη λειτουργία

Στο μεγαλύτερο μέρος του βιβλίου θα ανα-
φερθούμε σε διεργασίες οι οποίες διεκπε-
ραιώνονται από τις λειτουργικές ομάδες που 
αναλύσαμε προηγουμένως, καθώς και πολ-
λές άλλες. Τούτες οι διεργασίες θα μπορού-
σαν θεωρητικά να περιγραφούν χωρίς να δο-
θούν πολλές λεπτομέρειες όσον αφορά τους 
τύπους και την αφθονία των μικροοργανι-
σμών που τις επιτελούν – τη δομή, δηλαδή, 
των μικροβιακών κοινοτήτων. Εντούτοις, για 
να δώσουμε απάντηση σε πολλά άλλα ερω-
τήματα στη μικροβιακή οικολογία, χρειάζε-
ται να γνωρίζουμε τη δομή των μικροβια-
κών κοινοτήτων, εξ ου και θα αναφερθούμε 
και σε αυτή εντέλει. Με άλλα λόγια, σήμερα 
πλέον, θέλουμε να ξέρουμε τα πάντα στη μι-
κροβιακή οικολογία· θέλουμε να γνωρίζουμε 
τις διεργασίες, τις λειτουργίες, τα ονόματα 
και την αφθονία των μικροοργανισμών που 
επιτελούν τούτες τις διεργασίες – κοινώς, 
τη δομή της εκάστοτε μελετούμενης μικρο-
βιακής κοινότητας. Στο επίκεντρο, λοιπόν, 
του βιβλίου που κρατάτε στα χέρια σας βρί-
σκεται η διερεύνηση όλων αυτών των διερ
γασιών και των μικροοργανισμών που τις 
πραγματοποιούν.
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Σύνοψη

1. Υπάρχουν πολλοί λόγοι για τους οποίους μελετούμε τη μικροβιακή οικολογία· 
κάποιοι έχουν να κάνουν με την ανθρώπινη υγεία, ενώ άλλοι με την αποδόμηση 
των οργανικών ρύπων, μεταξύ άλλων. Η εργασία των μικροβιακών οικολόγων 
είναι σημαντική και για έναν ακόμα λόγο: εξετάζει τις επιπτώσεις των αερίων τού 
θερμοκηπίου και άλλων ζητημάτων που σχετίζονται με την κλιματική αλλαγή.

2. Ένας άλλος λόγος για τον οποίο κρίνεται σημαντική η μελέτη της μικροβιακής 
οικολογίας είναι ότι οι μικροοργανισμοί, και ειδικότερα τα βακτήρια, αποτελούν 
τους  πλέον άφθονους οργανισμούς στον πλανήτη, διεκπεραιώνουν δε πολλές 
απαραίτητες βιογεωχημικές διεργασίες. Αν και δεν θεωρούνται μικροοργανισμοί, οι 
ιοί είναι ακόμα πιο άφθονοι από τα βακτήρια.

3. Συνήθως οι παραδοσιακές προσεγγίσεις που στηρίζονται στην καλλιέργεια δεν είναι 
αποτελεσματικές για την εξέταση των μικροοργανισμών στη φύση, και τούτο διότι 
πολλοί απ’ αυτούς δεν μπορούν να απομονωθούν και να διατηρηθούν σε αμιγείς 
καλλιέργειες στο εργαστήριο.

4. Οι αλληλουχίες SSU των rRNA γονιδίων (16S rRNA για τους προκαρυώτες, 
18S rRNA για τους ευκαρυώτες) χρησιμοποιούνται για τον προσδιορισμό των 
φυλογενετικών ομάδων των Bacteria, των Archaea και των Eukarya. Οι οργανισμοί 
αυτοί διαφέρουν επίσης σε αρκετά βασικά χαρακτηριστικά, όπως η κυτταρική 
σύνθεση και ο μεταβολισμός που χρησιμοποιούν.

5. Οι μικροοργανισμοί μπορούν επίσης να διακριθούν σε λειτουργικές ομάδες, βάσει 
των μηχανισμών δέσμευσης του άνθρακα, των μηχανισμών παραγωγής ενέργειας, 
αλλά και των ενώσεων που χρησιμοποιούν στις οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις 
τους. Οι φωτοαυτότροφοι χρησιμοποιούν φωτεινή ενέργεια και CO2, ενώ οι 
χημειοοργανότροφοι –ή απλούστερα ετερότροφοι– αποκτούν άνθρακα όσο και 
ενέργεια από οργανικές ενώσεις.

6. Ένα κεντρικό αντικείμενο μελέτης στη μικροβιακή οικολογία είναι η «σύνδεση» 
της δομής μιας μικροβιακής κοινότητας (αριθμός και τύποι των μικροοργανισμών σε 
μια κοινότητα) με τις λειτουργίες της (π.χ. οι τροφικές σχέσεις και οι βιογεωχημικές 
διεργασίες).



Στο κεφάλαιο αυτό θα ασχοληθούμε με τη 
χημική σύσταση των προκαρυωτών, των μυ-
κήτων και των πρωτίστων. Θα παρουσιάσου-
με παραδείγματα τα οποία σκιαγραφούν το 
πώς ο προσδιορισμός της χημικής σύστα-
σης μπορεί να μας βοηθήσει να κατανοήσου-
με τις μικροβιακές διεργασίες που συμβαί-
νουν στα φυσικά περιβάλλοντα. Εδώ, με τον 
όρο «χημική σύσταση» εννοούμε το σύνολο 
των ουσιών που απαντούν στους μικροορ-
γανισμούς: από τα στοιχεία μέχρι τις σύνθε-
τες δομές των μακρομορίων. Σε επόμενα κε-
φάλαια θα χρησιμοποιήσουμε την πληροφο-
ρία αυτή για να κατανοήσουμε τη μικροβια
κή οικολογία και να εξηγήσουμε τον ρόλο 
συγκεκριμένων μικροοργανισμών σε διάφο-
ρους βιογεωχημικούς κύκλους, ενώ στο Κε-
φάλαιο 10 θα παρουσιάσουμε εν συντομία τη 
χημική σύσταση των ιών.

Οι μικροβιολόγοι συνήθως μιλούν για τη 
χημική σύσταση των μικροοργανισμών με 
όρους μακρομόριων, όπως είναι οι πρωτεΐ-
νες, το RNA και το DNA. Οι μικροβιακοί οι-
κολόγοι και οι βιογεωχημικοί, από την άλ-
λη, συχνά την περιγράφουν με όρους στοι-
χείων –κυρίως άνθρακα (C), αζώτου (N) και 
φωσφόρου (P)–, αλλά και με όρους στοι-
χειακών λόγων, όπως ο λόγος C:N. Εδώ θα 
χρησιμοποιήσουμε και τις δύο προσεγγίσεις 
ώστε να δώσουμε μια πλήρη εικόνα για τη 
σύσταση των μικροβιακών κυττάρων. Ορι-

σμένες από τις πληροφορίες που παραθέτου-
με προέρχονται από βασικές γνώσεις μικρο-
βιολογίας και εργαστηριακά πειράματα. Θα 
διαπιστώσετε, βέβαια, ότι, παρόλο που μπο-
ρούμε να μάθουμε πολλά από τα πειράμα-
τα στο εργαστήριο, η χημική σύσταση των 
καλλιεργούμενων μικροοργανισμών διαφέ-
ρει από εκείνη των μικροοργανισμών που 
διαβιούν στη φύση. Σε κάθε περίπτωση πά-
ντως, οι διαφορές αυτές μας δίνουν πληρο-
φορίες για το πώς οι μικροοργανισμοί επι-
βιώνουν και συχνά ευδοκιμούν στο φυσικό 
περιβάλλον.

Γνωρίζοντας τη χημική σύσταση των μι-
κροοργανισμών μπορούμε επίσης να εξηγή-
σουμε το «αποτύπωμά» τους στο φυσικό πε-
ριβάλλον. Μέσω ποικίλων διεργασιών, η μι-
κροβιακή σωματιδιακή ύλη απελευθερώνε-
ται και αποτίθεται στα χερσαία και υδατικά 
ενδιαιτήματα. Τέτοιες μικροβιακές αποθέ-
σεις μπορούν να συμβάλουν στη δημιουργία 
μεγάλων γεωλογικών σχηματισμών, όπως 
οι Λευκοί Βράχοι στο Ντόβερ, που σχηματί-
στηκαν από το ανθρακικό ασβέστιο ενός μι-
κροφύκους. Σε μικρότερη φυσική κλίμακα –
και όχι τόσο εμφανή όσο ένας βράχος– οι μι-
κροβιακές αποθέσεις επιδρούν στο περιβάλ-
λον επηρεάζοντας τη χημική του σύσταση 
και τους βιογεωχημικούς κύκλους των στοι
χείων. Επομένως, εάν θέλουμε να κατανοή-
σουμε τη μικροβιακή δράση στη φύση, οφεί-

ΚΕΦΑΛΑΙΟ 2

Χημικά στοιχεία, βιοχημικά μόρια  
και δομές των μικροοργανισμών
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λουμε να γνωρίζουμε κατ’ αρχάς από τι απο-
τελείται ένας μικροοργανισμός.

Τα χημικά στοιχεία που περιγράφονται 
στο κεφάλαιο αυτό, μαζί με άλλα στοιχεία 
που απαντούν στο μικροβιακό κύτταρο, εί-
ναι μόνο μερικά από τα πολλά που μεταβο-
λίζουν οι μικροοργανισμοί. Πέραν των βασι-
κών στοιχείων [άνθρακας (C), υδρογόνο (H), 
άζωτο (N), οξυγόνο (O), φωσφόρος (P) και 
θείο (S)], οι μικροοργανισμοί χρειάζονται 
και αρκετά άλλα σε ελάχιστες ποσότητες, ως 
«μικροθρεπτικές ουσίες», π.χ. το νικέλιο (Ni) 
και το βόριο (Β). Εκτός από αυτά, υπάρχουν 
στοιχεία τα οποία, παρότι δεν μετέχουν στις 
κυτταρικές δομές, μεταβολίζονται εντούτοις 
από τους μικροοργανισμούς. Χαρακτηριστι-
κό παράδειγμα είναι το ουράνιο (U) (βλ. Κε-
φάλαιο 1). Συνολικά, από τα 98 στοιχεία που 
απαντούν στη φύση, τα 63 είναι απαραίτη-
τα για τους μικροοργανισμούς ή μεταβολίζο-
νται από αυτούς (Stolz, 2017).

Στοιχειακή σύσταση  
των μικροοργανισμών

Στην Εικόνα 2.1 μπορείτε να δείτε ότι η σχε-
τική αφθονία των στοιχείων που απαντούν 
στα μικροβιακά κύτταρα διαφέρει από εκεί-
νη στον φλοιό της Γης, την πηγή των δομι
κών στοιχείων της ζωής: Λόγου χάρη, ο 
 φλοιός της Γης χαρακτηρίζεται από υψη-
λές ποσότητες πυριτίου (Si), ενώ αντιθέ-
τως μόνο κάποια  μικροφύκη (Διάτομα· βλ. 
Κεφάλαιο 6) και ορισμένα άλλα πρώτιστα 
χρησιμο ποιούν το εν λόγω στοιχείο. Επίσης, 
το νάτριο (Na) και το μαγνήσιο (Mg), παρό-
τι αφθονούν στον φλοιό της Γης και ως κύ-
ρια κατιόντα στα φυσικά περιβάλλοντα, δεν 
απαντούν σε αφθονία στις κυτταρικές δομές 
των μικροοργανισμών.

Τα κατιόντα αυτά, μολονότι αποτελούν 
πολύ μικρό ποσοστό του μέσου μικροβιακού 
κυττάρου, είναι απαραίτητα για την αύξη
ση των μικροοργανισμών διότι συμβάλλουν 
στη διατήρηση της ωσμωτικής ισορρο πίας 

και της ενεργότητας ορισμένων ενζύμων 
και μεμβρανών. Συνολικά, τα ανόργανα ιό-
ντα συνιστούν μόνο περίπου το 1% του ξη-
ρού βάρους ενός μικροβιακού κυττάρου. Η 
χρήση των κατιόντων αυτών από τους μι-
κροοργανισμούς είναι επίσης αμελητέα, σε 
σχέση με τις μεγάλες συγκεντρώσεις που 
συνήθως απαντούν στα φυσικά περιβάλλο-
ντα. Ένα άλλο κατιόν που αφθονεί στο φυ-
σικό περιβάλλον, το ασβέστιο (Ca2+), χρη-
σιμοποιείται μόνο από ορισμένα μικροφύκη 
(κοκκολιθοφόρα· βλ. Κεφάλαιο 6), και όχι 
από τα Bacteria, τα Archaea και τους μύκη-
τες (με εξαίρεση τις κατιοντικές γέφυρες των 
πολυμερών). Τα κύρια, ζωτικής σημασίας 

Εικόνα 2.1 Η στοιχειακή σύσταση του 
φλοιού της Γης και ενός τυπικού μικροβιακού 
κυττάρου. Η γραμμή υποδεικνύει ίσα ποσοστά 
στο μικροβιακό κύτταρο και στον φλοιό. Τα 
τρία στοιχεία με έντονα γράμματα (C, N και P) 
είναι οι κύριοι περιοριστικοί παράγοντες της 
μικροβιακής αύξησης στη φύση. Σημειώστε ότι 
ορισμένα στοιχεία αφθονούν στο μικροβιακό 
κύτταρο (κάτω από τη γραμμή), ενώ άλλα 
απαντούν σε χαμηλές συγκεντρώσεις (πάνω από 
τη γραμμή) σε σύγκριση με τον φλοιό της Γης. 
Οι διαφορές αυτές είναι πραγματικές, παρόλο που 
οι τιμές ποικίλλουν ανάλογα με τον οργανισμό.
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για όλους τους μικροοργανισμούς, θρεπτικά 
στοιχεία είναι τα C, N, P και S (Πίνακας 2.1).

Υπάρχουν, βέβαια, και αρκετά άλλα στοι-
χεία τα οποία απαντούν σε ίχνη, τόσο στον 
φλοιό της Γης όσο και στα κύτταρα. Τούτα τα 
ιχνοστοιχεία ή μικροτροφικά στοιχεία, όπως 
αποκαλούνται, παρότι απαιτούνται σε ελά-
χιστες μόνο ποσότητες, είναι αναγκαία για 
την αύξηση των μικροοργανισμών. Μέταλ-
λα όπως ο ψευδάργυρος (Zn) και το κοβάλ-
τιο (Co) αποτελούν σημαντικούς ενζυμικούς 
συμπαράγοντες: Η ουρεάση, λόγου χάρη, 
που καταλύει την αποικοδόμηση της ουρίας, 

χρειάζεται Zn, ενώ η βιταμίνη B12, που λει-
τουργεί ως συνένζυμο πολλών ενζύμων, πε-
ριέχει Co. Μερικοί μικροοργανισμοί χρησι-
μοποιούν και πιο ασυνήθιστα μέταλλα, όπως 
το βολφράμιο (W) ή το νικέλιο (Ni).

Το πιο σημαντικό μικροθρεπτικό  στοιχείο, 
πάντως, είναι ο σίδηρος (Fe). Σχεδόν όλοι οι 
μικροοργανισμοί απαιτούν Fe, κατά κανόνα 
σε σχετικά ελάχιστες ποσότητες. Στην πλειο
νότητα των μικροοργανισμών, ο λόγος C:Fe 
είναι της τάξης των 10.000. Ο Fe συμμετέχει 
κυρίως σε αντιδράσεις μεταφοράς ηλεκτρο-
νίων (π.χ. στην κυτταρική αναπνοή και τη 

Πίνακας 2.1 Θεμελιώδη στοιχεία και ιχνοστοιχεία που χρησιμοποιούν οι μικροοργανισμοί στη φύση. Τα στοιχεία 
παρατίθενται σε σειρά, με βάση την αφθονία τους στους μικροοργανισμούς. Θα πρέπει, βέβαια, να ληφθεί υπόψη 
ότι τα ιχνοστοιχεία χρησιμοποιούνται σε περισσότερα συστατικά και ένζυμα από αυτά που αναφέρονται εδώ (για 
περισσότερες πληροφορίες σχετικά με ορισμένα ιχνοστοιχεία, βλ. Zhang & Gladyshev, 2010).

Στοιχείo Χημική μορφή στη φύσηα Θέση ή χρήση στο κύτταρο

Θεμελιώδη στοιχεία

C HCO3
– Όλες οι οργανικές ενώσεις

N N2, NO3
– Πρωτεΐνες, νουκλεϊκά οξέα

P PO4
3– Νουκλεϊκά οξέα, φωσφολιπίδια, ATP, NADPH

S SO4
2– Κυστεΐνη και μεθειονίνη, πρωτεΐνες Fe-S

Si Si(OH)4 Θήκη διατόμων

Ιχνοστοιχεία

Fe Fe3+, οργανικό Σύστημα μεταφοράς ηλεκτρονίων

Mn Mn2+, MnO2, MnOOH Δισμουτάση υπερυπεροξειδίου, φωτοσύστημα ΙΙ

Mg Mg2+ Χλωροφύλλη

Ni Ni2+, οργανικό Ουρεάση, υδρογονάση

Zn Zn2+, οργανικό Καρβονική ανυδράση, πρωτεάση, αλκαλική φωσφατάση, αναγωγάση 
μεθυλοσυνενζύμου Μ

Cu Cu2+, οργανικό Σύστημα μεταφοράς ηλεκτρονίων, δισμουτάση υπερυπεροξειδίου

Co Co2+, οργανικό Βιταμίνη Β12

Se SeO4
2– Αφυδρογονάση μυρμηκικού

Mo MoO4
2– Αζωτάση, αναγωγάση νιτρικών 

Cd Cd2+, οργανικό Καρβονική ανυδράση

I IO3
– Δέκτης ηλεκτρονίων

W WO4
2– Υποκαθιστά το Mo σε μερικές οξειδοαναγωγάσες

V H2VO4
– Αζωτάσες

α Τα μέταλλα που επισημαίνονται με τη λέξη «οργανικό» υπάρχουν κυρίως σε οργανικές ενώσεις.
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φωτοσύνθεση). Επειδή αφθονεί στον φλοιό 
της Γης, είναι επαρκώς διαθέσιμος για την 
αύξηση των μικροοργανισμών στα περισ-
σότερα φυσικά περιβάλλοντα. Ο Fe αφθονεί 
ιδιαί τερα στα χερσαία εδάφη: Κυμαίνεται από 
0,05% στα χονδρόκοκκα εδάφη έως >10% 
στα εξαιρετικά διαβρωμένα εδάφη (oxisols) 
των τροπικών περιοχών. Ωστόσο, υπάρχουν 
δύο σημαντικά παραδείγματα όπου ο Fe απα-
ντά σε χαμηλές συγκεντρώσεις και μπορεί 
να λειτουργεί ως περιοριστικός παράγοντας 
για τη μικροβιακή αύξηση: οι ανοιχτοί ωκεα
νοί και ο ορός των σπονδυλωτών. Οι ανοιχτοί 
ωκεανοί, όντας μακριά από τον ηπειρωτικό 
φλοιό, δεν λαμβάνουν μεγάλη ποσότητα Fe 
επειδή η κυρίαρχη οξειδωτική κατάστασή 
του, ο Fe(III), είναι αδιάλυτος στο οξυγονω-
μένο νερό με σχεδόν ουδέτερο pH (Κεφάλαιο 
3). Η δε πρόσληψή του από τους μικροοργα-
νισμούς μειώνει τη συγκέντρωση του Fe σε 
πολύ χαμηλά επίπεδα (10–12 M ή pM). Παρο-
μοίως, ο Fe ανιχνεύεται σε χαμηλές συγκε-
ντρώσεις και στον ορό των σπονδυλωτών. Ο 

ελεύθερος Fe του ορού μειώ νεται περαιτέρω 
λόγω της δέσμευσής του από την τρανσφερί-
νη, μια πρωτεΐνη που παράγεται από τον ζωι-
κό ξενιστή. Αυτές οι χαμηλές συγκεντρώσεις 
Fe μπορούν να περιο ρίσουν την αύξηση των 
παθογόνων βακτηρίων (Skaar, 2010). (Ενδει-
κτικό είναι ότι το βακτήριο Borrelia burg-
dorferi που προκαλεί τη νόσο Lyme είναι 
«αποτελεσματικό» εν μέρει επειδή δεν φαί-
νεται να απαιτεί Fe.)

Από τα έξι πιο άφθονα στοιχεία που απα-
ντούν στους προκαρυώτες, δύο (Ο και Η) 
προσλαμβάνονται εύκολα από το νερό, ενώ 
ένα τρίτο (S) από ένα θεμελιώδες σε φυσικά 
περιβάλλοντα ανιόν (θειικό, SO4

2–). Τα υπό-
λοιπα τρία στοιχεία (C, N, και P) είναι εκείνα 
που συχνότερα λειτουργούν ως περιοριστι-
κοί παράγοντες για την αύξηση των μικροορ-
γανισμών στα φυσικά περιβάλλοντα.

Στοιχειακοί λόγοι σε βιογεωχημικούς 
κύκλους και μελέτες

Προκειμένου να εξετάσουν τη δυναμική των 
τροφικών αλυσίδων και τους κύκλους των 
στοιχείων στη βιόσφαιρα, οι οικολόγοι και 
οι βιογεωχημικοί συχνά χρησιμοποιούν τους 
λόγους των στοιχείων (στοιχειακούς λόγους). 
Συγκρίνοντας τη μικροβιακή σύσταση σε C, 
N και άλλα στοιχεία με τη χημική σύσταση 
των εκάστοτε διαθέσιμων πόρων (διαλυμέ-
νες ενώσεις, θρύμματα ή λεία), διερευνώνται 
ποικίλα επιστημονικά ερωτήματα, π.χ. το τι 
μπορεί να ελέγξει ή να «περιορίσει» τη βι-
ομάζα και τη δραστηριότητα των μικροορ-
γανισμών. Με ιδιαίτερο ενδιαφέρον εξετάζο-
νται επίσης ερωτήματα που αφορούν τις αλ-
λαγές της μικροβιακής χημικής σύστασης. 
Οι μικροοργανισμοί έχουν κάποια ικανότη-
τα, τη λεγόμενη ομοιόσταση, να διατηρούν 
σταθερούς τους λόγους των στοιχείων τους 
παρά τις μεταβολές των συνθηκών αύξησης 
(Εικόνα 2.2). Υπάρχουν, ωστόσο, και περι-
πτώσεις μικροοργανισμών στους οποίους ο 
στοιχειακός λόγος ενδέχεται να αλλάζει κα-

Πλαίσιο 2.1 Τύποι περιορισμού

Ένα γενικό ερώτημα στη μικροβιακή οικολογία 
αφορά τους παράγοντες που καθορίζουν ή πε-
ριορίζουν τους ρυθμούς αύξησης και τα επίπε-
δα βιομάζας ενός μικροβιακού πληθυσμού στη 
φύση. O περιορισμός τύπου Blackman (αρχή των 
περιοριστικών παραγόντων) αναφέρεται στον 
έλεγχο του ρυθμού μιας διεργασίας, ενώ ο περι-
ορισμός τύπου Liebig (νόμος του ελαχίστου) ανα-
φέρεται στον έλεγχο των επιπέδων βιομάζας. Ο 
F.F. Blackman ήταν Βρετανός φυσιολόγος φυτών 
που διατύπωσε την αρχή των περιοριστικών πα-
ραγόντων το 1905. Ο Justus von Liebig, Γερμα-
νός χημικός του 19ου αιώνα, μελετούσε καλλι-
εργούμενα φυτά, και μολονότι –ορθώς– υπέθε-
σε ότι τα φυτά λαμβάνουν τα θρεπτικά τους συ-
στατικά από ανόργανες και όχι οργανικές ενώ-
σεις, διατύπωσε τη –λανθασμένη– άποψη ότι η 
αποικοδόμηση είναι μια αβιοτική διεργασία 
(Smil, 2001).
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θώς μεταβάλλεται ο στοιχειακός λόγος στον 
εκάστοτε διαθέσιμο πόρο.

Μπορούμε να αξιοποιήσουμε τους στοι-
χειακούς λόγους στη μελέτη ποικίλων βιο
γεω χημικών και μικροβιακών διεργασιών, 
τόσο στα χερσαία όσο και στα υδατικά οικο-
συστήματα. Λόγου χάρη, ένας υψηλός λό-
γος C:P μπορεί να υποδηλώνει ότι η μικρο-
βιακή αύξηση περιορίζεται από τη διαθεσι-
μότητα Ρ, ενώ ένας υψηλός λόγος C:N μπο-
ρεί να υποδηλώνει περιορισμό λόγω της δια-
θεσιμότητας Ν. Επίσης, όπως θα δούμε στο 
Κεφάλαιο 7, ο λόγος C:N μπορεί να χρησι-
μοποιηθεί για να διερευνηθεί το κατά πόσο οι 
ετερότροφοι μικροοργανισμοί είναι παραγω-
γοί ή καταναλωτές ιόντων αμμωνίου. Η γεω
γραφική διακύμανση μεταξύ του στοιχεια

κού λόγου C:N στο έδαφος και στα απορρίμ-
ματα έχει χρησιμοποιηθεί για να εξηγήσει 
αλλαγές στη σύνθεση και τη λειτουργία των 
χερσαίων μικροβιακών κοινοτήτων (Zech-
meisterBoltenstern et al., 2015), ενώ ο λόγος 
των συγκεντρώσεων νιτρικών προς φωσφο-
ρικά έχει χρησιμοποιηθεί για τον εντοπισμό 
ωκεάνιων περιοχών όπου η απονιτροποίηση 
(αναγωγή του νιτρικού Ν προς αέριες μορ-
φές) και η δέσμευση του Ν είναι συνήθεις 
διερ γασίες (Κεφάλαιο 12).

Οι στοιχειακοί λόγοι πρωτοχρησιμοποιή
θηκαν για τη διερεύνηση των βιογεωχημι-
κών διεργασιών από τον Alfred Redfield 
(18901983), ο οποίος μελετούσε τη χημι-
κή σύσταση οργανισμών που έχουν προ-
σαρμοστεί να ζουν σε αιώρηση στο θαλασ-
σινό νερό (πλαγκτόν) σε σχέση με τις θεμε-
λιώδεις θρεπτικές ουσίες που αυτό περιέχει 
(Redfield, 1958). Ο Redfield διαπίστωσε ότι 
ο ατομικός λόγος C:N:P στο πλαγκτόν ήταν 
106:16:1 και ότι ο λόγος N:P στο πλαγκτόν 
ήταν παρό μοιος με τον λόγο των συγκεντρώ-
σεων νιτρικών προς φωσφορικά στα βαθιά 
ωκεάνια νερά. Η παρατήρηση αυτή υπήρξε 
σημαντική ώστε να εδραιωθεί ο καίριος ρό-
λος των μικροοργανισμών για τους κύκλους 
των στοιχείων στους ωκεανούς, αποτελεί δε 
ένα χαρακτηριστικό παράδειγμα για το πώς 
οι μικροοργανισμοί διαμορφώνουν το περι-
βάλλον τους. Έκτοτε, οι λόγοι C:N = 6,6:1 
και C:P = 106:1 έχουν χρησιμοποιηθεί εκτε-
νώς στην ωκεανογραφία και τη λιμνολογία. 
Η προσέγγιση του Redfield έχει αξιοποιηθεί 
και για τα χερσαία συστήματα (Cleveland & 
Liptzin, 2007). Έχει, μάλιστα, διαπιστωθεί 
αξιοσημείωτη ομοιότητα του στοιχειακού 
λόγου μεταξύ χερσαίων και ταξινομικά συγ-
γενών υδρόβιων οργανισμών, με σημαντική 
εξαίρεση εκείνη των ανώτερων φυτών (βλ. 
παρακάτω). Στα χερσαία συστήματα, οι στοι-
χειακοί λόγοι εμφανίζουν σημαντική διακύ-
μανση, ανάλογα με το είδος του οργανισμού, 
τον τύπο του εδάφους, τη βλάστηση και το 
κλίμα (γεωγραφικό πλάτος)· είναι δε στατι-

Εικόνα 2.2 Η σχέση μεταξύ του στοιχειακού 
λόγου (π.χ. C:N) στον διαθέσιμο πόρο ενός 
μικροβιακού καταναλωτή και στον ίδιο τον 
καταναλωτή. Με την ομοιόσταση (οριζόντια 
γραμμή), ένας μικροοργανισμός μπορεί να 
διατηρήσει σταθερό τον στοιχειακό του λόγο, 
παρόλο που μεταβάλλεται ο διαθέσιμος πόρος. 
Στην αντίθετη περίπτωση, όταν υπάρχει πλήρης 
έλλειψη ελέγχου, ο στοιχειακός λόγος στον 
μικροοργανισμό μεταβάλλεται συναρτήσει του 
στοιχειακού λόγου στον διαθέσιμο πόρο. Στην 
περίπτωση αυτή, ισχύει ότι ο οργανισμός «είναι 
ό,τι τρώει» (κεκλιμένη γραμμή). Προσαρμοσμένο 
από Sterner & Elser, 2002.

«Είσαι ό,τι τρως»

Ομοιόσταση

Στοιχειακός λόγος στον διαθέσιμο πόρο
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στικά διαφορετικοί από εκείνους στα υδατι-
κά συστήματα (ZechmeisterBoltenstern et 
al., 2015), γεγονός που αντανακλά τις τερά-
στιες διαφορές που υπάρχουν στις περιβαλ-
λοντικές συνθήκες μεταξύ των δύο οικοσυ-
στημάτων. Ωστόσο, εκείνο που είναι περισ-
σότερο αξιοσημείωτο είναι το γεγονός ότι 
υπάρχουν ομοιότητες. 

Ίσως η πλέον «εκλεπτυσμένη» χρήση 
του λόγου Redfield είναι στη διερεύνηση του 
τρόπου που η πρωτογενής παραγωγή και η 
αναπνοή επηρεάζουν τις συγκεντρώσεις των 
κυριότερων θρεπτικών ουσιών στα οικο-
συστήματα υπό αερόβιες συνθήκες. Η πα-
ρακάτω εξίσωση βασίζεται στον λόγο του 
Redfield:

 106 CO2 + 16 HNO3 + H3PO4 + 122 H2O 
↔ (CH2O)106 (NH3)16H3PO4 + 138 O2

 (2.1)

Η αντίδραση που εξελίσσεται προς τα δεξιά 
(CO2 → CH2O) περιγράφει την πρωτογενή 
παραγωγή, ενώ η αντίδραση προς την αντί-
θετη κατεύθυνση (CH2O → CO2) περιγράφει 
την αερόβια ανοργανοποίηση της οργανικής 
ύλης. (Σημειώστε ότι σε αυτό το κεφάλαιο, 
αλλά και σε ολόκληρο το βιβλίο, το «CH2O» 
συμβολίζει μια γενική οργανική ένωση χα-
ρακτηριστική της φωτοσύνθεσης ή της ανα-
πνοής, όπως η γλυκόζη.) Στην  Εικόνα 2.3 δί-
νεται ένα παράδειγμα ανοργανοποίησης, 
 αυτής του P. Θα πρέπει εδώ να ληφθεί υπό-
ψη ότι η εξίσωση 2.1 είναι απλουστευμένη, 
που σημαίνει ότι ορισμένες σημαντικές αντι-
δράσεις αποκρύπτονται. Παραδείγματος χά-
ριν, η εξίσωση υπονοεί ότι κατά την αναπνοή 
και την αποδόμηση της οργανικής ύλης απε-
λευθερώνονται ΝΟ3

–, στην πραγματικότητα 
όμως η κύρια μορφή Ν που παράγεται κατά 

Εικόνα 2.3 Διάγραμμα όπου απεικονίζεται η στοιχειομετρική σχέση μεταξύ των στοιχείων που 
προκύπτουν από την αερόβια ανοργανοποίηση οργανικής ύλης (φαινομενική χρήση οξυγόνου) 
και ενός τελικού προϊόντος της ανοργανοποίησης, τα φωσφορικά. Η φαινομενική χρήση οξυγόνου 
είναι η διαφορά μεταξύ της παρατηρούμενης συγκέντρωσης οξυγόνου στο θαλασσινό νερό και της 
συγκέντρωσης που θα είχε αν το νερό βρισκόταν σε ισορροπία με την ατμόσφαιρα. DO, διαλυμένο 
οξυγόνο· DP, διαλυμένα φωσφορικά. Τα δεδομένα προέρχονται από το Redfield, 1958. 
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την ανοργανοποίηση της οργανικής ύλης εί-
ναι τα ιόντα NH4

+. Η οξείδωση των NH4
+ σε 

NO3
– απαιτεί δύο επιπλέον στάδια, τα οποία 

αποτελούν μέρος της νιτροποίησης (βλ. Κε-
φάλαιο 12). Σε κάθε περίπτωση, η εξίσωση 
2.1 και οι λόγοι των στοιχείων είναι χρησιμό-
τατα εργαλεία που περιγράφουν εν συντομία 
τις βιογεωχημικές διεργασίες παραγωγής και 
αποδόμησης της οργανικής ύλης στα φυσικά 
περιβάλλοντα.

