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Symbiosis of rhizobia with legume plants (Fabaceae)

Abstract: Biological nitrogen fixation is one of the most important processes in which atmospheric nitrogen is reduced to ammonia
by symbiotic bacteria called rhizobia, which belong to a- and B-proteobacteria. Legume plants (Fabaceae) have the capacity to enter
into mutualistic symbiosis with nitrogen-fixing bacteria, enabling them to grow in nitrogen-limited agricultural soils. In these specific
associations, new organs called root or shoot nodules are developed. Infection of plants by rhizobia is a series of sequential stages in which
rhizobial lipochitooligosaccharide, called the Nod factor, activates plant transmission signaling and initiates nodule development. In the
nodules the bacteria multiply and differentiate into nitrogen-fixing bacteroids. In return for reduced nitrogen compounds provided to the
plants, rhizobia are supplied with plant carbon photosynthetic products and are protected from environmental stresses.

Genomes of rhizobia and other soil bacteria are large and multipartite, composed of the chromosome and plasmids (megaplasmids),
which may comprise up to 50% of the genome. A common feature of the rhizobial genomes is that genes responsible for nodulation
and nitrogen fixation are clustered on symbiotic plasmids (pSym) or incorporated into the chromosome as symbiotic islands. Plasmids
are heterogeneous in size and gene content even in closely related rhizobia. Recently described extrachromosomal replicons, named
“chromids”, have some chromosome and plasmid properties and are essential for bacterial growth under natural and laboratory conditions.
The special architecture of rhizobial genomes may cause their dynamic state and plasticity, leading to significant diversity of rhizobia on
the genetic and metabolic levels.

1. The importance of biological nitrogen fixation (BNF). 2. Symbiosis partners. 3. Symbiosis stages. 3.1. Initiation of symbiosis. 3.2. Nodule
development. 3.3. Types of nodules. 4. Nitrogen fixation. 5. Rhizobial genomes. 6. Chromids and megaplasmids. 7. Plasticity of rhizobial

genomes. 8. Summary
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1. Znaczenie biologicznego wiazania azotu

Azot (N), jako sktadnik wielu bioczasteczek, takich
jak bialka, kwasy nukleinowe i witaminy, jest niezbed-
nym elementem warunkujagcym istnienie wszelkich
form zycia. Pomimo duzej zawartosci azotu czastecz-
kowego (N,) w atmosferze, jego redukcja do form
tatwo przyswajalnych przez organizmy jest trudna, ze
wzgledu na potrdjne kowalencyjne wigzanie miedzy
atomami N. Zdolnos¢ redukcji azotu atmosferycznego
do amoniaku majg wylacznie organizmy prokario-
tyczne: bakterie i archeony [43, 44]. Proces mikrobio-
logicznej redukeji azotu do form dostepnych dla roslin
jest nazywany biologicznym wigzaniem azotu (BNE,
biological nitrogen fixation) i obok fotosyntezy stanowi
podstawe zycia na ziemi. Ograniczona dostepno$¢ zre-
dukowanych zwigzkow azotowych (NOZ‘, NO,",NH 4*)
w glebie czesto jest gtéwnym czynnikiem limitujacym

wzrost i produktywnos¢ roslin [44, 91], w tym takze
tych uprawianych w celach zywieniowych. Niektore
rodliny moga wykorzystywa¢ N, obecny w atmosferze
poprzez tworzenie symbiozy z bakteriami, ktére moga
wigzac i redukowa¢ azot czagsteczkowy. Takie rosliny
nie wymagaja nawozenia azotowego i rozwijaja sie
dobrze na glebach ubogich w azot, znacznie zwigksza-
jac poziom globalnego obiegu azotu w przyrodzie [70].
Najlepiej poznang grupa roélin tworzaca uklady sym-
biotyczne sg rodliny bobowate (motylkowate), Fabaceae,
ktére wchodza w interakcje z Gram-ujemnymi bak-
teriami, ogoélnie nazywanymi rizobiami, nalezacymi
do klas a- i p-proteobakterii [12, 38, 57]. W odréznie-
niu od wielu wolno zyjacych diazotroféw, rizobia sa
zdolne do wysoko wydajnego wigzania azotu wylacznie
wtedy, gdy znajduja si¢ w komorkach brodawki korze-
niowej gospodarza roélinnego, w formie endosymbio-
tycznych bakteroidow [71].
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Calkowite globalne wigzanie N, w procesie BNF
zostalo oszacowane na 100-290 Tg N/rok (1 Tg=10"g),
w tym okolo 50-70 Tg N/rok stanowi azot wigzany
w uprawach rolniczych [43]. BNF jest uzupelniane
przez sztuczne nawozenie azotowe w ilosci 85 Tg N/rok
[70]. Na przemyslowa produkcje nawozéw azoto-
wych stosowanych w rolnictwie zuzywane jest okolo
50% paliw kopalnych, a azot wprowadzany do gleby
w postaci sztucznych nawozow jest tylko w czeéci (poni-
zej 50%) wykorzystywany przez roéliny [91]. Pozostata
cze$¢ jest tracona z gleby w wyniku wymywania lub
mikrobiologicznej nitryfikacji i denitryfikacji, co moze
by¢ przyczyng zanieczyszczenia srodowiska. Eutrofi-
zacja i hipoksja w ekosystemach wodnych powoduje
zmniejszenie bioréznorodnosci organizméw. Obecnos¢
azotanéw (NO,") w zbiornikach wodnych ma réwniez
negatywny wplyw na stan powietrza atmosferycznego
poprzez emisje tlenkéw azotu NO_[91]. BNF jest pro-
cesem przyjaznym dla srodowiska i stanowi podstawe
zrownowazonego, ekologicznego rolnictwa. Uprawy
bobowatych, dzigki symbiozie z rizobiami wyma-
gaja 35-60% mniej energii w poréwnaniu do upraw,
w ktorych stosuje si¢ nawozy sztuczne [44]. Rosliny
bobowate, poza duzym znaczeniem w produkcji war-
to$ciowej, wysokobialkowej zywnosci (np. groch, fasola,
soja) oraz pasz (np. koniczyna, lucerna, wyka), sg row-
niez cenione, jako wysokobialkowy zielony nawoz.

