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Одним из основных факторов эволюции бактерий, сопровождаемой глубокими изменениями их генети-
ческой организации, является образование симбиозов с эукариотами. Они предоставляют бактериям 
экологические ниши, находясь в которых симбионты выполняют полезные для хозяев трофические 
или защитные функции. Приобретение способности к симбиозу связано с формированием у бактерий 
систем специализированных генов (sym), которое обычно сопровождается изменением общей орга-
низации генома. У клубеньковых бактерий (ризобий) – азотфиксирующих симбионтов бобовых рас-
тений, большинство из которых относится к α-протеобактериям порядка Hyphomicrobiales, характер 
симбиогенных изменений генома зависит от таксономического положения. У эволюционно первич-
ных ризобий сем. Bradyrhizobiaceae, возникших из свободноживущих N2-фиксаторов путем преобразо-
вания их собственных геномов, переход к симбиозу сопровождался существенным (в 1.5–2 раза) уве-
личением генома, однако он сохранил унитарную структуру: у большинства штаммов Bradyrhizobium 
более 95% генов находится в хромосоме. У вторичных ризобий сем. Phyllobacteriaceae (Mesorhizobium, 
Phyllobacterium), возникших путем переноса sym-генов в почвенные бактерии, выявляются различные 
стадии образования многокомпонентных геномов, содержащих значительную часть генов в составе 
внехромосомных элементов (ВХЭ) – плазмид и хромид. Наиболее характерна такая геномная струк-
тура для бактерий сем. Rhizobiaceae (Rhizobium, Sinorhizobium, Neorhizobium), у которых суммарный раз-
мер ВХЭ, содержащих sym-гены, может превышать размер хромосомы. У этих ризобий при переходе 
из тропиков в умеренные широты происходило сужение хозяйской специфичности, однако измене-
ние структуры генома наблюдали только у Sinorhizobium: общий размер ВХЭ у этих бактерий достигает 
51% генома. Усложнение генома характерно и для ризосферных азотфиксаторов Azospirillum: доля ВХЭ 
в их геномах достигает 60%. Формируемые ризобиями необратимо дифференцированные клеточные 
формы – бактероиды, входящие в состав симбиосом, могут рассматриваться как предшественники 
азотфиксирующих органелл, которые выявлены у некоторых простейших и конструирование которых 
представляет собой перспективное направление клеточной инженерии растений.
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ВВЕДЕНИЕ

Изучение бактериальных геномов, которое на-
чалось более 30 лет назад (Koonin, Wolf, 2008), 
необходимо для выяснения генетических основ 
разнообразия прокариот, а также для раскрытия 
механизмов их прогрессивной и адаптивной эво-
люции (Bobay, Ochman, 2017). Эта эволюция бази-
руется на процессах приобретения и утраты генов, 
соотношение которых ограничено размерами гено-
мов свободноживущих бактерий, варьирующими от 

1.3 млн. п.н. у морской α-протеобактерии Pelagibac-
ter ubique (Giovannoni et al., 2005) до 13 млн. п.н. 
у почвенной δ-протеобактерии Sorangium cellulosum 
(Schneiker et al., 2007).

Изучение эволюции бактерий связано с  ана-
лизом связи между их  адаптивной стратегией 
и  функциональным составом геномов, который 
активно проводится для патогенных бактерий, по-
зволяя изучать распространение генов вирулентно-
сти и механизмы возникновения болезнетворных 
форм (Hacker, Kaper, 2000). Подробное изучение 
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геномной организации проведено для облигатных 
симбионтов насекомых, имеющих глубоко реду-
цированные геномы, которые сохранили лишь 
10‒20% предковых генов (Whittle et  al., 2021). 
Их  редукцию связывают с  отказом симбионтов 
от функций автономного существования, а также 
с генетическим дрейфом, который обусловлен ре-
гулярным прохождением микробной популяции 
через “бутылочное горлышко” вертикальной пере-
дачи (Naito, Pawlowska, 2016). Еще более глубокой 
редукцией характеризуются клеточные органеллы, 
которые обладают рудиментарными геномами (со-
храняется 1‒5% предковых генов), а иногда полно-
стью их лишены (Daley, Whelan, 2005).

Данные о влиянии на геномную организацию 
бактерий факультативного симбиоза ограничены. 
Показано, что при его образовании геномы бакте-
рий могут как увеличиваться, так и уменьшаться 
в зависимости от их таксономического положения 
и от механизма взаимодействия партнеров. У мно-
гих бактерий при переходе к симбиозу сохраняются 
характерные для свободноживущих форм унитар-
ные геномы “колийного” типа (свыше 95% генов 
находится в хромосоме), однако у некоторых бак-
терий геномы приобретают многокомпонентную 
форму (MacLean et al., 2007).