Λόγοι C:N και C:P  
στους μικροοργανισμούς

Οι λόγοι των στοιχείων που χρησιμοποιού-
νται συχνότερα στη μικροβιακή οικολογία 
και τη βιογεωχημεία είναι οι C:N και C:P. Οι 
λόγοι αυτοί ποικίλλουν σημαντικά μεταξύ 
των ειδών μιας συγκεκριμένης μικροβιακής 
ομάδας (Chrzanowski & Foster, 2014), αλ-
λά και μεταξύ των οργανισμών ενός είδους, 
ανάλογα με τη διαθεσιμότητα των θρεπτικών 
ουσιών στο περιβάλλον. Όπως αναφέραμε 
προηγουμένως, η έλλειψη Ν ή Ρ μπορεί να 

οδηγήσει σε υψηλές τιμές λόγων C:N ή C:P, 
αντίστοιχα. Προτού όμως εξετάσουμε λεπτο-
μερώς τούτη τη διακύμανση, είναι χρήσιμο 
να δούμε τις μέσες τιμές των λόγων αυτών 
και κατά πόσο εμφανίζουν σημαντικές δια-
φορές μεταξύ των οργανισμών.

Οι προκαρυώτες, είτε διαβιούν στο έδα-
φος είτε στους ωκεανούς, τείνουν να είναι 
πλούσιοι σε Ν και να έχουν χαμηλότερες τι-
μές λόγου C:N από ό,τι άλλοι μικροοργα-
νισμοί, όπως οι μύκητες, τα φύκη και άλλα 
πρώτιστα (Πίνακας 2.2). Η περιεκτικότητα 
των ετερότροφων προκαρυωτών σε Ν τεί-
νει να είναι υψηλότερη ακόμα και από εκεί-
νη των κυανοβακτηρίων. Ο λόγος C:N στους 
προκαρυώτες είναι συχνά <5, ενώ σε μύκη-
τες και ευκαρυωτικά φύκη είναι συγκριτικά 
υψηλότερος, περίπου μεταξύ 9 και 7,7 (λιγό-
τερο Ν), και δεν διαφέρει σημαντικά από τον 
λόγο του Redfield (Πίνακας 2.2)· οι ακριβείς 
τιμές, βέβαια, εξαρτώνται από τον εκάστοτε 
οργανισμό και τις συνθήκες αύξησης για τις 
οποίες υπολογίζεται ο μέσος όρος. Μεγαλύ-
τεροι οργανισμοί, όπως το ζωοπλαγκτόν (κυ-

Πίνακας 2.2 Μοριακοί στοιχειακοί λόγοι ορισμένων μικροοργανισμών και άλλων οργανισμών.

Οργανισμός C:N C:P Σχόλια Βιβλιογραφική 
αναφορά

Αυτότροφα

Θαλάσσια κοκκοειδή 
κυανοβακτήρια

5,4 ± 0,4 135 ± 22 3 είδη Bertilsson et al., 2003

Ευκαρυωτικά φύκη 7,7 ± 1,2 124 ± 19 15 είδη Ho et al., 2003

Ανώτερα φυτά 36 ± 23 970 ± 700 492 είδη Elser et al., 2000

Ετερότροφα

Χερσαίοι προκαρυώτες 4,6 ± 1,5 75 ± 29 41 στελέχη από στρωμνή φύλλων Mouginot et al., 2014

Θαλάσσιοι ετερότροφοι 
προκαρυώτες

4,9 ± 1,0 87 ± 33 13 είδη Zimmerman et al., 2014

Χερσαίοι μύκητες* 9,2 ± 4,8 120 ± 68 45 στελέχη από στρωμνή φύλλων Mouginot et al., 2014

Πρώτιστα 6,8 ± 0,9 102 ± 56 Paraphysomonas imperforata Goldman et al., 1987b

Ζωοπλαγκτόν 6,3 ± 1,3 120 ± 47 43 είδη του γλυκού νερού Elser et al., 2000

Έντομα 6,5 ± 1,9 116 ± 72 130 είδη Elser et al., 2000

* Οι Zhang & Elser (2017) υπολόγισαν, από 125 είδη μυκήτων, ότι η διάμεσος του λόγου C:N:P είναι 250:16:1.
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ρίως τα κωπήποδα, τα οποία είναι υδρόβια 
αρθρόποδα μεγέθους περίπου 1 mm) και τα 
κολλέμβολα (χερσαία αρθρόποδα μεγέθους 
περίπου <6 mm) έχουν υψηλότερους λό-
γους C:N (λιγότερο N) σε σχέση με με τους 
προκαρυώτες και άλλους μικροοργανισμούς 
(Hunt et al., 1987). [Αξίζει να σημειωθεί ότι 
τα έντομα έχουν παρόμοιους λόγους C:N και 
C:P με το ζωοπλαγκτόν (Elser et al., 2000).]

Αλλά και ο λόγος C:P εμφανίζει σημα-
ντικές διαφορές, τόσο μεταξύ των μικροορ
γα νισμών όσο και μεταξύ μικροοργανισμών 
και μεγαλύτερων οργανισμών. Οι  χερσαίοι 
ή υδρόβιοι ετερότροφοι προκαρυώτες περιέ
χουν, πέραν του Ν, περισσότερο P από ό,τι άλ-
λοι οργανισμοί, συμπεριλαμβανομένων των 
μυκήτων και των φυκών. Εξ ου και ο λόγος 
C:P στους ετερότροφους προκαρυώ τες (<100) 
είναι χαμηλότερος από εκείνον των μυκήτων 
και των ευκαρυωτικών φυκών (>100). Ο λό-
γος C:P σε δύο κοινά σε ωκεανούς κοκκοειδή 
γένη κυανοβακτηρίων, τα Synechococcus και 
Prochlorococcus, είναι πολύ υψηλότερος (λι-
γότερο P) από εκείνον των ετερότροφων προ-
καρυωτών. Σε αυτά τα κυανοβακτήρια η πε-
ριεκτικότητα σε Ρ είναι χαμηλή, διότι οι κυτ-
ταρικές τους μεμβράνες αποτελούνται ως επί 
το πλείστον από σουλφολιπίδια και όχι φω-
σφολιπίδια (Van Mooy et al., 2009). Επίσης, 
ένα άφθονο στους ωκεανούς ετερότροφο μέ-
λος των Bacteria, το γένος Pelagibacter, δύ-
ναται σε συνθήκες έλλειψης Ρ να βιοσυνθέτει 
λιπίδια χωρίς φωσφορικά (Carini et al., 2015). 
Μάλιστα, η περιεκτικότητα σε λιπίδια φτωχά 
σε Ρ μπορεί να εξηγήσει την παρατηρούμε-
νη αφθονία των κυανοβακτηρίων και του Pe-
lagibacter στους ολιγοτροφικούς ωκεανούς, 
όπου η συγκέντρωση των φωσφορικών είναι 
χαμηλή (<10 nM). 

Στον Πίνακα 2.2 μπορεί κανείς να δει ότι 
τα ανώτερα φυτά χαρακτηρίζονται από πο-
λύ υψηλότερους λόγους C:N και C:P σε σχέ-
ση με αυτούς των υδρόβιων πρωτογενών πα-
ραγωγών, συμπεριλαμβανομένων των κυα-
νοβακτηρίων και των ευκαρυωτικών φυκών. 

Τούτη η διαφορά οφείλεται στη μεγάλη περι-
εκτικότητα των χερσαίων φυτών σε κυτταρί-
νη, λιγνίνη και άλλους δομικούς πολυσακχα-
ρίτες, οι οποίοι απαιτούνται τόσο για τη στή-
ριξή τους όσο και ως μηχανισμός αποφυγής 
των φυτοφάγων θηρευτών τους. Αντίθετα, τα 
κυανοβακτήρια και τα φύκη δεν χρειάζονται 
τέτοιους δομικούς πολυσακχαρίτες για στή-
ριξη (το περιβάλλον νερό τούς την προσφέ-
ρει) και επιπλέον διαθέτουν άλλους αμυντι-
κούς μηχανισμούς για την αντιμετώπιση των 
θηρευτών τους. Ως εκ τούτου, τα οργανικά 
θρύμματα των χερσαίων φυτών είναι λιγότε-
ρο πλούσια σε Ν και Ρ από ό,τι των μικροβι-
ακών πρωτογενών παραγωγών.

Η βιοχημική σύσταση  
των μικροοργανισμών

Η στοιχειακή σύσταση ενός οργανισμού κα-
θορίζεται πρωτίστως από τις οργανικές ενώ-
σεις που δομούν τα κυτταρικά του μακρομό-
ρια. Τα κύρια μακρομόρια –πρωτεΐνες, νου-
κλεϊκά οξέα, πολυσακχαρίτες και λιπίδια– 
περιέχουν >97% των στοιχείων που απα-
ντούν στους μικροοργανισμούς (Πίνακας 
2.3). Οι συγκεντρώσεις των μικρού μοριακού 
βάρους ενώσεων, όπως η γλυκόζη, τα αμινο-
ξέα και τα άλατα, είναι χαμηλές (<3%), αν 
και η ροή τους μεταξύ των δεξαμενών τους 
μπορεί να είναι αρκετά μεγάλη.

Οι πρωτεΐνες συνιστούν, τις περισσότερες 
φορές, το κύριο συστατικό της πλειονό τητας 
των μικροβιακών κυττάρων, αφού απο τελούν 
περίπου το 30%55% του ξηρού βά ρους των 
φυκών, των μυκήτων (συμπεριλαμβανομέ-
νων των ζυμών) και των προκαρυωτών (Πί-
νακας 2.3). Δρουν κυρίως ως ένζυμα, κατα-
λύοντας αντιδράσεις τόσο εντός του κυττά-
ρου όσο και στο μικρής κλίμακας εξωτερικό 
περιβάλλον του. Εκτός όμως από τα ένζυμα, 
υπάρχουν και πρωτεΐνες μεταφοράς που με-
σολαβούν στη διακίνηση ενώσεων διαμέσου 
των κυτταρικών μεμβρανών, ενώ άλλες πρω-
τεΐνες συμβάλλουν στη διαμόρφωση μαστι
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γίων και βλεφαρίδων (δομών που χρησιμο-
ποιούν οι αυτοκινούμενοι μικροοργανισμοί 
προκειμένου να μετακινηθούν μέσα στο υδα-
τικό περιβάλλον).

Η σχετική ποσότητα των νουκλεϊκών 
οξέων RNA και DNA εμφανίζει μεγάλη δια
κύμανση μεταξύ των μικροοργανισμών. Από 
τα δεδομένα που παρουσιάζονται στον Πίνα-
κα 2.3, φαίνεται ότι, σε συγκεκριμένες συν-
θήκες αύξησης, οι προκαρυώτες διαθέτουν 
σχετικά περισσότερο RNA και DNA από 
ό,τι άλλοι μικροοργανισμοί. Τα δεδομένα για 
τους προκαρυώτες στον Πίνακα προέρχονται 
από το E. coli, το οποίο αναπτύσσεται ταχέως 
σε εργαστηριακές συνθήκες – ταχύτερα από 
τους άλλους οργανισμούς του Πίνακα. Τα 
Bacteria και πολλοί άλλοι οργανισμοί, όταν 
αναπτύσσονται με ταχείς ρυθμούς, έχουν γε-
νικά περισσότερα ριβοσώματα και επομένως 
περισσότερο ριβοσωματικό RNA (ribosomal 
RNA, rRNA), προκειμένου να μπορούν να 
υποστηρίζουν τους αυξημένους ρυθμούς 
πρωτεϊνικής σύνθεσης. Τα μόρια του rR-
NA συνιστούν περίπου το 80% του RNA σε 
όλους τους οργανισμούς· τα μόρια του με-

ταφορικού RNA (transfer RNA, tRNA), τα 
οποία είναι υπεύθυνα για τη μεταφορά αμι-
νοξέων στα ριβοσώματα, συνιστούν το 15%, 
ενώ το αγγελιοφόρο RNA (messenger RNA, 
mRNA), που φέρει την πληροφορία για την 
αλληλουχία των αμινοξέων των πρωτεϊνών, 
συνιστά μόνο το 5%. Οι προκαρυώτες ίσως 
φαίνεται πως περιέχουν περισσότερο DNA 
από ό,τι άλλοι οργανισμοί – αυτό, όμως, 
 ισχύει μόνο όταν εξετάζεται σχετικά. Η πο-
σότητα του DNA σε απόλυτη τιμή (το μέ-
γεθος, δηλαδή, του γονιδιώ ματος) των προ-
καρυωτών είναι μικρότερο από εκείνο των 
ευκα ρυωτικών μικροοργανισμών. Λόγου χά-
ρη, το γονιδίωμα του πρότυπου βακτηρίου E. 
coli (4,6 × 106 ζεύγη βά σεων, ήτοι 4,6 Mb) εί-
ναι περισσότερο από επτά φορές μικρότερο 
από το γονιδίωμα του ευκαρυωτικού φύκους 
Thalassiosira pseudonana (34 Mb). (Το μέγε-
θος του γονιδιώματος θα αναλυθεί λεπτομε-
ρέστερα στο Κεφάλαιο 5.)

Τα βιοχημικά δεδομένα μάς βοηθούν να 
εξηγήσουμε γιατί διαφορετικοί οργανισμοί 
έχουν διαφορετικούς λόγους C:N και C:P. 
Στους προκαρυώτες, οι χαμηλές τιμές του 

Πίνακας 2.3 Η βιοχημική σύσταση ποικίλων μικροοργανισμών. Τα δεδομένα για το E. coli και τους δύο μύκητες 
(Rhizoctoni solani και Sclerotium bataticola) είναι από τα Ingraham et al., 1983 και Gottlieb & Van Etten, 1966, αντί
στοιχα. Τα δεδομένα για τα οκτώ είδη ζύμης και τα 117 είδη φυκών είναι από το Finkel et al., 2016. NA, μη δια θέσιμα 
δεδομένα.

Ξηρό βάρος (%)

Βιοχημικό συστατικό Προκαρυώτες Ζύμες Μύκητες Φύκη

Πρωτεΐνες 55,0 32 10,7* 32,2

Λιπίδια 15,3 5,4 34,2 17,3

RNA 13,7 4,8 5,4 5,6

DNA 10,0 0,1 0,4 1,0

Υδατάνθρακες 4,1 24 42,8 15,0

Μονομερή 2,1 ΝΑ 2,1 ΝΑ

Ανόργανα συστατικά† 0 8,6 0 17,3

Σύνολο 100,2 74,9 95,6 88,4

* Άλλες μελέτες αναφέρουν ότι στους μύκητες η περιεκτικότητα σε πρωτεΐνες είναι περίπου 30% (Christias et al., 1975).
† Τα κυτταρικά τοιχώματα φυκών όπως τα διάτομα και τα κοκκολιθοφόρα έχουν υψηλές ποσότητες αλάτων πυριτίου και ασβεστίου.  
 Το 1% του ξηρού βάρους των φυκών οφείλεται στη χλωροφύλλη.
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λόγου C:N εξηγούνται από τις υψηλές πο-
σότητες πρωτεϊνών πλούσιων σε Ν, ενώ οι 
χαμηλές τιμές του λόγου C:P εξηγούνται 
από τα πλούσια σε Ρ και N μόρια DNA και 
RNA. Το ποσοστό των νουκλεϊκών οξέων 
των προκαρυωτών επί της συνολικής κυττα-
ρικής μάζας είναι σχεδόν τρεις φορές μεγα-
λύτερο, ανάλογα με τους ρυθμούς ανάπτυ-
ξης, σε σχέση με το ποσοστό που παρατη-
ρείται στα μεγάλα φύκη και στους μύκητες 
(Πίνακας 2.3), ενώ τα ποσοστά πρωτεΐνης εί-
ναι σχεδόν ίδια μεταξύ τους. Η διαφορά με-
ταξύ των νουκλεϊκών οξέων (που είναι πλού-
σια σε P) και των πρωτεϊνών (που δεν έχουν 
P) οδηγεί σε χαμηλότερες τιμές του λόγου 
C:P στα Bacteria. Υπενθυμίζουμε ότι έχου-

με ήδη αναφέρει ακόμα δύο σχέσεις μεταξύ 
των στοιχειακών λόγων και της βιοχημικής 
σύστασης: Η σχέση των υψηλών τιμών του 
C:N με την υψηλή περιεκτικότητα σε πολυ-
σακχαρίτες στα ανώτερα φυτά, και η σχέση 
των υψηλών τιμών του C:P με την αντικατά-
σταση των φωσφολιπιδίων από σουλφολιπί-
δια στα κυανοβακτήρια.

Αξίζει τώρα να εξετάσουμε λεπτομερέ-
στερα τη βιοχημική σύσταση των ετερότρο-
φων προκαρυωτών, ξεκινώντας με έναν που 
αναπτύσσεται ταχύτατα σε εργαστηριακές 
συνθήκες (Πίνακας 2.4). Το εν λόγω μέλος 
των Bacteria περιέχει αρκετά διαφορετικά 
μακρομόρια, ορισμένα εκ των οποίων μάλι-
στα σε πολλαπλά «αντίγραφα». (Με τον όρο 

Πίνακας 2.4 Η βιοχημική σύσταση ενός τυπικού κυττάρου των Bacteria (E. coli) το οποίο αυξάνεται ταχύτατα στο 
εργαστήριο (χρόνος διπλασιασμού: 40 λεπτά). Τα δεδομένα προέρχονται από το Neidhardt et al., 1990.

Βάρος ανά κύτταρο Αριθμός μορίων ανά κύτταρο

Συστατικό Ξηρό βάρος (%) 10–15 g Σύνολο Μοναδικά μόρια

Πρωτεΐνες 55,0 155 2.360.000 1.050

RNA 20,5 59

23S rRNA 31 18.700 1

16S rRNA 16 18.700 1

5S rRNA 1 18.700 1

tRNA 8,6 205.000 60

mRNA 2,4 1.380 400

DNA 3,1 9 2 1

Λιπίδια 9,1 26 22.000.000 4

Λιποπολυσακχαρίτες 3,4 10 1.200.000 1

Πεπτιδογλυκάνη 2,5 7 1 1

Γλυκογόνο 2,5 7 1 1

Υποσύνολα

Μακρομόρια 96,1 273

Διαλυμένα 2,9 8

Ανόργανα ιόντα 1 3

Συνολικό ξηρό βάρος 100 284

Νερό (70%) 670

Συνολικό Βάρος 954
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«αντίγραφο» εννοούμε την παρουσία αρκε-
τών μορίων με τον ίδιο μοριακό τύπο και την 
ίδια δομή.) Ένα ταχέως αυξανόμενο κύττα-
ρο E. coli έχει περίπου χίλιες διαφορετικές 
πρωτεΐνες, καθεμία εκ των οποίων κυμαίνε-
ται σε αφθονία από ένα έως πολλαπλά αντί-
γραφα. Κάθε ριβόσωμα έχει ένα μόριο 16S 
rRNA και περίπου 55 πρωτεΐνες. Ένα κύτ-
ταρο E. coli, όταν αυξάνεται με τον μέγιστο 
ρυθμό του (χρόνος διπλασιασμού: 24 λεπτά), 
έχει περίπου 72.000 ριβοσώματα. Ο αριθμός 
των μοναδικών μορίων mRNA σε αυτό το 
ταχέως αυξανόμενο βακτήριο είναι περίπου 
400. Ωστόσο, επειδή ορισμένα μόρια mRNA 
υπάρχουν σε αρκετά αντίγραφα, υπολογίζε-
ται ότι ο συνολικός τους αριθμός σε ένα τέ-
τοιο κύτταρο ξεπερνά τα χίλια.

Εάν συγκρίνουμε τον αριθμό των μακρο
μορίων μεταξύ ενός τυπικού ετερότροφου 
προκαρυώτη που διαβιοί σε φυσικό περιβάλ-
λον με χαμηλές συγκεντρώσεις οργανικού 
άνθρακα και ενός είδους των Bacteria που 
μπορεί εύκολα να καλλιεργηθεί στο εργαστή
ριο (όπως το E. coli), θα διαπιστώσουμε ση-
μαντικές διαφορές (Εικόνα 2.4): Πρώτον, 
ένας τυπικός ετερότροφος προκαρυώτης χα-
ρακτηρίζεται από μικρότερο αριθμό  γονιδίων 
και πρωτεϊνών. Δεύτερον, υπάρχει μεγάλη 
δια φορά (η μεγαλύτερη) ως προς τον  αριθμό 
των μορίων mRNA (μεταγράφων): Ένα  είδος 
των Bacteria που ζει στο φυσικό  περιβάλλον 
έχει περίπου 200 μετάγραφα, δηλαδή 10 φο-

ρές λιγότερα από όσα έχει ένα τυπικό εργα-
στηριακό είδος των Bacteria. Οι  διαφορές αυ-
τές αντανακλώνται στο μικρό  κυτταρικό μέ-
γεθος και στον χαμηλό ρυθμό αύξησης που 
εμφανίζουν τα βακτήρια τα οποία  διαβιούν σε 
φυσικά περιβάλλοντα. [Σημειώστε ότι και τα 
πρώτιστα στους ωκεανούς έχουν επίσης μι-
κρό αριθμό μορίων mRNA (Liu et al., 2017).]

Ο αριθμός των μορίων mRNA, τόσο 
στους ταχέως όσο και στους βραδέως αυξα
νό μενους προκαρυώτες, είναι  σημαντικά μι-
κρότερος από εκείνον των πρωτεϊνών (>1.000 
φορές μικρότερος) ή των γονιδίων (τρεις φο-
ρές μικρότερος για το εργαστηριακό είδος 
των Bacteria και >10 φορές για τον προκα-
ρυώτη από το φυσικό περιβάλλον). Ο μετα-
βολισμός των προκαρυωτών μπορεί να συ-
νεχιστεί ακόμα και με τόσο λίγα μετάγραφα, 
 διότι αυτά συντίθενται και αποδομούνται τά-
χιστα (η διάρ κεια ζωής ενός μεταγράφου σε 
ένα προκαρυωτικό κύτταρο είναι μόνο λί-
γα λεπτά, ενώ φαίνεται πως δεν επηρεάζε-
ται σημαντικά από τον ρυθμό αύξησης· Mo-
ran et al., 2013). Αντιθέτως, η διάρκεια ζωής 
των γονιδίων αλλά και των πρωτεϊνών είναι 
όση και εκείνη του κυττάρου. Τούτη η στρα-
τηγική φαίνεται πως είναι η βέλτιστη για να 
ελαχιστοποιείται το ενεργειακό κόστος και 
ταυτόχρονα να διατηρούνται οι κυτταρικές 
λειτουρ γίες. Σε αντίθεση με ένα γονίδιο ή 
μία πρωτεΐ νη, η απώλεια των οποίων οδηγεί 
σε απώλεια κάποιας λειτουργίας, ένα μόριο 

Εικόνα 2.4 Αριθμός γονιδίων, μεταγράφων 
(mRNA) και πρωτεϊνών για έναν τυπικό 
προκαρυώτη που αυξάνεται βραδέως 
σε ένα φυσικό περιβάλλον με χαμηλές 
συγκεντρώσεις οργανικού άνθρακα και για 
ένα είδος των Bacteria που αυξάνεται ταχέως 
στο εργαστήριο με υψηλές συγκεντρώσεις 
θρεπτικών ουσιών. Τα δεδομένα είναι από 
τον Πίνακα 2.4 και το Moran et al., 2013.
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mRNA δεν  είναι απαραίτητο μετά την ολο-
κλήρωση της μετάφρασης και τη σύνθεση 
της πρωτεΐνης, οπότε μπορεί να αποδομηθεί. 
Εάν χρειαστεί, οι προκαρυώτες μπορούν να 
ενεργοποιήσουν ταχύτατα τη σύνθεση ενός 
mRNA, γεγονός που τους δίνει τη δυνατότη-
τα να ανταποκρίνονται άμεσα σε μεταβαλλό-
μενες περιβαλλοντικές συνθήκες.

Διακύμανση των στοιχειακών λόγων  
και της βιοχημικής σύστασης

Οι στοιχειακοί λόγοι και η βιοχημική σύ-
σταση ποικίλλουν τόσο μεταξύ διαφορετι-
κών μικροοργανισμών όσο και μεταξύ δια-
φορετικών συνθηκών αύξησης στον ίδιο μι-
κροοργανισμό. Ένα παράδειγμα είναι η δια
κύμανση που παρουσιάζουν τα μακρομόρια 
του Klebsiella aerogenes όταν αυξάνεται με 
διαφορετικούς ρυθμούς (Εικόνα 2.5). Τα δε-
δομένα για τον εν λόγω μικροοργανισμό μάς 
βοηθούν να κατανοήσουμε τη διακύμανση 
που εμφανίζουν οι στοιχειακοί λόγοι και σε 
άλλα βακτήρια τα οποία διαβιούν σε φυσι-
κά περιβάλλοντα. Παρότι ορισμένα μακρο-
μόρια και κάποιοι στοιχειακοί λόγοι μετα-
βάλλονται, η σχετική ποσότητα πρωτεΐ νης 
μειώ νεται ελάχιστα, ακόμα και όταν ο ρυθ-
μός αύξησης ποικίλλει κατά περίπου 10 φο-
ρές.  Αυτή η αρκετά σταθερή περιεκτικότη-
τα σε πρωτεΐνη εξηγεί –έως έναν βαθμό του-
λάχιστον– την απουσία μεγάλης διακύμαν-
σης στον λόγο C:N στα Bacteria, αλλά και 
σε πολλούς άλλους ετερότροφους οργανι-
σμούς, αν και υπάρχουν σημαντικές εξαι-
ρέσεις (Persson et al., 2010). Οι αυτότροφοι 
οργανισμοί, αντιθέτως, είναι γενικά πιο ευ-
προσάρμοστοι και μπορούν να μεταβάλουν 
τη σύστασή τους περισσότερο από ό,τι οι 
ετερότροφοι.

Καθώς αυξάνεται ο ρυθμός αύξησης, η 
σχετική περιεκτικότητα σε νουκλεϊκά οξέα 
(τόσο σε επίπεδο DNA όσο και σε επίπεδο 
RNA) μεταβάλλεται σημαντικά – περισσό-
τερο από ό,τι η περιεκτικότητα σε πρωτεΐ-

νη (Εικόνα 2.5): Η μεν σχετική συνεισφορά 
του DNA στη συνολική κυτταρική μάζα μει-
ώνεται, αφού η κυτταρική μάζα αυξάνεται, 
ενώ το μέγεθος του γονιδιώματος παραμένει 
αμετάβλητο· η μεγαλύτερη, ωστόσο, αλλαγή 
που παρατηρείται είναι η σημαντική αύξη-
ση στην ποσότητα του RNA. Σε ολοένα αυ-
ξανόμενο ρυθμό αύξησης, άνοδος στην πο-
σότητα του RNA παρατηρείται επίσης στους 
ευκαρυωτικούς μικροοργανισμούς, συμπερι-
λαμβανομένων των πρωτίστων και των μυ-
κήτων (ter Kuile & Bonilla, 1999· Grimmett 
et al., 2013), αλλά και σε ανώτερους οργανι-
σμούς, όπως τα μαγκρόβια δένδρα (Reef et 
al., 2010). Όπως προαναφέραμε, η περιεκτι-
κότητα σε rRNA μεγαλώνει όσο αυξάνεται ο 
ρυθμός αύξησης, αφού τα ταχέως αυξανόμε-
να βακτήρια χρειάζονται περισσότερο rRNA 
για να καλύψουν τις μεγάλες ανάγκες τους 
σε ριβοσώματα και υψηλούς ρυθμούς πρω-
τεϊνοσύνθεσης. Για την ακρίβεια, ο αριθμός 
των ριβοσωμάτων σε ένα ταχέως αναπτυσσό-
μενο βακτήριο μπορεί να φτάσει τις 10.000 ή 
και παραπάνω, δηλαδή περίπου χίλιες φορές 
περισσότερα από ό,τι σε έναν βραδέως αυ-
ξανόμενο μικροοργανισμό. Ενδεικτικά ανα-
φέρουμε ότι ένα βακτήριο σε έναν υπόγειο 
υδροφορέα έχει μόνο 42 ριβοσώματα (Luef 
et al., 2015), ενώ ένα είδος των Archaea που 
αυξάνεται με αργό ρυθμό σε μια κοινότητα 
όξινης απορροής ορυχείων έχει 92 (Comol-
li et al., 2008). Σημειώνεται δε ότι τα περισ-
σότερα ριβοσώματα συμμετέχουν στην πρω-
τεϊνοσύνθεση (80% σε E. coli), ο ρυθμός της 
οποίας δεν αλλάζει ανά ριβοσώμα. Σε κάθε 
περίπτωση πάντως, δεδομένου του υψηλού 
ενεργειακού κόστους που έχει η ριβοσωμα-
τική βιοσύνθεση, ένα κύτταρο διαθέτει μόνο 
όσα ριβοσώματα χρειάζεται για την πρωτεϊ-
νοσύνθεση. Η αύξηση του αριθμού των ριβο-
σωμάτων συνεπάγεται και κατάληψη περισ-
σότερου χώρου μέσα στο κύτταρο, γεγονός 
που με τη σειρά του οδηγεί σε πολλαπλασια
σμό του κυτταρικού μεγέθους, σε συνθήκες 
αυξανόμενου ρυθμού αύξησης (Εικόνα 2.5). 
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Κρατήστε, τέλος, κατά νου ότι τα ριβοσώμα-
τα αντιπροσωπεύουν όχι μόνο μεγάλο μέρος 
του ολικού RNA (80%, όπως προαναφέρα-
με), αλλά και του ξηρού βάρους ενός κυττά-
ρου (20%40%).

Η μεταβολή του λόγου C:P με τον ρυθ-
μό αύξησης φαίνεται πως επηρεάζεται από 
τη μεταβολή του αριθμού των πλούσιων σε 
Ρ ριβοσωμάτων. Σε συνθήκες έλλειψης P, ο 
λόγος C:P κυμαίνεται από 116:1 έως 869:1 για 
ορισμένα Bacteria του γλυκού νερού (God-
win & Cotner, 2015). Αυτή η επίδραση του 
ρυθμού αύξησης έχει παρατηρηθεί σε πολ-
λούς μικροοργανισμούς, καθώς και σε άλ-
λους οργανισμούς (Elser et al., 2003). Η συν-
διακύμανση μεταξύ της κυτταρικής αύξη-
σης, της περιεκτικότητας σε RNA και των 
επιπέδων Ρ βρίσκεται στο επίκεντρο της λε-
γόμενης «υπόθεσης του ρυθμού αύξησης», 
σύμφωνα με την οποία η σχετική περιεκτικό-
τητα των οργανισμών σε P αυξάνεται με τον 
ρυθμό αύξησης λόγω του μεγαλύτερου αριθ-
μού ριβοσωμάτων. Σε ορισμένους μικροορ-
γανισμούς έχει παρατηρηθεί ότι και άλλα 

μακρομόρια πλούσια σε P αυξάνονται, όσο 
αυξάνεται το μέγεθος του κυττάρου (Garcia 
et al., 2016). Ανεξαρτήτως μακρομορίου, πά-
ντως, ο λόγος C:P ενδέχεται να ποικίλλει ση-
μαντικά όχι μόνο στα Bacteria, αλλά και σε 
άλλους οργανισμούς. Η υπόθεση αυτή υπο-
στηρίζεται από μελέτες οι οποίες έχουν γί-
νει σε Bacteria, φύκη και άλλα πρώτιστα που 
δια βιούν σε περιβάλλοντα με χαμηλή διαθε-
σιμότητα P. Ωστόσο, η σχέση μεταξύ αύξη-
σης και περιεκτικότητας της βιομάζας σε Ρ 
γίνεται λιγότερο αυστηρή όταν η αύξηση κα-
θορίζεται από το Ν.