2. Partnerzy symbiozy

Do nawigzania efektywnej symbiozy potrzebne sg
dwa biologicznie zgodne organizmy, tj. bakterie zdolne
do wigzania N, oraz rosliny, zapewniajgce odpowied-
nie warunki dla tego procesu, tzn. beztlenowe $rodo-
wisko i energie konieczng dla przebiegu reakeji redukcji
azotu czasteczkowego. Symbioza oznacza duze koszty
energetyczne, ale takze ogromne korzysci dla obu part-
neréw [16].

Rizobia sg bakteriami heterotroficznymi, wykazuja-
cymi duzg plastycznosé metaboliczng, ktéra pozwala im
przetrwaé w roéznych warunkach srodowiskowych. Roz-
nig si¢ od innych mikroorganizmoéw glebowych tym, ze
bytujg w dwdch formach: wolno zyjacej, saprofitycznej
- w glebie, oraz symbiotycznej — w brodawkach roslin
bobowatych. Rizobia to ponad 90 gatunkow sklasyfi-
kowanych w kilku rodzajach klasy a-proteobakterii:
Rhizobium, Shinella, Ensifer (wczeéniej Sinorhizo-
bium), Mesorhizobium, Phyllobacterium, Azorhizobium,
Devosia, Ochrobactrum, Methylobacterium, Microvirga
i Bradyrhizobium [93]. W ostatnich latach udokumen-
towano zdolnos¢ do tworzenia brodawek na korze-
niach roélin bobowatych i do symbiotycznego wigzania
azotu w przypadku kilku gatunkéw bakterii nalezacych
do klasy B-proteobakterii z rodzajow Burkholderia
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i Cupriavidus [12, 38, 64]. Rosliny bobowate (Fabaceae),
ktore sg gospodarzami dla tej grupy rizobiow, sg bardzo
zroznicowane taksonomicznie [93].

Znakiem szczegdlnym symbiozy jest wysoka spe-
cyficznosé. Poszczegdlne gatunki rizobiéw tworzg bro-
dawki na okreslonej liczbie gatunkow roslin-gospodarzy.
Zgodnos¢ genetyczna pomigdzy roslinami bobowatymi
i mikrosymbiontami zalezy zaréwno od swoistych bak-
teryjnych sygnaléw molekularnych, jak i specyficznej
odpowiedzi rosliny-gospodarza [10, 66, 78]. O cha-
rakterystycznej dla rizobiéw wysokiej specyficznosci
brodawkowania méwimy, gdy mikrosymbiont i gospo-
darz maja zestaw genow, ktory pozwala na nawigzanie
efektywnej symbiozy [10]. Gléwnymi bakteryjnymi
sygnatlami molekularnymi w symbiozie sa czynniki
Nod (NE Nodulation Factors) produkowane przez rizo-
bia w odpowiedzi na zwiazki flawonoidowe wydzielane
przez nasiona i korzenie gospodarza roslinnego [45, 71].
Wyjatkowo szeroki zakres gospodarza wykazuje gatunek
Ensifer (Sinorhizobium) fredii NGR234 tworzacy bro-
dawki na ponad 120 rodzajach roslin motylkowatych,
a takze na niemotylkowatej Parasponia andersonii [75].
Skrajnie specyficznym gatunkiem jest Rhizobium legu-
minosarum bv. trifolii, ktory zakaza tylko rézne gatunki
rodzaju Trifolium - koniczyna. Roéliny motylkowate
takze mogg wykazywa¢ niskg specyficzno$¢ w stosunku
do mikrosymbionta, np. Macroptilium lub Phaseolus
tworzg brodawki w ukladach symbiotycznych z kilkoma

gatunkami rizobiow [71].

3. Etapy symbiozy

Nawigzanie efektywnej symbiozy pomiedzy rizo-
biami i roéling jest ztozonym i $cisle kontrolowanym
procesem. Obejmuje skoordynowang wymiane sygna-
6w pomigdzy rosling i bakteriami, prowadzaca do stop-
niowego roznicowania morfologicznego rosliny i bak-
terii oraz dostosowania metabolizmu obu partneréw [9].

3.1. Inicjacja symbiozy

Pierwszym etapem infekcji jest adsorpcja rizobiow
na wilosnikach korzeniowych, w ktorej biorg udzial
rézne czasteczki i struktury powierzchniowe obu sym-
biontow, takie jak: powierzchniowe biatko wigzace Ca*
- rikadhezyna, fimbrie bakteryjne, lektyny roslinne
oraz bakteryjne polisacharydy, w tym fibryle celulo-
zowe [80]. Glownymi czasteczkami sygnalnymi zaan-
gazowanymi w inicjacje symbiozy sg rodlinne flawono-
idy oraz czynniki Nod syntetyzowane przez rizobia [13,
52]. Flawonoidy sa ro$linnymi metabolitami wtdrnymi,
ktérych synteza jest indukowana przez czynniki stre-
sogenne, m.in. gtéd azotowy. Zwiazki te dzialajg jako
chemoatraktanty dla rizobidw; w najwiekszej ilosci
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Rys. 1. Inicjacja symbiozy rizobiéw z roslinami bobowatymi.