Наиболее разработанной моделью эволюцион-
ной геномики факультативных симбионтов явля-
ются клубеньковые бактерии (ризобии) – поли-
филетичные по происхождению N2-фиксирующие 
симбионты бобовых растений, включающие ряд 
представителей α-протеобактерий (10‒12 се-
мейств, входящих в  порядок Hyphomicrobiales 
или Rhizobiales) и некоторые β-протеобактерии 
(сем. Burkholderiaceae) (Berrada, Fikri-Benbrahim, 
2014). Показано, что у ризобий в ходе коэволю-
ции с растениями возникают системы симбиоти-
чески специализированных (sym) генов, которые 
обычно обособлены от генов домашнего хозяй-
ства и  выявляются в  составе плазмид, хромид 
или хромосомных островов. При этом sym-гены 
приобретают высокую мобильность и легко пере-
мещаются в различные почвенные бактерии, что 
приводит к  возникновению новых симбионтов 
растений. Однако молекулярные и экологические 
механизмы, определяющие геномную эволюцию 
ризобий, остаются малоизученными.

В связи с этим целью нашей работы стал ана-
лиз вопросов о том: 1) как приобретение способ-
ности к N2-фиксирующему симбиозу с растения-
ми влияет на структуру генома в разных группах 
α-протеобактерий; 2) каковы молекулярные ме-
ханизмы и экологические факторы симбиоген-
ной эволюции их геномов; 3) как их организация 
связана с процессами видообразования и с изме-
нениями симбиотических признаков бактерий – 
хозяйской специфичности и  N2-фиксирующей 
активности.

ОРГАНИЗАЦИЯ ГЕНОМА

Для ризобий характерны два направления эво-
люции генома: увеличение его размера и переход 
к многокомпонентной структуре. Первое направ-
ление реализуется главным образом у первичных 
ризобий, возникших из  свободноживущих N2-
фиксаторов путем внутригеномных перестроек, 
которые привели к формированию системы sym-
генов. Она включает гены N2-фиксации (nif/fix) 
и образования клубеньков (nod), представляя собой 
расширение базового генома за счет формирова-
ния нового генного функционала. Второе направ-
ление эволюции является качественным развитием 
первого направления и заключается в обособлении 
и повышении мобильности симбиотической си-
стемы, которое было реализовано при возникнове-
нии вторичных ризобий путем переноса sym-генов 
в различные почвенные и ассоциированные с рас-
тениями бактерии (Provorov et al., 2022).

Показано, что в ходе эволюции первичных ри-
зобий рода Bradyrhizobium их геномы увеличились 
в 1.5‒2 раза по сравнению с предковыми форма-
ми (Rhodopseudomonas). При этом произошло еще 
более значительное (в 3‒4 раза) увеличение пан-
генома, в первую очередь его акцессорной части, 
определяющей экологическую пластичность бак-
терий (Oda et al., 2008; Mornico et al., 2012; Tian 
et  al., 2012). В  результате этого бактерии рода 
Bradyrhizobium сформировали наиболее крупные 
среди всех ризобий геномы, размеры которых до-
стигают 11.7 млн. п.н. (в среднем 8.6 млн. п.н.). 
Некоторые штаммы брадиризобий содержат крип-
тические плазмиды, однако они относительно не-
велики (до 300 т.п.н.) и обычно составляют лишь 
2‒3% генома, сохраняющего типичную для пред-
ков унитарную форму (Ormeño-Orrillo, Martínez-
Romero, 2019).

Однако уже у первичных ризобий можно просле-
дить начальные этапы перехода к многокомпонент-
ной структуре генома, состоящего из двух или более 
сопоставимых по размеру репликонов (Hernández-
Oaxaca et al., 2022). Так, при изучении 9 штаммов 
Bradyrhizobium, выделенных из клубеньков тропи-
ческих бобовых растений, у 2 штаммов, для кото-
рых характерны наибольшие размеры хромосомы 
(9882‒10272 т.п.н.), были выявлены крупномолеку-
лярные плазмиды. Поскольку у этих штаммов, как 
и у большинства брадиризобий, sym-гены находятся 
в хромосомах, можно предположить, что непосред-
ственной причиной образования многокомпонент-
ного генома является увеличение его размера.

К настоящему времени описан лишь один штамм 
Bradyrhizobium (DOA9), для которого характерна 
внехромосомная локализация sym-генов (Wongdee 
et al., 2018). Sym-плазмида этого штамма, выделен-
ного из бобового растения Aeschynomene americana, 
имеет размер 736 т.п.н. (9.4% генома) и содержит 
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гены, контролирующие образование клубеньков 
(nod), N2-фиксацию (nif, fix), а также систему секре-
ции 3-го типа. Эта плазмида характеризуется бо-
лее низким содержанием ГЦ-пар (60.1%), чем хро-
мосома (64.4%). Важно отметить, что в хромосоме 
штамма DOA9 выявлены 2 несцепленных локуса, 
один из которых содержит nif- и fix-гены, а другой 
fix-гены. По-видимому, Sym-плазмида этого штам-
ма возникла путем дупликаций симбиотически 
специализированных участков хромосомы. Анализ 
геномов различных штаммов Bradyrhizobium пока-
зал, что DOA9 может считаться переходной формой 
от фототрофов, лишенных nod-генов, к гетеротро-
фам, которые эти гены имеют (Okazaki et al., 2015).