Σίγουρα, η διακύμανση των στοιχειακών 
λόγων C:N και C:P περιπλέκει τα βιογεωχη-
μικά μοντέλα που τους θεωρούν σταθερούς, 
αντανακλά όμως θεμελιώδεις αλλαγές στη 
βιοχημική σύσταση των μικροοργανισμών οι 
οποίες συμβαίνουν ως απόκριση στις περι-
βαλλοντικές συνθήκες. Συν τοις άλλοις, πα-
ρέχει μοναδικές πληροφορίες για τον έλεγχο 
της αύξησης των μικροοργανισμών, καθώς 
και για τη συμβολή τους στις διάφορες βιο-
γεωχημικές διεργασίες.

Εικόνα 2.5 Μεταβολή των μακρομορίων (% συνολικής κυτταρικής μάζας) και της συνολικής μάζας 
συναρτήσει του ρυθμού αύξησης για ένα ετερότροφο είδος των Bacteria (Klebsiella aerogenes) που 
αναπτύσσεται στο εργαστήριο σε αμιγή καλλιέργεια. Τα δεδομένα προέρχονται από το Mandelstam et 
al., 1982.
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Η «αρχιτεκτονική» ενός μικροβιακού 
κυττάρου

Αναμφίβολα, το σημαντικότερο χαρακτηρι
στι κό ενός μικροβιακού κυττάρου είναι το 
μέγεθός του (βλ. Κεφάλαιο 1). Το  μέγεθος 
του κυττάρου πολλών προκαρυωτών, όπως 
και άλλων μικροοργανισμών, ποικίλλει ανά-
λογα με τον ρυθμό αύξησης και άλλες συν-
θήκες. Λόγου χάρη, το κυτταρικό μέγεθος 
των πρωτίστων μειώνεται στις υψηλές θερ-
μοκρασίες, πιθανώς για να αντισταθμιστεί η 
ελάττωση της διαλυτότητας των αερίων που 
θα έθετε σε κίνδυνο την ανταλλαγή Ο2 και 
CO2 (Atkinson et al., 2003). Ωστόσο, η ποι-
κιλότητα του κυτταρικού μεγέθους σε έναν 
τύπο μικροοργανισμού είναι μικρή σε σύ-
γκριση με εκείνη που παρατηρείται μετα-
ξύ όλων των μικροοργανισμών. Η διάμετρος 
του μικροβιακού κυττάρου ποικίλλει έως και 
100 φορές: Κυμαίνεται από 0,5 μm για τα 
Bacteria έως >50 μm για ορισμένα ευκαρυω

τικά. Ένα από τα μικρότερα ελεύθερα δια
βιούντα Bacteria έχει διάμετρο μόνο περί-
που 0,3 μm (Luef et al., 2015), ενώ κάποια 
πολύ μεγάλου μεγέθους πρώτιστα, συμπερι-
λαμβανομένων οργανισμών όπως οι μούχλες 
και το τρηματοφόρο Syringammina fragilis-
sima, έχουν διάμετρο που φτάνει έως και τα 
2030 cm (Hughes & Gooday, 2004). Η διά-
μετρος ενός μυκητιακού κυττάρου είναι 210 
μm· ωστόσο, οι περισσότεροι μύκητες σχη-
ματίζουν ένα δίκτυο κοίλων νηματίων, τις 
λεγόμενες υφές, που μπορούν να φτάσουν σε 
μήκος αρκετών μέτρων. Από την άλλη, ορι-
σμένα Bacteria, κυανοβακτήρια και φύκη 
σχηματίζουν αλυσίδες ή συστάδες κυττάρων 
(αποικίες) που διατάσσονται σε διδιάστατα ή 
τριδιάστατα σχήματα, φτάνοντας σε μεγέθη 
ικανά να παρατηρηθούν διά γυμνού οφθαλ-
μού. Γενικά, το μέγεθος των κυττάρων και 
ο σχηματισμός αλυσίδων ή αποικιών έχουν 
συνέπειες για τη θήρευση, τον ανταγωνισμό 
και άλλες οικολογικές αλληλεπιδράσεις (βλ. 

Εικόνα 2.6 Ο λόγος εμβαδού επιφάνειας προς όγκο ως συνάρτηση του μεγέθους των οργανισμών. 
Επειδή η επιφάνεια (S) είναι συνάρτηση του τετραγώνου της ακτίνας του κυττάρου (r2), ενώ ο όγκος (V) 
είναι συνάρτηση του κύβου της ακτίνας του κυττάρου (r3), ο λόγος S/V μειώνεται συναρτήσει του 1/r. Τα 
βακτήρια που αναπτύσσονται σε ολιγότροφα περιβάλλοντα έχουν το μισό ή και μικρότερο μέγεθος από 
ένα κοπιότροφο μέλος των Bacteria που διαβιοί σε εύτροφα περιβάλλοντα. Η διάμετρος των πρωτίστων 
κυμαίνεται από ένα έως και δεκάδες μικρόμετρα. Η διάμετρος των μυκητιακών κυττάρων είναι 2-10 μm, 
οι υφές τους όμως μπορεί να εκτείνονται σε μήκος αρκετών μέτρων. 
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Κεφάλαιο 1). Ορισμένες από αυτές τις αλλη-
λεπιδράσεις επηρεάζονται από μια σημαντι-
κή παράμετρο του κυτταρικού μεγέθους, τον 
λόγο του εμβαδού επιφάνειας προς τον όγκο 
(Εικόνα 2.6). Αυτός ο λόγος επηρεάζει την 
ικανότητα των κυττάρων να προσλαμβάνουν 
θρεπτικές ουσίες και κατ’ επέκταση τη βιο-
χημική τους σύσταση.

Μεμβράνες των μικροοργανισμών και ενεργητική 
μεταφορά

Όλα τα κύτταρα, είτε μικροοργανισμών είτε 
μεγαλύτερων οργανισμών, πρέπει να έχουν 
έναν φραγμό, μια μεμβράνη που να διαχω-
ρίζει τα συστατικά του κυτταροπλάσματός 
τους από το εξωτερικό περιβάλλον. Αυτή η 
μεμβράνη, η κυτταροπλασματική μεμβράνη, 
που έχει πάχος περίπου 8 nm, αποτρέπει τη 
διαρροή των κυτταροπλασματικών συστα-
τικών έξω από το κύτταρο, ενώ παράλληλα 
εμποδίζει την εισροή σε αυτό ανεπιθύμητων 
χημικών ουσιών από το περιβάλλον. Η δομή 
της κυτταροπλασματικής μεμβράνης παρου-
σιάζει αξιοσημείωτη ομοιότητα μεταξύ των 
Bacteria και των Eukarya. Και στις δύο αυ-
τές επικράτειες της ζωής, το μόριο της γλυκε-
ρόλης στα λιπίδια συνδέεται με την υδρογο-

νανθρακική αλυσίδα μέσω εστερικού δεσμού 
(Εικόνα 2.7). Στα Archaea, αντιθέτως, η γλυ-
κερόλη συνδέεται μέσω αιθερικού δεσμού με 
τις υδρογονανθρακικές αλυσίδες των λιπιδί-
ων, οι οποίες είναι συνήθως διακλαδισμένες, 
με κορεσμένες μονάδες ισοπρενίου και πλή-
ρεις δακτυλίους. Τα αιθερικά λιπίδια είναι 
γενικά πιο σταθερά σε υψηλές θερμοκρασίες 
από ό,τι τα εστερικά λιπίδια, γεγονός που πι-
θανώς προσδίδει στα Archaea ένα επιλεκτι-
κό πλεονέκτημα διαβίωσης σε θερμά περι-
βάλλοντα (Valentine, 2007).

Κάποια μικρά υδρόφοβα μόρια και αέ-
ρια μπορούν να διαπεράσουν τη μεμβρανι-
κή λιπιδική διπλοστιβάδα, ενώ τα υδρόφι-
λα ή φορτισμένα μόρια δεν μπορούν. Η αμ-
μωνία (NH3), φέρ’ ειπείν, διαχέεται εύκολα, 
ενώ το αμμώνιο (NH4

+) όχι. Η αλήθεια είναι 
πως πολύ λίγες από τις ενώσεις που χρειά-
ζονται για την αύξησή τους οι μικροοργανι-
σμοί είναι και μικρές και χωρίς φορτίο. Για 
να διευκολυνθεί, λοιπόν, η μεταφορά των 
μορίων διαμέσου των μεμβρανών, τα κύττα-
ρα έχουν πρωτεΐνες που καλύπτουν όλη την 
έκταση της φωσφολιπιδικής διπλοστιβάδας 
τους. Ορισμένες από αυτές τις μεμβρανικές 
πρωτεΐνες μεταφοράς είναι μη ειδικές πορί-
νες που επιτρέπουν την είσοδο στο κύτταρο 

Εικόνα 2.7 Οι τύποι λιπιδίων των μικροοργανισμών. (A) Η γενική δομή των εστερικών λιπιδίων που 
απαντούν σε Bacteria και Eukarya. (B) Η γενική δομή των αιθερικών λιπιδίων που απαντούν στα Archaea. 
(Γ) Ένα εστερικό λιπίδιο (φωσφατιδυλοχολίνη), και (Δ) ένα λιπίδιο συνδεμένο με αιθερικό δεσμό. Ο 
αριθμός των ατόμων άνθρακα και ο τύπος των ομάδων που συμβολίζονται με R1 και R2 ποικίλλουν μεταξύ 
των μικροοργανισμών.
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ενώσεων κάτω από ένα συγκεκριμένο μέγε-
θος. Από την άλλη, αρκετές πρωτεΐνες με-
ταφοράς είναι σχεδιασμένες για να μεταφέ-
ρουν συγκεκριμένες ενώσεις διαμέσου της 
μεμβράνης. (Σκεφτείτε ότι, αν οι μεμβράνες 
αποτελούνταν μόνο από φωσφολιπίδια, τα 
κύτταρα θα πέθαιναν πολύ γρήγορα λόγω έλ-
λειψης θρεπτικών ουσιών.)

Οι μικροοργανισμοί μπορούν να βασι-
στούν στην απλή διάχυση για να φέρουν 
στο εσωτερικό τους μόνο λίγες ενώσεις. Οι 
περισσότερες θρεπτικές ενώσεις εμφανί-
ζουν διαβαθμισμένη συγκέντρωση εκατέρω-
θεν της μεμβράνης (υψηλότερη ενδοκυττα-
ρικά) και επομένως δεν μπορούν να τη δια-
περάσουν με διάχυση για να εισέλθουν στο 
κύτταρο. Για τις ενώσεις αυτές, τα κύτταρα 
χρησιμοποιούν συστήματα μεταφοράς που 
απαιτούν ενέργεια προκειμένου να επιτευ-
χθεί η μεταφορά τους αντίθετα προς τη δια
βάθμιση της συγκέντρωσής τους. Η μορφή 
της ενέργειας που τροφοδοτεί το εκάστοτε 
σύστημα μεταφοράς καθορίζει και τον τύ-
πο της ενεργητικής μεταφοράς. Η απλή με-
ταφορά αντλεί ενέργεια από την πρωτονιε-
γερτική δύναμη, ενώ το σύστημα μεταφοράς 
ABC (ATP binding cassette, κασέτα δέσμευ-
σης ATP) τροφοδοτείται από την υδρόλυση 
της ATP. Το σύστημα μεταφοράς ABC μπο-
ρεί να έχει ιδιαίτερη σημασία για τους προ-
καρυώτες που διαβιούν στη φύση, διότι εί-
ναι σε θέση να εισάγει στο κύτταρο ενώσεις 
ή υποστρώματα που απαντούν σε πολύ χαμη-
λές συγκεντρώσεις στο περιβάλλον. Σε όλες 
σχεδόν τις περιπτώσεις, στη διαδικασία της 
μεταφοράς εμπλέκονται αρκετές μεμβρανι-
κές και συχνά κυτταροπλασματικές πρωτεΐ
νες. Πολλές πρωτεΐνες μεταφοράς αναγνω-
ρίζουν μόνο μία συγκεκριμένη ένωση (π.χ. 
γλυκόζη), ενώ άλλες αναγνωρίζουν μια σει-
ρά μορίων της ίδιας χημικής οικογένειας (π.χ. 
αμινοξέα διακλαδισμένης αλυσίδας). Πολ-
λοί μικροοργανισμοί χρησιμο ποιούν για μία 
 ουσία περισσότερα από ένα συστήματα με-
ταφοράς, τα οποία διαφέρουν ως προς τη 

συγγένειά τους γι’ αυτή, αλλά και ως προς το 
ενεργειακό κόστος που ενέχουν. Και μολονό-
τι όλα αυτά τα συστήματα μεταφοράς ίσως 
μοιάζουν υπεράριθμα, δίνουν τη δυνατότη-
τα στους μικροοργανισμούς να τα χρησιμο-
ποιούν εναλλάξ, ανάλογα με τη διαθεσιμό-
τητα μιας ουσίας στο περιβάλλον, έτσι ώστε 
να μεγιστοποιούν την αποτελεσματικότητα 
της διακίνησης και ταυτόχρονα να ελαχιστο
ποιούν το ενεργειακό κόστος.

Κυτταρικά τοιχώματα σε προκαρυώτες  
και ευκαρυώτες

Εκτός από την κυτταροπλασματική μεμβρά-
νη, πολλά κύτταρα διαθέτουν ένα τοίχωμα 
που τους προσδίδει μια πιο άκαμπτη δομή 
και σχήμα, ενώ παράλληλα τα προστατεύει 
από ωσμωτική λύση. (Σκεφτείτε, λόγου χά-
ρη, ότι στα Bacteria η συγκέντρωση των δια
λυμένων χημικών ουσιών στο κυτταρόπλα-
σμα δημιουργεί ωσμωτική πίεση περίπου 2 
atm, η οποία ισοδυναμεί με την πίεση μέ-
σα σε ένα ελαστικό αυτοκινήτου.) Σε αντί-
θεση με τα ζώα και ορισμένα πρώτιστα, τα 
ανώτερα φυτά, οι μύκητες και τα περισσότε-
ρα Bacteria και Archaea διαθέτουν κυτταρι-
κό τοίχωμα.

Η σύσταση του κυτταρικού  τοιχώματος 
ποικίλλει σημαντικά στους  ευκαρυωτικούς 
μικροοργανισμούς (Πίνακας 2.5). Οι  ζύμες και 
οι μύκητες, παραδείγματος χάριν, έχουν στα 
κυτταρικά τους τοιχώματα χιτίνη, ένα β1,4 
πολυμερές Ν ακετυλογλυκοζαμίνης. Χι τίνη 
απαντά επίσης στα έντομα και τα καρ κινοειδή. 
Ορισμένα μικροφύκη, από την  άλλη, όπως τα 
δινοφύκη που είναι μια ποικιλό  μορφη ομά-
δα ετερότροφων και αυτότροφων πρωτί-
στων (Κεφάλαιο 9), έχουν κυτταρικά τοιχώ-
ματα που αποτελούνται από κυτταρίνη, ένα 
β1,4πολυμερές γλυκόζης – όπως συμβαί-
νει και στα ανώτερα φυτά. Σε άλλα φύκη, οι 
πολυσακχαρίτες του κυτταρικού τοιχώματος 
 είναι πολυμερή άλλων σακχάρων. Τα διάτο-
μα, επί παραδείγματι, μια σημαντική ομάδα 
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φυκών του πλαγκτού γλυκών και παράκτι-
ων θαλάσσιων υδάτων, αλλά και των χερσαί-
ων μικροβιακών κοινοτήτων, έχουν ένα κυτ-
ταρικό τοίχωμα πυριτίου (γνωστό ως θήκη ή 
κέλυφος), στο οποίο προστίθενται πρωτεΐνες 
και πολυσακχαρίτες. Σημειώστε ότι η χημική 
σύσταση του κυτταρικού τοιχώματος πολλών 
άλλων πρωτίστων παραμένει άγνωστη.

Στα Bacteria, το κύριο συστατικό του 
κυτταρικού τοιχώματος είναι η πεπτιδογλυ-
κάνη, ή αλλιώς μουρεΐνη. Ο κορμός της πε-
πτιδογλυκάνης σχηματίζεται από έναν πολυ-
σακχαρίτη, τη γλυκάνη. Κάθε αλυσίδα γλυ-
κάνης συνιστά πολυμερές ενός επαναλαμβα-
νόμενου σε σειρά δισακχαρίτη, της Νακετυ-
λογλυκοζαμίνης και του Νακετυλολουραμι-
κού οξέος, τα οποία συνδέονται με β1,4γλυ-
κοζιτικό δεσμό. (Σημειώστε ότι β1,4γλυκο-
ζιτικός δεσμός απαντά και στους τρεις κύρι-
ους πολυσακχαρίτες των κυτταρικών τοιχω-
μάτων και των εξωσκελετών: την κυτταρίνη, 
τη χιτίνη και την πεπτιδογλυκάνη.) Οι αλυσί-
δες γλυκάνης της πεπτιδογλυκάνης διασυν-
δέονται μεταξύ τους με πεπτιδικές αλυσί-
δες λίγων αμινοξέων, συνήθως Lαλανίνης, 
Dαλανίνης, Dγλουταμικού οξέος και είτε 

Lλυσίνης είτε του δομικού της αναλόγου, 
δια μινοπιμελικού οξέος. Τα Dαμινοξέα είναι 
ασυνήθιστα, αφού όλα τα αμινοξέα που απα-
ντούν στις πρωτεΐνες είναι Lδιαμόρφωσης. 
Η χημική δομή της πεπτιδογλυκάνης μπο-
ρεί να εμφανίζει διαφοροποιήσεις στα αμι-
νοξέα της πεπτιδικής αλυσίδας, εξ ου και 
υπάρχουν περίπου 100 διαφορετικοί τύποι 
πεπτιδογλυκάνης.

Με βάση τη δομή του κυτταρικού τοιχώ-
ματος, τα Bacteria διακρίνονται σε δύο κύ
ριες ομάδες: στα θετικά κατά Gram και τα 
αρνητικά κατά Gram (Εικόνα 2.8). Η διάκρι-
ση αυτή βασίζεται στον τρόπο με τον οποίο 
τα Bacteria αντιδρούν σε μια χρώση (τη χρώ-
ση Gram) που επινόησε αρχικά ο Δανός για-
τρός H. C. J. Gram (18531938). Αργότερα δι-
απιστώθηκε πιο συγκεκριμένα ότι η αντί-
δραση ενός βακτηρίου στη χρώση Gram 
εξαρτάται από την αρχιτεκτονική του τοιχώ-
ματος και της μεμβράνης του. Τα θετικά κα-
τά Gram Bacteria έχουν ένα παχύ κυτταρι-
κό τοίχωμα που αποτελείται από πεπτιδογλυ-
κάνη· δεν φέρουν εξωτερική μεμβράνη, μπο-
ρεί ωστόσο να περιβάλλονται από κάψες και 
άλλες λιγότερο καλά καθορισμένες εξωκυτ-
ταρικές στιβάδες. Τα αρνητικά κατά Gram 
Bacteria έχουν λεπτότερο κυτταρικό τοίχω-
μα, το οποίο περιβάλλεται από μια εξωτερι-
κή μεμβράνη που περιέχει λιποπολυσακχα-
ρίτη (LPS). Σημειώστε ότι τέτοια εξωτερική 
μεμβράνη LPS έχουν μόνο τα αρνητικά κατά 
Gram Bacteria. Ο χώρος μεταξύ της εξωτε-
ρικής μεμβράνης και της κυτταροπλασματι-
κής μεμβράνης ονομάζεται περίπλασμα ή πε-
ριπλασματικός χώρος.

Τα κυανοβακτήρια, τα οποία είναι σημα-
ντικοί πρωτογενείς παραγωγοί (Κεφάλαιο 6), 
είναι αρνητικά κατά Gram, έχουν όμως κά-
ποιες σημαντικές διαφορές από αυτά (Hoic-
zyk & Hansel, 2000). Κατ’ αρχάς, το στρώ-
μα πεπτιδογλυκάνης του κυτταρικού τους 
τοιχώματος είναι πολύ παχύτερο από εκείνο 
των τυπικών αρνητικών κατά Gram Bacteria 
και φέρει περισσότερες διασυνδέσεις μετα-

Πίνακας 2.5 Συστατικά του κυτταρικού τοιχώματος 
ορισμένων μικροοργανισμών.

Μικρο
οργανισμός

Κυτταρικό 
τοίχωμα

Κύρια συστατικά

Bacteria Πεπτιδογλυκάνη N-ακετυλο μου-
ραμικό οξύ, 
N-ακετυλογλυ κο -
ζαμίνη, αμι νοξέα

Archaea Πρωτεΐνη, 
ψευδομουρεΐνη

Αμινοξέα, 
N-ακετυλογλυκο-
ζαμίνη, 
N-ακετυλοταλο-
ζαμι νουρονικό 
οξύ

Ορισμένα 
φύκη

Κυτταρίνη Γλυκόζη

Διάτομα Πυρίτιο Πυριτικό άλας

Μύκητες Χιτίνη N-ακετυλογλυ κο-
ζαμίνη
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ξύ των αλυσίδων πεπτιδογλυκάνης. Επίσης, 
τα κυανοβακτήρια, πέραν του LPS, φέρουν 
και έναν ολιγοσακχαρίτη, το Οαντιγόνο, το 
οποίο μπορεί να συμβάλει στην τοξικότητα 
ορισμένων στελεχών τους, όπως συμβαίνει 
και στα Gram αρνητικά παθογόνα. Εκτός από 
το LPS και το Οαντιγόνο, όμως, η εξωτερική 
μεμβράνη των κυανοβακτηρίων περιέχει και 
άλλα συστατικά που δεν απαντούν σε τυπικά 
Gramαρνητικά Bacteria, μεταξύ των οποίων 
καροτενοειδή και ασυνήθιστα λιπαρά οξέα, 
όπως το βυδροξυπαλμιτικό οξύ.

Στα κυτταρικά τοιχώματα των Archaea 
δεν υπάρχει ούτε μουραμικό οξύ ούτε LPS. 
Αντ’ αυτών, τα Archaea έχουν ποικίλους τύ-
πους κυτταρικών τοιχωμάτων που περιέχουν 
πολυσακχαρίτες, πρωτεΐνες ή γλυκοπρωτεΐ-
νες (Mayer, 1999). Τα τοιχώματα ορισμένων 
περιέχουν ψευδομουρεΐνη ή αλλιώς ψευδο-
πεπτιδογλυκάνη, έναν όξινο ετεροπολυσακ-
χαρίτη που μοιάζει αρκετά με τη βακτηρια-
κή πεπτιδογλυκάνη. Ο σκελετός της ψευδο-
μουρεΐνης περιλαμβάνει Νακετυλογλυκο
ζαμίνη (όπως και η πεπτιδογλυκάνη),  αλλά 
Νακετυλοταλοζαμινουρονικό οξύ (αντί για 

 Νακετυλολουραμικό οξύ που έχει η πε-
πτιδογλυκάνη). Άλλα Archaea, όπως πολ-
λά αλόφιλα και μεθανιογόνα, έχουν μια επί-
στρωση πρωτεΐνης ή γλυκοπρωτεΐνης (τη 
στιβάδα S), χωρίς ψευδομουρεΐνη. Επίσης, 
υπάρχουν Archaea που δεν διαθέτουν κα-
θόλου κυτταρικό τοίχωμα – επιβιώνουν στη 
φύση έχοντας μόνο μια μεμβράνη που διαχω-
ρίζει το κυτταρόπλασμά τους από το εξωτε-
ρικό περιβάλλον.

Εν ολίγοις, τα κυτταρικά τοιχώματα των 
μικροοργανισμών, όταν υπάρχουν, δομού-
νται από διαφορετικά συστατικά, όπως πο-
λυσακχαρίτες, πρωτεΐνες ή γλυκοπρωτεΐνες. 
Η χημική σύσταση ενός κυτταρικού τοιχώ-
ματος –ή η απουσία του– προσφέρει σημα-
ντικές πληροφορίες για τις περιβαλλοντικές 
πιέσεις που αντιμετωπίζουν οι μικροοργανι-
σμοί, και, όπως θα δούμε παρακάτω, η με-
λέτη της μπορεί να αξιοποιηθεί από τους μι-
κροβιακούς οικολόγους και τους βιογεωχη-
μικούς, προκειμένου να διερευνηθούν ερω-
τήματα σχετικά με τις μικροβιακές κοινό-
τητες και την οργανική ύλη στα φυσικά 
περιβάλλοντα.

GRAM-ΑΡΝΗΤΙΚΑGRAM-ΘΕΤΙΚΑ

Μαστίγιο
(12–18 nm)

Τριχίδιο
(4–35 nm)

Κάψα

Εξωτερική μεμβράνη

Πεπτιδογλυκάνη

Κυτταροπλασματική
μεμβράνη

~8 nm

Μεταβλητή Μεταβλητή

~8 nm ~8 nm

~2 nm15–80 nm

Εικόνα 2.8 Το κυτταρικό τοίχωμα και η κυτταροπλασματική μεμβράνη των Gram-θετικών και των Gram-
αρνητικών Bacteria. (Neidhardt et al., 1990, κατόπιν αδείας του εκδότη.)
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Συστατικά των μικροβιακών κυττάρων 
ως βιοδείκτες

Χημικές ενώσεις οι οποίες γνωρίζουμε ότι εί-
ναι ειδικές για τους μικροοργανισμούς μπο-
ρούν να χρησιμοποιηθούν για τον υπολογι-
σμό της μικροβιακής βιομάζας και τον εντο-
πισμό των πηγών οργανικής ύλης που απα-
ντά στα φυσικά περιβάλλοντα (Bianchi & 
Canuel, 2011). Αυτές τις ενώσεις τις αποκα-
λούμε βιοδείκτες, σχεδόν όλες δε σχετίζονται 
με τις κυτταρικές μεμβράνες ή τα τοιχώματα 
των μικροοργανισμών. Στους βιοδείκτες που 
χρησιμοποιούνται για την εκτίμηση της βα-
κτηριακής βιομάζας περιλαμβάνονται ο LPS 
και το μουραμικό οξύ, δύο μοναδικές –όπως 
προαναφέραμε– ενώσεις των Bacteria. Εί-
ναι αξιοσημείωτο ότι τα δεδομένα που προ-
έκυψαν από τη χρήση του μουραμικού οξέος 
ήταν σημαντικά για τις πρώτες μελέτες που 
έγιναν σε προκαρυώτες ιζημάτων (Moriarty, 
1977· King & White, 1977). Οι συγκεντρώ-
σεις του LPS, από την άλλη, χρησιμοποιή-
θηκαν για να επιβεβαιωθεί ότι τα κύτταρα 
που μετρήθηκαν μέσω άμεσης μικροσκοπίας 
σε δείγματα ωκεάνιου νερού ήταν πράγματι 
προκαρυώτες (Watson et. al., 1977). Οι LPS 
εκτιμήσεις και οι άμεσες μετρήσεις είναι πα-
ρόμοιες, επειδή τα Gramθετικά Bacteria, τα 
οποία δεν έχουν LPS, δεν αφθονούν στα θα-

λάσσια ύδατα (Κεφάλαιο 4). Άλλες ενώσεις 
που χρησιμοποιούνται για την εκτίμηση της 
βιομάζας είναι τα λιπαρά οξέα των φωσφο-
λιπιδίων (phospholipidlinked fatty acids, 
PLFA).

Τα συστατικά της κυτταροπλασματικής 
μεμβράνης και του κυτταρικού τοιχώματος 
μπορούν να αξιοποιηθούν και με άλλους 
τρόπους στη μικροβιακή οικολογία και τη 
βιογεωχημεία. Τα PLFA, λόγου χάρη, εκτός 
από τον υπολογισμό της βιομάζας, χρησιμο-
ποιούνται και για τον έλεγχο της παρουσίας 
ή της απουσίας ορισμένων μικροβιακών τα-
ξινομικών ομάδων, όπως οι θειικοαναγωγικοί 
μικροοργανισμοί (PLFA i17:1 και 10Me16:0), 
οι ακτινομύκητες (10Me17:0 και 10Me18:0), 
αλλά και τα ευκαρυωτικά φύκη (20:5 ω 3). 
Ομοίως, τα Archaea μπορούν να εντοπι-
στούν χάρη στα μοναδικά αιθερικά λιπίδιά 
τους· ειδικότερα, ο αριθμός των δακτυλίων 
κυκλοπεντανίου στα λιπίδια της μεμβράνης 
τους (TEX86) χρησιμοποιείται για τον υπολο-
γισμό της θερμοκρασίας σε γεωλογική χρο-
νολογική κλίμακα (Qin et al., 2015).

Η προσέγγιση των βιοδεικτών μπορεί, 
όμως, να συνδυαστεί και με την ανάλυση του 
σταθερού ισότοπου 13C. Στη βιόσφαιρα ο C 
αποτελείται από τα σταθερά ισότοπα 12C και 
13C, σε αναλογία περίπου 99% προς 1%, αντί-
στοιχα. Η φυσική αφθονία του 13C μπορεί να 

Εικόνα 2.9 Η σχετική αφθονία  
του ισοτόπου 13C στην ατμόσφαιρα, 
στον διαλυτό ανόργανο άνθρακα 
(dissolved inorganic carbon, DIC),  
στο μεθάνιο, στα ανώτερα φυτά και 
στους μικροοργανισμούς.  
Το θερμογενές μεθάνιο που προκύπτει 
από τη γεωθερμική αποσύνθεση της 
οργανικής ύλης έχει πολύ μεγαλύτερη 
τιμή δ 13C (μικρότερη αρνητική τιμή) 
από ό,τι το βιογενές μεθάνιο που 
παράγεται από μεθανιογόνα Archaea. 
Προσαρμοσμένο από το Boschker & 
Middelburg, 2002. 
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αξιοποιηθεί για τον προσδιορισμό της πηγής 
οργανικού άνθρακα που χρησιμοποιεί ένας 
οργανισμός: Οι σχετικές συγκεντρώσεις του 
13C, εκφρασμένες ως δ 13C (σε ‰), ποικίλλουν 
μεταξύ των πρωτογενών παραγωγών (Εικόνα 
2.9), ανάλογα με την προτίμηση κάθε αυτό-
τροφου να αφομοιώνει («διακρίνει») CO2 με 
το ελαφρύτερο 12C ή το βαρύτερο 13C ισότο-
πο. (Οι τιμές είναι αρνητικές όταν υπάρχει λι-
γότερος 13C σε σύγκριση με κάποιο πρότυπο.) 
Το δ 13C των C4 χερ σαίων φυτών είναι πε-
ρίπου −14‰, των φυκών −21‰, ενώ των C3 
χερσαίων φυτών −27‰. Οι οργανισμοί μιας 
τροφικής αλυσίδας έχουν παρόμοιες τιμές δ 
13C, και διαφέρουν μόνο κατά 1‰ ή λιγότε-
ρο από την τιμή του πρωτογενούς παραγωγού 
που βρίσκεται στη βάση της τροφικής αλυ-
σίδας (γενικά οι τιμές αλλάζουν κατά περί-
που 1‰ σε κάθε τροφικό επίπεδο). Εν ολίγοις, 
«είσαι ό,τι τρως». Παραδείγματος χάριν, ένας 
φυτοφάγος οργανισμός που τρέφεται με C4 
φυτά θα έχει τιμή δ 13C περίπου −15‰, ενώ το 
δ 13C ενός σαρκοφάγου που θηρεύει τον φυ-
τοφάγο θα είναι περίπου −16‰.