(1) wydzieliny korzeni roslin zawierajace zwiazki flawonoidowe aktywuja biatko NodD; (2) Biatko NodD indukuje ekspresje genéw nod odpowiedzial-
nych za synteze czynnika Nod (NF); (3) czynnik Nod oraz EPS poprzez swoje receptory NFR i EPR (4 i 5) inicjuje kaskade sygnatéw prowadzacych do
powstania charakterystycznego zagiecia wlosnikow korzeniowych (6) oraz powstania zawiazka brodawki korzeniowej.

sg wydzielane w poblizu wierzchotkéw korzeni, a ich
optymalne stezenie wystepuje w strefie pojawiania sig
wlosnikéw korzeniowych w miejscu infekeji rizobiow
[96]. Wydzieliny korzeni roslin motylkowatych zawie-
rajg specyficzny gatunkowo koktajl flawonoidow, a ilos¢
i spektrum dzialania tych zwigzkéw moze réznic¢ sie
w zaleznosci od wieku i stanu fizjologicznego rosliny
[96]. W dialogu molekularnym miedzy rosling i bakte-
rig poza flawonoidami mogg bra¢ udzial inne metabo-
lity roslinne, m.in. betainy (stachydryna i trygonelina),
kwasy aldonowe (erytronowy i tetronowy), ksantony,
proste zwigzki fenolowe (wanilina i izowanilina) i kwas
jasmonowy [13, 81]. Ze strony mikrosymbiontéw na
inicjacje symbiozy majg wptyw, poza czynnikami Nod,
takze polisacharydy powierzchniowe [26, 80], biatka
sekrecyjne, N-acylowane laktony homoseryny (AHL),
ktore pelnia funkcje czasteczek sygnalnych w procesie
quorum sensing oraz inne zwiazki [11, 20, 26] (Rys. 1).

Flawonoidy produkowane przez roslinnego gospo-
darza aktywuja geny brodawkowania (nod, nodulation
genes) kompetentnych symbiontéw poprzez wigza-
nie z bialkiem regulatorowym NodD, nalezacym do
rodziny bialek regulatorowych LysR [45, 69]. Biatko
NodD przytacza si¢ do konserwowanych sekwencji
DNA, tzw. kaset nod (nod box), ktére zidentyfikowano
w regionach promotorowych indukowalnych genow
nod [2, 10, 32]. Wigzanie NodD z DNA nie wymaga
obecnosci flawonoidéw, natomiast aktywacja promoto-
réw gendw nod jest mozliwa wylacznie w ich obecnosci
[9]. Zaktywowany flawonoidem NodD indukuje syn-

teze i wydzielanie lipochitooligosacharydowych czyn-
nikéw Nod (LCO). NF sg zbudowane z reszt N-ace-
tylo-p-glukozaminy polaczonych wiazaniami f-1,4
i modyfikowanych kwasem tluszczowym na koncu
nieredukujacym. Réznice w strukturze chemicznej NF
produkowanych przez rézne gatunki rizobiéw dotycza
diugosci rdzenia oligosacharydowego (dwie do szesciu
reszt N-acetyloglukozaminy), typu kwasu tluszczowego
na koncu nieredukujacym oraz liczby i typu podstaw-
nikéw (np. reszta acetylowa, arabinozowa, fukozylowa,
mannozylowa, sulfonowa i in.) modyfikujacych cza-
steczke w redukujacym koncu NF [13, 15].

Synteza NF zachodzi na skutek dziatania produktow
dwdch grup gendéw nod, kontrolowanych przez NodD
aktywowane flawonoidem. Sa to geny wspdlne nodu-
lacji (common nodulation genes), czyli geny operonu
nodABC wystepujace niemal we wszystkich gatunkach
rizobiéw, odpowiedzialne za synteze enzymdw niezbed-
nych do tworzenia struktury rdzeniowej NF (szkie-
let N-acetyloglukozaminowy). Natomiast produkty
innych gendéw: nod, noe i nol (w E. meliloti: nodEF,
nodG, nodH, nodPQ, nodL) wprowadzaja modyfikacje
chemiczne w NE, ktére nadajg rizobiom specyficzno$¢
w stosunku do gospodarza [20, 71]. Wiele gatunkéw
rizobiéw produkuje wigcej niz jeden typ NF (nawet
do 60 réznych typéw), ale dotychczas nie wykazano
zalezno$ci miedzy strukturg NF i zakresem potencjal-
nych roslinnych gospodarzy [45, 87]. NF sa morfoge-
nami biologicznie aktywnymi w bardzo niskich ste-
zeniach: 10°-10""2 M, co sugeruje, ze w ich percepcje



292

zaangazowane sg receptory roslinne (NFR, Nod Factor
Receptors) o duzym powinowactwie [31, 42, 66]. NF sg
rozpoznawane przez receptory typu kinaz LysM w epi-
dermie korzenia i wyzwalajg kaskade sygnaldw, ktora
w roélinie wywoluje szereg reakcji prowadzacych do
utworzenia brodawki [31, 36, 76].