Сравнительное изучение вторичных ризобий 
сем. Phyllobacteriaceae (Mesorhizobium, Phyllobacte-
rium) позволило охарактеризовать последователь-
ные этапы их эволюции (Wang et al., 2014): а) при-
обретение общим предком данного семейства 
кластера sym-генов, который сформировал хро-
мосомный остров (ХО); б) диверсификацию этого 
ХО, которая привела к возникновению широкого 
спектра симбионтов, различающихся по хозяйской 
специфичности; в) выявленное у некоторых видов 
Mesorhizobium преобразование ХО в Sym-плазмиду. 
Широкое варьирование мезоризобий по хозяйской 
специфичности может быть связано с  диверси-
фикацией генов, контролирующих развитие клу-
беньков, а также образование систем секреции 3, 4 
и 6 типов. У широко специфичных штаммов этих 
бактерий сигнальные Nod-факторы, кодируемые 
nod-генами, имели относительно простую структу-
ру, которая усложнялась по мере симбиотической 
специализации ризобий (Laranjo et al., 2014).

Многокомпонентная геномная структура, свя-
занная с наличием ВХЭ, сопоставимых по размеру 
с хромосомой, наиболее характерна для вторичных 
ризобий семейства Rhizobiaceae (Ormeño-Orrillo 
et al., 2015; Kuzmanović et al., 2022): у них мега-
плазмиды и хромиды, в состав которых входят sym-
гены, могут составлять более половины генома. 
Эволюция этого генома изучена у родов Rhizobium 
и Sinorhiobium (Ensifer), которые включают анце-
стральные тропические виды и возникшие из них 
виды умеренных широт (табл. 1).

Наиболее глубокие изменения геномов, про-
исходящие при переходе бактерий из  тропи-
ков в  умеренные широты, выявлены в  роде 
Sinorhizobium. Он  включает симбиотически ак-
тивные виды, обладающие либо широкой хозяй-
ской специфичностью – способностью формиро-
вать N2-фиксирующие клубеньки у представите-
лей разных подсемейств бобовых (тропические 
виды, из которых наиболее изучен S. fredii), либо 
узкой специфичностью (виды умеренных ши-
рот S. meliloti и  S. medicae  – N2-фиксирующие 
симбионты люцерны, донника и  пажитника), 
а  также свободноживущие виды  – возможные 

предшественники симбиотических видов (Fagorzi 
et al., 2020). На примере этого рода было показа-
но, что репликоны, входящие в состав многоком-
понентных геномов ризобий, имеют разные меха-
низмы эволюции. Так, при анализе 190 штаммов 
S. meliloti, выделенных из клубеньков Medicago trun-
catula в различных регионах Южной Европы, вы-
явлено сходство филогений хромид М1 (содержит 
nod-, nif- и fix-гены) и М2 (содержит важные для 
симбиоза гены, участвующие в синтезе экзополи-
сахаридов и в усвоении углеводов), которые отли-
чаются от филогении хромосомы (Riley et al., 2022). 
При этом эволюция хромосомы и М2 определяется 
главным образом перестройками собственных ге-
номов, а эволюция М1 и криптических плазмид – 
путем горизонтального переноса генов (ГПГ).

Большой интерес для изучения эволюции 
Sinorhizobium представляют переходные формы, 
к  числу которых относится штамм Т173Т, выде-
ленный из клубеньков донника в Канаде и близ-
кий к асимбиотическому виду S. adhaerens (Brom-
field et al., 2023). Этот штамм образует нормальные 
по  структуре, но  не фиксирующие N2 клубеньки 
у люцерны и донника. Его геном состоит из коль-
цевой хромосомы (4051 т.п.н.) и двух хромид (1914 
и 947 т.п.н.), которые, как и хромосома, несут гены 
рРНК. В отличие от других симбионтов люцерны, 
штамм Т173Т содержит sym-гены (nod, nif, fix) на от-
носительно небольшой (204 т.п.н.) плазмиде. Анализ 
этих генов показал, что они были приобретены путем 
горизонтального переноса генов (ГПГ) от S. medicae.

Сравнительный анализ широко- и узкоспецифич-
ных видов Sinorhizobium позволяет предположить, что 
основным направлением их эволюции было увеличе-
ние внехромосомной части генома (табл. 1). Различ-
ные стадии этого процесса представлены широкоспе-
цифичными штаммами S. fredii, у которых доля ВХЭ 
в геноме варьирует от 7.9 до 43.1% (Schmeisser et al., 
2009; Schuldes et al., 2012; Vinardell et al., 2015). Гораздо 
менее изменчивы узкоспецифичные виды синоризо-
бий S. meliloti и S. medicae, у которых ВХЭ составляют 
45.5‒50.7% генома.