Οι ίδιοι γενικοί κανόνες μπορούν να εφαρ-
μοστούν για την τιμή 13C των βιοδεικτών και 
άλλων μεμονωμένων οργανικών ενώσεων – 
η μεθοδολογική αυτή προσέγγιση ονομάζεται 
ισοτοπική ανάλυση συγκεκριμένων ενώ σεων. 
Η ισοτοπική σύσταση αυτών των ενώσεων 
μπορεί να διαφέρει από εκείνη ολόκληρου του 
οργανισμού ή της πηγής C, και τούτο λόγω 
διερ γασιών κλασμάτωσης που συνοδεύουν 
τα στάδια βιοσύνθεσης της εκάστοτε ένωσης. 
Λόγου χάρη, τα λιπίδια είναι απεμπλουτισμέ-
να κατά 2‰ έως 6‰ σε 13C συγκρινόμενα με 
τις τιμές 13C του οργανισμού (π.χ. εάν η τιμή 
δ 13C του οργανισμού είναι −26‰, τότε η δ 
13C των λιπιδίων μπορεί να είναι από −28 έως 
−32‰). Αξίζει να αναφέρουμε εδώ το παρά-
δειγμα μιας έρευνας στην οποία χρησιμοποι-
ήθηκε η ισοτοπική ανάλυση για να μελετηθεί 
η ροή του άνθρακα σε μια μικρο βια κή τροφι-
κή αλυσίδα σε δασικά εδάφη (Pollierer et al., 
2012): Με βάση τις τιμές δ 13C των λιπι δίων, 

διαπιστώθηκε ότι ο οργανικός άνθρακας που 
προέρχεται από τις ρίζες των δένδρων εισέρ-
χεται στην εδαφική τροφική αλυσίδα μέσω 
μυκήτων που σχετίζο νται με τις ρίζες (Κεφά-
λαιο 14), αν και η συμβολή των βακτηρίων σε 
τούτη τη διεργασία είναι μεγαλύτερη από αυ-
τή που αρχικά πιστευόταν.

Εξωκυτταρικές δομές

Εκτός από τις κυτταρικές μεμβράνες και τα 
τοιχώματα, πολλοί μικροοργανισμοί μπο-
ρεί να έχουν άλλες δομές και μακρομόρια 
που είναι μεν προσκολλημένα στο κύττα-
ρο, εκτείνονται όμως πέρα   από την εξωτερι-
κή μεμβράνη ή το τοίχωμα. Αυτές οι εξωκυτ-
ταρικές δομές και τα μακρομόρια εξυπηρε-
τούν πληθώρα λειτουργιών: από την αυτοκί-
νηση των μικροβίων έως την προσκόλλησή 
τους σε επιφάνειες.

Εξωκυτταρικά πολυμερή μικροοργανισμών

Ανάλογα με το περιβάλλον και το στάδιο 
ανάπτυξης, οι μικροοργανισμοί μπορούν να 
εκκρίνουν σύνθετα εξωκυτταρικά πολυμερή, 
αποτελούμενα κυρίως από πολυσακχαρίτες. 
Ορισμένα Bacteria, φέρ’ ειπείν, εκκρίνουν 
πολυμερή τα οποία μπορούν να οργανωθούν 
και να σχηματίσουν μια συνεκτική στιβά-
δα γύρω από το κύτταρο, τη λεγόμενη κάψα 
(Εικόνα 2.10Α). Άλλοι μικροοργανισμοί που 
προσκολλώνται σε επιφάνειες παράγουν λι-
γότερο συνεκτικά και πιο εκτεταμένα δίκτυα 
πολυμερών (Εικόνα 2.10Β), τα οποία αναφέ-
ρονται ως γλυκοκάλυκας, εξωκυτταρικοί πο-
λυσακχαρίτες, εξωκυτταρικές πολυμερείς ου-
σίες (extracellular polysaccharides, EPS), ή 
απλώς βλέννη. Σε φυσικά περιβάλλοντα, λό-
γω του περιορισμένου άνθρακα, τα ελεύθε-
ρα διαβιούντα Bacteria μάλλον δεν σχηματί-
ζουν κάψες, οι προκαρυώτες, όμως, που είναι 
προσκολλημένοι σε οργανικές και ανόργανες 
επιφάνειες συχνά παράγουν και ενσωματώ-
νονται σε εξωκυτταρικά πολυμερή.
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Ανεξάρτητως ονομασίας, πάντως, τα εξω-
κυτταρικά αυτά πολυμερή εξυπηρετούν διά-
φορες λειτουργίες. Όταν, λόγου χάρη, περιο-
ρίζεται η βιοδιαθεσιμότητα του άνθρακα στο 
περιβάλλον, τότε μπορούν να χρησιμοποιη-
θούν ως πηγή άνθρακα από κάποιους ετερό-
τροφους μικροοργανισμούς. Κάποια πολυμε-
ρή μπορούν επίσης να βοηθήσουν στην προ-
σκόλληση των μικροοργανισμών σε επιφά-
νειες, ενώ παράλληλα παρέχουν και προστα-
σία από τη θήρευση – ίσως και από την προ-

σβολή από ιούς. Επιπλέον, ορισμένα σύν-
θετα πολυμερή αποτελούν σημαντικές συ-
νιστώσες της συμβίωσης μεταξύ αζωτοδε-
σμευτικών βακτηρίων και ψυχανθών φυτών 
(βλ. Κεφάλαιο 14).

Τα εξωκυτταρικά πολυμερή μπορούν να 
προστατεύσουν τα παθογόνα Bacteria και να 
περιορίσουν την αποτελεσματικότητα των 
αντιβιοτικών· μπορούν, όμως, και να συμ-
βάλουν σε ασθένειες που προκαλούνται από 
μικροοργανισμούς, όπως συμβαίνει π.χ. στην 
περίπτωση του Pseudomonas aeruginosa και 
της κυστικής ίνωσης. Οι ευκαρυωτικοί μι-
κροοργανισμοί μπορούν επίσης να εκκρί-
νουν εξωκυτταρικά πολυμερή, κυρίως υδα-
τάνθρακες, πρωτεΐνες και άλλα μακρομό-
ρια (Grabowski et al., 2011), ο λειτουργικός 
ρόλος των οποίων πιθανώς μοιάζει αρκετά 
με εκείνον των προκαρυωτικών μικροοργα-
νισμών. Η υδατανθρακική σύνθεση των πο-
λυμερών που παράγονται από φύκη ποικίλ-
λει σημαντικά μεταξύ διαφορετικών ειδών, 
με τη γλυκόζη να είναι συνήθως ο πιο κοινός 
μονοσακχαρίτης (Biersmith & Benner, 1998). 
Τα βενθικά διάτομα μπορούν να παραγάγουν 
μεγάλες ποσότητες εξωκυτταρικών πολυ-
σακχαριτών, ενώ ορισμένα πλαγκτικά διάτο-
μα εκκρίνουν χιτίνη. Οι μικροϊνώδεις δομές 
της χιτίνης στα διάτομα μπορούν να τα προ-
στατεύουν από τη θήρευση, να τα διατηρούν 
αιωρούμενα στη στήλη νερού ή αντιθέτως να 
τα οδηγούν σε βύθιση λόγω βαρύτητας, με 
τον σχηματισμό μεγάλων συσσωματωμάτων 
από ζωντανά κύτταρα. 

Πέραν των μικροοργανισμών, τα εξωκυτ-
ταρικά πολυμερή είναι λειτουργικώς σημα-
ντικά και για άλλους οργανισμούς, όπως επί-
σης και για το περιβάλλον. Τα θρυμματοφάγα 
μετάζωα, φέρ’ ειπείν, καταναλώνουν τα εξω-
κυτταρικά πολυμερή των θρυμμάτων μαζί με 
τους μικροοργανισμούς που είναι προσκολ-
λημένοι σε αυτά. Τα πολυμερή που απελευ-
θερώνονται από μικροοργανισμούς συμβάλ-
λουν επίσης στη διαμόρφωση συσσωματω-
μάτων σε υδατικά και χερσαία ενδιαιτήματα. 

Εικόνα 2.10 Bacteria που περιβάλλονται από 
εξωκυτταρικά πολυμερή. (Α) Μικροφωτογραφία 
Bacteria με κάψα, ύστερα από αρνητική χρώση με 
ινδική μελάνη (η ινδική μελάνη δεν χρωματίζει την 
κάψα). Το μήκος κάθε κυττάρου είναι περί τα 5 μm. 
(Από Hoffmaster et al., 2004· κατόπιν αδείας, Na-
tional Academy of Sciences, USA.) (Β) Το Shewanel-
la oneidensis, περιβεβλημένο από εξωκυτταρικά 
πολυμερή. Η ράβδος κλίμακας είναι 0,5 μm. 
(Φωτογραφία: Alice Dohnalkova, από Dohnalkova 
et al., 2011· χρήση κατόπιν αδείας των συγγραφέων 
και του εκδότη.)
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Αυτή η οργανική ύλη είναι εξαιρετικά σημα-
ντική για την ποιότητα των εδαφών – εξ ου 
και σε ορισμένα εδάφη, προκειμένου να επι-
βραδυνθεί η διάβρωσή τους και να προαχθεί 
η κατακράτηση νερού και θρεπτικών συστα-
τικών, προστίθενται κάποια τεχνητά πολυ-
μερή. Σε υδατικά ενδιαιτήματα, τα εξωκυτ-
ταρικά πολυμερή που παράγονται από τους 
μικροοργανισμούς συμβάλλουν στη φυσι-
κή σταθερότητα των ιζημάτων, ακόμα και 
όταν όταν αυτοί οι μικροοργανισμοί δεν εί-
ναι προσδεμένοι σε βιοϋμένια (Κεφάλαιο 3) 
(Malarkey et al., 2015). Στη σταθεροποίηση 
των ιζημάτων ενδεχομένως να παίζουν ιδιαί-
τερα σημαντικό ρόλο τα βενθικά διάτομα, αν 
και εξίσου σημαντικά είναι και τα εξωκυττα-
ρικά πολυμερή των βακτηρίων (Εικόνα 2.11).

Μαστίγια και βλεφαρίδες, κροσσοί και τριχίδια

Πολλοί μικροοργανισμοί έχουν ικανότητα 
αυτόνομης μετακίνησης, όπως είναι η κο-
λύμβηση και η ολίσθηση. Αρκετοί τέτοιοι 

αυτοκινούμενοι προκαρυωτικοί και ευκα-
ρυωτικοί μικροοργανισμοί ωθούνται χάρη 
σε μια εξωκυτταρική τριχοειδή δομή, το λε-
γόμενο μαστίγιο, το οποίο προεξέχει από το 
τοίχωμά τους. Κάποιοι μικροοργανισμοί φέ-
ρουν ένα ή περισσότερα μαστίγια, προσαρ-
τημένα είτε στο ένα άκρο του κυττάρου (πο-
λική μαστιγιοφορία) είτε σε πολλές θέσεις σε 
όλη την κυτταρική επιφάνεια (περίτριχη μα-
στιγιοφορία). Ένας μικροοργανισμός μπορεί 
να κινείται με τη βοήθεια μαστιγίων μικρού 
μήκους που ονομάζονται βλεφαρίδες. Ορι-
σμένοι μικροοργανισμοί, από την άλλη, κι-
νούνται χωρίς μαστίγιο, ολισθαίνοντας κατά 
μήκος στερεών επιφανειών. Λόγου χάρη, τα 
διά τομα της τάξης Pennales ολισθαίνουν εκ-
κρίνοντας πολυμερή μέσω μιας οπής στη θή-
κη τους· κάποια νηματοειδή κυανοβακτήρια 
ολισθαίνουν περιστρέφοντας και κάμπτο-
ντας τα κύτταρά τους, ενώ το βακτήριο Fla-
vobacterium johnsoniae φαίνεται πως ολι-
σθαίνει με τη βοήθεια ομάδων («τουφών) νη-
ματίων πλάτους 5 nm που είναι προσαρτημέ-

Εικόνα 2.11 Η επίδραση 
των μικροοργανισμών στη 
σταθερότητα των ιζημάτων, 
όπως αυτή υπολογίζεται από την 
ταχύτητα που απαιτείται για τη 
διάβρωσή τους είτε παρουσία 
όλων των μικροοργανισμών, 
είτε παρουσία μόνο βακτηρίων 
ή διατόμων, είτε απουσία 
μικροοργανισμών. Μεγάλο μέρος 
της επίδρασης οφείλεται στους 
εξωκυτταρικούς πολυσακχαρίτες 
και σε άλλα πολυμερή 
που παράγονται από τους 
μικροοργανισμούς. Η ποσότητα 
των πολυμερών αυξάνεται με την 
πάροδο του χρόνου, οδηγώντας  
σε υψηλότερους ουδούς 
διάβρωσης και πιο σταθερά 
ιζήματα. (Δεδομένα από Lundkvist 
et al., 2007.)
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να στην εξωτερική του μεμβράνη (Liu et al., 
2007). Σε άλλα ολισθητικά Bacteria, όπως τα 
μυξοβακτήρια και ορισμένα μέλη του φύλου 
Bacteroidetes, οι μηχανισμοί ολίσθησης πα-
ραμένουν ασαφείς.

Οι κροσσοί και τα τριχίδια των Bacteria 
είναι νηματοειδείς πρωτεΐνες που εξέχουν 
από την επιφάνεια του κυττάρου και είναι 
εν γένει βραχύτερες σε μήκος από τα μαστί-
για (Εικόνα 2.12). Οι κροσσοί και τα τριχί-
δια δεν μετέχουν στην κίνηση των κυττάρων, 
τους επιτρέπουν όμως να προσκολλώνται σε 
επιφάνειες ή σε άλλα κύτταρα. Το Bordetella 
pertussis, παραδείγματος χάριν, χρησιμοποι-
εί κροσσούς για να προσδεθεί στα ανθρώ-
πινα επιθηλιακά κύτταρα – βήμα σημαντι-
κό για την έναρξη της παθογόνας διεργασί-
ας του κοκκύτη. Επίσης, ένας τύπος τριχι
δίου, το συζευτικό τριχίδιο, εμπλέκεται στη 
μεταφορά DNA από ένα κύτταρο σε ένα άλ-

λο, μια διαδικασία γνωστή ως σύζευξη. Ση-
μειώνεται εδώ πως η διερεύνηση του οικο-
λογικού ρόλου των κροσσών και των τριχι-
δίων έχει επικεντρωθεί στην ανίχνευση των 
γονι δίων τους σε φυσικές μικροβιακές κοινό-
τητες (Chen et al., 2015b). Πάντως, βακτήρια 
που διαβιούν σε ολιγοτροφικά περιβάλλοντα 
όπως οι ωκεανοί δεν φαίνεται να έχουν πολ-
λά από αυτά τα γονίδια (Yooseph et al., 2010).

Ένας άλλος τύπος εξωκυτταρικής δο-
μής που χρησιμοποιούν ορισμένα αναερό-
βια βακτήρια σε οξειδοαναγωγικές αντιδρά-
σεις είναι τα λεγόμενα «νανοκαλώδια», τρι-
χίδια που περιέχουν κυτοχρώματα (Shi et 
al., 2016). Όλα τα άλλα αναερόβια βακτή-
ρια, όπως και τα αερόβια, πραγματοποιούν 
τις οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις τους εν-
δοκυτταρικά, μεταφέροντας τις απαραίτητες 
ενώσεις μέσα στο κύτταρο. Κάποιες οξειδο-
αναγωγικές ενώσεις, ωστόσο, είναι αδιάλυ-
τες και δεν μπορούν να διασχίσουν τις κυτ-
ταρικές μεμβράνες [π.χ. κάποια ορυκτά που 
περιέχουν οξειδωμένο σίδηρο ή μαγγάνιο με 
τη μορφή Fe (III) ή Mn (IV)]. Για να μπορέ-
σουν να χρησιμοποιήσουν τέτοιες ενώσεις, 
Bacteria όπως το Geobacter metallireducens 
και το Shewanella oneidensis μεταφέρουν, 
μέσω νανοκαλωδίων, τα ηλεκτρόνια που πα-
ράγονται κατά την κυτταρική αναπνοή στα 
ορυκτά Fe (III) ή Mn (IV). Μεταφορά ηλε-
κτρονίων μέσω νανοκαλωδίων μπορεί επί-
σης να γίνει μεταξύ κυττάρων διαφορετικών 
ειδών, ακόμα και όταν ανήκουν σε διαφορε-
τικές επικράτειες της ζωής, π.χ. μεταξύ ειδών 
Geobacter και μεθανιογόνων Archaea.

Ένα άλλο εντυπωσιακό παράδειγμα με-
ταφοράς ηλεκτρονίων σε μεγάλες αποστά-
σεις παρέχουν τα «βακτήριακαλώδια» (Lov-
ley, 2017· Pfeffer et al., 2012). Bacteria που 
ανήκουν στην οικογένεια  Desulfobulbaceae 
σχηματίζουν μεγάλα ευθύγραμμα νήματα 
βραχέων κυττάρων που ενώνονται μέσω των 
άκρων τους. Κατά μήκος αυτών των νημάτων 
μπορούν να μεταφερθούν ηλεκτρόνια από 
ανοξικά ενδιαιτήματα πλούσια σε ανηγμένες 

Εικόνα 2.12 Οι κροσσοί ενός κυττάρου E. coli τού 
επιτρέπουν να προσκολληθεί στην επιθηλιακή 
βλέννη των θηλαστικών. (Από Gross, 2006· χρήση 
σύμφωνα με τους όρους της Creative Commons 
Attribution License.)
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ενώσεις του θείου, σε ενδιαιτήματα πλούσια 
σε οξυγόνο. Μεταφορά ηλεκτρονίων μπορεί 
να γίνει και μεταξύ διαφορετικών ειδών, π.χ. 
από χημειολιθότροφα ε και γ Proteobacteria 
σε «βακτήριακαλώδια». Σε κάθε περίπτωση, 

ο ρόλος των μικροοργανισμών αυτών στην 
αποδόμηση της οργανική ύλης σε ανοξικά 
ενδιαιτήματα και στη διε πιφάνεια οξικών και 
ανοξικών ενδιαιτημάτων φαίνεται πως είναι 
ιδιαίτερα σημαντικός (Κεφάλαιο 11).

Σύνοψη

1. Η στοιχειακή και η βιοχημική σύσταση των μικροοργανισμών επηρεάζουν 
σημαντικά τη χημεία των φυσικών περιβαλλόντων. Οι πληροφορίες σχετικά με 
τη μικροβιακή σύσταση μπορούν να χρησιμοποιηθούν για τη διερεύνηση πολλών 
βιογεωχημικών διεργασιών.

2. Η στοιχειακή και η βιοχημική σύσταση των μικροοργανισμών ποικίλλουν ανάλογα 
με τις συνθήκες αύξησης και τον τύπο του εκάστοτε μικροοργανισμού. Βάσει αυτής 
της ποικιλότητας μπορούμε να συναγάγουμε τις διάφορες συνθήκες μικροβιακής 
αύξησης.

3. Τα κυτταρικά τοιχώματα των προκαρυωτών, των μυκήτων και των πρωτίστων 
διαφέρουν πολύ ως προς τη σύστασή τους, συχνά ωστόσο περιέχουν β1,4
συνδεμένα πολυμερή. Το κυτταρικό τοίχωμα των Bacteria δομείται από 
πεπτιδογλυκάνη με ασυνήθη συστατικά, όπως το μουραμικό οξύ και τα Dαμινοξέα.

4. Οι κυτταρικές μεμβράνες των Bacteria και των Eukarya είναι παρόμοιες και 
αποτελούνται από εστερικά λιπίδια· αντιθέτως, των Archaea έχουν αιθερικά λιπίδια. 
Όλες οι μεμβράνες περιέχουν πρωτεΐνες μεταφοράς που χρησιμοποιούνται για την 
εισροή επιθυμητών ενώσεων στο κύτταρο.

5. Κάποιες χημικές ενώσεις που απαντούν στα κυτταρικά τοιχώματα και στις 
μεμβράνες μπορούν να χρησιμοποιηθούν ως βιοδείκτες για την εκτίμηση της 
βιομάζας και τον εντοπισμό των πηγών άνθρακα.

6. Οι μικροοργανισμοί μπορούν να εκκρίνουν εξωκυτταρικά πολυμερή, κυρίως 
πολυσακχαρίτες. Αυτά τα πολυμερή βοηθούν τους μικροοργανισμούς να 
προσκολληθούν σε επιφάνειες, επηρεάζουν δε το φυσικό τους περιβάλλον.

7. Οι μικροοργανισμοί διαθέτουν ποικίλες τριχοειδείς εξωκυτταρικές δομές, τις 
 οποίες χρησιμοποιούν για κίνηση, προσκόλληση και μεταφορά DNA από το ένα 
κύτταρο στο άλλο. Ορισμένα Bacteria χρησιμοποιούν νανοκαλώδια για τη μεταφορά 
ηλεκτρονίων σε αδιάλυτα μέταλλα όπως τα οξείδια Fe(III).



Είμαστε εξοικειωμένοι με πολλά χαρακτη-
ριστικά των περιβαλλόντων στα οποία ζουν 
και αλληλεπιδρούν οι μεγάλοι σε μέγεθος 
οργανισμοί· έχουμε συνηθίσει να βλέπουμε 
ελάφια στην ξηρά και ψάρια στο νερό, κα-
ταπράσινα δάση όπου η βροχή είναι άφθονη 
και κάκτους σε μέρη σχετικά άνυδρα. Πολ-
λά από αυτά τα περιβαλλοντικά χαρακτηρι-
στικά επηρεάζουν τους μικροοργανισμούς 
και τις μικροβιακές διεργασίες. Οι ίδιοι μη-
χανισμοί και οι εξισώσεις που περιγράφουν 
τις επιδράσεις τους στους μεγάλους οργανι-
σμούς μπορούν να εφαρμοστούν και στους 
μικροοργανισμούς. Ωστόσο, κάποια άλλα 
περιβαλλοντικά χαρακτηριστικά είναι μονα-
δικά για τη ζωή στη μικροκλίμακα. Γι’ αυ-
τά τα χαρακτηριστικά, η διαίσθησή μας, η 
οποία βασίζεται στα μακροοικοσυστήματα, 
δεν μας οδηγεί σε ασφαλή συμπεράσματα· 
χρειαζόμαστε, εν ολίγοις, διαφορετικές προ-
σεγγίσεις για να καταλάβουμε πώς αλληλε-
πιδρούν οι μικροοργανισμοί με το περιβάλ-
λον τους.

Ορισμένες σημαντικές φυσικοχημικές 
ιδιότητες

Θα εξετάσουμε κατ’ αρχάς ορισμένα περι-
βαλλοντικά χαρακτηριστικά τα οποία είναι 
γνωστό ότι επηρεάζουν όλους τους οργανι-
σμούς, ώστε να εισαγάγουμε μερικούς βασι-

κούς όρους και αρχές για το φυσικοχημικό 
περιβάλλον των μικροοργανισμών. Σημειώ-
στε, βέβαια, ότι πολλά από αυτά τα χαρακτη-
ριστικά θα τα επανεξετάσουμε και σε επόμε-
να κεφάλαια.

Νερό

Η αναζήτηση ζωής σε άλλους πλανήτες συ-
χνά επικεντρώνεται στο νερό, και τούτο διό-
τι από την εμπειρία μας στη Γη γνωρίζουμε 
πως όπου υπάρχει νερό υπάρχει και ζωή. Όλα 
τα κύτταρα, είτε μικροοργανισμών είτε με-
ταζώων, περιέχουν περίπου 70% νερό κατά 
βάρος (Κεφάλαιο 2) και όλοι οι οργανισμοί 
χρειάζονται νερό για να αναπτυχθούν. Κά-
ποιοι μικροοργανισμοί μπορούν και επιβιώ-
νουν χωρίς νερό, σχηματίζοντας μεταβολικά 
ληθαργικές μορφές, όπως σπόρια ή κύστεις, 
ανάλογα με τον μικροβιακό τύπο· κανένας, 
όμως, δεν μπορεί να αναπτυχθεί όταν είναι 
εντελώς αφυδατωμένος. Ακόμα και στα εδά-
φη, οι μικροοργανισμοί χρειάζονται ένα υδα-
τικό περιβάλλον σε κλίμακα μερικών μικρο-
μέτρων για να μεταβολίζουν και να αναπτύσ-
σονται. Γενικά, το νερό έχει τεράστια επί-
δραση στους τύπους, στην αφθονία και στην 
ανάπτυξη των μικροοργανισμών στα εδάφη.

Ο πρωτοπόρος στη μικροβιακή οικολο-
γία T. D. Brock (1926-2021) έχει επισημάνει 
ότι οι ασυνήθιστες ιδιότητες του νερού εξη-

ΚΕΦΑΛΑΙΟ 3

Το φυσικοχημικό περιβάλλον  
των μικροοργανισμών
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γούν την «αξιοθαύμαστη χρησιμότητά του 
ως μέσου για την εξέλιξη όλων των μορφών 
 ζωής» (Brock, 1966). Το νερό παρουσιάζει 
63 μη ομαλές ιδιότητες (Kivelson & Tarjus, 
2001), είναι πολικό, έχει υψηλή διηλεκτρική 
σταθερά και είναι μικρό σε μέγεθος μόριο. 
Τα χαρακτηριστικά αυτά το καθιστούν εξαι-
ρετικό διαλύτη για πολλές βιολογικά σημα-
ντικές ενώσεις. Είναι επίσης ένα υγρό με με-
γάλο ιξώδες (χαρακτηριστικό σημαντικό για 
την προσαρμογή της ζωής στην κλίμακα με-
γέθους των μικροοργανισμών), πολύ δε με-
γαλύτερο από εκείνο του αέρα. Μάλιστα, η 
τεράστια διαφορά ιξώδους μεταξύ νερού και 
αέρα έχει θεμελιώδεις επιπτώσεις για το πώς 
διαφοροποιείται η ζωή στη μικροβιακή κλί-
μακα από τη ζωή όπως τη βιώνουμε εμείς 
και άλλοι μακροσκοπικοί οργανισμοί. Το νε-
ρό αποτελεί το μέσο διαβίωσης των μικροορ-
γανισμών, ακόμα και αν υφίσταται μόνο ως 
ένα λεπτό υμένιο σε εδαφικούς πόρους και 
επιφάνειες.

Θερμοκρασία

Οι μικροοργανισμοί μπορούν να ζήσουν, ή 
τουλάχιστον να επιβιώσουν, σε θερμοκρα-
σίες που κυμαίνονται από πολύ κάτω του ση-
μείου πήξης του νερού (0 °C) έως αρκετά 
 πάνω από το σημείο βρασμού του (100 °C). 
Στο κατώτερο θερμοκρασιακό άκρο, συνα-
ντάμε μικροοργανισμούς όπως αυτοί που 
απαντούν στην Ανταρκτική, οι οποίοι επι-
βιώνουν σε θερμοκρασίες που συχνά πέ-
φτουν στους –60 °C (έχει παρατηρηθεί επι-
βίωση ακόμα και στους –90 °C). Μολονότι 
κάποιες μεταβολικές διεργασίες μπορούν να 
γίνουν και στον πάγο, για οποιαδήποτε ση-
μαντική μικροβιακή δραστηριότητα, το νερό 
πρέπει να είναι σε υγρή μορφή. Η δραστη-
ριότητα  αυτή, όμως, είναι δυνατή ακόμα και 
σε πολύ χαμηλές θερμοκρασίες. Χαρακτη-
ριστικό παράδειγμα είναι οι δίαυλοι άλμης 
του πάγου της Αρκτικής όπου, παρότι οι θερ-
μοκρασίες μπορεί να αγγίξουν τους –20 °C, 

το νερό παραμένει σε υγρή μορφή. Σε τού-
τη τη θερμοκρασία, το νερό μπορεί να παρα-
μείνει υγρό επειδή η αλατότητα είναι υψη-
λή (φτάνει σε τιμές πενταπλάσιες ή και σχε-
δόν δεκαπλάσιες από εκείνες του θαλασσι-
νού νερού, όπως αναφέραμε στο Κεφάλαιο 
1). Στο άλλο θερμοκρασιακό άκρο, βρίσκου-
με μικροοργανισμούς οι οποίοι αναπτύσσο-
νται και πολλαπλασιάζονται σε θερμoπηγές 
στην ξηρά και σε υδροθερμικές αναβλύσεις 
στον πυθμένα κάποιων ωκεανών. Είναι χαρα-
κτηριστικό ότι μικροοργανισμοί έχουν βρε-
θεί σε αναβλύσεις νερών με θερμοκρασίες 
>150 °C (Κεφάλαιο 14), αν και δεν είναι σα-
φές το κατά πόσο είναι μεταβολικά ενεργοί 
(μπορεί να προέρχονται από ψυχρότερα νερά 
τα οποία αναμειγνύονται με το ζεστό υδρο-
θερμικό νερό). Μέχρι στιγμής, πάντως, το ρε-
κόρ υψηλής θερμοκρασίας (121 °C) το κατέ-
χει ένα βακτήριο που ανάγει τον σίδηρο και 
έχει απομονωθεί από τη μεσωκεάνια ράχη 
 Χουάν ντε Φούκα (Juan de Fuca Ridge) στον 
βορειοανατολικό Ειρηνικό Ωκεανό (Harri-
son et al., 2013). Σε θερμοκρασίες πολύ μεγα-
λύτερες των 100 °C, το νερό μπορεί να παρα-
μένει υγρό λόγω της υψηλής πίεσης που επι-
κρατεί στα βάθη των ωκεα νών. Θεωρείται, 
μάλιστα, πως η υγρή κατάσταση του νερού 
–και όχι η καθαυτή θερμοκρασία του– είναι 
εκείνη που θέτει τα «όρια» διατήρησης της 
ζωής. Στην Εικόνα 3.1 συνοψίζονται κάποιοι 
από τους όρους οι οποίοι χρησιμο ποιούνται 
για να περιγράψουν τους μικροοργανισμούς 
που αναπτύσσονται σε διαφορετικά θερμο-
κρασιακά εύρη.

Οι ευκαρυωτικοί μικροοργανισμοί μπο-
ρούν να αυξηθούν στα πολύ κρύα περιβάλ-
λοντα, αλλά όχι στα εξαιρετικά θερμά. Λό-
γου χάρη, διάτομα, άλλα ευκαρυωτικά φύκη 
και ετερότροφα πρώτιστα ζουν σε πολύ ψυ-
χρούς διαύλους άλμης του θαλάσσιου πάγου, 
ενώ μύκητες απομονώνονται συχνά από το 
έδαφος της Ανταρκτικής. Η επάρκεια φωτός 
περιορίζει την ανάπτυξη των φωτότροφων 
μικροοργανισμών στον θαλάσσιο πάγο πε-
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ρισσότερο από ό,τι η θερμοκρασία, η δε θη-
ρευτική δραστηριότητα των πρωτίστων (βλ. 
Κεφάλαιο 9) σε βακτήρια και άλλους μικρο-
οργανισμούς μπορεί να περιοριστεί από τα 
όρια που θέτει το ίδιο το μέγεθος των μικρο-
διαύλων άλμης. Στο άλλο θερμοκρασιακό 
άκρο, το ανώτατο όριο για την ανάπτυξη των 
ευκαρυωτικών μικροοργανισμών είναι περί-
που οι 65 °C – θερμοκρασία πολύ μικρότε-
ρη από το «ρεκόρ» των προκαρυωτικών (121 
°C). Η μέγιστη θερμοκρασία για την ανάπτυ-
ξη των φωτότροφων ευκαρυωτών είναι ακό-
μα χαμηλότερη. Το πιο θερμό νερό στο οποίο 
μπορεί να αναπτυχθεί ένα ευκαρυωτικό φύ-
κος (Cyanidium caldarium) έχει θερμοκρα-
σία 55 °C, ενώ οι προκαρυωτικοί φωτότρο-
φοι μπορεί να ευδοκιμήσουν σε νερά με θερ-
μοκρασίες > 70 °C.

Στον Πίνακα 3.1 δίνονται οι όροι που χρη-
σιμοποιούμε για να περιγράψουμε τις θερ-
μοκρασιακές προτιμήσεις των μικροοργανι-
σμών, καθώς και οι αντίστοιχοι όροι για άλ-
λες περιβαλλοντικές ιδιότητες. Πολλοί από 
τους όρους αυτούς έχουν την κατάληξη «-φι-
λος» (στα αγγλικά «-phile»), που δηλώνει 
προτίμηση, κλίση, αγάπη για κάποιον ή κά-
τι. Ένας ψυχρόφιλος, φέρ’ ειπείν, μικροορ-
γανισμός αυξάνεται καλύτερα σε θερμοκρα-
σίες κάτω των 10 °C, ενώ ένας θερμόφιλος 
αναπτύσσεται καλύτερα σε θερμοκρασίες 
άνω των 40 °C. Μάλιστα, ορισμένα θερμό-
φιλα βακτήρια φαίνεται πως έχουν αποκλίνει 
κατά την εξέλιξη νωρίτερα από άλλα βακτή-
ρια, γεγονός που υποδηλώνει ότι η ζωή πρω-

τοεμφανίστηκε σε θερμά περιβάλλοντα όπως 
οι υδροθερμικές αναβλύσεις. Τα υπερθερμό-
φιλα, από την άλλη, συμπεριλαμβανομένων 
πολλών Archaea, αναπτύσσονται σε θερμο-
κρασίες άνω των ~60 °C. Κανένας από αυ-
τούς τους οργανισμούς δεν αυξάνεται ικανο-
ποιητικά σε «φυσιολογικές» θερμοκρασίες – 
«φυσιολογικές» τουλάχιστον βάσει των αν-
θρώπινων προτύπων.