Specyficznos¢ infekeji roslin bobowatych przez kom-
petentne mikrosymbionty jest realizowana nie tylko na
wyzej opisanej drodze poprzez molekularne sygnaly,
jakimi s3 flawonoidy i bakteryjny NE uwalniajacy
kaskade reakeji poprzez wysoko specyficzne roélinne
receptory kinazowe typu LysM (NFR). Rozwoj prawi-
diowo funkcjonujacej brodawki, w ktorej bakteroidy
wigzg azot zalezy takze od struktur powierzchniowych
bakterii, takich jak zewnatrzkomoérkowe polisacharydy
(EPS), kapsularne polisacharydy (CPS) oraz lipopoli-
sacharydy (LPS) [26, 80]. Skfad cukréw i struktura EPS
jest szczepowo zréznicowana u rizobidw, sugerujac spe-
cyficzne funkcje w interakcji z roslinami bobowatymi.
Mutanty bakterii pozbawione EPS lub zawierajace zmie-
niong strukture egzopolisacharydu indukuja defektywne
brodawki, w ktdrych bakterie nie sg zdolne do wigzania
azotu [20, 45, 80]. Ostatnio, specyficzny mechanizm
dziatania EPS w symbiozie rizobiéw z roélinami bro-
dawkowymi przedstawili Kawaharada i wsp. [47]. Na
modelu symbiozy Lotus japonicus — Mesorhizobium loti
udowodniono, ze roslina gospodarza moze monitoro-
wac strukture EPS wydzielanego przez bakterie na etapie
inicjacji infekeji poprzez receptor EPR3. Receptor ten
jest specyficzng dla EPS kinazg membranowa typu LysM
o duzym podobienstwie do NFR1 - receptora czynnika
Nod. Co wigcej, stwierdzono, ze w rodlinnych mutantach
w EPR3 tworzacych nieefektywng symbioze domeny
LysM s3 zmienione, wskazujac na korelacj¢ zmiany
w LysM ze zmiang funkcji receptora EPS. Ekspresja
receptora EPR3 jest zalezna od czynnika Nod. Sygnat
inicjujacy powstanie brodawki, jakim jest czynnik Nod,
poza aktywacja calego szlaku transmisji sygnatu, inicjo-
walby takze transkrypcje receptora dla specyficznego
sygnalu, jakim jest bakteryjny EPS [47] [Rys. 1].

3.2. Rozwdj brodawki

Pierwsza widoczng zmiang morfologiczng roéliny
wywolang adsorpcja bakterii na wlosnikach i syn-
teza NF jest charakterystyczna deformacja wlo$nikow
korzeniowych, tzw. ,laska pasterza” (shepherd's crook),
wynikajaca z depolaryzacji blony cytoplazmatycznej,
szybkich fluktuacji poziomu wewnatrzkomoérkowego
Ca** we wlosnikach (calcium spiking), przebudowy
cytoszkieletu wlosnika i tworzenia nici preinfekcyjnej
w zdeformowanym wlosniku [40, 66]. Bakterie schwy-
tane w kieszen powstalg w wyniku skrecenia wto$nika
namnazajg si¢ produkujac znaczng ilos¢ NE. Powoduja
miejscowa hydrolize $ciany i wpuklenie btony komér-
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kowej, co inicjuje powstanie nici infekcyjnej (IT, infec-
tion thread) — rurkowatej struktury pochodzenia roslin-
nego wypelniong dzielacymi sie bakteriami [28]. Ni¢
infekcyjna poczatkowo rozwija si¢ w zainfekowanym
wlosniku korzeniowym, a nastepnie przemieszcza sie
poprzez kilka warstw komdrek kory korzenia. Bakterie
s3 uwalniane z nici infekcyjnej i przenoszone w pro-
cesie endocytozy do komorek powstatego zawigzka
brodawki korzeniowej (primordium) [28, 63]. W cza-
sie powstawania brodawki nast¢puje zahamowanie
aktywnosci systemu immunologicznego rosliny two-
rzacego reaktywne formy tlenu, nastepuja zaburzenia
przepltywu auksyn w korzeniach oraz indukcja genéw
roélinnych kodujacych noduliny, czyli biatka istotne we
wszystkich etapach symbiozy [28, 66]. Czynniki Nod
wplywaja rowniez na wyksztalcenie dojrzatego biofilmu
rizobiowego na korzeniach roélin bobowatych [27].

Opisano dwa gléwne typy infekcji roslin motyl-
kowatych wymagajace udzialu NF [20, 57]: zakazenie
poprzez wloéniki korzeniowe, ktére zachodzi zwy-
kle u roélin klimatu umiarkowanego oraz penetracja
korzenia rosliny w wyniku miedzykomorkowej infek-
cji w miejscu uszkodzenia epidermy (crack entry), np.
w miejscu powstawania korzenia bocznego u tropikal-
nych roslin motylkowatych (Sesbania rostrata, Neptu-
nia sp.). Ten mechanizm infekcji jest uwazany za star-
szy ewolucyjnie [82]. Wyjatek stanowi wodna roslina
motylkowata Aeschynomene afraspera zakazana przez
szczep Bradyrhizobium sp. ORS278, w ktdrej zaobser-
wowano infekcje niezalezna od NF i bez tworzenia nici
infekcyjnej, co uznano za najstarszy ewolucyjnie typ
infekeji [33] [Rys. 1].