Род Rhizobium, как и  Sinorhizobium, включает 
широкоспецифичные тропические виды (R. etli) 
и узкоспецифичные виды умеренных широт (R. le-
guminosarum). Эти виды сходны по  организации 
генома, который состоит из  хромосомы (око-
ло 65% генома) и 2‒6 ВХЭ, варьирующих по разме-
ру от 100 до 1100 т.п.н. (Gonzalez et al., 2006; Reeve 
et al., 2010; Perry et al., 2020). Основное различие 
геномов R. leguminosarum и R. etli касается их ре-
комбинационной активности, определяемой ГПГ. 
У R. leguminosarum перенос sym-генов происходит 
свободно внутри вида, однако их перенос в бакте-
рии других видов наблюдают редко. В то же время, 
для R. etli показан интенсивный обмен sym-генами 
с неродственными тропическими ризобиями, на-
пример, с S. fredii (Cervantes et al., 2011).
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Важнейшим результатом эволюции генома 
ризобий является повышение его пластично-
сти: оно выявляется уже у первичных симбионтов 
(Bradyrhizobium), для которых характерно накопле-
ние повторяющихся последовательностей ДНК 
(Sameshima et al., 2003). Определяемая ими реком-
бинационная активность может быть столь велика, 
что приводит к неспособности поддерживать посто-
янную структуру генома, что показано для штамма 
NGR234 S. fredii, у которого повторяющиеся после-
довательности и мобильные элементы составляют 
около 20% генома (Broughton et al., 2000).

Многокомпонентные геномы выявлены и у α-
протеобактерий рода Azospirillum – ассоциативных 
(ризосферных, эндофитных) N2-фиксаторов, ко-
торые существенно превосходят по размерам уни-
тарные геномы своих свободноживущих родичей 
и возможных предков – Rhodospirillum и Magneto-
spirillum (Wisniewski-Dyé et al., 2012). Важно отме-
тить, что у азоспирилл, в отличие от имеющих мно-
гокомпонентные геномы ризобий сем. Rhizobiaceae, 
кодирующие нитрогеназу nif-гены находятся в хро-
мосоме, которая у  Azospirillum составляет лишь 
40‒45% генома. Ярко выраженный параллелизм 

эволюции первичных ризобий (Bradyrhizobium) 
и азоспирилл (табл. 2) делает последних удобной 
моделью для изучения механизмов возникновения 
бобово-ризобиального симбиоза. Так, заселение 
азоспириллами клубенек-подобных структур, раз-
витие которых на корнях злаков (кукурузы, пше-
ницы) индуцировано аналогом ауксина 2.4-D, 
резко повышает нитрогеназную активность этих 
бактерий, превращая их из низкоактивных ризос-
ферных N2-фиксаторов в высокоактивных эндо-
симбионтов (Saikia et al., 2007).

ЭВОЛЮЦИЯ СИМБИОЗА 
И ВИДООБРАЗОВАНИЕ

Использование методов сравнительной и функ-
циональной геномики позволяет охарактеризовать 
механизмы симбиогенной эволюции ризобий, ко-
торая основана на возникновении и последующей 
диверсификации sym-генов, тесно связанной с про-
цессами видообразования. В этой эволюции задей-
ствованы два механизма – дупликация-диверген-
ция генов и ГПГ. Первый механизм преобладает 

Таблица 1. Сравнительная характеристика видов ризобий сем. Rhizobiaceae, обитающих в  тропических 
и умеренных широтах 

Роды бактерий Sinorhizobium Rhizobium
Распространение 

бактерий Тропики Умеренные 
широты Тропики Умеренные широты

Виды 

S. fredii,  
S. garamanticum,  

S. numidicum,  
S. saheli,  

S. terangae 

S. meliloti,  
S. medicae R. etli R. leguminosarum

Биовары, различаю- 
щиеся по спектру  
хозяев, с которыми об-
разуются N2-фикси- 
рующие клубеньки

Не выявлены Не выявлены

bv. phaseoli  
(Phaseolus),  
bv. mimosae 

(Phaseolus, Mimosa, 
Leucaena)

bv. viciae (Lathyrus, Lens, 
Pisum, Vavilovia, Vicia),  

bv. trifolii (Trifolium),  
bv. phaseoli (Phaseolus)

Хозяйская специфич-
ность отдельных  
штаммов (биоваров)

Широкая:  
разные  

подсемейства 
бобовых

Узкая: одна 
триба бобовых 

(Trifolieae)

Широкая:  
разные  

подсемейства 
бобовых

Узкая: одна триба  
бобовых (Fabeae,  

Phaseoleae  
или Trifolieae)

Размер генома,  
млн. п.н. 6.89‒7.25 6.45‒7.95 6.53 6.70‒7.79

Доля хромосомы, % 57.0‒91.2 49.3‒54.5 67.1 63.0‒68.4

Хромиды или мега-
плазмиды  
(более 1000 т.п.н.)

Одна  
(у некоторых  

штаммов 
отсутствует)

Две Одна  
или отсутствует Одна или отсутствует

Локализация sym-генов Плазмида  
(550‒650 т.п.н.)

Меньшая  
из хромид 

(1000‒1600 т.п.н.)
Плазмида 

(200‒500 т.п.н.)
Плазмида  

(300‒400 т.п.н.)
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у первичных ризобий, которые возникли из сво-
бодноживущих N2-фиксаторов, второй механизм – 
у  вторичных ризобий, возникших путем пере-
носа sym-генов в различные почвенные бактерии 
(Provorov et al., 2022).