Θερμόφιλοι Υπερθερμόφιλοι

Όριο για 
τους ευκαρυώτες

Μεσόφιλοι
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Ψυχρόφιλοι
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Εικόνα 3.1 Όροι που 
χρησιμοποιούνται για την περιγραφή 
οργανισμών με διαφορετικό βέλτιστο 
εύρος θερμοκρασίας.

Πίνακας 3.1 Όροι που χρησιμοποιούνται για την περι-
γραφή οργανισμών οι οποίοι αναπτύσσονται σε διάφο-
ρες περιβαλλοντικές συνθήκες.

Περιβαλλοντικό 
χαρακτηριστικό 

Οργανισμός Συνθήκες 
αύξησης

Θερμοκρασία Ψυχρόφιλοι 
Μεσόφιλοι 
Θερμόφιλοι 
Υπερθερμόφιλοι

<15 °C
15-40 °C
45-80 °C
>80 °C

pH Οξεόφιλοι 
Ουδετερόφιλοι 
Βασεόφιλοι

pH <5
pH = 6-8
pH > 8

Αλατότητα Ηπίως αλόφιλοι 
Μετρίως αλόφιλοι
Ακραία αλόφιλοι

1-6% NaCl
6-15% NaCl
> 15% NaCl

Πίεση Πιεζοανεκτικοί Επιβίωση αλλά 
όχι αύξηση 
πάνω από την 
ατμοσφαιρική 
πίεση

Πιεζόφιλοι Αύξηση υπό 
μέτρια πίεση 
(10-80 mPa)

Υπερπιεζόφιλοι Αύξηση υπό 
υψηλή πίεση 
(> 80 mPa)
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Μεταξύ όλων των περιβαλλοντικών πα-
ραμέτρων, η θερμοκρασία είναι εκείνη που 
έχει τις μεγαλύτερες επιπτώσεις στη μικρο-
βιακή δραστηριότητα, και τούτο λόγω της 
άμεσης επίδρασής της στις ενζυμικές αντι-
δράσεις που πραγματοποιούν οι μικροοργα-
νισμοί και στις αβιοτικές αντιδράσεις στο μι-
κροβιακό περιβάλλον. Ο ρυθμός όλων των 
χημικών αντιδράσεων αυξάνεται με τη θερ-
μοκρασία σύμφωνα με την εξίσωση Arrhe-
nius. Η εν λόγω εξίσωση περιγράφει το πώς ο 
ρυθμός μιας αντίδρασης (k, με μονάδες ανά 
χρόνο) ποικίλλει ως συνάρτηση της θερμο-
κρασίας (T, εκφραζόμενη σε Kelvin):

 k = Ae–E/RT (3.1) 

όπου R είναι η παγκόσμια σταθερά των αε-
ρίων (8,31 kJ mol–1 K–1 ), Α είναι μια αυθαί-
ρετη σταθερά που καθορίζεται από την αντί-
δραση και Ε είναι η ενέργεια ενεργοποίησης 

(ένα καθοριστικό χαρακτηριστικό κάθε αντί-
δρασης). Η εξίσωση Arrhenius προβλέπει 
ότι οι ρυθμοί αντίδρασης αυξάνονται εκθετι-
κά με τη θερμοκρασία (Εικόνα 3.2).

Παρότι η εξίσωση Arrhenius είναι ακρι-
βής για πολλές αντιδράσεις στον μικροβια-
κό κόσμο, κάποιες φορές οι μικροοργανι-
σμοί δεν την ακολουθούν – ενίοτε υπερβαί-
νουν ακόμα και τις θερμοκρασίες που θεω-
ρητικά θα ήταν καθοριστικές για τα ελάχιστα 
και μέγιστα όρια ανάπτυξής τους. Ένα εναλ-
λακτικό μοντέλο συνδυάζει την εξίσωση Ar-
rhenius με την εξίσωση κινητικής Michae-
lis-Menten (Κεφάλαιο 9) που περιγράφει το 
πώς οι ρυθμοί ανάπτυξης ποικίλλουν ως συ-
νάρτηση των συγκεντρώσεων του υποστρώ-
ματος (Davidson et al., 2012). Μια άλλη προ-
σέγγιση, η θεωρία μακρομοριακών ρυθμών 
(macromolecular rate theory), βασίζεται στην 
εξίσωση Arrhenius, αλλά συνυπολογί ζει τις 

Εικόνα 3.2 Ένα παράδειγμα που απεικονίζει το πώς οι ρυθμοί αντίδρασης ποικίλλουν ανάλογα με 
τη θερμοκρασία, σύμφωνα με τον Arrhenius. Οι μονάδες για τον ρυθμό είναι αυθαίρετες. Η ενέργεια 
ενεργοποίησης για τη συγκεκριμένη αντίδραση έχει οριστεί στα 40 kJ mol–1, η οποία αντιστοιχεί  
σε Q 10 ίσο με ~2 γύρω στους 20 °C. Στον πάνω άξονα απεικονίζεται το αντίστροφο της θερμοκρασίας  
(σε βαθμούς Kelvin, όπως απαιτείται στην εξίσωση Arrhenius).
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μειώσεις στη δραστικότητα των μικρο βια-
κών ενζύμων λόγω μετουσίωσής τους όταν 
οι θερμοκρασίες υπερβαίνουν ένα βέλτιστο 
όριο (Alster et al., 2016). Άλλες προσεγγίσεις 
είναι περισσότερο εμπει ρικές: Στα εδάφη, 
λόγου χάρη, παρατηρεί ται ότι οι μικροβιακοί 
ρυθμοί μεταβάλλονται πειραματικά ως συ-
νάρτηση της τετραγωνικής ρίζας της θερμο-
κρασίας. Η μεταβολή αυτή είναι απλούστε-
ρης μορφής από εκείνη της εξίσωσης Arrhe-
nius, στερείται όμως μηχανιστική εξήγηση. 
Αντίθετα, η εξίσωση Arrhenius προκύπτει 
από τις αρχές που διέπουν τον τρόπο αλλη-
λεπίδρασης των μορίων ως συνάρτηση της 
θερμοκρασίας.

Ένα άλλο κοινό μέτρο έκφρασης της επί-
δρασης της θερμοκρασίας είναι ο Q10, ο συ-
ντελεστής κατά τον οποίο αυξάνεται ο ρυθ-
μός μιας αντίδρασης με κάθε αύξηση της 
θερμοκρασίας κατά 10 °C. Πολλές αντιδρά-
σεις στη βιολογία έχουν Q10 ίσο με 2, έναν 
σημαντικό αριθμό που πρέπει να κρατήσου-
με κατά νου. Παραδείγματος χάριν, μια αντί-
δραση με ρυθμό 1 mol m–2 h–1 στους 15 °C 
αναμένεται να έχει ρυθμό 2 mol m–2 h–1 στους 
25 °C εάν ο Q10 είναι ίσος με 2. Πειραματικά, 
βέβαια, πολλές φορές ο Q10 υπολογίζεται από 
μετρήσεις σε διαστήματα θερμοκρασίας δια-
φορετικά από 10 °C. Σε αυτή την περίπτωση, 
ο Q10 μπορεί να υπολογιστεί με την ακόλου-
θη εξίσωση:

 Q10 = (r2/r1)(10/T2–T1) (3.2)               

όπου r1 και r2 είναι οι ρυθμοί που υπολογί-
ζονται σε δύο θερμοκρασίες, τις T1 και T2, 
αντίστοιχα.

Ο Q10 αποτελεί ένα εύχρηστο μέσο για να 
εκφράσουμε την επίδραση της θερμοκρα-
σίας, στερείται όμως μηχανιστική εξήγηση. 
Ο Q10 μπορεί να μην είναι σταθερός σε με-
γάλο θερμοκρασιακό εύρος, ακόμα και αν η 
ενέργεια ενεργοποίησης είναι σταθερή, γεγο-
νός που υποδηλώνει ότι η επίδραση της θερ-
μοκρασίας σε μια διεργασία είναι σταθερή 
για το αντίστοιχο εύρος θερμοκρασιών.

Ενώ στο εργαστήριο μπορεί εύκολα να γί-
νει κατανοητή η επίδραση της  θερμοκρα σίας 
σε μια αντίδραση, στα φυσικά περιβάλλο-
ντα η επίδραση αυτή είναι συνήθως πιο περί-
πλοκο να αναλυθεί. Μια δυσκολία είναι ότι η 
εκάστοτε υπό μελέτη διεργασία μπορεί να εί-
ναι το καθαρό αποτέλεσμα δύο διαφορετικών, 
αντίθετων διεργασιών που η καθεμία έχει δια-
φορετική σχέση με τη θερμοκρασία. Χαρα-
κτηριστικό τέτοιο παράδειγμα  είναι η σχέση 
μεταξύ της πρωτογενούς παραγωγής, η οποία 
δεσμεύει το CO2 σε οργανική ύλη (βιομάζα), 
και της ετεροτροφίας, η οποία οξειδώνει τού-

Πλαίσιο 3.1 Ο Arrhenius και  
το φαινόμενο του θερμοκηπίου 

Το 1903, για την εργασία του στην ηλεκτροχη-
μεία, το κύριο ερευνητικό πεδίο με το οποίο 
ασχολήθηκε, ο Svante Arrhenius (1859-1927) τι-
μήθηκε με το βραβείο Νομπέλ. Ωστόσο, ένα 
από τα πρώτα επιστημονικά επιτεύγματά του 
ήταν ότι συνέβαλε στην κατανόηση της επίδρα-
σης των αερίων του θερμοκηπίου στο κλίμα μας. 
Το 1896 δημοσίευσε μια ερευνητική εργασία με 
τίτλο «On the Influence of Carbonic Acid in the 
Air upon the Temperature of the Ground» (Περί 
της επίδρασης του ανθρακικού οξέος του αέρα 
στη θερμοκρασία του εδάφους), στην οποία 
υποστήριξε ότι, εάν οι συγκεντρώσεις του CO2 

αυξηθούν δύο-τρεις φορές, τότε οι παγκόσμιες 
θερμοκρασίες θα αυξηθούν κατά 5 °C. Ο Arrhe-
nius προσπαθούσε να εξηγήσει τις περιοδικές 
εμφανίσεις των παγετώνων, εντέλει όμως οι 
υπολογισμοί του αποδείχθηκαν χρήσιμοι για 
την κατανόηση ορισμένων ζητημάτων κλιματι-
κής αλλαγής. Μάλιστα, οι εκτιμήσεις του όσον 
αφορά την ευαισθησία του κλιματικού συστή-
ματος στο CO2 παρουσιάζουν εντυπωσιακή 
ομοιότητα με τις σύγχρονες εκτιμήσεις, οι  οποίες 
προέρχονται από πολύ πιο περίπλοκες μελέτες 
μοντελοποίησης και παρατηρήσεις πεδίου. Βέ-
βαια, η οπτική που είχε ζώντας στην Ουψάλα της 
Σουηδίας τον έκανε να πιστεύει ότι μια μικρή αύ-
ξηση της θερμοκρα σίας του πλανήτη θα ήταν 
ευεργετική.
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τη την οργανική ύλη αποδίδοντας ενέργεια 
και CO2. Τυχόν διαφορές στον τρόπο με τον 
οποίο η θερμοκρασία επηρεά ζει τους πρω-
τογενείς παραγωγούς έναντι των ετερότρο-
φων οργανισμών θα έχουν  τερά στιες επιπτώ-
σεις για την κατανόηση του αντικτύπου της 
κλιματικής αλλαγής στον κύκλο του άνθρα-
κα και στην υπόλοιπη βιόσφαιρα. Επι πλέον, 
η αναπνοή θεωρείται πιο ευαίσθητη στη θερ-
μοκρασία από ό,τι η πρωτογενής παραγωγή 
(Davidson & Janssens, 2006), και ορισμένα 
μοντέλα που εξετάζουν την κλιματική αλ-
λαγή υποθέτουν ότι η πρωτογενής παραγω-
γή δεν θα επηρεαστεί άμεσα από τις θερμό-
τερες θερμοκρασίες, ενώ η ετεροτροφία και 
η αναπνοή στα εδάφη θα επηρεαστούν. Κά-
ποιες μελέτες, ωστόσο, έχουν καταλήξει στο 
συμπέρασμα ότι δεν υπάρχει διαφορά στον 

τρόπο με τον οποίο η θερμοκρασία επηρεά ζει 
τους μεταβολικούς ρυθμούς των ετερότρο-
φων και των πρωτογενών παραγωγών όταν 
λαμβάνεται υπόψη το μέγεθος των κυττάρων 
(Gillooly et al., 2001). Άλλες μελέτες, από την 
άλλη, έχουν εντοπίσει διαφορές μεταξύ των 
δύο διεργασιών (Εικόνα 3.3).

Στην πράξη, το ζήτημα είναι ακόμα πιο 
σύνθετο. Η επίδραση της θερμοκρασίας σε 
μία (κατά τα φαινόμενα) διεργασία, όπως η 
ανοργανοποίηση της οργανικής ύλης, είναι 
στην πραγματικότητα το καθαρό αποτέλεσμα 
αρκετών διεργασιών. Η αύξηση της ανοργα-
νοποίησης της οργανικής ύλης του εδάφους 
με τελικό προϊόν το CO2 λόγω της αύξησης 
των θερμοκρασιών μπορεί να αντισταθμιστεί 
από τη σταθεροποίηση της εν λόγω οργανι-
κής ύλης από άλλες θερμοκρασιακά ευαί-

Εικόνα 3.3 Η απόκριση της μεικτής πρωτογενούς παραγωγής και της αναπνοής στη θερμοκρασία, 
στους ωκεανούς. Στον πάνω άξονα του γραφήματος δίνονται τιμές 1/kT, που χρησιμοποιούνται στην 
εξίσωση Arrhenius, όπου k είναι η σταθερά Boltzmann και T είναι η θερμοκρασία σε βαθμούς Kelvin. 
Παρατηρήστε ότι η κλίση της ευθείας παλινδρόμησης για την πρωτογενή παραγωγή (συνεχής γραμμή) 
είναι πολύ μικρότερη από την κλίση της ευθείας για την αναπνοή (διακεκομμένη). Αυτό υποδηλώνει ότι 
η πρωτογενής παραγωγή είναι λιγότερο ευαίσθητη στη θερμοκρασία. Το μεγέθος της διακύμανσης που 
εξηγείται από τη μεταβολή της θερμοκρασίας είναι επίσης χαμηλότερο για την πρωτογενή παραγωγή 
(το προσαρμοσμένο r2 είναι 0,53 και 0,85 για την πρωτογενή παραγωγή και την αναπνοή, αντίστοιχα). 
Τα δεδομένα προέρχονται από το Regaudie-de-Gioux & Duarte, 2012.
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σθητες μικροβιακές διεργασίες (Bradford et 
al., 2016). Μια άλλη δυσκολία είναι οι έμμε-
σες επιδράσεις που έχει η θερμοκρασία. Λό-
γου χάρη, οι υψηλότερες θερμοκρασίες ενδέ-
χεται να οδηγήσουν σε περισσότερη ξηρασία 
και μικρότερη χερσαία πρωτογενή παραγωγή 
(Zhao & Running, 2010), στις δε θερμότερες 
στιβάδες του επιφανειακού νερού είναι πιθα-
νό ότι μειώνεται η εισροή θρεπτικών ουσιών, 
με αποτέλεσμα και πάλι να προκύπτει μικρό-
τερη πρωτογενής παραγωγή (Falkowski & 
Oliver, 2007). Σε κάθε περίπτωση, σημειώ-
στε ότι, παρόλο που η επίδραση της θερμο-
κρασίας στις μικροβια κά εξαρτώμενες διερ-
γασίες μελετάται από την εποχή που έζησε ο 
Arrhenius, τον 19ο αιώνα, το ζήτημα παρα-
μένει μέχρι και σήμερα αντικείμενο επιστα-
μένης έρευνας.

pH

Το pH επηρεάζει πάρα πολύ τους μικροορ-
γανισμούς και το περιβάλλον τους – σχεδόν 
όσο και η θερμοκρασία. Οι μικροοργανισμοί 
που μπορούν να αναπτυχθούν σε επιλεγμέ-
νο εύρος pΗ ταξινομούνται με όρους ανάλο-
γους με εκείνους που χρησιμοποιούνται στη 
θερμοκρασιακή ταξινόμηση: Οι οξεόφιλοι, 
λόγου χάρη, μικροοργανισμοί αναπτύσσο-
νται σε νερά και εδάφη με pH μεταξύ 1 και 
3, ενώ αντιθέτως οι βασεόφιλοι προτιμούν 
pH μεταξύ 9 και 11. Εκτός από άμεσα, το pΗ 
μπορεί να επηρεάσει τους μικροοργανισμούς 
και τις μικροβιακές διεργασίες και έμμεσα, 
μέσω του τρόπου με τον οποίο οι μεγαλύ-
τεροι οργανισμοί αντιδρούν στο pΗ και μέ-
σω της εξάρτησης των χημικών διεργα σιών 
από το pΗ. Οι ακραίες τιμές pΗ μπορούν να 
μειώσουν σημαντικά τον αριθμό και την ποι-
κιλία των μεγαλύτερων οργανισμών, ακόμα 
και να τους αποκλείσουν εντελώς από το πε-
ριβάλλον στο οποίο επικρατούν. Κάποιες χη-
μικές διεργασίες που επηρεάζονται από το 
pH είναι οι αντιδράσεις οι οποίες καθορίζουν 
τη χημική κατάσταση σημαντικών στοιχείων 

και η προσρόφηση βασικών θρεπτικών στοι-
χείων και ενώσεων που τα περιέχουν σε στε-
ρεές επιφάνειες.

Το pH των περισσότερων φυσικών υδατι-
κών ενδιαιτημάτων είναι σταθερό και σχετικά 
ουδέτερο (κυμαίνεται 1-2 μονάδες πάνω ή κά-
τω από το 7). Το pH των θαλάσσιων υδάτων 
είναι περίπου 8, ενώ πολλές λίμνες έχουν ου-
δέτερο ή ελαφρώς όξινο pH. Τα μη θαλάσσια 
γεωθερμικά ύδατα είναι όξινα (pH <5), όπως 
και τα νερά αποστράγγισης των ανθρακωρυ-
χείων και των μεταλλείων, έχουν δε κατα-
στροφικές επιπτώσεις στα γειτονικά περιβάλ-
λοντα. Το Ρίο Τίντο (Rio Tinto), φέρ’ ειπείν, 
στη νοτιοδυτική Ισπανία είναι πολύ όξινο (pH 
= 2,3), επειδή η λεκάνη απορροής του περιέ-
χει μεγάλες αποθέσεις ανηγμένων θειούχων 
μορφών σιδήρου και χαλκού, λόγω των συνε-
χών εξορύξεων που γίνονται εκεί εδώ και χι-
λιετίες. Οι λίμνες μπορούν να γίνουν όξινες 
λόγω της «όξινης βροχής» η οποία προκαλεί-
ται από την επικαθήμενη αέρια ρύπανση που 
συχνά προέρχεται από σταθμούς παραγωγής 
ενέργειας (Πλαίσιο 3.2). Οι μεγάλοι οργανι-
σμοί δεν μπορούν να επιβιώσουν σε εξαιρε-
τικά χαμηλά pH, ορισμένοι όμως ευκαρυωτι-
κοί μικροοργανισμοί μπορούν. Κάποια δε βα-
κτήρια (π.χ. μερικά τα οποία βασίζονται στην 
οξείδωση του σιδήρου για ενέργεια· βλ. Κε-
φάλαιο 13) αναπτύσσονται αποκλειστικά σε 
περιβάλλοντα χαμηλού pH.

Στο άλλο «άκρο», συναντάμε αλκαλι-
κά υδατικά περιβάλλοντα (pH > 10), όπως 
η λίμνη Μόνο (Lake Mono) στην Καλιφόρ-
νια, η Μεγάλη Αλυκή (Great Salt Lake) στη 
Γιούτα, αλλά και κάποιες λίμνες στην κοιλά-
δα Ριφτ (Rift Valley) της Αφρικής. Αυτές οι 
αλκαλικές λίμνες έχουν πολύ υψηλές συγκε-
ντρώσεις αλάτων, που κυμαίνονται από 30 g 
lt–1 (περίπου η συγκέντρωση στο θαλασσινό 
νερό) έως και > 300 g lt–1. Όπως και στα όξι-
να περιβάλλοντα, η ποικιλότητα των βιοκοι-
νοτήτων στις αλκαλικές λίμνες είναι σχετι-
κά περιορισμένη: Περιέχουν λίγα μόνο με-
τάζωα, αλλά –δυνητικά– διάφορους τύπους 
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μικροοργανισμών. Η λίμνη Μόνο, επί παρα-
δείγματι, δεν έχει ψάρια, φημίζεται όμως για 
ένα είδος γαρίδας της άλμης (Artemia moni-
ca) που αποτελεί τροφή για αρκετά μετανα-
στευτικά πουλιά. Οι γαρίδες αυτές, με τη σει-
ρά τους, τρέφονται με μια παραγωγική κοι-
νότητα φυτοπλαγκτού που αποτελείται από 
λίγα είδη φωτοαυτότροφων ευκαρυω τών και 
κυανοβακτηρίων.

Το pH στα εδάφη ποικίλλει περισσότε-
ρο από ό,τι στα υδατικά περιβάλλοντα. Τε-
ράστιες ηπειρωτικές περιοχές του πλανήτη 
έχουν είτε όξινο (<5) είτε αλκαλικό (>8) pH 
(Hengl et al., 2014), ανάλογα με τον τύπο του 
εδάφους και το κλίμα (Slessarev et al., 2016). 
Τα εδάφη σε περιοχές με έντονες βροχοπτώ-
σεις είναι συνήθως όξινα, λόγω της έκπλυ-

σης των κατιόντων Na+, K+, Ca2+ και Mg2+ και 
της υποκατάστασής τους με H+ στις κολλοει-
δείς επιφάνειές τους. Όξινα εδάφη απαντούν 
στην Ανατολική Ακτή των ΗΠΑ, στα βορειο-
ανατολικά του Καναδά, στη Σκανδιναβία και 
στη Ρωσία· αλλά και στα τροπικά δάση της 
Νό τιας Αμερικής και της Αφρικής, τα εδάφη 
είναι επίσης όξινα. Αντιθέτως, σε συνθήκες 
ημίξηρες και ξηρές, τα εδάφη είναι αλκαλι-
κά – εξ ου και στις άνυδρες περιοχές του κό-
σμου (όπως είναι πολλές περιοχές των δυτι-
κών ΗΠΑ και της Βόρειας Αφρικής) τα εδά-
φη είναι αλκαλικά. Όπως τα αλκαλικά υδατι-
κά ενδιαιτήματα, έτσι και τα εδάφη με υψηλό 
pΗ χαρακτηρίζονται συχνά, αλλά όχι πάντα, 
από υψηλές συγκεντρώσεις των κύριων θρε-
πτικών στοιχείων, ιδίως ασβέστιο (Ca2+), μα-
γνήσιο (Mg2+), κάλιο (K+) και νάτριο (Na+). 
Θα πρέπει να σημειωθεί, ωστόσο, ότι πολλά 
φυτά αναπτύσσονται δύσκολα σε τέτοια εδά-
φη με υψηλό pH, και τούτο διότι το υψηλό 
pH μειώνει τη διαθεσιμότητα άλλων σημα-
ντικών θρεπτικών στοι χείων. Γενικά, κρατή-
στε κατά νου ότι το pH έχει τεράστιο αντί-
κτυπο στη διαθεσιμότητα των θρεπτικών 
στοιχείων για τα φυτά και στη μικροβιακή 
ποικιλότητα των εδαφών (Κεφάλαιο 4).

Το pΗ επηρεάζει επίσης τη χημική κα-
τάσταση πολλών σημαντικών ενώσεων και 
στοιχείων. Παραδείγματος χάριν, η πιο άφθο-
νη μορφή σιδήρου στις οξειδωτικές συνθή-
κες, o Fe (III), είναι διαλυτή σε όξινα περι-
βάλλοντα (pΗ <3), αλλά σχηματίζει αδιάλυ-
τα οξείδια στο pΗ των περισσότερων περι-
βαλλόντων (Εικόνα 3.4). Η προσρόφηση βα-
σικών θρεπτικών στοιχείων, όπως τα ανιόντα 
φωσφορικών και νιτρικών αλάτων, στο έδα-
φος και σε ιζήματα εξαρτάται από το pΗ, το 
οποίο καθορίζει σε σημαντικό βαθμό το ηλε-
κτρικό φορτίο στις αντίστοιχες επιφά νειες 
προσρόφησης. Επίσης, το φορτίο πολλών 
θρεπτικών στοιχείων και ενώσεων διαφορο-
ποιείται ανάλογα με το pΗ. Χαρακτηριστικό 
παράδειγμα είναι το αμμώνιο, η βασική πη-
γή αζώτου για πολλούς μικροοργανισμούς. 

Πλαίσιο 3.2 Όξινη βροχή και οξίνιση 
των ωκεανών

Ο όρος «όξινη βροχή» χρησιμοποιείται στα μέσα 
ενημέρωσης για να περιγράψει τη βροχή που 
περιέχει οξείδια του θείου και του αζώτου, τα 
οποία προέρχονται από τη βιομηχανική δρα-
στηριότητα. Ωστόσο, η βροχή είναι εν γένει όξι-
νη, ακόμα και εκεί που δεν επηρεάζεται από την 
ανθρώπινη δραστηριότητα. Ακόμα και το μη ρυ-
πασμένο νερό σε ισορροπία με την ατμόσφαιρα 
έχει pH 5,2, και τούτο διότι, λόγω της αμελητέας 
ρυθμιστικής του ικανότητας, οξινίζεται από το 
ατμοσφαιρικό διοξειδίο του άνθρακα που σχη-
ματίζει στο νερό ανθρακικό οξύ. Ανεξάρτητα 
από αυτό βέβαια, τα βιομηχανικά οξέα στη βρο-
χή είναι αναμφισβήτητα επιβλαβή για τα γλυκά 
νερά. Οι ωκεανοί, από την άλλη, αντιμετωπίζουν 
ένα διαφορετικό πρόβλημα με το pH: Η αύξηση 
των συγκεντρώσεων διοξειδίου του άνθρακα 
στην ατμόσφαιρα έχει οδηγήσει σε μεγαλύτερη 
οξύτητα και χαμηλότερο pH. Και μολονότι οι 
ωκεανοί –ακόμα και σύμφωνα με τις πιο απαισιό-
δοξες προβλέψεις– δεν θα γίνουν όξινοι (pH 
<7,0), η πτώση του pH προβλέπεται να έχει αρ-
κετές σημαντικές επιπτώσεις για τους θαλάσ-
σιους οργανισμούς.
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Η ισορροπία μεταξύ αμμωνίας (ΝΗ3) και αμ-
μωνίου (ΝΗ4

+) περιγράφεται ως:

  NH3 + H+ ⇔ ΝΗ4
+ (3.3)               

Επειδή το pΚa της παραπάνω αντίδρασης εί-
ναι 9,3, το ΝΗ4

+ κυριαρχεί στα περισσότερα 
περιβάλλοντα στην επιφάνεια της γης, εκτός 
από εκείνα με υψηλό pΗ. Η απλή προσθή-
κη ενός μόνο πρωτονίου μετατρέπει ένα μη 
φορτισμένο μόριο (την αμμωνία) –που μπο-
ρεί εύκολα να διέλθει μέσω των κυτταρικών 
μεμβρανών– σε φορτισμένο μόριο (αμμώνιο) 
– το οποίο απαιτεί εξειδικευμένους μηχανι-
σμούς μεταφοράς και δαπάνη ενέργειας προ-
κειμένου να χρησιμοποιηθεί από τους μικρο-
οργανισμούς. Από την άλλη πλευρά, βέβαια, 
το αμμώνιο δεν παρουσιάζει πτητικότητα 
και δεν χάνεται στην ατμόσφαιρα σε αέρια 
μορφή όπως η αμμωνία. Σε κάθε περίπτωση, 
η επίδραση του pH στην ισορροπία αμμω-
νίας-αμμωνίου είναι σημαντική και θα μας 
βοηθήσει να κατανοήσουμε πώς μια κεντρι-
κή αντίδραση στον κύκλο του αζώτου, η νι-
τροποίηση (Κεφάλαιο 12), μπορεί να επηρε-
αστεί από την οξίνιση των ωκεανών.

Αλατότητα και ωσμωτική ισορροπία

Η συγκέντρωση αλάτων στα μικροβιακά πε-
ριβάλλοντα ποικίλλει: Μπορεί να πλησιά-
ζει σε επίπεδα κορεσμού (35% για το NaCl), 

όπως συμβαίνει κάποιες φορές στην άλμη, 
αλλά μπορεί και να φτάνει σε τιμές όπως αυ-
τές που χαρακτηρίζουν το αποσταγμένο νε-
ρό. Οι μικροοργανισμοί διαφοροποιούνται 
ως προς την ικανότητά τους να επιβιώνουν 
και να μεγαλώνουν σε τούτα τα περιβάλλο-
ντα. Οι αλόφιλοι μικροοργανισμοί, λόγου 
χάρη, απαιτούν για την ανάπτυξή τους του-
λάχιστον κάποια μικρή ποσότητα NaCl (συ-
χνά δε και άλλα άλατα), ενώ άλλοι μικροορ-
γανισμοί δεν μπορούν να επιβιώσουν παρου-
σία αξιοσημείωτης συγκέντρωσης αλάτων. 
Το κοινό αλάτι χρησιμοποιείται για να διατη-
ρείται το κρέας, αφού αναστέλλει τη μικρο-
βιακή ανάπτυξη (αλίπαστα προϊόντα), αν και 
ορισμένα ακραία αλόφιλα μπορούν να ανα-
πτυχθούν ακόμα και υπ’ αυτές τις συνθήκες. 
Οι ακραία αλόφιλοι μικροοργανισμοί, στους 
οποίους συγκαταλέγονται ορισμένα ιδιαίτε-
ρα Archaea, μπορούν να κυριαρχήσουν στις 
αλκαλικές λίμνες και τις λίμνες εξάτμισης 
όπως οι αλυκές, προσδίνοντας στο νερό ένα 
λαμπρό κόκκινο χρώμα λόγω των χρωστικών 
τους. Τα εδάφη σε ξηρά περιβάλλοντα, όπως 
κάποιες περιοχές της Αυστραλίας, είναι φυ-
σικά αλατούχα, και τούτο επειδή η απόθεση 
αλάτων από τον αέρα και τη σκόνη και η κα-
τακρήμνισή τους στην επιφάνεια του εδά-
φους λόγω των βροχών υπερβαίνουν την έκ-
πλυση και την απομάκρυνσή τους. Η δε ανο-
δική τριχοειδής κίνηση του νερού στο έδα-

Fe (III) Fe(OH)2+

Fe(OH)2
+ Fe(OH)4

–

2

Lo
g 

συ
γκ

έν
τρ

ω
ση

ς

–10

–8

–6

–4

–2

4 6 8 10
pH

Αδιάλυτα άμορφα οξείδια του Fe

12

Εικόνα 3.4 Η διαλυτότητα του σιδήρου ως 
συνάρτηση του pH. Σε ιδιαίτερα χαμηλό pH 
(pH <3), ο σίδηρος είναι πολύ περισσότερο 
διαλυτός [ως Fe (ΙΙΙ) και διάφορες μορφές 
οξειδίων]. Σε pH >3, ο σίδηρος απαντά 
κυρίως με τη μορφή στερεών (αδιάλυτων) 
άμορφων οξειδίων του σιδήρου  
(βλ. περιοχή πάνω από τη σκιαγράφηση). 
Τα δεδομένα προέρχονται από το Stumm & 
Morgan, 1981.
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φος, κατά τους ξηρούς μήνες, συμπαρασύ-
ρει διαλυτά άλατα και οδηγεί επίσης σε συσ-
σώρευσή τους στην επιφάνεια του εδάφους 
όπου το νερό εξατμίζεται. Η άρδευση μπορεί 
επίσης να αυξήσει την αλατότητα του εδά-
φους εάν η αποστράγγιση είναι ανεπαρκής.