3.3. Typy brodawek korzeniowych

Czynniki Nod aktywujg komorki kory korzenia do
podzialéw i tworzenia zawigzka brodawki (nodule pri-
mordium), ktory lokalizuje sie ponizej miejsca infekcji
bakteryjnej i daje poczatek funkcjonalnej brodawce
[62]. Pod wzgledem morfologicznym i anatomicznym
wyrézniamy dwa gléwne typy brodawek: zdetermi-
nowane i niezdeterminowane, rézniace si¢ trwaloscia
merystemow, oraz brodawki kolnierzykowate, dzie-
lace wlasnosci obydwu typéw brodawek [39, 87, 92].
W zaleznosci od gatunku rosliny gospodarza, brodawki
powstaja w wewnetrznej (brodawki niezdetermino-
wane) lub zewnetrznej korze korzenia (brodawki zde-
terminowane) [73]. Nici infekcyjne rosng w kierunku
zawigzka brodawki i po dotarciu do niego uwalniaja
rizobia w tzw. kropelkach infekcyjnych, w ktérych
bakterie przeksztalcaja si¢ w wigzace azot bakteroidy
[73]. Struktury powstate w podobnym do endocytozy
procesie, zawierajace jeden lub kilka bakteroidéw oto-
czonych btong peribakteroidalng pochodzenia roslin-
nego, sg nazywane symbiosomami i funkcjonuja jako
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organelle wigzace azot, zalezne od energii i zwigzkow
wegla dostarczanych przez rosliny [89] [Tabela I].
Brodawki niezdeterminowane charakteryzuja sie
trwalym dystalnym merystemem, ktérego ciagla
aktywnos¢ sprawia, Ze majg one ksztalt cylindryczny,
gradientowe strefy rozwojowe i zawierajg heterogenng
populacje endosymbiontéw [2, 28]. Za niezakazong
strefg merystematyczng (strefa I) znajdujg sie kolejno:
IT - strefa zakazania, w ktdrej rizobia s3 uwalniane z nici
infekcyjnych do komorek roslinnych; II-IIT - strefa
przejsciowa, gdzie komorki rodlinne zawierajace bak-
teroidy osiagaja ostateczny stopien zréznicowania;
III - strefa, w ktorej dojrzate symbiosomy aktywnie
wigzg azot; strefa IV — w ktorej terminalnie wyr6zni-
cowane i niewigzace azotu bakteroidy oraz komorki
rodlinne s3 degradowane. Wyrdznia si¢ takze strefe V
- saprofityczng, gdzie obumarte komorki roslinne sa
kolonizowane przez pateczkowate rizobia pochodzace
gltéwnie z nici infekcyjnych. Te bakterie wracajg do
saprofitycznego bytowania w glebie [88, 90, 98].
Brodawki zdeterminowane nie wyksztalcaja trwa-
tego merystemu, majg ksztalt kulisty i nie wykazuja gra-
dientu rozwojowego. Réznicowanie si¢ zainfekowanych
komorek gospodarza jest synchroniczne i dojrzale bro-
dawki zawieraja komorki symbiotyczne z homogenna
populacja bakteroidow wigzacych azot. Bakteroidy nie
tracg swojej zywotnosci i sg zdolne do rozmnazania
po degradacji brodawki [62]. W obu typach brodawek
wzrost i réznicowanie zainfekowanych komorek roslin-
nych skutkuje wzrostem brodawki. W brodawkach nie-
zdeterminowanych powstaja ekstremalnie powigkszone
komorki symbiotyczne, poliploidalne na skutek powta-
rzajacych sie cykli endoreduplikacji genomu [85].
Wewnatrz brodawek rizobia ulegaja fizjologicznemu
i morfologicznemu réznicowaniu w wigzace azot bak-
teroidy. Wielkos¢ i ksztalt bakteroidow zaleza glow-
nie od roéliny oraz, w pewnym stopniu, od genotypu
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rizobidéw [62, 65]. W przypadku niektérych gatunkow
roélin motylkowatych, takich jak koniczyna (Trifolium
spp.), wyka (Vicia spp.) czy lucerna (Medicago sativa),
zroznicowanie bakteroidow jest terminalne, co jest spo-
wodowane ekstremalnym zwielokrotnieniem genomu
i zahamowaniem podzialu bakterii [67]. Mozliwos¢
rozwoju nastepnych wiazacych azot bakteroidow oraz
populacji glebowej zakazajacej kolejne pokolenia roélin
zalezy od rizobidw zasiedlajacych brodawke, zlokali-
zowanych w niciach infekcyjnych, ktére nie zostaly
zroznicowane do bakteroidow [67, 88]. W gatunkach
takich jak groch (Pisum sativum), soja (Glycine max)
czy komonica (Lotus sp.), tworzacych brodawki zdeter-
minowane, wielkos¢, ksztalt i zywotno$¢ bakteroiddéw
jest zblizona do wolno zyjacych rizobiéw. Genomy tych
komorek symbiotycznych nie s zwielokrotnione i bak-
terie moga ulega¢ normalnym podzialom komorko-
wym, gdy znajda si¢ poza brodawka [67, 88] (Tab. I).
Ostatnie badania sugerujg, ze nieodwracalne réz-
nicowanie bakteroidéw jest charakterystyczne tylko
dla bobowatych z grupy IRLC (inverted-repeat-lacking
clade) i nie zalezy od typu brodawek [48]. W modelu
Medicago truncatula wykazano, ze ostateczne rdézni-
cowanie bakteroidéw jest wymuszane przez bialtka
rodlinne specyficzne dla brodawek, bogate w cysteine
(NCR, nodule-specific cysteine-rich peptides) [39, 90].
W genomie Medicago truncatula zidentyfikowano
ponad 600 genéw dla NCR, ktére wykazuja niewiel-
kie wzajemne podobienstwo sekwencji nukleotydowej,
lecz zawsze majg sze$¢ cystein w 160 aminokwasowym
peptydzie, N-koncowa sekwencje sygnalng potrzebna
dla transportu peptydu do symbiosomu oraz wigzanie
dwusiarczkowe migedzy cysteinami. Geny dla NCR ule-
gaja ekspresji tylko w czasie symbiozy, a peptydy zostaly
zidentyfikowane w bakteroidach [39, 61]. NCR maja
wlasciwosci podobne do przeciwbakteryjnych defen-
syn, blokujacych podzialy komérek bakteryjnych, co

Tabela I
Charakterystyka brodawek korzeniowych tworzonych w symbiozie rizobiéw z roélinami bobowatymi

Brodawki o nietrwalym merystemie
(zdeterminowane)

Brodawki o trwalym merystemie
(niezdeterminowane)

Rosliny bobowate (Fabaceae)
komonica (Lotus japonicus)

soja (Glycine max), fasola (Phaseolus vulgaris),

lucerna (Medicago sativa), groch (Pisum sativum),
koniczyna (Trifolium sp.), wyka (Vicia sp.)