Одним из  основных направлений эволю-
ции sym-генов является их  обособление от “не-
симбиотической” части бактериального генома 
(кластеризация sym-генов), после чего происхо-
дит повышение компактности sym-кластеров и их 
переход в состав мобильных генетических элемен-
тов (хромосомные острова, плазмиды, хромиды). 
Интенсивный перенос sym-генов сопряжен с ус-
ложнением популяционной структуры ризобий, 
определяемой балансом симбиотических и  не-
симбиотических экотипов (Denison, Kiers, 2004). 
Последние наиболее приспособлены к автономно-
му существованию и могут приобретать симбиоти-
ческие свойства путем ГПГ. Такую популяционную 
структуру поддерживает дизруптивный отбор, кото-
рый определяется циркуляцией ризобий между эн-
до-симбиотическими и почвенными нишами, спо-
собствуя поддержанию высоких темпов геномной 
эволюции (Проворов и соавт., 2017).

Данные направления эволюции наиболее изуче-
ны на примере видов Rhizobium и Sinorhizobium, об-
ладающих многокомпонентными геномами и реа-
лизующих различные стратегии видообразования. 
Оно может приводить к появлению: а) политипи-
ческих видов, которые состоят из биоваров, раз-
личающихся по  хозяйской специфичности и  по 
структуре контролирующих ее sym-генов, но близки 

по коровым генам, определяющим функции домаш-
него хозяйства; б) видов-двойников, которые имеют 
сходную хозяйскую специфичность, но дивергиро-
вали по коровой части генома.

У Rhizobium и Sinorhizobium эта эволюция тесно 
связана с переходом от широкоспецифичных тро-
пических форм к узкоспецифичным формам уме-
ренных широт (табл. 1). Наиболее резким сужение 
хозяйской специфичности было у бактерий рода 
Sinorhizobium: некоторые штаммы тропического 
вида S. fredii (NGR234) вступают в симбиоз с расте-
ниями из более чем 100 родов, относящихся ко всем 
трем подсемействам бобовых, а также с Parasponia 
(сем. Cannabaceae). В  то же  время виды умерен-
ных широт (S. meliloti, S. medicae) образуют симбиоз 
с представителями трех близкородственных родов 
(Medicago, Melilotus и Trigonella) из трибы Trifolieae. 
Различия этих видов ризобий касаются взаимодей-
ствия лишь с некоторыми диплоидными видами 
люцерны (Medicago arabica, M. polymorpha), которые 
образуют N2-фиксирующие клубеньки с S. medicae, 
но не с S. meliloti (Rome et al., 1996).

У бактерий рода Rhizobium сужение хозяйской 
специфичности при переходе из тропиков в уме-
ренные широты проявляется не столь резко, как 
у Sinorhizobium. Это различие может быть связа-
но с тем, что у Rhizobium выявлена отсутствующая 
у Sinorhizobium политипическая структура видов: 
R. leguminosarum разделяется на три различающих-
ся по хозяйской специфичности биовара, R. etli – 
на два биовара (табл. 1). Хотя каждый из биова-
ров R. leguminosarum образует N2-фиксирующий 

Таблица 2. Сравнительная характеристика первичных ризобий и азоспирилл

Показатели Bradyrhizobium Azospirillum

Способность к диазотрофному  
росту ex planta

Отсутствует (большинство штаммов 
проявляет низкую нитрогеназную 

активность)
Характерна 

Растения-хозяева Бобовые (у некоторых штаммов – 
также небобовое Parasponia) Различные растения

Локализация в растениях В корневых, реже в стеблевых  
клубеньках, обычно внутриклеточная 

На поверхности или  
в тканях корней, внеклеточная 

Инокуляция растений Через корневые волоски, иногда через 
разрывы эпидермиса Через межклеточные пространства

Действие синтезируемых  
бактериями гормонов  
на растения

Не выявлено
Стимуляция развития корней,  

повышение их ассимиляционной 
активности

Размер и тип генома 
7300‒10100 т.п.н., обычно унитарный  

(хромосома составляет более  
95% генома)

6400‒7600 т.п.н., многокомпо-
нентный (хромосома составляет 

менее 40‒45% генома)
Локализация генов  
N2-фиксации

Обычно в хромосоме, иногда 
в плазмидах В хромосоме

Возможные предки Rhodopseudomonas Rhodospirillum, Magnetospirillum
их типы питания Фото-диазотрофы Фото-диазотрофы
их геномы Унитарные (5400‒5600 т.п.н.) Унитарные (4600‒4900 т.п.н.) 
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симбиоз с  представителями лишь одной трибы 
бобовых, в рамках этого вида сохраняется способ-
ность к симбиозу с растениями из разных триб под-
семейства мотыльковых, образующих контрастные 
типы клубеньков (bv. viciae и bv. trifolii – недетер-
минированные, bv. phaseoli – детерминированные 
клубеньки). Перекрестная инокуляция биоваров 
R. leguminosarum может приводить к образованию 
клубеньков, однако они лишены N2-фиксирующей 
активности и часто имеют опухолеподобную струк-
туру (Онищук и соавт., 2023).