Το πρόβλημα που αντιμετωπίζουν οι μι-
κροοργανισμοί –αλλά και οι μεγαλύτεροι 
οργανισμοί– δεν έγκειται στα άλατα καθαυ-
τά, αλλά στη σχετική ποσότητα νερού (πιο 
συγκεκριμένα, τη δραστικότητα του νερού) 
στο κύτταρο σε σχέση με το περιβάλλον του. 
Πλην ορισμένων ακραία αλόφιλων μικροορ-
γανισμών, η δραστικότητα του νερού είναι 
χαμηλότερη και οι συγκεντρώσεις διαλυμέ-
νης ουσίας υψηλότερες σε ένα κύτταρο από 
ό,τι στο εξωτερικό περιβάλλον, με αποτέλε-
σμα να συμβαίνει καθαρή ροή του απαραί-
τητου νερού από το εξωτερικό προς το κύτ-
ταρο. Σε περιβάλλοντα χαμηλής αλατότη-
τας, τα κύτταρα διατηρούν εύκολα τούτη την 
ευνοϊκή διαβάθμιση συγκέντρωσης. Ωστό-
σο, καθώς αυξάνεται η αλατότητα και άρα 
μειώ νεται η δραστικότητα του νερού εξωτε-
ρικά των κυτταρικών μεμβρανών, τα κύττα-
ρα αντιμετωπίζουν ένα πρόβλημα: πρέπει να 
συγκρατήσουν νερό. Για να το κάνουν αυτό, 
πρέπει να αυξήσουν τις ενδοκυτταρικές συ-
γκεντρώσεις των διαλυμένων ουσιών, είτε 
αντλώντας προς το εσωτερικό ανόργανα ιό-

ντα (π.χ. Κ+) είτε συνθέτοντας οργανικές δια-
λυτές ενώσεις. Είτε ανόργανες είτε οργανι-
κές, αυτές οι διαλυτές ουσίες, οι λεγόμενες 
συμβατές διαλυτές ουσίες, δεν πρέπει να δια-
ταράσσουν τις φυσιολογικές κυτταρικές βιο-
χημικές αντιδράσεις. Στις συμβατές οργανι-
κές διαλυτές ουσίες περιλαμβάνονται: γλυ-
κίνη βεταΐνη, προλίνη, γλουταμινικά άλατα, 
γλυκερόλη και διμεθυλοσουλφονιοπροπιο-
νικός εστέρας (dimethysulfoniopropionate, 
DMSP). (Η σημασία του DMSP θα αναλυθεί 
στο Κεφάλαιο 6.) Στην Εικόνα 3.5 παρουσιά-
ζονται κάποια παραδείγματα συμβατών ορ-
γανικών διαλυτών ουσιών.

Η χρήση οργανικών αντί ανόργανων δια-
λυτών ουσιών προσφέρει στα κύτταρα πλε-
ονεκτήματα, αλλά έχει και μειονεκτήματα 
(Oren, 1999). Τα κύτταρα που χρησιμοποιούν 
ανόργανες διαλυτές ουσίες πρέπει να έχουν 
ένζυμα και άλλες πρωτεΐνες ειδικά προσαρ-
μοσμένες για τις υψηλές συγκεντρώσεις αλά-
των. Τέτοιες προσαρμογές, αντιθέτως, δεν εί-
ναι απαραίτητες για τα κύτταρα που χρησι-
μοποιούν οργανικές διαλυτές  ουσίες, αφού 
αυτές είναι είτε μη φορτισμένες είτε αμφιτε-
ριονικές σε φυσιολογικό pH. Κατά συνέπεια, 
οι περισσότεροι μικροοργανισμοί χρησιμο-
ποιούν οργανικές διαλυτές ουσίες, και μόνο 
λίγοι, όπως μερικά ακραία αλόφιλα, χρησι-
μοποιούν ανόργανες. Το μειονέκτημα, όμως, 

Εικόνα 3.5 Παραδείγματα συμβατών 
οργανικών διαλυτών ουσιών που 
απαντούν στο εσωτερικό των μικροβιακών 
κυττάρων.

Διμεθυλοσουλφονιοπροπιονικό (DMSP):
(CH3)2S+CH2CH2COO–

HO

OH

S + O

OH

–

OHHO

NH2

O–

O

O O

O

N+

Γλυκερόλη: C3H5(OH)3

Γλυκίνη βεταΐνη: C5H11NO2

Γλουταμινικό: C5H9NO4
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με τις οργανικές διαλυτές ουσίες είναι ότι η 
παραγωγή τους είναι ενεργειακά δαπανηρή. 
Αυτό πιθανώς εξηγεί γιατί δεν έχουν απο-
μονωθεί από περιβάλλοντα υψηλής αλατό-
τητας Bacteria και Archaea τα οποία να βα-
σίζονται σε μεταβολικές αντιδράσεις μικρής 
ενεργειακής απόδοσης, όπως η μεθανιογένε-
ση (Κεφάλαιο 11) και η οξείδωση της αμμω-
νίας (Κεφάλαιο 12). Μια οργανική διαλυτή 
ουσία, η γλυκερόλη, μπορεί μεν να συντεθεί 
με χαμηλό ενεργειακό κόστος, χρησιμοποι-
είται ωστόσο μόνο από μερικούς ευκαρυωτι-
κούς μικροοργανισμούς, ίσως επειδή οι κυτ-
ταρικές μεμβράνες χρειάζεται να τροποποιη-
θούν για να συγκρατήσουν τούτο το μικρό, 
μη φορτισμένο μόριο.

Οξυγόνο και δυναμικό οξειδοαναγωγής

Για την επιβίωση και την αύξησή τους, όλα 
τα μετάζωα και σχεδόν όλοι οι ευκαρυωτικοί 
μικροοργανισμοί (εκτός από κάποιους μύκη-
τες και πρώτιστα) απαιτούν οξυγόνο. Πολλά 
Bacteria και Archaea είναι επίσης υποχρεω-
τικά ή αποκλειστικά αερόβια, δηλαδή χρειά-
ζονται οξυγόνο. Πολλοί άλλοι προκαρυωτι-
κοί μικροοργανισμοί, ωστόσο, μπορούν να 
αναπτυχθούν απουσία οξυγόνου και είτε εί-
ναι δυνητικά είτε αποκλειστικά αναερόβιοι, 
ανάλογα με το αν μπορούν να ανεχθούν την 
παρουσία οξυγόνου ή όχι. Σε επόμενα κεφά-
λαια θα αναλύσουμε τις επιδράσεις του οξυ-
γόνου στη δομή των μικροβιακών κοινοτή-
των (Κεφάλαιο 4) και στις βιογεωχημικές 
διερ γασίες σε ανοξικά περιβάλλοντα (Κεφά-
λαια 11 και 12).

Το οξειδοαναγωγικό δυναμικό ενός περι-
βάλλοντος, ή η τάση ενός χημικού συστήμα-
τος να αποκτήσει (θετικό δυναμικό) ή να χά-
σει (αρνητικό δυναμικό) ηλεκτρόνια, σχετίζε-
ται με την περιεκτικότητα σε οξυγόνο. Επει-
δή το οξυγόνο είναι ένα ισχυρό οξειδωτικό 
μέσο και μπορεί να προσελκύσει  ηλεκτρόνια 
από περισσότερο ανηγμένα μόρια, τα οξικά 
περιβάλλοντα έχουν θετικό οξειδοαναγωγι-

κό δυναμικό, ενώ τα ανοξικά έχουν αρνητικό 
δυναμικό [αυτό ορίζεται συγκριτικά, σε σχέ-
ση με το δυναμικό του υδρογόνου (H+/H2) το 
οποίο θεωρείται κατά σύμβαση μηδενικό]. Η 
οξειδοαναγωγική κατάσταση του νερού και 
των εδαφών μπορεί να υπολογιστεί με ένα 
ηλεκτρόδιο πλατίνας, εφόσον μετρηθεί το 
δυναμικό του ημιστοιχείου Pt, H+/H2. Βέβαια, 
οι μετρήσεις αυτές στα εδάφη είναι δύσκο-
λες και ανακριβείς, κυρίως επειδή η διάχυση 
του οξυγόνου σε γειτονικά χερσαία μικροπε-
ριβάλλοντα δεν είναι ομοιόμορφη και πολλές 
οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις πραγματο-
ποιούνται ταυτόχρονα. Το δυναμικό οξειδο-
αναγωγής (Eh) για μια μεμονωμένη αντίδρα-
ση οξειδοαναγωγής ορίζεται από την εξίσω-
ση Nernst:

 Εh = Ε° – 0,05916 / n × log([αναγωγικά]/
 [οξειδωτικά]) (3.4) 

όπου Εo είναι το τυπικό ηλεκτρικό δυναμι-
κό του ημιστοιχείου (της ημιαντίδρασης) 
της συγκεκριμένης αντίδρασης οξειδοανα-
γωγής, n είναι ο αριθμός των ηλεκτρονίων 
που μεταφέρονται (η ροή ηλεκτρονίων), και 
[αναγωγικά] και [οξειδωτικά] είναι οι συγκε-
ντρώσεις των ανηγμένων και των οξειδωμέ-
νων μορφών, αντίστοιχα, της συγκεκριμένης 
ένωσης ή του στοιχείου.

Στον Πίνακα 3.2 δίνονται οι οξειδωμένες 
και οι ανηγμένες μορφές ορισμένων ενώσε-
ων που είναι σημαντικές για τους μικροορ-
γανισμούς και τη βιόσφαιρα. Εξ ορισμού, οι 
οξειδωμένες ενώσεις μπορούν να προσλαμ-
βάνουν ηλεκτρόνια και να ανάγονται, ενώ το 
αντίθετο ισχύει για τις ανηγμένες ενώσεις. 
Οι οξειδωμένες ενώσεις και τα στοιχεία, κυ-
ρίως το οξυγόνο, αφθονούν στα οξειδωτικά 
περιβάλλοντα (θετικό Eh), ενώ οι ανηγμένες 
επικρατούν στα αναγωγικά περιβάλλοντα 
(αρνητικό Eh). 

Υπάρχουν πολλά σχετικά  παραδείγματα 
που θα μπορούσαμε να εξετάσουμε, θα εστιά-
σουμε όμως ξανά στον σίδηρο και στις μορ-
φές που παίρνει, ως συνάρτηση του δυναμι-
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κού οξειδοαναγωγής. Είναι εύχρηστο να εκ-
φράζουμε τούτο το δυναμικό με τρόπο ανά-
λογο με εκείνον για το pH:

 pε = – log (e–) (3.5) 

Το pε σχετίζεται με το Eh στους 25 °C με τη 
σχέση:  

 pε = Eh / 0,0591 (3.6)

Στην Εικόνα 3.6 μπορείτε να δείτε γιατί η 
μορφή Fe (II) επικρατεί σε αναγωγικά περι-
βάλλοντα με χαμηλό pε, ενώ η μορφή Fe (III)

επικρατεί σε οξειδωτικά περιβάλλοντα με 
υψηλό pε. Οι εναλλαγές μεταξύ Fe (II) και 
Fe (III), και γενικά όλες οι οξειδοαναγωγικές 
αντιδράσεις, διέπονται από τους κανόνες της 
θερμοδυναμικής. Ορισμένες από τις αντι-
δράσεις αυτές ελέγχονται από μικροοργανι-
σμούς, ενώ άλλες συμβαίνουν αβιοτικά, χω-
ρίς την άμεση συμμετοχή μικροοργανισμών. 
 Πάντως, για κάποιες αντιδράσεις οξειδοανα-
γωγής, η σχετική σημασία των μικροβιακών 
έναντι των αβιοτικών διεργασιών παραμένει 
ακόμη άγνωστη.

Πίνακας 3.2 Ορισμένα παραδείγματα οξειδωμένων και ανηγμένων μορφών βασικών στοιχείων σε μικροβιακά 
περιβάλλοντα. Η τιμή του Eh δίνεται για την ημιαντίδραση, σε σχέση με το υδρογόνο.

Στοιχείο Οξειδωμένη 
μορφή

Ανηγμένη 
μορφή

Εh (mV) Σχόλια

Υδρογόνο Η+ Η2 0 Eh = 0 (κατά σύμβαση)

Οξυγόνο Ο2 Η2Ο +600 έως +400 Φωτοσύνθεση

Άζωτο NO3
– NH4

+ +250 Πολλές άλλες ανηγμένες μορφές, 
συμπεριλαμβανομένων οργανικών ενώσεων

Μαγγάνιο Μn(IV) Μn2+ +225 Μn3+ σε ορισμένα περιβάλλοντα

Σίδηρος Fe (ΙΙΙ) Fe (ΙΙ) +100 έως –100 Η μορφή εξαρτάται επίσης από το pH

Θείο SO4
2– S2– –100 έως –200 Σουλφίδια (S2–) που συνήθως απαντούν ως HS–, 

ανάλογα με το pΗ

Άνθρακας CO2 CH4 < –200 Πολλές άλλες ανηγμένες μορφές, 
συμπεριλαμβανομένων οργανικών ενώσεων

Εικόνα 3.6 Η σχέση μεταξύ του δυναμικού οξειδοαναγωγής (pε) και της συγκέντρωσης διαφορετικών 
μορφών του Fe. Τα δεδομένα προέρχονται από το Stumm & Morgan, 1981.
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Φως

Το φως μπορεί να χρησιμοποιηθεί από τους 
φωτοαυτότροφους και τους μεικτότροφους 
μικροοργανισμούς για την παροχή ενέρ-
γειας που θα αξιοποιηθεί στη σύνθεση ορ-
γανικού άνθρακα (Κεφάλαια 6 και 9), αλλά 
και από τους φωτοετερότροφους μικροοργα-
νισμούς για την επιβίωσή τους (Κεφάλαιο 
7). Αν και μπορεί να συλλεχθεί με ασφάλεια 
από κάποιους μικροοργανισμούς, η ενέργειά 
του ενδέχεται να είναι βλαβερή για τα ενδο-
κυτταρικά μακρομόρια και να επηρεάσει τις 
οργανικές και ανόργανες ενώσεις που χρη-
σιμοποιούνται από αυτούς. Η επίδραση του 
φωτός ποικίλλει ανάλογα με το μήκος κύμα-
τος (χρώμα) και συνεπώς την ενέργειά του. 
Το πιο πλούσιο σε ενέργεια φως είναι εκείνο 
που εμπίπτει στην περιοχή του υπεριώδους 
(ultraviolet, UV) και έχει πολύ μικρά μήκη 
κύματος. Το UV-C (200-280 nm) απορροφά-
ται στην ατμόσφαιρα, αλλά το UV-B (280-
315 nm) και το UV-A (315-400 nm) φτάνουν 
στην επιφάνεια της Γης, όπου επηρεάζουν τα 
φυσικά περιβάλλοντα. Ακόμα δε και το ορα-
τό φως με μικρό μήκος κύματος μπορεί να 
επηρεάσει τους μικροοργανισμούς και τις 
χημικές ουσίες.

Το φως μπορεί να βλάψει άμεσα το DNA, 
όπως και άλλα βασικά μακρομόρια των μι-
κροοργανισμών. Μία από τις επιβλαβείς επι-
δράσεις του στο DNA είναι ότι προκαλεί δια-
σύνδεση μεταξύ γειτονικών βάσεων πυριμι-
δίνης (κυτοσίνη και θυμίνη), με αποτέλε-

σμα να σχηματίζονται διμερή πυριμιδίνης. 
Οι βλάβες στο DNA είναι ιδιαίτερα σημα-
ντικές: Εάν δεν επιδιορθωθούν, προκαλούν 
μεταλλάξεις και αλλαγές στη γενετική σύ-
σταση του επηρεασμένου μικροοργανισμού. 
Το υπεριώδες φως μπορεί επίσης να προ-
καλέσει τον σχηματισμό ισχυρά δραστικών 
μορφών οξυγόνου (reactive oxygen species, 
ROS), όπως το υπεροξείδιο (H2O2) και οι ρί-
ζες υπερυπεροξειδίου (O2

–), που οξειδώνουν 
το DNA, τις πρωτεΐνες και άλλα κυτταρικά 
μακρομόρια. Συν τοις άλλοις, η ενέργεια του 
φωτός μπορεί να μετατραπεί σε θερμότητα, η 
οποία ενδέχεται επίσης να είναι βλαβερή για 
τα κυτταρικά συστατικά. 

Σχεδόν όλοι οι μικροοργανισμοί έχουν 
διά φορους μηχανισμούς για να προλαμβά-
νουν ή να επιδιορθώνουν τις βλάβες που προ-
καλούνται από το φως. Κάποιοι, λόγου χά-
ρη, διαθέτουν «αντηλιακά», δηλαδή χρωστι-
κές ουσίες όπως τα καροτενοειδή που απορ-
ροφούν το φως και ελαχιστοποιούν τη ζημιά 
του. Οι χρωστικές αυτές έχουν εναλλασσό-
μενους διπλούς δεσμούς (Εικόνα 3.7) που 
επιτρέπουν την απορρόφηση του φωτός και 
τους δίνουν το χαρακτηριστικό χρώμα τους.

Οι μικροοργανισμοί διαθέτουν επίσης έν-
ζυμα, όπως το RecA, για να αποκαθιστούν τις 
βλάβες οι οποίες προκαλούνται από την υπε-
ριώδη ακτινοβολία, καθώς και άλλα ένζυμα, 
όπως οι υπεροξειδάσες και οι δισμουτάσες 
του υπερυπεροξειδίου, για να εξουδετερώ-
νουν τις ROS που παράγονται από φωτοχημι-
κές αντιδράσεις με το οξυγόνο. Τούτα τα έν-
ζυμα είναι κοινά στους αερόβιους μικροορ-
γανισμούς, αλλά όχι στους αναερόβιους που 
επικρατούν σε ανοξικά ενδιαιτήματα.

Πίεση

Οι μεγαλύτερες μεγακοινότητες στον πλανή-
τη περιλαμβάνουν τον βαθύ ωκεανό και τους 
γεωλογικούς σχηματισμούς βαθιά κάτω από 
την επιφάνεια της γης. Συνήθως τούτες οι με-
γακοινότητες θεωρούνται ακραία περιβάλ-

Εικόνα 3.7 Παράδειγμα μιας πλούσιας σε 
διπλούς δεσμούς ένωσης (β-καροτένιο), 
κοινής στους μικροοργανισμούς. Αυτή και 
άλλες παρόμοιες ενώσεις προστατεύουν τους 
μικροοργανισμούς από τις επιβλαβείς επιδράσεις 
του φωτός και προσδίνουν χρώμα ακόμα και 
στους ετερότροφους.



ΤΟ ΦΥΣΙΚΟΧΗΜΙΚΟ ΠΕΡΙΒΑΛΛΟΝ ΤΩΝ ΜΙΚΡΟΟΡΓΑΝΙΣΜΩΝ 63

λοντα στα οποία ζουν μικροοργανισμοί με 
πολύ ιδιαίτερα χαρακτηριστικά. Ωστόσο, τα 
μη ακραία περιβάλλοντα ορίζονται με βάση 
το πού ζουν οι άνθρωποι. Επομένως, με μια 
μη ανθρωποκεντρική προσέγγιση, θα μπο-
ρούσαν να θεωρηθούν αυτά «ακραία», δε-
δομένου ότι ο όγκος του περιβάλλοντός μας 
είναι πολύ μικρότερος από εκείνον του βα-
θέος ωκεανού και της βαθιάς υποεπιφάνειας 
της γης. Σε κάθε περίπτωση, το μεγαλύτερο 
μέρος της ζωής στον πλανήτη υπόκειται σε 
υψηλή πίεση, παρά σε ατμοσφαιρική πίεση.

Η υψηλή πίεση αναστέλλει τη δραστη-
ριό τητα των μικροοργανισμών που συνήθως 
διαβιούν σε συνθήκες ατμοσφαιρικής πίε-
σης· όμως, ακόμα και κάποιοι από αυτούς 
μπορούν να την ανεχθούν και να επανεκ-
κινήσουν την αύξησή τους όταν αυτή επα-
νέλθει σε φυσιολογικό επίπεδο (Fang et al., 
2010· Tamburini et al., 2013). Οι πιεζόφιλοι 
(ή αλλιώς βαρόφιλοι) μικροοργανισμοί ανα-
πτύσσονται μόνο σε υψηλές πιέσεις, οι δε 
υπερπιεζόφιλοι είναι προσαρμοσμένοι ώστε 
να αναπτύσσονται σε τεράστιες για τα αν-
θρώπινα δεδομένα πιέσεις (>60 Mpa). Τέ-
τοιοι μικροοργανισμοί απαντούν στον πυθ-
μένα των ωκεανών [με το βαθύτερο σημείο 
(11 km) να εντοπίζεται στον Ειρηνικό Ωκεα-
νό, στην Τάφρο των Μαριανών], όπου η πίε-
ση είναι περίπου 110 MPa, δηλαδή πάνω από 
χίλιες φορές υψηλότερη από την ατμοσφαι-
ρική πίεση.

Ορισμένα ψάρια και άλλα ωκεάνια μετά-
ζωα μπορούν να επιβιώσουν στην υψηλή πί-
εση που επικρατεί στον βαθύ ωκεανό, αν και 
δεν υπάρχουν μεγάλοι οργανισμοί σε βαθιά 
υπόγεια περιβάλλοντα. Μοιάζει ίσως παρά-
δοξο, πιστεύεται όμως ότι οι πιεζόφιλοι μι-
κροοργανισμοί έχουν εξελιχθεί από χαμηλής 
πίεσης ψυχρόφιλους που απαντούν σε μεγά-
λου υψομέτρου περιβάλλοντα (Lauro et al., 
2007). Και οι μεν και οι δε έχουν προσαρ-
μοστεί με παρόμοιο τρόπο για να αντιμετω-
πίζουν τα αντίστοιχα ακραία περιβάλλοντά 
τους: Τα λιπίδια αμφότερων είναι πολυακό-

ρεστα· επίσης η υψηλή πίεση και οι χαμηλές 
θερμοκρασίες οδηγούν σε παρεμφερείς με-
ταβολές στις δομές των πρωτεϊνών και του 
DNA.

Οι πρώτες παρατηρήσεις σχετικά με την 
επίδραση της πίεσης στη μικροβιακή δρα-
στηριότητα έγιναν χάρη σε ένα δυστύχη-
μα: Στις 16 Οκτωβρίου 1968, το υποβρύχιο 
ερευνητικό όχημα «Άλβιν» (Alvin) βυθίστη-
κε στα ανοιχτά των ακτών της Μασαχουσέ-
της και ακινητοποιήθηκε στον πυθμένα της 
θάλασσας, 1.540 μέτρα κάτω από την επιφά-
νειά της (Jannasch et al., 1971). Τα τρία μέ-
λη του πληρώματος διασώθηκαν· το μεσημε-
ριανό τους, όμως, το οποίο περιλάμβανε σά-
ντουιτς με κρέας και μήλα, παρέμεινε μέσα 
στο βυθισμένο σκάφος. Όταν, οκτώ μήνες 
αργότερα, το «Άλβιν» ανασύρθηκε από τον 
πυθμένα, το γεύμα έμοιαζε ακόμη βρώσιμο. 
Διατηρούμενο αντιθέτως στο ψυγείο (δηλα-
δή στους 3 °C που είναι η θερμοκρασία της 
βαθιάς θάλασσας), ένα τέτοιο σάντουιτς αλ-
λοιώθηκε μέσα σε λίγες εβδομάδες. Το συ-
μπέρασμα που προέκυψε από αυτό το «πεί-
ραμα» ήταν ότι η αποσύνθεση του αμύλου 
και της πρωτεΐνης που συνθέτουν το ψω-
μί και το κρέας του σάντουιτς αναστέλλεται 
λόγω της πίεσης, και όχι μόνο λόγω των χα-
μηλών θερμοκρασιών που επικρατούν στον 
πυθμένα της θάλασσας.

Οι συνέπειες του μικρού μεγέθους

Όλοι οι φυσικοί παράγοντες που  επηρεάζουν 
τους μικροοργανισμούς και έχουν περιγρα-
φεί μέχρι στιγμής είναι παρόμοιοι με εκεί-
νους που επηρεάζουν τους οργανισμούς στον 
μακροσκοπικό κόσμο. Όμως, το μικρό μέγε-
θος των μικροοργανισμών επιβάλλει περιο-
ρισμούς στο τι μπορούν και τι δεν μπορούν 
να κάνουν. Άλλωστε, δεν θα είχε νόημα να 
επισημάνουμε ότι οι μικροοργανισμοί είναι 
μικροί εάν το μέγεθός τους δεν είχε συνέ-
πειες. Γενικά, το μέγεθος των κυττάρων επη-
ρεάζει τη μεταφορά θρεπτικών ουσιών, τις 
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αλληλεπιδράσεις θηρευτών-θηραμάτων, τη 
μακρομοριακή σύσταση και πολλές άλλες 
πτυχές της μικροβιακής βιολογίας και της 
οικολογίας.

Για να αντιληφθείτε ευκολότερα τι σημαί-
νει η ζωή στην κλίμακα ενός μικροοργανι-
σμού, στην Εικόνα 3.8 αντιστοιχίζεται η κλί-
μακα μεγέθους των οργανισμών στον μικρο-
βιακό κόσμο με την κλίμακα μεγέθους των 
οργανισμών και άλλων πραγμάτων στον μα-
κροσκοπικό κόσμο: Από την εικόνα μπορεί-
τε να καταλάβετε γιατί ένα βλεφαριδωτό ή 
ένα φύκος των 100 μm θεωρούνται τεράστια 
για τον μικροβιακό κόσμο. Ορισμένες αλλη-
λεπιδράσεις μεταξύ μικροοργανισμών ή με-
ταξύ μικροοργανισμών και περιβάλλοντος 
μπορούν επίσης να αντιστοιχηθούν με αυτές 
του πιο οικείου σε εμάς μακροσκοπικού κό-
σμου. Παραδείγματος χάριν, οι σχέσεις θη-
ρευτών-θηραμάτων στον μικροβιακό κόσμο 
μοιάζουν με τις αντίστοιχες στον μακροσκο-
πικό κόσμο. Ωστόσο, άλλες πτυχές της ζωής 
στη μικροβιακή κλίμακα είναι ριζικά διαφο-
ρετικές από εκείνες που συναντάμε στον μα-
κροσκοπικό κόσμο. Μια πρόκληση, λοιπόν, 
για τους μικροβιακούς οικολόγους είναι να 
μπορέσουν να κατανοήσουν το πώς όσα συμ-
βαίνουν σε μια κλίμακα λίγων μικρομέτρων 
(micron) και μορίων μπορούν να έχουν τερά-
στιες επιπτώσεις στη βιόσφαιρα και σε ολό-
κληρο τον πλανήτη.

Ο κόσμος των μικρών κυττάρων είναι θε-
μελιωδώς διαφορετικός από εκείνον των μα-
κροοργανισμών. Ένα μέτρο τούτης της δια-
φοράς είναι ο αριθμός Reynolds (Re), μια πα-

ράμετρος χωρίς διάσταση που εκφράζει τον 
λόγο των δυνάμεων αδράνειας προς τις δυ-
νάμεις ιξώδους και ορίζεται ως:

 Re = – Dvρ/μ (3.7) 

όπου D είναι η χαρακτηριστική διάσταση 
μήκους, v η ταχύτητα, ρ η πυκνότητα του 
υγρού και μ το δυναμικό ή απόλυτο ιξώδες. 
Ο αριθμός Reynolds για τον κόσμο που κα-
τοικεί ο άνθρωπος είναι τεράστιος (104). Για 
τον κόσμο των βακτηρίων, όμως (όπου D = 1 
μm· v = 30 μm s–1· ρ = 1 g cm–3· μ = 10–2 cm2 

s–1), ο αριθμός Reynolds που προκύπτει είναι 
μικρός (<1) – γι’ αυτό και λέμε ότι οι μικρο-
οργανισμοί ζουν σε ένα «περιβάλλον με μι-
κρό αριθμό Reynolds». Σε αντίθεση με τον 
δικό μας κόσμο, στο μικρού αριθμού Reyn-
olds περιβάλλον των μικροοργανισμών, οι 
δυνάμεις ιξώδους κυριαρχούν επί των δυ-
νάμεων αδράνειας. Όπως μάλιστα επισήμα-
νε κάποτε ο φυσικός E.M. Purcell (Purcell, 
1977), σε ένα περιβάλλον μικρού αριθμού 
Reynolds, ο άνθρωπος θα ένιωθε σαν να κο-
λυμπά σε μελάσα. Ένα άτομο που σπρώχνε-
ται ενόσω βρίσκεται μέσα σε μελάσα, θα με-
τακινηθεί πολύ λιγότερο από 10 nm. Στην Ει-
κόνα 3.9 δίνονται οι τιμές κινητικότητας ως 
συνάρτηση του μεγέθους ενός οργανισμού, 
σε κόσμους που χαρακτηρίζονται από διαφο-
ρετικούς αριθμούς Reynolds.                            

Μια συνέπεια της διαβίωσης σε ένα περι-
βάλλον με μικρό αριθμό Reynolds είναι ότι 
η ανάμειξη των μορίων γίνεται μέσω διά-
χυσης (διαδικασία που καθοδηγείται από τη 
δια βάθμιση συγκεντρώσεων) – ενώ, αντιθέ-

Εικόνα 3.8 Κλίμακα μεγέθους  
στον μακρόκοσμο και τον μικρόκοσμο. 
Οι οργανισμοί και στους δύο 
κόσμους ποικίλλουν πάρα πολύ ως 
προς το μέγεθος (μήκος) και ακόμα 
περισσότερο ως προς τον όγκο  
και τη μάζα τους. 

Μακροσκοπικός κόσμος (μέτρα)

Μικροσκοπικός κόσμος (μm ή 10–6 m)

Λουκάνικο

0,1

Ιός

Άνθρωπος

1,0

Βακτήριο

Γαλάζια
φάλαινα

10

Μαστιγωτό

Πυραμίδα
της Γκίζας

100

Βλεφαριδωτό

Όρος
Φούτζι

1.000

Ισόποδο
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τως, στον μακροσκοπικό κόσμο, η ανάμειξη 
γίνεται κατά κύριο λόγο μέσω αναταράξεων 
(διαδικασία που καθοδηγείται από την αδρά-
νεια). Σε έναν κόσμο όπου κυριαρχεί η διά-
χυση, η ανάμειξη είναι το αποτέλεσμα αμέ-
τρητων, τυχαίων συγκρούσεων μεταξύ των 
μορίων. Ένα μέτρο για το πόσο εύκολα λαμ-
βάνει χώρα τούτη η κίνηση και ανάμειξη μάς 
το δίνει η σταθερά διάχυσης (diffusivity, D). 
Η κίνηση ή η ροή (J) μιας ένωσης συναρτή-
σει της απόστασης (z) καθορίζεται από τον 
πρώτο νόμο του Fick:

 J = – Dc dC/dz (3.8) 

όπου Dc είναι η σταθερά διάχυσης για μια συ-
γκεκριμένη ένωση με συγκέντρωση C. Με 
άλλα λόγια, η ροή που οφείλεται στη διάχυ-
ση είναι προϊόν της διαβάθμισης στη συγκέ-
ντρωση ανάμεσα σε δύο θέσεις που βρίσκο-
νται σε απόσταση z (dC/dz) και της σταθε-
ράς διάχυσης (Dc). Η ροή γίνεται πάντα από 
τις υψηλές συγκεντρώσεις προς τις χαμηλές, 
εξ ου και το αρνητικό πρόσημο στην εξίσω-
ση 3.8.