Mikrosymbionty Bradyrhizobium sp., R. phaseoli, R. etli, M. loti E. meliloti, R. leguminosarum bv. viciae, bv. trifolii
Ksztalt brodawki kulisty cylindryczny/rozgaleziony

Miej sce ,poczqtk’owych kora zewnetrzna lub $rodkowa korzenia kora wewnetrzna

podziatéw komdrkowych

Transport zwigzkéw N ureidy

amidy

Bakteroidy pateczka wielkosci (1-2 pm), powigkszone (5-10 um), rozgaltezione
Zawart?sc DNA, . 1C/2C poliploid, §rednio 24C

w komorkach roéliny

Terminalne réznicowanie nie tak

Zdolnos¢ do rozmnazania wysoka niska
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jest przyczyna endoreduplikacji genomu i zmiany
ksztaltu bakteroidow. Eksperymenty in vitro z izolowa-
nymi NCR potwierdzily ich kluczowa role w réznico-
waniu bakteroidéw oraz ich aktywno$¢ antybakteryjna
[39, 90]. Geny kodujace bialka NCR wystepuja réwniez
w innych motylkowatych z grupy IRLC, tworzacych
terminalnie zréznicowane bakteroidy, natomiast nie
wykryto ich w roélinnych gospodarzach, w ktérych
nie dochodzi do ostatecznego zréznicowania bakte-
roidéw [1, 48]. W rizobiach, za transport peptydow
NCR kontrolujacych réznicowanie i przetrwanie bak-
teroidow wewnatrz komorek roslinnych, odpowiadaja
transportery ABC, takie jak bialko BacA, ktdre wyste-
puje tylko w rizobiach infekujacych motylkowate typu
IRLC [32, 63]. BacA prawdopodobnie pelni takze funk-
cje ochronng w stosunku do rizobidéw redukujac anty-
bakteryjne dzialanie peptydéw NCR [39]. Wprawdzie
trudno zrozumie¢, dlaczego niektére rosliny bobowate
wyksztalcily mechanizm terminalnego réznicowania
wigzacych azot bakteroiddw, ale stwierdzono, ze ten
typ bakteroidow bardziej wydajnie wiaze azot niz bak-
teroidy terminalnie niezréznicowane [67].

4. Wiazanie azotu

Redukcja azotu czgsteczkowego N, do amoniaku jest
gltéwna funkcja rizobiéw w symbiozie. Bakterie, ktore
ukonczyly program réznicowania i zostaly zamkniete
wewnatrz blony funkcjonalnego symbiosomu, znajduja
sie w srodowisku mikroaerofilnym, w ktérym zacho-
dzi indukowana ekspresja genow kodujacych enzymy
kompleksu nitrogenazy, ktory jest odpowiedzialny za
proces wigzania azotu [45]. Srodowisko mikroaerofilne
jest tworzone w wyniku dziatania kilku mechanizméw.
W komorkach brodawki przepuszczalno$é bton komor-
kowych jest kontrolowana przez bariere dyfuzyjna dla
tlenu, regulowang przez wrazliwy na tlen dwuskladni-
kowy system bialtek FixJ-FixL, ktore kontrolujg ekspre-
sje NifA, gléwnego regulatora procesu wigzania azotu
[19, 32]. Z kolei dzigki wysokiej ekspresji roslinnych
genéw dla leghemoglobiny, stanowigcej nawet 25%
bialek rozpuszczalnych w komdrkach brodawki, steze-
nie O, w strefie wigzania azotu utrzymuje si¢ na pozio-
mie od 3 do 22nM [32, 68]. W ochronie nitrogenazy
przed tlenem wazna jest rdwniez struktura brodawki,
a zwlaszcza warstwa ciasno upakowanych komorek
kory stanowigcych powierzchnie brodawki, ktéra two-
rzy bariere dla dyfuzji tlenu i chroni bakteroidy zloka-
lizowane w strefie centralnej [19].

W procesie wigzania azotu, czasteczkowy N, jest
redukowany w wielokrotnych reakcjach transferu elek-
tronow w kompleksie nitrogenazy, w wyniku ktérych
powstaje amoniak i jest uwalniany wodor [95]. Bakte-
ryjny kompleks nitrogenazy katalizuje reakcje:
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N,+8e +16 MgATP+8 H"*>2NH, +H, +

+16 MgADP +P,

Rizobia zawieraja najbardziej powszechng forme
nitrogenazy — nitrogenaze molibdenowg. Mo-nitroge-
naza ma dwie niekorzystne wlasciwos$ci: duze wyma-
gania energetyczne z minimalng stechiometrig 16 moli
ATP na kazdg zredukowang czasteczke N, oraz bardzo
duza wrazliwo$¢ na tlen, ktdra stoi w sprzecznosci ze $ci-
$le tlenowym metabolizmem rizobiéw [57]. Kompleks
nitrogenazy jest ztozony z dwoch gléwnych funkcjo-
nalnych podjednostek: reduktazy dinitrogenazy NifH
(bialko Fe, azoferredoksyna) o masie czasteczkowej ok.
60 kDa oraz dinitrogenazy NifD/NifK, heterotetrame-
rycznego biatka (biatko Mo-Fe, molibdoferredoksyna)
o masie czgsteczkowej ok. 240 kDa [79]. Do ekspresji
i aktywnosci nitrogenazy wymagana jest ponadto
obecnos¢ kilkunastu bialek, kodowanych przez geny
nif tworzace kilka operonéw [19, 57, 99]. Dla poréwna-
nia, u wolno zyjacych diazotroféw Klebsiella pneumo-
niae aktywnos¢ nitrogenazy zalezy od grupy 20 gendw,
w S. meliloti i R. leguminosarum bv. viciae, poza struk-
turalnymi genami kodujacymi reduktaze dinitrogenazy
(nifH) 1 dinitrogenaze (nifDK), do istotnych genéw nif
naleza: nifEN, nifB, kodujace odpowiednio prekursor
Fe-S i kofaktor Fe-Mo, oraz regulatorowy gen nifA [19,
57]. Dodatkowo, w symbiotyczne wigzanie azotu w rizo-
biach sa zaangazowane geny fix (fixation), m.in. fixL,
fix] oraz fixK, kodujace dwuskladnikowy system regu-
latorowy FixL/Fix] oraz regulatorowe biatko FixK [4].