При изучении политипической структуры вида 
R. etli оказалось, что различия между его биовара-
ми проявляются не столь контрастно, как между 
биоварами R. leguminosarum. Так, штаммы R. etli, 
относящиеся к биовару mimosae, способны фор-
мировать N2-фиксирующие клубеньки с  бобо-
выми растениями из подсемейств мотыльковых 
(Phaseolus  – образует детерминированные клу-
беньки) и мимозовых (Mimosa, Leucaena – обра-
зуют недетерминированные клубеньки), тогда как 
штаммы биовара phaseoli проявляют эту способ-
ность только с Phaseolus (Wang et al., 1999).

Особенностью вида R. leguminosarum является 
одновременно происходящая и в  значительной 
степени независимая дивергенция симбиотически 
специализированной части генома (образование 
биоваров с различной хозяйской специфичностью) 
и его коровой части (образование хромосомных 
линий или сестринских видов, которые могут вклю-
чать штаммы разных биоваров) (Kumar et al., 2015; 
Young et al., 2023). Данная таксономическая струк-
тура позволяет рассматривать R. leguminosarum как 
видовой комплекс (надвид), возникший в резуль-
тате “двумерной” эволюции многокомпонентного 
генома. Это существенно отличает род Rhizobium 
от Sinorhizobium, у которого дивергенция коровой 
части генома привела к возникновению видов-двой-
ников S. meliloti и S. medicae: их расхождение по sym-
генам невелико и не сопровождается образованием 
биоваров с различной хозяйской специфичностью.

Важно отметить, что чрезвычайно широкая про-
грамма видообразования реализуется у Rhizobium 
несмотря на то, что диверсификация геномов (их 
разделение на хромосомы и хромиды) у этих ри-
зобий менее выражена, чем у  Sinorhizobium. Это 
различие, по-видимому, связано с  повышенной 
восприимчивостью Rhizobium к интеграции новых 
sym-генов, приводящей к образованию рекомби-
нантов с  резко измененными симбиотическими 
свойствами. К их числу может быть отнесен штамм 
Norway R. leguminosarum bv. viciae, который спосо-
бен инфицировать “чужеродного” хозяина – лядве-
нец, однако на основном хозяине, горохе образует 
не фиксирующие N2 клубеньки, либо вообще не об-
разует клубеньков (Liang et al., 2018).

Одним из результатов сужения хозяйской спец-
ифичности, происходящей при переходе ризобий 

сем. Rhizobiaceae из тропиков в умеренные широ-
ты, является возникновение “альтруистической” 
стратегии симбиоза (Provorov, 2021). Она связана 
с преобразованием бактерий в неспособные к раз-
множению N2-фиксирующие бактероиды, нахо-
дящиеся во временных органеллах растительной 
клетки – симбиосомах, которые можно рассматри-
вать как аналоги постоянных клеточных органелл 
(de la Pena et al., 2017). Эволюция симбиосом свя-
зана с их переходом от мультибактериальной к мо-
нобактериальной организации, который показан 
при сравнении альтернативных типов (детерми-
нированных и недетерминированных) клубеньков, 
образуемых различными таксономическими груп-
пами бобовых (Sprent, 2001). Наиболее глубокая 
дифференцировка бактероидов наблюдается в не-
детерминированных клубеньках, образуемых рас-
тениями галегоидного комплекса (трибы Fabeae, 
Galegae, Trifolieae) с ризобиями сем. Rhizobiaceae. 
Ключевые этапы перехода этих растений к монобак-
териальной организации симбиосом зарегистрирова-
ны в группе перекрестной инокуляции, образуемой 
R. leguminosarum bv viciae c растениями трибы Fabeae. 
Оказалось, что анцестральные штаммы этих ризо-
бий, выделенные из реликтового бобового Vavilovia 
formosa, образуют менее дифференцированные бак-
тероиды, сходные с  клетками свободноживущих 
бактерий и  выявляемые в  мультибактериальных 
симбиосомах, чем эволюционно продвинутые сим-
бионты гороха, которые образуют монобактериаль-
ные симбиосомы (Tsyganova et al., 2018).

Важно отметить, что дифференцировка бакте-
роидов контролируется обоими партнерами сим-
биоза. Со стороны бактерий в ней участвует ген 
bacA (кодирует поверхностный белок, вовлечен-
ный в  образование внутриклеточного симбиоза 
не только у ризобий, но и у родственных им па-
тогенов животных – бруцелл; Parent et al., 2007; 
Karunakaran et  al., 2010). Со  стороны растений 
в дифференцировке бактероидов участвуют NCR-
пептиды, сходные с защитными факторами дефензи-
нами и блокирующие деление бактерий в симбиосо-
мах. Поэтому их образование может быть представле-
но как результат коэволюции партнеров, основанной 
на действии в микробных популяциях специфичных 
для симбиоза селективных и стохастических факто-
ров, индуцируемых растениями-хозяевами (Прово-
ров и соавт., 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Симбиоз с  эукариотами  – один из  наиболее 
значимых факторов эволюции бактерий. Он по-
вышает их изменчивость, связанную с геномными 
перестройками и с горизонтальным переносом ге-
нов, а также вызывает действие селективных фак-
торов, которые придают эволюции микробного 
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генома направленный характер, определяемый его 
объединением с геномом хозяина в единую систему 
наследственности (Provorov, Tikhonovich, 2023).