Η σταθερά διάχυσης ποικίλλει ανάλογα 
με τη φάση (νερό, αέρας ή στερεό), τη θερμο-
κρασία, αλλά και την ίδια τη χημική ένωση 
ή το στοιχείο. Υπό ίδιες συνθήκες, οι μικρές 
ενώσεις διαχέονται πιο γρήγορα από ό,τι οι 
μεγάλες και τα μη φορτισμένα μόρια ταχύτε-

ρα από ό,τι τα φορτισμένα. Επίσης, οι πρωτε-
ΐνες διαχέονται ταχύτερα από τους πολυσακ-
χαρίτες, επειδή συνήθως είναι περισσότερο 
υδρόφοβες και πιο συμπαγείς (Πίνακας 3.3). 
Για τα αέρια, η διάχυση αυξάνεται με τη θερ-
μοκρασία, ενώ μειώνεται με την πίεση. Για 
τα υδατικά διαλύματα, η διάχυση  αυξάνεται 
επίσης με τη θερμοκρασία, αλλά αυτό αντι-
σταθμίζεται εν μέρει από τη μείωση του ιξώ-
δους του νερού. Λόγου χάρη, η σταθερά διά-
χυσης για το οξυγόνο στο νερό είναι 0,157 × 
10–4 και 0,210 × 10–4 cm2s–1 στους 10 °C και 
στους 20 °C, αντίστοιχα – αυξάνεται, δη-
λαδή, μόνο κατά 57% όταν διπλασιάζεται η 
θερμοκρασία.

Εικόνα 3.9 Διάχυση 
και κινητικότητα 
των οργανισμών 
σε κόσμους που 
χαρακτηρίζονται 
από διαφορετικούς 
αριθμούς Reynolds. 
Βασισμένο στο 
Jørgensen, 2006.
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Πίνακας 3.3 Συντελεστές διάχυσης ορισμένων χημι-
κών ενώσεων και ενός ιού στο νερό, στους 25 °C. Τα δε-
δομένα προέρχονται από το Logan, 1999.

Ένωση ή ιός Μοριακό 
βάρος (Dalton)

Διαχυτικότητα 
(cm2s–1 × 10–8)

Αμμωνία (NH3) 17 1.700

Γλυκόζη 180 690

Δεξτράνη 60.200 35

Λευκωματίνη 
ορού

70.000 61

Ιός μωσαϊκού 
καπνού

31.400.000 5,3
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Η σχέση Stokes-Einstein (Εξίσωση 3.9) 
συσχετίζει τις κλίμακες χρόνου (T) και μή-
κους (L) της διάχυσης για μια ένωση με μια 
δεδομένη για την ένωση σταθερά διάχυσης 
(D):

 T = L2/2D (3.9)               

Ως παράδειγμα ας εξετάσουμε το οξυγόνο 
και τη γλυκόζη στο νερό στους 10 °C (Πίνα-
κας 3.4). Οι δύο αυτές ενώσεις μετακινού-
νται κατά το μήκος ενός βακτηρίου (απόστα-
ση ~1 μm) σε κλάσματα του δευτερολέπτου· 
χρειάζονται όμως αρκετά δευτερόλεπτα για 
να μετακινηθούν σε απόσταση 100 μm και 
χρόνια προτού διασχίσουν απόσταση ενός 
μέτρου. Η διάχυση ορίζει ένα ανώτερο όριο 
για το πόσο γρήγορα μπορεί να απορροφηθεί 
μια ένωση από έναν μικροοργανισμό. Εάν 
απορροφάται κάθε μόριο που φτάνει σε μια 
κυτταρική επιφάνεια, τότε η ροή (J) σε ένα 
σφαιρικό κύτταρο με ακτίνα r είναι

 J = 4πDrC (3.10) 

όπου C είναι η συγκέντρωση στο διάλυμα 
σε απόσταση απείρως μακρινή από το κύτ-
ταρο. Αυτή η ροή εκφράζεται σε μονάδες 
μάζας ανά μονάδα επιφάνειας ανά μονάδα 
χρόνου. Στο επόμενο κεφάλαιο, στηριζόμε-

νοι στην εξίσωση 3.10, θα αναλύσουμε για-
τί τα μικρά κύτταρα πλεονεκτούν συγκριτικά 
με τα μεγάλα στο να προσλαμβάνουν διαλυ-
μένες ενώσεις, γεγονός που με τη σειρά του 
εξηγεί γιατί οι μικροοργανισμοί σε ολιγότρο-
φα περιβάλλοντα, όπως οι ανοιχτοί ωκεανοί, 
είναι μικροί.

Η μικροβιακή ζωή σε φυσικά υδατικά 
ενδιαιτήματα

Οι λειτουργικοί κανόνες ενός περιβάλλοντος 
που χαρακτηρίζεται από μικρό αριθμό Rey-
nolds ισχύουν για όλα τα μικροβιακά ενδιαι-
τήματα από εδάφη και ιζήματα έως αμιγείς 
καλλιέργειες στο εργαστήριο. Δεδομένης της 
σημασίας της κλίμακας μεγέθους για τη δο-
μή τους, αυτά τα ενδιαιτήματα μάλλον εμφα-
νίζουν περισσότερες ομοιότητες παρά διαφο-
ρές. Ωστόσο, ασφαλώς υπάρχουν σημαντικές 
διαφορές μεταξύ της στήλης νερού των υδα-
τικών περιβαλλόντων και των εδαφών ή των 
ιζημάτων. Η στήλη νερού έχει πολύ λιγότερα 
στερεά από ό,τι τα εδάφη ή τα ιζήματα, και 
συνεπώς το μικροβιακό της περιβάλλον μπο-
ρεί να φαίνεται απλό και αραιό, όπως προ-
κύπτει από τους υπολογισμούς που ακολου-
θούν. Όμως, σύντομα θα δούμε ότι ακόμα και 
τα υδατικά περιβάλλοντα μπορεί να είναι πιο 
σύνθετα από ό,τι μοιάζουν αρχικά.

Ένα τυπικό χιλιοστόλιτρο (ml) νερού από 
ένα φυσικό υδατικό περιβάλλον περιέχει πε-
ρίπου ένα εκατομμύριο βακτήρια (Κεφάλαιο 
1). Σε αυτή την πυκνότητα, και εάν υποθέ-
σουμε ότι η χωρική κατανομή των μικροορ-
γανισμών είναι ομοιόμορφη, κάθε βακτήριο 
περιβάλλεται από μια κενή σφαίρα 106 μm3 
(Εικόνα 3.10). Υπ’ αυτή την προϋπόθεση, η 
απόσταση μεταξύ των βακτηρίων είναι της 
τάξης των 60 μm, δηλαδή πολύ μεγαλύτερη 
από την απόσταση (10 μm) μεταξύ βακτη-
ρίων που αναπτύσσονται σε πλούσια θρε-
πτικά μέσα καλλιέργειας στο εργαστήριο, 
όπου η πυκνότητα των κυττάρων μπορεί να 
υπερβαίνει τα 108 ανά ml. Η απόσταση από 

Πίνακας 3.4 Κλίμακες χρόνου και απόστασης για τη 
μετακίνηση, μέσω διάχυσης, του οξυγόνου και της γλυ-
κόζης στο νερό, στους ~20 °C. Τα δεδομένα προέρχο-
νται από το Jørgensen, 2006.

Απόσταση Οξυγόνο* Γλυκόζη*

1 μm 0,34 ms 1,1 ms

10 μm 34 ms 110 ms

100 μm 3,4 s 10 s

1 mm 5,7 min 19 min

1 cm 9,5 h 1,3 d

10 cm 40 d 130 d

1 m 11 y 35 y

10 m 1.090 y 3.600 y

* s, δευτερόλεπτα· min, λεπτά· h, ώρες· d, ημέρες· y,  έτη.
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το πλησιέστερο βακτήριο του ίδιου είδους εί-
ναι ακόμα μεγαλύτερη και αντιστρόφως ανά-
λογη με τη σχετική αφθονία του. Οι μεγάλες 
αποστάσεις μεταξύ των βακτηρίων στο γλυ-
κό και το θαλασσινό νερό εξηγούν γιατί οι 
ελεύθερα διαβιούντες υδρόβιοι μικροοργα-
νισμοί φαίνεται ότι στερούνται μηχανισμούς 
ικανούς να ανιχνεύουν την αμοιβαία παρου-
σία τους (ανίχνευση απαρτίας ή αίσθηση μεγέ-
θους πληθυσμού· βλ. Κεφάλαιο 14), και είναι 
«μη επικοινωνιακοί» (Yooseph et al., 2010).

Οι ετερότροφοι μικροοργανισμοί βρί-
σκονται επίσης μακριά από πηγές οργανικής 
ύλης, την οποία χρειάζονται για να υποστη-
ρίξουν την αύξησή τους. Η αφθονία των ορ-
γανικών θρυμμάτων και του φυτοπλαγκτού 
ποικίλλει σημαντικά, γενικά όμως κυμαίνε-
ται από 103 έως 104 σωματίδια ή κύτταρα ανά 
ml. Σε τέτοιες πυκνότητες, με την προϋπό-
θεση και πάλι ομοιόμορφης κατανομής, ένα 
ετερότροφο βακτήριο θα απέχει >100 μm 
από αυτές τις πιθανές πηγές οργανικού άν-
θρακα. Ακόμα και ο αριθμός πολλών διαλυ-
μένων μορίων είναι μικρός πολύ κοντά σε 
έναν μικροοργανισμό. Όπως ήδη αναφέραμε 
εξάλλου –και όπως θα τονίσουμε επανειλημ-
μένα–, οι συγκεντρώσεις όλων των  ενώσεων, 
πλην ελαχίστων, είναι πολύ χαμηλές στα φυ-
σικά περιβάλλοντα. 

Οι χαμηλές αυτές συγκεντρώσεις σημαί-
νουν ότι κοντά σε ένα μέσο μικροβιακό κύτ-

ταρο υπάρχουν μόνο λίγα μόρια. Ας εξετά-
σουμε, λόγου χάρη, ένα διαλυμένο αμινοξύ 
με συγκέντρωση 100 nmol l−1: Αξιοποιώντας 
τον αριθμό του Avogadro, μπορούμε να υπο-
λογίσουμε ότι μόνο περίπου 30 μόρια του εν 
λόγω αμινοξέος εμφανίζονται σε μια σφαί-
ρα 0,5 μm3 νερού που περιβάλλει ένα κύτ-
ταρο. Για πολλές ενώσεις, μάλιστα, ο αριθ-
μός των μορίων είναι ακόμα χαμηλότερος. 
Το ίδιο ισχύει για αρκετές άλλες οργανικές 
και ανόργανες ενώσεις σε φυσικά μικροβια-
κά περιβάλλοντα.

Κινητικότητα και τακτισμός

Οι υπολογισμοί που μόλις αναφέραμε προϋ-
ποθέτουν ομοιόμορφη κατανομή των κυττά-
ρων και των άλλων σωματιδίων, που δεν αλ-
λάζει με την πάροδο του χρόνου· στην πραγ-
ματικότητα, όμως, οι κατανομές αλλάζουν. 
Πολλοί μικροοργανισμοί παρουσιάζουν κι-
νητικότητα (βλ. Πλαίσιο 3.3), οπότε η κυττα-
ρική κατανομή είναι εντέλει  περισσότερο άνι-
ση και δυναμική από ό,τι απεικονίζεται στην 
Εικόνα 3.10. Τα πρώτιστα που  κολυμπούν 
χρησιμοποιώντας μαστίγια ονομάζονται μα-
στιγωτά (flagellates), ενώ εκείνα που χρησι-
μοποιούν τις βραχύτερες και πιο πολυάριθ-
μες βλεφαρίδες ονομάζονται βλεφαριδωτά 
(ciliates) και ανήκουν στο φύλο των Cilio-
phora. Οι ευκαρυωτικοί μικροοργανισμοί κο-

Εικόνα 3.10 Η χωρική κατανομή 
των μικροοργανισμών σε 
υδατικά περιβάλλοντα, υπό την 
προϋπόθεση ότι όλα τα σωματίδια 
κατανέμονται ομοιόμορφα.

Ιός

Βακτήριο

Βακτήριο

Φύκος

30 μm

60 μm
1.500 μm

150 μm

Μεγάλα σωματίδια θρυμμάτων



68 ΜΙΚΡΟΒΙΑΚΗ ΟΙΚΟΛΟΓΙΑ

λυμπούν στο νερό προκειμένου να αυξήσουν 
τις πιθανότητές τους να συναντήσουν κάποιο 
θήραμα. Πολλά βακτήρια χρησιμο ποιούν 
επίσης μαστίγια για προώθηση, αν και η δο-
μή ενός βακτηριακού μαστιγίου δια φέρει πο-
λύ από την αντίστοιχη ενός ευκαρυωτικού 
μικροοργανισμού. Άλλα βακτήρια και διά-
τομα ολισθαίνουν («γλιστρούν») κατά μήκος 
των επιφανειών, ωθούμενα από την έκκριση 
πολυμερών. Οι μικροοργανισμοί είναι σε θέ-
ση να κολυμπούν εξαιρετικά γρήγορα, με τα-
χύτητες που κυμαίνονται από 1-1.000 μm ανά 
δευτερόλεπτο. Τέτοιες ταχύτητες είναι ακό-
μα πιο εντυπωσιακές εάν τις αναγάγουμε στο 
μέγεθός μας: Εάν ένας άνθρωπος ύψους 1 
μέτρου μπορούσε στη μονάδα του χρόνου να 
κολυμπήσει τόσο πολλά μήκη του σώματός 
του όσα μπορεί ένας μικροοργανισμός (π.χ. 
100 μm ανά δευτερόλεπτο), η ταχύτητά του 
θα ξεπερνούσε τα 300 χιλιόμετρα την ώρα.

Όπως πολλοί μικροβιακοί θηρευτές κι-
νούνται για να εντοπίσουν το θήραμά τους, 
έτσι και άλλοι μικροοργανισμοί κολυμπούν 
για να αυξήσουν την πρόσληψη ανόργανων 
και οργανικών θρεπτικών ουσιών. Εάν ο μι-

κροοργανισμός είναι αρκετά μεγάλος, η κα-
θαυτή κίνηση τον βοηθά ώστε να ξεπερα-
στούν τα όρια απορρόφησης που θέτουν οι 
κανόνες της διάχυσης. Ορισμένοι κινητοί μι-
κροοργανισμοί χρησιμοποιούν χημειοτακτι-
σμό (chemotaxis) για να κολυμπούν προς πη-
γές βασικών διαλυμένων ενώσεων. Για τον 
σκοπό αυτό, οι μικροοργανισμοί πρέπει να 
ανιχνεύουν και να παρακολουθούν τη δια-
βάθμιση συγκέντρωσης προς την πηγή της 
εκάστοτε θρεπτικής ουσίας. Ένας μηχανι-
σμός για να ανιχνεύουν τούτη τη διαβάθμιση 
είναι η στρατηγική «run and tumble» (τρέξιμο 
και στροφή· Εικόνα 3.11): Ο μικροοργανισμός 
κάνει διαδρομές (run), ή κολυμπά σε ευθεία 
γραμμή, προς την πηγή της εκάστοτε ένωσης, 
και όσο κινείται αντίρροπα προς τη διαβάθμι-
ση συγκέντρωσης, η διάρκεια των διαδρομών 
αυτών αυξάνεται. Εάν μειω θεί η ανιχνευόμε-
νη συγκέντρωση (πράγμα που υποδηλώνει 
ότι ο μικροοργανισμός κινείται σε λανθασμέ-
νη κατεύθυνση), τότε «στρίβει» (tumble) και 
κατευθύνεται τυχαία προς κάποια άλλη κα-
τεύθυνση. Το καθαρό αποτέλεσμα είναι ο χη-
μειοτακτισμός προς την πηγή της επιθυμητής 
ένωσης. Το αντίθετο συμβαίνει στην περί-
πτωση του αρνητικού χημειοτακτισμού, κατά 
τον οποίο ένας μικροοργανισμός κινείται για 
να αποφύγει μια ανασταλτική ένωση.

Εκτός από τις διαλυμένες ενώσεις, οι μι-
κροοργανισμοί έλκονται ή απωθούνται και 
από άλλα περιβαλλοντικά «σήματα». Οι φω-
τότροποι μικροοργανισμοί, φέρ’ ειπείν, αντι-
λαμβάνονται το φως και χρησιμοποιούν φω-
τοτακτισμό (phototaxis), ενώ άλλοι μικροορ-
γανισμοί χρησιμοποιούν αεροτακτισμό (aero-
taxis) για την αναζήτηση οξυγόνου. Τα μα-
γνητοτακτικά βακτήρια χρησιμοποιούν εν-
δοκυτταρικούς μαγνήτες αποτε λούμενους 
από μαγνητίτη (Fe3O4) ή γκρεγκί τη (Fe3S4), 
για να ευθυγραμμίζονται κατά μήκος του μα-
γνητικού πεδίου της Γης. Αυτός ο μηχανι-
σμός, σε συνδυασμό με τον αεροτακτισμό, 
επιτρέπει σε τούτα τα βακτήρια να εντοπί-
ζουν στα ιζήματα το βάθος εκείνο που πα-

Πλαίσιο 3.3 Η φυσική  
της μικροβιακής κινητικότητας 

Το πώς οι μικροοργανισμοί κινούνται μέσω ενός 
ιξώδους υγρού είναι ένα ερώτημα, για τη διαλεύ-
κανση του οποίου έχουν επιστρατευτεί ορισμέ-
να από τα καλύτερα μυαλά στην επιστήμη. Ίσως 
η πλέον αξιοσημείωτη περίπτωση είναι του E. M. 
Purcell (Βραβείο Νομπέλ το 1952 για την ανακά-
λυψη του πυρηνικού μαγνητικού συντονισμού), 
ο οποίος έγραψε ένα κλασικό άρθρο (Purcell, 
1977) σχετικά με το φυσικό περιβάλλον των μι-
κροοργανισμών. Ο Άλμπερτ Αϊνστάιν δεν ανέφε-
ρε τους μικροοργανισμούς στα Annus Mirabilis 
(1905) του σχετικά με την κίνηση Μπράουν, υπο-
λόγισε εντούτοις πόσο μακριά θα μπορούσε να 
κινηθεί ένα σωματίδιο με μέγεθος μικροοργανι-
σμού μέσα σε 1 λεπτό (περίπου 6 μm).
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ρουσιάζει τις βέλτιστες συγκεντρώσεις οξυ-
γόνου και άλλων διαλυμένων ενώσεων (Κε-
φάλαιο 13).

Λαμβάνοντας υπόψη τα πολλά πλεονε-
κτήματα που προσφέρουν η κινητικότητα και 
η μετάβαση σε καταλληλότερα μικροενδιαι-
τήματα, ίσως να προκαλεί έκπληξη το γεγο-
νός ότι δεν είναι όλοι οι μικροοργανισμοί κι-
νητικοί. Οι εκτιμήσεις για το ποσοστό π.χ. 
των ωκεάνιων βακτηρίων που  παρουσιά ζουν 
κινητικότητα κυμαίνονται από 5%-70%, ανά-
λογα με την εποχή και την τοποθεσία (Mitch-
ell & Kogure, 2006). Δύο από τα πιο άφθο-
να βακτήρια στον ωκεανό, το Pelagibacter 
και το Prochlorococcus, δεν  είναι κινητικά 
(Zehr et al., 2017). Ορισμένοι μικροοργανι-
σμοί ενδέχεται μεταβολικά να μην είναι αρ-
κετά ενεργοί ώστε να αντέχουν το ενεργεια-
κό κόστος της κινητικότητας, ενώ άλλοι μπο-
ρεί απλώς να είναι υπερβολικά μικροί για να 
μπορούν να ωφεληθούν από την κίνηση. Η 
θεωρία, πάντως, υποδεικνύει ότι οι μικρο-
οργανισμοί πρέπει να έχουν μήκος τουλάχι-

στον 3,7 ή 8,5 μm (ανάλογα με τους υπολογι-
σμούς) για να μπορούν, μέσω της κινητικότη-
τας, να υπερβούν το πλαίσιο που θέτει η διά-
χυση (Dusenbery, 1997). Συνολικά λοιπόν, 
κρατήστε κατά νου ότι, όπως είναι πλεονέ-
κτημα για ορισμένους μικροοργανισμούς να 
είναι κινητικοί, έτσι είναι πλεονέκτημα για 
άλλους να παραμένουν ακίνητοι. 

Η ανομοιογένεια υπομικροκλίμακας  
και μικροκλίμακας στα υδατικά περιβάλλοντα

Μολονότι δεν είναι όλοι οι  μικροοργανισμοί 
κινητικοί, σίγουρα υπάρχουν αρκετοί τέτοιοι 
που μας βοηθούν να ξανασκεφτούμε ό,τι προ-
αναφέραμε όσον αφορά τη χωρική κατα νομή 
των μικροοργανισμών και των θρυμματικών 
σωματιδίων που αιωρούνται σε ένα χιλιο-
στόλιτρο νερού προερχόμενο από ένα φυσι-
κό υδατικό ενδιαίτημα. Θυμηθείτε ότι οι υπο-
λογισμοί που χρησιμοποιούν τυπικές αφθο-
νίες και συγκεντρώσεις δίνουν την εντύπω-
ση ότι όλα είναι απομονωμένα και ευρέως 

Π
αράγοντας

έλξης
Π

αράγοντας
έλξης

(Β)(Α)

(Γ)

Εικόνα 3.11 Τροχιές βακτηρίων που είτε κινούνται τυχαία (Α) είτε κινούνται με θετικό χημειοτακτισμό 
προς έναν παράγοντα έλξης (Β και Γ). Η κλασική συμπεριφορά τύπου «run and tumble» παρουσιάζεται 
στο B. Η προτίμηση προς τον παράγοντα έλξης είναι μόνο περίπου 1%, εδώ όμως έχει υπερτονιστεί 
προκειμένου να αναδειχθεί σαφέστερα το αποτέλεσμα. Ένας άλλος μηχανισμός για χημειοτακτισμό,  
η στρατηγική «run and reverse» (τρέξιμο και αναστροφή), είναι κοινός στα υδρόβια βακτήρια (Γ).  
Σε αυτό τον μηχανισμό, οι μεγάλες διαδρομές προς τον παράγοντα έλξης διακόπτονται από σύντομες 
αναστροφές. Η γωνία μεταξύ των διαδρομών είναι μόνο μερικές μοίρες, εδώ όμως παρουσιάζεται 
μεγαλύτερη ώστε να καταστεί σαφέστερος ο μηχανισμός. Τα σχήματα είναι του Jim G. Mitchell και 
χρησιμοποιούνται εδώ κατόπιν αδείας.
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δια σκορπισμένα. Τώρα όμως γνωρίζουμε ότι 
ορισμένοι μικροοργανισμοί κολυμπούν με τη 
μέγιστη ταχύτητά τους προκειμένου να εντο-
πίσουν πηγές πλούσιες σε θρεπτικά συστα-
τικά. Αυτές οι πηγές, όπως ένα κύτταρο φύ-
κους ή ένα αποσυντιθέμενο σωματίδιο, μπο-
ρεί να περιβάλλονται από πληθώρα χημειο-
τακτικών βακτηρίων, τα οποία με τη σειρά 
τους προσελκύουν θηρευτές που αναζητούν 
εύκολο θήραμα.

Ακόμα και η κατανομή της οργανικής 
ύλης σε ένα χιλιοστόλιτρο φυσικού νερού 
 είναι περίπλοκη, απέχει δε πολύ από την ει-
κόνα μιας καλά αναμεμειγμένης, ομοιογε-
νούς « σούπας». Λόγω του τρόπου με τον 
οποίο δια χωρίζονται τα διαλυμένα και τα σω-
ματιδιακά στοιχεία (βλ. Πλαίσιο 3.4), η «σού-
πα» περιέχει πολλά «υλικά» που  μοιάζουν 
περισσότερο σωματιδιακά παρά διαλυμέ-
να. Αυτά τα «υλικά» περιλαμβάνουν κολ-
λοειδή (οποιοδήποτε σωματίδιο διαμέτρου 
1-500 nm), ανόργανα και οργανικά συσσω-
ματώματα, αλλά και πηκτώματα. Τα πηκτώ-
ματα σχηματίζονται αυθόρ μητα με πήξη μι-
κρότερων οργανικών και ανόργανων συστα-
τικών και μπορεί να κυμαίνονται σε μέγεθος 
από λιγότερο του ενός έως αρκετά μικρόμε-
τρα. Την ανομοιογένεια των μικροοργανι-
σμών μπορούμε να την αντιληφθούμε στις 
μεγαλύτερες κλίμακες ευκολότερα από ό,τι 
στις μικρότερες. Οι μικροβιακές κοινότητες 
που προσκολλώνται σε μεγάλα σωματίδια 
(δεκάδων μm) διαφέρουν από την «ελεύθε-
ρα διαβιούσα» κοινότητα μικροοργανισμών 
που δεν προσκολλώνται. Ενδεικτικά αναφέ-
ρουμε ότι μικροβιακοί οικολόγοι έχουν εξε-
τάσει την ανομοιογένεια λαμβάνοντας, με 
πολύ μικρές πιπέτες, δείγματα νερού σε από-
σταση λίγων χιλιοστών μεταξύ τους (Long & 
Azam, 2001) και έχουν διαπιστώσει ότι η συ-
νολική αφθονία όσο και ο τύπος των μικρο-
οργανισμών διαφέρουν στα δείγματα αυτά. 
Εδώ θα πρέπει να τονιστεί ότι, για πρακτι-
κούς λόγους, οι μικροβιακοί οικολόγοι συνή-
θως λαμβάνουν δείγματα λίτρων ή αρκετών 

γραμμαρίων ιζήματος ή εδάφους κάθε φορά, 
συχνά όμως η κοινότητα που εντοπίζεται σε 
τέτοια μεγάλα δείγματα μπορεί να γίνει λει-
τουργικά κατανοητή μόνο αν ληφθούν υπό-
ψη τα διαφορετικά μικροπεριβάλλοντα στα 
οποία πραγματικά κατοικούν οι μικροοργα-
νισμοί στα δείγματα αυτά.

Η μικροβιακή ζωή στα εδάφη

Το άμεσο φυσικό περιβάλλον ενός μικροορ-
γανισμού στο έδαφος είναι, από πολλές από-

Πλαίσιο 3.4 Η «διαχωριστική 
γραμμή» μεταξύ διαλυμένων  
και σωματιδιακής μορφής υλικών 

Για την εξέταση διαλυμένων και πολλών σωματι-
διακών συστατικών από φυσικά περιβάλλοντα 
χρησιμοποιούνται φίλτρα από ίνες γυαλιού. Τα 
φίλτρα αυτά μπορούν εύκολα να καθαριστούν. 
Ο πιο δραστικός τρόπος είναι με κάψιμο (com-
busting) του φίλτρου στους ~500 °C, έτσι ώστε 
να απομακρυνθούν όλες οι οργανικές ενώσεις. 
Τα φίλτρα από ίνες γυαλιού που κατακρατούν τα 
μικρότερα σωματίδια είναι τα φίλτρα Whatman 
GF/F («glass fiber fine»). Οτιδήποτε διέρχεται 
από ένα φίλτρο GF/F θεωρείται εξ ορισμού δια-
λυμένο, ενώ ό,τι συγκρατείται είναι σωματιδια-
κό. Τα φίλτρα GF/F έχουν προδιαγραφές για να 
συγκρατούν σωματίδια μέχρι ~0,6 μm· αλλά και 
σωματίδια με μικρότερο μέγεθος μπορούν να 
παγιδευτούν ή να κολλήσουν στις ίνες γυαλιού, 
ενώ σωματίδια μεγαλύτερα των 0,6 μm μπορεί 
να «ξεγλιστρήσουν» και να φανεί ότι είναι συ-
στατικά του διαλυτού κλάσματος. Τα ευαίσθητα 
κύτταρα και τα θρυμματικά σωματίδια μπορεί 
να διασπαστούν κατά τη διάρκεια της διεργα-
σίας διήθησης και τα θράυσματά τους να διέλ-
θουν μέσω του φίλτρου. Σημειώστε δε ότι οι μέ-
θοδοι κλασμάτωσης μεγέθους (size fractionation) 
στην υδατική μικροβιακή οικολογία βασίζονται 
σε φίλτρα αποτελούμενα από διαφορετικά υλι-
κά (π.χ. πολυανθρακικά και νιτροκυτταρίνες) και 
με διάφορα μεγέθη πόρων, που κυμαίνονται 
από 0,1 έως 10 μm.
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ψεις, παρόμοιο με το υδατικό περιβάλλον 
που περιγράψαμε στην προηγούμενη ενότη-
τα. Οι ενεργοί οργανισμοί του εδάφους απα-
ντούν με τη μορφή ενός υμενίου (film), μιας 
μεμβράνης νερού που καλύπτει τα εδαφικά 
σωματίδια. Οι εν λόγω οργανισμοί έχουν χα-
ρακτηριστεί «χερσαίο πλαγκτό» από έναν οι-
κολόγο εδάφους (Coleman, 2008), ο οποίος 
δανείστηκε τον όρο «πλαγκτό» που χρησιμο-
ποιούν οι οικολόγοι των υδατικών συστημά-
των για να περιγράψουν τους ελεύθερα δια-
βιούντες μικροοργανισμούς. Οι μικροοργα-
νισμοί του εδάφους επηρεάζονται από το δυ-
ναμικό οξειδοαναγωγής, το pH και τη θερ-
μοκρασία όσο και οι υδρόβιοι μικροοργανι-
σμοί, και ζουν επίσης σε έναν κόσμο μικρού 
αριθμού Reynolds.

Αναμφίβολα, τα εδάφη διαφέρουν από τη 
στήλη νερού των υδατικών  ενδιαιτημάτων ως 
προς πολλά σημαντικά χαρακτηριστικά. Το 
περιβάλλον του εδάφους ορίζεται από ανόρ-
γανα και οργανικά σωματίδια που διαχωρίζο-
νται από ανοιχτούς διαύλους (πόρους) μέσω 
των οποίων περνούν ο αέρας και το νερό. Το 
φυσικό περιβάλλον των μικροοργανισμών 
(π.χ. ιδιότητες όπως η συγκέντρωση οξυγό-
νου και το δυναμικό οξειδοαναγωγής) μπορεί 
να διαφέρει σε τεράστιο βαθμό μεταξύ θέ
σεων που βρίσκονται σε απόσταση μόλις με-

ρικών μικρομέτρων – σε βαθμό πολύ μεγαλύ-
τερο από ό,τι μεταξύ θέσεων στη στήλη νε-
ρού των υδατικών περιβαλλόντων.

Η τριδιάστατη φυσική διάταξη των σω-
ματιδίων στο μικροπεριβάλλον του εδάφους 
έχει διερευνηθεί με τη χρήση τομογραφίας 
ακτίνων Χ, ανάλογης με τη σπινθηρογραφία 
που χρησιμοποιούν οι γιατροί για την απει-
κόνιση πιθανών όγκων στο ανθρώπινο σώμα 
(Voroney & Heck, 2015). Μια άλλη προσέγ-
γιση που έχει αξιοποιηθεί είναι η φασματο-
μετρία μάζας δευτερογενών ιόντων (seconda
ry ion mass spectrometry, SIMS). Οι παρα-
πάνω προσεγγίσεις έχουν αποκαλύψει πολ-
λά για τον συνολικό χώρο των πόρων, αλλά 
και για το μέγεθος, το σχήμα και τις μεταξύ 
τους συνδέσεις – στοιχεία σημαντικά για την 
κατανόηση της μικροβιακής ζωής στα εδά-
φη. Οι ιδιότητες αυτές ποικίλλουν ανάλο-
γα με τον τύπο του εδάφους (Πίνακας 3.5). 
Τα αδιατάρακτα ανόργανα εδάφη, λόγου χά-
ρη, έχουν 35%55% χώρο πόρων κατ’ όγκο, 
ενώ τα οργανικά εδάφη 80%90%. Σε πόρους 
με διάμετρο μεγαλύτερη από περίπου 10 μm 
(μακροπόροι), ο αέρας και το νερό κινούνται 
εύκολα με διάχυση και αποστράγγιση. Οι μα-
κροπόροι μπορούν να δημιουργηθούν από τις 
ρίζες των φυτών ή από την κίνηση των γεο
σκωλήκων και άλλων μη μικροβιακών οργα-

Πίνακας 3.5 Ορισμένες ιδιότητες των τριών κύριων ανόργανων συστατικών των εδαφών. Τα σωματίδια 
θεωρείται ότι είναι σφαιρικά.