Symbiotyczne wigzanie azotu jest mutualistycz-
nym zwigzkiem mig¢dzy bakterig i roéling [97], w kto-
rym wysoka aktywno$¢ nitrogenazy utrzymuje sie
poprzez zapewnienie bakteroidom odpowiedniego
stezenia tlenu i stalego Zrédla energii w formie kwa-
sow dikarboksylowych pochodzacych z fotosyntezy [32,
74]. Produktem metabolicznym reakcji katalizowanej
przez nitrogenaze jest amoniak, ktdry jest dostarczany
roélinie zardwno bezposrednio przez kanaly amonowe
w blonie komoérek roslinnych, jak i posrednio, w formie
aminokwasow: alaniny, glutaminy i glutaminianu syn-
tetyzowanych przez enzymy bakteryjne. W brodawkach
zdeterminowanych duze, zainfekowane bakteriami
komorki roslinne sasiadujg z malymi, niezakazonymi
komorkami wyspecjalizowanymi w dalszej asymilacji
azotu, poprzez konwersje aminokwaséw do ureiddow,
ktdre sg eksportowane z brodawki do rosliny [32, 97].

5. Genomy rizobiow

Ryzosfera roélin jest dynamicznym $rodowiskiem,
w ktérym dystrybucja zasobéw zmienia si¢ w czasie
i przestrzeni, a korzenie roélin, poprzez wydzielanie
réznorodnych zwigzkéw (aminokwaséw, biatek, kwasow
organicznych, cukréw, witamin, zwigzkéw aromatycz-
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nych i innych metabolitéw wtornych), wywierajg silng
presje selekcyjng i maja duzy wplyw na rozwdj i funkcjo-
nowanie mikroorganizméw glebowych [7]. Rizobia, jako
bakterie glebowe, musza by¢ dobrze przystosowane do
zmiennego srodowiska, gdzie zaréwno zwigzki odzyw-
cze, zawartos¢ tlenu, jak i réznorodne czynniki stre-
sowe bezposrednio wplywaja na ich wzrost. Potencjat
adaptacyjny rizobiow jest znacznie zwiekszony dzieki
duzym, wieloczesciowym genomom, typowym réwniez
dla innych glebowych a-proteobakterii [22, 46]. Wielo-
replikonowa struktura genomu, w ktérym informacja
genetyczna jest podzielona pomiedzy rézne replikony,
wydaje si¢ by¢ korzystna dla bakterii. Jedng z korzysci
wynikajacych z takiej organizacji genomow moze by¢
krotszy czas replikacji calego genomu, co pozwala na
utrzymanie wigkszego genomu przy zachowaniu wyso-
kiego tempa podziatéw komodrkowych [21, 37].
Genomy rizobiéw zwykle skiadaja si¢ z jednego
duzego chromosomu i roznej liczby plazmidow, ktorych
wielko$¢ waha sie od kilku kpz do ponad 2 Mpz [3, 30,
34, 35, 77, 100]. Wyjatkiem sa wolno rosnace bradyri-
zobia: np. nie wykryto replikonéw pozachromosomal-
nych w Bradyrhizobium japonicum USDA110, ktéry ma
najwiekszy sposrod zsekwencjonowanych genomow
rizobiowych (ok. 9,1 Mpz). Podczas gdy wolno rosnace
bradyrizobia nie majg plazmidéw, w genomach szybko
rosnacych rizobiéw sa one powszechne i moga stano-
wi¢ od 30% do niemal 50% wielkosci genomu [54, 58].
Genomy blisko spokrewnionych gatunkéw R. etli oraz
R. leguminosarum bv. trifolii i bv. viciae maja podobna
organizacje i skladaja si¢ z chromosomu oraz kilku
duzych plazmidéw [35, 77, 100]. R. etli CFN42 ma sze$¢
plazmidéw o wielkosci od 184 kpz do 643 kpz. R. legu-
minosarum bv. viciae 3841 ma réwniez sze$¢ plazmidow
o wielkosci 151 kpz — 870 kpz [100]. Podobng strukture
genomowa maja zsekwencjonowane szczepy R. legumi-
nosarum bv. trifolii WSM1325 oraz WSM2304 [77].
Kompletne sekwencje genomowe rizobiéw wyka-
zaly, ze genomy rizobi6éw sa zlozone z elementéw rdze-
niowych (core) i dodatkowych (accessory) [14, 41, 51,
100]. Chromosomy stanowig stabilny rdzen genomu,
zawierajacy glownie geny podstawowego metabolizmu
(housekeeping genes) niezbedne do funkcjonowania
komorki bakteryjnej. Replikony te sa konserwowane
pod wzgledem zawartosci gendw (syntenia), a w blisko
spokrewnionych gatunkach zachowywany jest rowniez
uklad genéw (kolinearnos¢) [49, 50]. Plazmidy, prze-
ciwnie do chromosomu, sg zréznicowane, zaréwno pod
wzgledem liczby i wielkosci replikondw, jak i zawartosci
genow w poszczegolnych replikonach. Niosg one gtow-
nie geny dodatkowe, czgsto nieistotne dla przezywa-
nia komorek, kodujace m.in. systemy transportu oraz
liczne szlaki kataboliczne, przyczyniajace si¢ do ada-
ptacji bakterii do réznorodnego i zmiennego $rodowi-
ska glebowego. Plazmidy symbiotyczne s3 wyposazone
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w geny odpowiedzialne za brodawkowanie i wigzanie
azotu, lecz nie s3 istotne dla podstawowego metabo-
lizmu komorek [30, 35, 100].