Важнейшим результатом перехода свобод-
ноживущих N2-фиксаторов к  факультативному 
симбиозу с растениями является усложнение ми-
кробного генома. Оно наиболее ярко проявляется 
у α-протеобактерий – одной из наиболее молодых 
и  быстро эволюционирующих групп прокариот 
(Moreno, 1998). Изучение клубеньковых бактерий 
(ризобий) порядка Hyphomicrobiales (Rhizobiales) пока-
зало, что симбиотически обусловленные изменения 
генома по-разному проявляются в различающихся 
по происхождению группах этих бактерий.

У эволюционно первичных ризобий (Bradyrhizo-
biaceae), возникших из  свободноживущих N2-
фиксаторов, родственных Rhodopseudomonas, пу-
тем преобразования их собственных геномов, со-
храняется их унитарная структура: у большинства 
штаммов Bradyrhizobium свыше 95% генов, включая 
sym-гены, находится в хромосоме. Различные стадии 
перехода к многокомпонентной структуре генома 
выявлены у вторичных ризобий сем. Phyllobacteriace-
ae, которые возникли путем переноса сформировав-
шихся ранее систем sym-генов в свободноживущие 
бактерии. У представителей этого семейства sym-
гены находятся в мобильных хромосомных остро-
вах, а иногда и на плазмидах (Laranjo et al., 2014), что 
определяет высокую частоту переноса генов в по-
пуляциях и быструю эволюцию симбиоза. Наибо-
лее высока мобильность sym-генов у бактерий сем. 
Rhizobiaceae, которые характеризуются ярко выра-
женной многокомпонентной организацией генома. 
Эти бактерии содержат sym-гены в составе ВХЭ – 
плазмид или хромид, которые у некоторых штаммов 
Sinorhizobium составляют более половины генома.

Интересно отметить, что у бактерий сем. Rhizo-
biaceae, в отличие от Bradyrhizobiaceae и Phyllobacte-
riaceae, переход к симбиозу не сопровождается уве-
личением генома, а у Sinorhizobium даже приводит 
к его уменьшению (табл. 3). Оно может быть связа-
но с утратой ряда генов, интерферирующих с раз-
витием симбиоза – его негативных регуляторов, 

которые выявлены у узкоспецифичных симбионтов 
бобовых растений галегоидного комплекса (Прово-
ров и соавт., 2014). Важно подчеркнуть, что во всех 
группах ризобий приобретение способности к сим-
биозу сопровождается сходными изменениями 
пангеномов: их акцессорные части увеличиваются, 
а коровые части уменьшаются (табл. 3).

На примере S. meliloti показано, что репликоны, 
входящие в состав многокомпонентных геномов, 
эволюционируют посредством разных механизмов: 
хромосома и хромиды, представляющие в основном 
коровую часть генома – путем внутригеномных пе-
рестроек (дупликация-дивергенция и неофункцио-
нализация генов), а Sym-плазмиды и криптические 
плазмиды, представляющие акцессорную часть ге-
нома – путем ГПГ (Riley et al., 2022).

Большой интерес представляет связь между 
эволюцией многокомпонентных геномов и про-
цессами видообразования, которые у  Rhizobium 
и Sinorhizobium происходят при переходе от тро-
пических форм, обладающих широкой хозяйской 
специфичностью (вступают в симбиоз с растения-
ми из разных подсемейств бобовых, образующими 
как детерминированные, так и недетерминирован-
ные клубеньки), к узкоспецифичным формам уме-
ренных широт (вступают в симбиоз с растениями 
определенной трибы или рода бобовых, образую-
щими лишь один тип клубеньков). У Sinorhizobium 
этот переход связан с резким изменением органи-
зации генома и с сокращением разнообразия рас-
тений-хозяев от представителей всех трех подсе-
мейств бобовых (S. fredii) до одной трибы бобовых 
(S. meliloti, S. medicae).

У Rhizobium переход в умеренные широты не вы-
зывает изменений относительных размеров хро-
мосомы и ВХЭ, а спектр растений-хозяев остается 
широким: у R. leguminosarum он включает предста-
вителей разных триб подсемейства мотыльковых. 
Важно отметить, что этот вид ризобий осуществляет 
два параллельных и относительно независимых на-
правления эволюции, затрагивающих либо симбио-
тически специализированную часть генома (разде-
ление на биовары, обладающие разными спектрами 

Таблица 3. Изменение состава пангенома в эволюции первичных (Bradyrhizobiaceae) и вторичных (Sinorhizobium) 
ризобий

Гены

Доля различных групп генов (%) в пангеномах ризобий
Семейство Bradyrhizobiaceae* Род Sinorhizobium**

Свободноживущие 
виды

Симбиотические 
виды

Свободноживущие 
виды

Симбиотические 
виды

Коровые 45.2–49.3 8.0–39.8 28.7 24.7
Акцессорные 50.4–54.2 40.2–92.0 71.3 75.3
Всего генов менее 8000 12000‒35000 12225 10820

Примечание. Данные *Oda et al., 2008; Mornico et al., 2012; Tian et al., 2012; **Fargozi et al., 2020.
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хозяев), либо его коровую часть (разделение на хро-
мосомные линии или геномные виды, которые 
включают представителей разных биоваров и могут 
стабильно сосуществовать в почвенной экосисте-
ме; Young et al., 2023). Эта “двумерная” эволюция 
может быть связана с высокой частотой перено-
са генов в  популяциях R. leguminosarum, которая 
определяется локализацией sym-генов в мобильных 
плазмидах – наиболее активно эволюционирующих 
компонентах бактериальных геномов.