Ιδιότητα Άμμος Ιλύς Άργιλος

Πορώδες Μεγάλοι πόροι Μικροί πόροι Μικροί πόροι

Μέγεθος σωματιδίων (mm) 0,05-2 0,02-0,05 <0,002

Διαπερατότητα Γρήγορη Χαμηλή έως 
μέτρια

Άργή

Άριθμός σωματιδίων ανά 
γραμμάριο

102-103 107 1011

Ικανότητα κατακράτησης νερού Περιορισμένη Μεσαία Πολύ μεγάλη

Επιφάνεια σωματιδίων εδάφους 
(cm2 g−1) 

10-200 450 8 × 106

Ικανότητα ανταλλαγής κατιόντων Μικρή Μικρή Υψηλή αλλά ποικίλλει ανάλογα με το ορυκτό
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νισμών του εδάφους· κυρίως, όμως, δημιουρ-
γούνται από τα διάκενα που αφήνουν, ανά-
μεσα στα συσσωματώματα, οι φυσικοχημι-
κές και μικροβιακές διεργασίες συσσωμάτω-
σης των εδαφικών σωματιδίων. Από την άλ-
λη, οι πόροι που είναι μικρότεροι από περί-
που 10 μm (μικροπόροι) συγκρατούν το νερό 
και μπορούν να περιορίσουν την κίνηση των 
χερσαίων οργανισμών. 

Η περιεκτικότητα του εδάφους σε νερό

Ο βαθμός στον οποίο οι εδαφικοί πόροι γε-
μίζουν με νερό έχει τεράστιο αντίκτυπο στη 
χημεία του εδάφους και τη μικροβιακή ζωή. 
Μία από τις σημαντικότερες επιπτώσεις εί-
ναι ότι η διάχυση του οξυγόνου και άλλων 
αερίων γίνεται πολύ βραδύτερα στο νερό συ-
γκριτικά με τον αέρα. Παραδείγματος χάριν, 
στους 20 °C, οι συντελεστές διάχυσης για 
το οξυγόνο είναι 0,205 cm2s−1 στον αέρα και 
0,0000210 cm2s−1 στο νερό. Κατά συνέπεια, 
το οξυγόνο διεισδύει πολύ αργά στα υδατι-
κά κορεσμένα εδάφη – συχνά με ρυθμό πο-
λύ πιο αργό από ό,τι ο ρυθμός κατανάλωσής 
του μέσω της χρήσης του ως τελικού αποδέ-
κτη ηλεκτρονίων από ετερότροφους οργανι-
σμούς, με αποτέλεσμα να επικρατούν συνθή-
κες ανοξίας. Η περιεκτικότητα σε νερό εξαρ-
τάται από τον τύπο και την υφή του εδάφους. 
Επειδή η άργιλος έχει περισσότερους μικρο-
πόρους και εξασφαλίζει σταθερότερη συσ-
σωμάτωση από την άμμο, τα πλούσια σε άρ-
γιλο εδάφη συχνά αερίζονται λιγότερο καλά 
από ό,τι τα αμμώδη.

Υπάρχουν δύο θεμελιώδεις ιδιότητες του 
νερού που μπορούμε να χρησιμοποιήσουμε 
όταν περιγράφουμε τα εδάφη: η περιεκτικό-
τητα σε νερό και το δυναμικό του νερού. Η 
περιεκτικότητα σε νερό είναι απλώς η ποσό-
τητα ή ο όγκος του νερού ανά ποσότητα ή 
όγκο εδάφους· μπορεί δε να μετρηθεί με ζύ-
γιση του εδάφους πριν και μετά την ξήραν-
ση. Το δυναμικό του νερού είναι η δυνητική 
ενέργεια ή η ποσότητα του έργου που χρειά-

ζεται να δαπανηθεί από το νερό το οποίο κι-
νείται χωρίς αλλαγή της θερμοκρασίας (δη-
λαδή ισόθερμα). Το δυναμικό του νερού είναι 
το άθροισμα τεσσάρων παραγόντων: της πί-
εσης κατακράτησης, της ωσμωτικής πίεσης, 
της βαρυτικής πίεσης και της ατμοσφαιρικής 
πίεσης. Ο παράγοντας του δυναμικού κατα-
κράτησης (το δομικό δυναμικό) συνίσταται 
στην προσρόφηση του νερού στα συστατι-
κά του εδάφους με επακόλουθο το αρνητι-
κό δυναμικό νερού. Η ωσμωτική συνιστώ-
σα, η οποία είναι επίσης αρνητική, οφείλε-
ται στις διαλυμένες ουσίες στο νερό. Και οι 
δύο παράγοντες συμβάλλουν στην κατακρά-
τηση του νερού στα εδάφη, ενώ οι βαρυτι-
κές και οι ατμοσφαιρικές πιέσεις, οι οποίες 
είναι συνήθως θετικές, έλκουν και ωθούν το 
νερό ώστε να κινηθεί. Κρατήστε επίσης κα-
τά νου ότι η μονάδα μέτρησης του δυναμι-
κού του νερού είναι ίδια με της πίεσης: το 
pascal (Pa) ή, για υπολογιστική απλοποίηση, 
το kilopascal (kPa).

Για να δούμε πώς αλληλεπιδρούν  αυτές 
οι διαφορετικές συνιστώσες του δυναμικού 
του νερού, ας εξετάσουμε το έδαφος σε έναν 
αγρό κορεσμένο σε νερό, π.χ. ύστερα από μια 
δυνατή βροχή ή μετά την υγροποίηση του 
χιονιού την άνοιξη. Αρχικά, το αρνητικό δυ-
ναμικό κατακράτησης και το ωσμωτικό δυ-
ναμικό εξισορροπούνται από το θετικό δυ-
ναμικό πίεσης, δίνοντας δυναμικό νερού 0 
kPa. Μόλις σταματήσουν οι βροχές ή λιώσει 
όλο το χιόνι, αναλαμβάνει ρόλο η βαρύτη-
τα: Τα εδάφη στραγγίζουν έτσι από το νερό, 
έως ότου το αρνητικό δυναμικό κατακράτη-
σης και το αρνητικό ωσμωτικό δυναμικό γί-
νουν πλέον αρκετά μεγάλα ώστε να συγκρα-
τήσουν το νερό στο έδαφος. Στο σημείο αυ-
τό, λέμε ότι το έδαφος βρίσκεται σε αγροϊκα-
νότητα (field capacity) (το μέγεθος αυτό υπο-
λογίζεται και εργαστηριακά, σε αδιατάρα-
κτα χερσαία δείγματα που διατηρούν τη δο-
μή του εδάφους). Η ποσότητα νερού που πα-
ραμένει μετά τη στράγγιση, η αγροϊκανότη-
τα, ποικίλλει ανάλογα με τον τύπο του εδά-
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φους. Τα πηλώδη εδάφη, λόγου χάρη, έχουν 
δυναμικό νερού σε κατάσταση αγροϊκανό-
τητας περίπου -33 kPa, ενώ τα αμμώδη εδά-
φη έχουν γύρω στα -10 kPa. Σημειώστε επί-
σης ότι ένα δυναμικό νερού ίσο με -50 kPa 
(που μπορεί να προκληθεί τεχνητά με μύζη-
ση ή να προκύψει καθώς το έδαφος ξηραίνε-
ται) αντιστοιχεί σε περιεκτικότητα νερού πε-
ρίπου 10% για τα αμμώδη εδάφη και 45% για 
τα αργιλώδη.

Το δυναμικό του νερού μπορεί να χρη-
σιμοποιηθεί για να περιγράψουμε πόση πο-
σότητα νερού απαιτείται για τη μικροβιακή 
δραστηριότητα. Όπως προαναφέραμε, ακό-
μα και οι χερσαίοι μικροοργανισμοί χρειάζο-
νται νερό για την ανάπτυξη και την επιτέλε-
ση των λειτουργιών τους. Για να κινηθούν οι 
μικροοργανισμοί, τα εδάφη πρέπει να έχουν 
δυναμικό νερού περίπου -30 έως -50 kPa, το 
οποίο αντιστοιχεί σε πάχος υμενίου του νε-
ρού 0,5-4,0 μm στις επιφάνειες των σωμα-
τιδίων του εδάφους. Η βακτηριακή μεταβο-
λική δραστηριότητα περιορίζεται σε εδάφη 
με δυναμικό νερού -4.000 kPa ή σε υμένια 
νερού <3,0 nm, αν και σε πειραματικά απο-
ξηραμένα εδάφη εξακολουθεί να παρατηρεί-
ται κάποια μεταβολική δραστηριότητα (ανα-
πνοή), ακόμα και σε μυζήσεις -1,0 × 105 kPa 
(Εικόνα 3.12). Υπάρχουν επίσης ορισμένες 
ενδείξεις ότι διαφορετικοί τύποι βακτηρίων 

ανταποκρίνονται διαφορετικά στην περιεκτι-
κότητα σε νερό, και ότι στα ξηρά εδάφη οι 
μύκητες αναπτύσσονται καλύτερα απ’ ό,τι τα 
βακτήρια. Οι μυκητιακές υφές μπορούν να 
διασχίσουν ξηρούς χώρους στα εδάφη καλύ-
τερα ακόμα και από τα νηματοειδή βακτήρια 
(Actinobacteria). Ορισμένοι δε μικροοργανι-
σμοί του εδάφους μπορούν να σχηματίσουν 
μεταβολικά ανενεργές δομές, όπως σπόρια ή 
κύστεις, για να επιβιώσουν σε περιόδους ξή-
ρανσης (Πλαίσιο 3.5).

Αλληλεπιδράσεις μεταξύ της θερμοκρασίας  
και της περιεκτικότητας σε νερό στα εδάφη

Η θερμοκρασία επηρεάζει εξίσου τους μι-
κροοργανισμούς του νερού και του εδάφους, 
με αμφότερες τις ομάδες να έχουν τιμή Q10 
περίπου 2 στο τυπικό εύρος θερμοκρασιών 
στη φύση. Ωστόσο, σε αντίθεση με τα υδατι-
κά ενδιαιτήματα, στα εδάφη, η θερμοκρασία 
μπορεί να επηρεάζει περαιτέρω τη μικροβια-
κή δραστηριότητα αφού επηρεάζει και την 
περιεκτικότητα σε νερό. Οι υψηλότερες θερ-
μοκρασίες, π.χ. λόγω της κλιματικής αλλα-
γής, θα μπορούσαν να αυξήσουν τη μικρο-
βιακή δραστηριότητα· θα μπορούσαν, όμως, 
να οδηγήσουν επίσης σε ξηρότερα εδάφη και 
τελικά σε μειωμένη μικροβιακή δραστηριό-
τητα. Σημειωτέον, η εκτενής έρευνα πε δίου 

Εικόνα 3.12 Η μικροβιακή δραστηριότητα 
(εν προκειμένω, η αναπνοή) ως συνάρτηση 
του πειραματικά ρυθμιζόμενου 
δυναμικού του νερού. Στο ένθετο έχουν 
χρησιμοποιηθεί τα ίδια δεδομένα, αλλά 
μόνο για υψηλό (ελαφρώς αρνητικό) 
δυναμικό νερού. Τα δεδομένα προέρχονται 
από το Orchard & Cook, 1983.–10
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έχει δείξει ότι η θερμοκρασία είναι ένας εξαι-
ρετικός προγνωστικός δείκτης της αναπνοής 
του εδάφους μέχρι ενός ορίου, πέρα από το 
οποίο ως καθοριστικός παράγοντας λειτουρ-
γεί η υγρασία του εδάφους.

Το δυναμικό του νερού, όπως και άλλοι 
παράγοντες, μπορεί να περιπλέξουν σε με-
γάλο βαθμό τις προσπάθειές μας να διερευ-
νήσουμε τη σχέση μεταξύ μικροβιακής δρα-
στηριότητας και θερμοκρασίας. Λόγου χά-
ρη, η στην πράξη υπολογιζόμενη τιμή του 
Q10 είναι συχνά πολύ υψηλότερη από 2, αλ-
λά και περισσότερο μεταβλητή όταν υπολο-
γίζεται βάσει της μεταβολής των μικροβια-
κών ρυθμών κατά τη διάρκεια των εποχών 
(όπου οι θερμοκρασίες φυσικά αυξομειώνο-
νται). Στα εδάφη, η υγρασία και άλλες ιδιό-
τητές τους αλλάζουν επίσης με τις εποχές, 
και αυτό δυσχεραίνει περαιτέρω τις προσπά-
θειές μας να κατανοήσουμε τις επιδράσεις 
της θερμοκρασίας (Εικόνα 3.13). Όσο αυξά-
νεται η θερμοκρασία (άρα και η μικροβιακή 

δραστηριότητα), η υγρασία μπορεί να μειω-
θεί, γεγονός που εντέλει θα επιβραδύνει τη 
μικροβιακή δραστηριότητα. Είναι δύσκολο, 
λοιπόν, να προβλέψουμε την ισορροπία με-
ταξύ δύο «αντιτιθέμενων» παραγόντων όταν 
εξετάζουμε τον καθένα ξεχωριστά. Είναι εν-
δεικτικό ότι σε μια ανάλυση πειραμάτων που 
πραγματοποιήθηκαν σε πολλά χερσαία εν-
διαι τήματα, διαπιστώθηκε πως η μείωση της 
υγρασίας λόγω της θέρμανσης «ακύρωνε» 
την επίδραση της θερμοκρασίας, ώστε τελι-
κά η αναπνοή του εδάφους δεν μεταβαλλό-
ταν σημαντικά (Carey et al., 2016b). Επομέ-
νως, η κατανόηση του τρόπου με τον οποίο οι 
μικροοργανισμοί στα εδάφη και τα υδατικά 
περιβάλλοντα ανταποκρίνονται στη θερμο-
κρασία είναι καίριας σημασίας για να μπο-
ρέσουμε να προβλέψουμε την ανάδραση της 
βιόσφαιρας σε μια πιθανή υπερθέρμανση του 
πλανήτη.

Το περιβάλλον του βιοϋμενίου

Μέχρι στιγμής περιγράψαμε ορισμένες αλ-
ληλεπιδράσεις μεταξύ των  μικροοργανισμών 
και των στερεών επιφανειών, ενώ σε επόμε να 
κεφάλαια θα εξετάσουμε πολλές άλλες. Θα 
ολοκληρώσουμε την ανάλυσή μας σε τούτο 
το κεφάλαιο κάνοντας μια σύντομη αναφο-
ρά σε έναν ειδικό τύπο περιβάλλοντος που 
δημιουργείται στις επιφάνειες, τα λεγόμενα 
βιοϋμένια (biofilm). Τα βιοϋμένια είναι πο-
λύπλοκες κοινότητες μικροοργανισμών που 
συνδέονται (προσκολλώνται) σε  επιφάνειες. 
Ο όρος χρησιμοποιείται συνήθως για κοινό-
τητες σε επιφάνειες μεγέθους χιλιοστόμε-
τρων ή μεγαλύτερες, οι οποίες είναι ανόρ-
γανες (π.χ. σε βράχους ή πέτρες σε ένα ρυά-
κι, στο κύτος ενός πλοίου στον ωκεανό ή στα 
δόντια στο στόμα ενός ζώου). Βιοϋμένια, 
όμως, αναπτύσσονται και σε ζώντες ιστούς 
φυτών και ζώων. Μπορούν να σχηματιστούν 
σε ποικίλους τύπους επιφανειών και να προ-
καλέσουν προβλήματα σε πολλά βιομηχανι-
κά και βιοϊατρικά περιβάλλοντα, από την άλ-

Πλαίσιο 3.5 «Σκληρά καρύδια»

Ορισμένα θετικά κατά Gram βακτήρια του εδά-
φους, συμπεριλαμβανομένων των γενών  Bacillus 
και Clostridium, σχηματίζουν σπόρια, τα οποία 
θεωρούνται η πλέον ανθεκτική βιολογική δομή 
στη βιόσφαιρα. Η ανθεκτικότητα των σπορίων 
οφείλεται εν μέρει στον αριθμό και στη φύση 
των πρωτεϊνικών επικαλύψεων που περιβάλ-
λουν τον κεντρικό πρωτοπλάστη, ο οποίος δια-
φυλάσσει το DNA του βακτηρίου. Οι επικαλύψεις 
αυτές περιέχουν ασυνήθιστες ενώσεις που δεν 
απαντούν σε «κανονικά» βλαστικά κύτταρα, π.χ. 
διπικολινικό οξύ σε σύμπλοκα με ιόντα ασβε-
στίου. Τα σπόρια μπορούν να παραμείνουν βιώ-
σιμα για μερικές τουλάχιστον δεκαετίες. Υπάρ-
χουν δε και κάποιες αμφιλεγόμενες αναφορές 
για την ανάκτηση σποριογόνων βακτηρίων από 
μέλισσες ηλικίας 24-40 εκατομμυρίων ετών που 
παγιδεύτηκαν σε κεχριμπάρι, αλλά και από κρυ-
στάλλους αλατιού 250 εκατομμυρίων ετών 
(Vreeland et al., 2000). 
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λη, όμως, είναι σημαντικά –και ενδεχομένως 
με λειτουργικό ρόλο– για τα φυσικά περιβάλ-
λοντα. Μπορούν επίσης να συμβάλουν στην 
επίλυση διαφόρων προβλημάτων, π.χ. στην 
απομάκρυνση διαλυμένων ενώ σεων από τα 
λύματα σε εγκαταστάσεις επεξεργα σίας απο-
βλήτων. Δεν είναι, άλλωστε, τυχαίο ότι ολό-
κληρα ινστιτούτα επικεντρώνουν το ερευνη-
τικό τους ενδιαφέρον στα βιοϋμένια. Μικρο-
οργανισμοί, όπως τα διάτομα και τα κυανο-
βακτήρια, μπορεί να είναι σημαντικοί για τα 
βιοϋμένια που αναπτύσσονται σε βυθισμένες 
επιφάνειες οι οποίες εκτίθενται στο ηλιακό 
φως· ωστόσο, οι περισσότερες μελέτες έχουν 
επικεντρωθεί στα ετερότροφα βακτήρια.

Βιοϋμένιο σχηματίζεται κάθε φορά που 
μια επιφάνεια βυθίζεται στο νερό ή σε υγρό 
έδαφος. Ο σχηματισμός του ξεκινά με τον 
αποικισμό μιας επιφάνειας από πλαγκτι-

κά βακτήρια, τα οποία πιθανώς προσελκύ-
ονται από οργανικές ενώσεις στην επιφά-
νεια ή απλώς αποφεύγουν τη θήρευση (Εικό-
να 3.14). Σε αυτούς τους αρχικούς αποικιστές 
«προσχωρούν» άλλα ελεύθερα διαβιούντα 
βακτήρια, και στη συνέχεια όλα διαιρούνται 
και πολλαπλασιάζονται για να διαμορφώ-
σουν πολλαπλά στρώματα μικροβιακών κυτ-
τάρων σε βάθος χρόνου. Το χρονοδιάγραμ-
μα τούτης της διαδικασίας διαφέρει ανάλο-
γα με το περιβάλλον· πάντως, η αρχική φάση 
αποικισμού μπορεί να διαρκέσει από μερικές 
ώρες έως δύο ημέρες. Οι πιο σύνθετες δο-
μές βιοϋμενίων μπορεί να χρεια στούν εβδο-
μάδες ή και μήνες για να σχηματιστούν. Με 
αποικισμό και ανάπτυξη, προστίθενται νέα 
κύτταρα στα βιοϋμένια, και όλα αυτά τα βα-
κτήρια και οι άλλοι μικροοργανισμοί εκκρί-
νουν εξωκυτταρικά πολυμερή, κυρίως πολυ-

Εικόνα 3.13 Οι αλληλεπιδράσεις μεταξύ θερμοκρασίας και υγρασίας του εδάφους στη χερσαία αναπνοή. 
Στο συγκεκριμένο παράδειγμα, η βροχόπτωση ρυθμίστηκε πειραματικά ώστε να διαμορφωθούν τρεις 
πιθανές συνθήκες: αναμενόμενη βροχόπτωση (τυπικές συνθήκες), αυξημένη βροχόπτωση (υγρές 
συνθήκες, 50% πάνω από τα φυσικά επίπεδα), και μειωμένη βροχόπτωση (ξηρές συνθήκες, 50% κάτω) για 
τις ετήσιες θερμοκρασίες περιβάλλοντος. Το πείραμα επαναλαμβανόταν, σε μηνιαία βάση, στο έδαφος 
ενός παλαιού αγρού στις βορειοανατολικές ΗΠΑ. Οι καμπύλες που προσαρμόστηκαν στα δεδομένα είναι 
εκθετικές. Σε σύγκριση με την αναμενόμενη βροχόπτωση, οι συνθήκες αυξημένης υγρασίας, και πολύ 
περισσότερο οι συνθήκες ξηρασίας, οδήγησαν σε χαμηλότερη χερσαία αναπνοή και πιο περιορισμένες 
αποκρίσεις στη θερμοκρασία (μικρότεροι συντελεστές Q10). Τα δεδομένα προέρχονται από το Suseela et 
al., 2012.
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σακχαρίτες, όπως αναφέραμε στο Κεφάλαιο 
2. Τούτα τα πολυμερή βοηθούν τα κύτταρα 
να «αγκιστρωθούν» στην επιφάνεια, ενώ πα-
ράλληλα αποθηκεύουν άνθρακα, προστατεύ-
ουν από τους θηρευτές, αποκρούουν ίσως πι-
θανούς ανταγωνιστές κι επίσης διατηρούν 
τα εξωκυτταρικά ένζυμα (άρα και τη δρά-
ση τους) κοντά στα κύτταρα που τα παρά-
γουν (Flemming & Wingender, 2010). Αξί-
ζει να σημειωθεί εδώ ότι, πολλές φορές, τα 
πολυμερή συνιστούν μεγαλύτερο κλάσμα 
της συνολικής μάζας ενός ώριμου βιοϋμε-
νίου από ό,τι τα ίδια κύτταρα, συχνά δε κα-
θορίζουν τον ρόλο και τη συμπεριφορά του 
σε εφαρμοσμένα και βασικά περιβαλλοντικά 
προβλήματα. 

Από πολλές απόψεις, τα βακτήρια σε ένα 
βιοϋμένιο διαφέρουν από τα αντίστοιχα ελεύ-
θερα διαβιούντα. Κατ’ αρχάς, η μικροβια κή 
σύσταση των βιοϋμενίων διαφέρει από εκεί-
νη της ελεύθερης κοινότητας, όπως ακριβώς 
τα είδη των μικροοργανισμών που συνδέο-
νται με θρύμματα και συσσωματώματα δι-
αφέρουν από τα αντίστοιχα του περιβάλλο-
ντος πλαγκτού. Δεύτερον, ο μεταβολισμός 
ενός αρχικά πλαγκτικού βακτηρίου αλλάζει 
αφότου αποικίσει μια επιφάνεια και τροπο-
ποιείται σε βάθος χρόνου καθώς ωριμάζει το 
βιοϋμένιο. Σε αντίθεση με την απομονωμένη 
ύπαρξη ενός ελεύθερου πλαγκτικού βακτη-
ρίου, ένα βακτήριο βιοϋμενίου περιβάλλεται 
από άλλους μικροοργανισμούς, οι οποίοι εν-

δέχεται να είναι (ή όχι) θυγατρικά του κύττα-
ρα, με περιορισμένες σχέσεις ανταλλαγής με 
το εξωτερικό περιβάλλον. Ένας μικροοργα-
νισμός στο εξωτερικό όριο ενός βιοϋμενίου 
μπορεί να έρθει σε επαφή με τις ίδιες διαλυ-
μένες ενώσεις με τις οποίες θα ερχόταν αντι-
μέτωπος αν ήταν εκτεθειμένος στο υγρό πε-
ριβάλλον. Αντιθέτως, ένας μικροοργανισμός 
που βρίσκεται βαθιά μέσα σε ένα βιοϋμένιο 
ίσως να μην έρθει ποτέ σε επαφή με κάποιες 
ενώσεις και χημικά στοιχεία από την υγρή 
φάση, και μάλλον θα παραμείνει «εμβαπτι-
σμένος» σε μεταβολικά παραπροϊόντα που 
παράγονται στο εσωτερικό του βιοϋμενίου. 

Ένας μικροοργανισμός  ενσωματωμένος 
βαθιά σε ένα βιοϋμένιο μπορεί να έχει περιο-
ρισμένη επαφή ή σχέσεις ανταλλαγής με τον 
έξω κόσμο· αυτό, όμως, δεν οφείλεται στο 
ότι το βιοϋμένιο περιορίζει τη διάχυση. Στην 
πραγματικότητα, η διάχυση στο εσωτερικό 
ενός βιοϋμενίου, ακριβώς επειδή αυτό απο-
τελείται κατά κύριο λόγο από νερό, εξακο-
λουθεί να είναι περίπου το 60% της διάχυσης 
που συμβαίνει στο υγρό στοιχείο (Stewart 
& Franklin, 2008). Το πρόβλημα που αντι-
μετωπίζει ένας βαθιά ενσωματωμένος μι-
κροοργανισμός είναι η κατανάλωση διαφό-
ρων ενώσεων από τους άλλους μικροοργα-
νισμούς του βιοϋμενίου. Ένα σημαντικό και 
πειραματικά τεκμηριωμένο παράδειγμα τέ-
τοιας ένωσης είναι το οξυγόνο: Σε μια με-
λέτη, διαπιστώθηκε ότι, σε ένα ώριμο βιοϋ-

Επιφάνεια

Αποικισμός Αύξηση Αύξηση και παραγωγή πολυμερών

Χρόνος

Εικόνα 3.14 Η ανάπτυξη ενός βιοϋμενίου σε βάθος χρόνου, από την αρχική φάση αποικισμού μέχρι τη 
φάση της εξωκυτταρικής παραγωγής πολυμερών. 
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μένιο συνολικού πάχους 220 μm, το οξυ-
γόνο είχε εξαντληθεί εντελώς σε βάθος 175 
μm. Στο συγκεκριμένο παράδειγμα, οι συ-
γκεντρώσεις οξυγόνου ακόμα και στην εξω-
τερική επιφάνεια του βιοϋμενίου ήταν μόνο 
το 40% εκείνων του υγρού περιβάλλοντος. 
Συνεπώς, σε βιοϋμένια τα οποία είναι εμ-
βαπτισμένα σε ένα επαρκώς οξυγονούμενο 
περιβάλλον, μπορεί να προκύψουν ανοξικοί 
θώκοι και αναερόβιοι μικροοργανισμοί και 
διεργασίες. 

Κάποτε οι μικροβιακοί οικολόγοι  πίστευαν 
ότι ένα ώριμο βιοϋμένιο μοιάζει με «τιρα-
μισού» και αποτελείται από αλλεπάλληλα 
στρώματα μικροοργανισμών που καλύπτουν 
ομοιόμορφα μια επιφάνεια. Πλέον, οι μελέ-
τες συνεστιακής μικροσκοπίας (βλ. Πλαίσιο 
3.6) έχουν καταδείξει ότι τα βιοϋμένια είναι 
περίπλοκες τριδιάστατες –παρά διδιάστατες– 
δομές, με διαύλους ρευστού το οποίο ρέει πά-
νω σε μια επιφάνεια που σχηματίζεται μετα-
ξύ «πυργίσκων» μικροοργανισμών. Αυτή η 
πολύπλοκη τριδιάστατη δομή εξηγεί εν μέρει 
την ποικιλότητα στη χημική και τη βιολογική 

σύσταση και ορισμένες άλλες ιδιό τητες των 
βιοϋμενίων. 

Πλαίσιο 3.6 Η μικροβιακή ζωή σε 
τρεις διαστάσεις 

Η συνεστιακή μικροσκοπία έχει συμβάλει καθο-
ριστικά στην κατανόηση των μικροοργανισμών 
και της δομής των βιοϋμενίων. Στη συνήθη μι-
κροσκοπία φθορισμού, από το φως διεγείρεται 
ένα μοναδικό επίπεδο εστίασης, και το προκύ-
πτον εκπεμπόμενο φως αναλύεται, παρέχοντας 
μια διδιάστατη απεικόνιση του δείγματος. Επο-
μένως, οτιδήποτε δεν βρίσκεται στο επίπεδο 
εστίασης δεν φαίνεται. Για πολλές εφαρμογές 
στη μικροβιακή οικολογία, η προσέγγιση αυτή 
είναι επαρκής. Τα συνεστιακά μικροσκόπια, από 
την άλλη, προσφέρουν ένα πλεονέκτημα: Είναι 
ικανά να «συλλάβουν εικόνες» σε διάφορα επί-
πεδα εστίασης, οι οποίες στη συνέχεια συνδυά-
ζονται για να αναδημιουργηθεί μια τριδιάστατη 
απεικόνιση του δείγματος. Μάλιστα, χάρη σε αυ-
τές τις τριδιάστατες απεικονίσεις έχουν αποκα-
λυφθεί αρκετές νέες πληροφορίες για τη δομή 
και τη λειτουργία των βιοϋμενίων.

Σύνοψη

1. Διαφορετικοί μικροοργανισμοί είναι σε θέση να επιβιώνουν και να αυξάνονται 
σε περιβάλλοντα τα οποία διαφέρουν πολύ ως προς τη θερμοκρασία, το pH, την 
αλατότητα, την πίεση και άλλες φυσικές ιδιότητες. Όροι με την κατάληξη «-φιλος» 
ή «-φιλικός» χρησιμοποιούνται για να περιγράψουν τέτοιους μικροοργανισμούς (π.χ. 
ψυχρόφιλος, θερμόφιλος, οξεόφιλος, αλόφιλος και πιεζόφιλος).

2. Ο ρυθμός της μεταβολικής δραστηριότητας («αντίδρασης») των μικροοργανισμών 
συχνά διπλασιάζεται, όταν η θερμοκρασία αυξηθεί κατά 10 °C (Q10 = 2).  Η 
θερμοκρασία επηρεάζει διάφορες πτυχές του περιβάλλοντος ενός μικροοργανισμού, 
γεγονός που δυσχεραίνει τις προσπάθειές μας να κατανοήσουμε τις επιπτώσεις μιας 
πιθανής υπερθέρμανσης του πλανήτη.

3. Οι μικροοργανισμοί ζουν σε περιβάλλοντα με μικρό αριθμό Reynolds στα οποία 
η κίνηση των ενώσεων επηρεάζεται περισσότερο από τη διάχυση παρά από την 
ανατάραξη. Η διάχυση περιορίζει τα μεγάλα κύτταρα περισσότερο από ό,τι τα μικρά 
στην πρόσληψη διαλυμένων ενώσεων.
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4. Η φυσική δομή των υδατικών ενδιαιτημάτων είναι πιθανότατα αρκετά αραιή για 
τους μικροοργανισμούς, και τούτο λόγω του σχετικά μικρού αριθμού κυττάρων 
και άλλων σωματιδίων, αλλά και λόγω των πολύ χαμηλών συγκεντρώσεων πολλών 
διαλυμένων ενώσεων. Ωστόσο, ο χημειοτακτισμός και η παρουσία σωματιδίων που 
ποικίλλουν σε μέγεθος και σύσταση δημιουργούν ένα ανομοιογενές περιβάλλον 
στην κλίμακα μεγέθους των μικροοργανισμών.     

5. Οι χερσαίοι μικροοργανισμοί ζουν σε πόρους διαφόρων διαστάσεων που 
σχηματίζονται μεταξύ των σωματιδίων του εδάφους. Τα μεγέθη των πόρων 
ποικίλλουν ανάλογα με τον τύπο του εδάφους και καθορίζουν την περιεκτικότητα σε 
νερό, η οποία με τη σειρά της επηρεάζει πολλές ιδιότητες του εδάφους, αλλά και την 
ίδια τη δραστηριότητα των μικροοργανισμών.     

6. Τα βιοϋμένια είναι σύνθετες δομές που σχηματίζουν μικροοργανισμοί οι οποίοι 
ζουν τόσο κοντά μεταξύ τους ώστε περιορίζεται η διαθεσιμότητα οξυγόνου και 
άλλων διαλυμένων ουσιών. Πολλές ιδιότητες και πρακτικοί ρόλοι των βιοϋμενίων 
διαμορφώνονται –εκτός από τα ίδια τα μικροβιακά κύτταρα– και από τους 
παραγόμενους εξωκυτταρικούς μικροβιακούς πολυσακχαρίτες και άλλα πολυμερή.     