Важно отметить, что процессы образования мно-
гокомпонентных геномов, выявленные у протеобак-
терий α-группы, не характерны для β- и γ-групп, хотя 
они, как и α-протеобактерии, включают множество 
симбиотических форм, например, β-ризобии. Бо-
лее того, β- и γ-протеобактерии имеют разнообраз-
ные системы для внутригеномных перестроек и ГПГ 
(конъюгативные плазмиды, трансдуцирующие фаги, 
транспозоны и IS-элементы), определяющих актив-
ную эволюцию генома. В этой связи важно подчер-
кнуть, что трансформация в клеточные органеллы 
произошла только у α-протеобактерий (близкими 
родичами митохондрий являются представители по-
рядков Rhizobiales и Rickettsiales; Georgiades, Raoult, 
2011) и не выявлена у β- и γ-протеобактерий.

Высокие темпы геномной эволюции ризобий 
создают предпосылки для повышения эффектив-
ности симбиотической N2-фиксации и определяе-
мого ей влияния бактерий на продуктивность расте-
ний. Это повышение связано с переходом ризобий 
к “альтруистической” стратегии симбиоза, которая 
характеризуется образованием неспособных к раз-
множению бактероидов, активно фиксирующих N2 
в составе симбиосом – аналогов клеточных орга-
нелл (de la Pena et al., 2017). Их изучение имеет важ-
ное значение для разработки методов конструирова-
ния высокоэффективных микробно-растительных 
систем сельскохозяйственного назначения, одним 
из направлений которого может считаться создание 
N2-фиксирующих органелл, стабильно поддержива-
емых клеткой-хозяином (Lopez-Torrejon et al., 2016). 
Эти органеллы, выявленные у некоторых однокле-
точных эукариот (Braarudosphaera bigelowii), по своей 
генетической организации близки к митохондриям 
и пластидам (Coale et al., 2024). Поэтому перспек-
тивным направлением биотехнологии растений мо-
жет считаться введение nif-генов в их постоянные 
клеточные органеллы, предшественники которых 
(α-протеобактерии и цианобактерии) были, по всей 
видимости, способны к фиксации молекулярного 
азота.
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Genomic Evolution of α-Proteobacteria in the Symbiotic System
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*e-mail: eeandr@gmail.ru

One of the major strategies for evolution of bacteria, accompanied by pronounced changes in their 
genetic organization, is the formation of symbioses with eukaryotes. They provide their micropartners 
with nutrients and ecological niches, in which bacteria implement trophic or protective functions used 
by their hosts. Acquisition of the ability for symbiosis is associated with formation of specialized sym gene 
systems, which is often accompanied by a modification in bacterial genome structure. In nodule bacteria 
(rhizobia) – N2-fixing symbionts of  leguminous plants, most of which belong to α-proteobacteria 
of order Hyphomicrobiales, the symbiogenic changes in genomes vary depending on the taxonomic 
position. In the evolutionarily primary rhizobia of family Bradyrhizobiaceae, which emerged directly 
from free-living N2-fixers, transition to symbiosis is accompanied by a significant (1.5–2 times) increase 
in the genome size. However, their genomes retain a unitary structure: in the majority of Bradyrhizobium 
strains, more than 95% of genes are located in chromosomes. In the secondary rhizobia of  family 
Phyllobacteriaceae (Mesorhizobium, Phyllobacterium), which emerged by transfer of sym genes into soil 
bacteria, various stages were revealed for formation of multipartite genome harboring a significant 
part of genes in extrachromosomal elements (ECE) – plasmids and chromids. The most pronounced 
multicomponent genome structure is found in the Rhizobiaceae family (Rhizobium, Sinorhizobium, 
Neorhizobium), in which the total size of ECEs containing sym genes can exceed the size of chromosome. 
In these bacteria, transfer from tropical to temperate ecosystems was accompanied by narrowing the 
host specificity, however, modification of genome structure was revealed only in Sinorhizobium, in which 
the proportion of ECE increases up to 51% of genome. Such genomes were also revealed in associative 
(rhizospheric, endophytic) N2-fixers of genus Azospirillum, in which ECE comprise up to 60% of a 
genome. The irreversibly differentiated N2-fixing cellular forms, bacteroids formed by rhizobia are 
included into the temporary organelles, symbiosomes considered as precursors of N2-fixing organelles 
which are revealed in some protists and are probably may be constructed for the crop plants.

Keywords: nodule bacteria (rhizobia), N2 fixation, evolution of symbiosis, unitary and multipartite genomes, 
plasmids and chromids, horizontal gene transfer, bacteroids and symbiosomes, cellular organelles, construction 
of N2-fixing plants
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