6. Chromidy i megaplazmidy

Wigkszos$¢ gendw rdzeniowych istotnych dla prze-
zywania komorek lokalizuje si¢ w chromosomie, tylko
niektére z nich zidentyfikowano w plazmidach rizo-
biow. Takie replikony plazmidowe, niezbedne dla wzro-
stu bakterii i zawierajace cechy zaréwno plazmidow jak
i chromosomow, nazwano chromidami lub ,,chromo-
somami dodatkowymi” [41, 51]. Chromidy s3 czgsto
wigksze od plazmidow wspotwystepujacych w komoree,
ale znacznie mniejsze od chromosomu. Uwaza si¢ je za
elementy genetyczne specyficzne dla rodzaju (mogace
wplywaé na rdznice miedzygatunkowe w obrebie
rodzaju) i starsze ewolucyjnie niz megaplazmidy. Sktad
nukleotydowy chromidoéw, jak réwniez czestosé wyko-
rzystywania kodonéw (codon usage) w zlokalizowanych
na nich sekwencjach kodujacych sg zblizone do chro-
mosomu, podczas gdy systemy replikacji i partycji sa
typu plazmidowego [41]. Chromidy wykazuja takze
wysoka zmienno$¢ genetyczng, ktora wynika glownie
z malej liczby genow metabolizmu podstawowego zlo-
kalizowanych w tych replikonach [29].

Petersen i wsp. [72] zdefiniowali chromidy, ktére
moga by¢ wyeliminowane z komorki w warunkach
laboratoryjnych, lecz s3 niezbedne do przezycia w $ro-
dowisku naturalnym, jako istotne sensu lato. Chro-
midy, ktorych nie mozna wyeliminowa¢ ze wzgledu na
obecno$¢ przynajmniej jednego genu z uniwersalnego
minimalnego zestawu gendw sg istotne sensu stricto.
Podobnie, Dziewit i wsp. [21] sklasyfikowali chromidy
bakteryjne do dwdch typéw: chromidy gléwne (pod-
stawowe, primary), niezbedne do utrzymania przy
zyciu gospodarza bakteryjnego, oraz chromidy wtdérne
(drugorzedne, secondary), ktdre sa niezbedne wytacz-
nie w pewnych warunkach $rodowiskowych i ktore sg
prawdopodobnie ewolucyjnie mlodsze.

Przyktadami chromidéw w genomach rizobiow sg
dwa najwigksze plazmidy R. leguminosarum bv. viciae
- pRL121ipRL11, o wysokiej zawartosci G+C, zblizonej
do chromosomu, zawierajace niektore geny rdzeniowe
genomu. Blisko spokrewnione z nimi replikony z niemal
identycznymi systemami replikacyjnymi wykryto takze
w innych zsekwencjonowanych genomach R. legumino-
sarum WSM1325 i WSM2304, R. etli CFN42, CIAT 625
i Miml1 [41, 58]. Cechy chromidéw majg réwniez
mniejsze replikony, takie jak pRL9 oraz p42b [41].

Plazmidy i chromidy a-proteobakterii zwykle zawie-
raja systemy replikacji i partycji typu repABC [5, 54,
55, 56, 58]. Systemy replikacyjne typu repABC znajduja
sie takze w niektérych chromosomach drugorzedowych
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rizobiéw i innych bakterii glebowych [29, 72, 100].
Szczegolng cechy replikonow repABC jest polaczenie
funkeji replikacji i segregacji w obrebie jednej kasety
[14, 58, 59]. W tego typu replikonach wszystkie ele-
menty zaangazowane zarowno w replikacje, partycje
oraz niezgodno$¢ plazmidéw wystepuja w obrebie poje-
dynczej jednostki transkrypcyjnej — operonu repABC.
Operon repABC sklada si¢ z trzech genéw, ulokowa-
nych zawsze w tej samej kolejnosci, kodujacych biatka
(RepA, RepB i RepC) oraz genu kodujacego maly
antysensowny RNA (ctRNA), ktory jest zlokalizowany
w regionie miedzygenowym repB-repC i transkrybo-
wany w kierunku przeciwnym do kierunku transkrypcji
gendw repABC [94]. Biatko RepC jest istotne dla inicja-
cji replikacji plazmidoéw [5, 34, 55, 56, 58].

Na megaplazmidach rizobiéw zlokalizowane sg
zwykle geny odpowiedzialne za interakcje symbio-
tyczne z roslinami motylkowatymi (tzw. plazmidy
symbiotyczne — pSym); tylko w niektérych gatunkach
geny te tworza tzw. wyspy symbiotyczne (GI, genomic
island), lub tez sg rozproszone w genomie [23, 24, 25,
30]. W Rhizobium spp. wigkszo$¢ gendw symbiotycz-
nych znajduje si¢ w plazmidach, podczas gdy w Meso-
rhizobium loti geny odpowiedzialne za symbioze tworza
wyspe genomowg o wielkosci ok. 500 kpz [84]. W S. fre-
dii NGR234 operony nif i nod sg zlokalizowane w plaz-
midzie, za§ geny fix w chromosomie [25]. Regiony
symbiotyczne genomoéw bakterii rzedu Rhizobiales sg
strukturami mozaikowatymi, ktére ulegaly czestym
rekombinacjom, horyzontalnemu transferowi i trans-
pozyciji [8, 14, 25, 59]. Poza pSym, inne cz¢sci genomow
rizobiowych, szczegdlnie plazmidy niesymbiotyczne,
moga wplywaé na wydajnos¢ symbiotyczng bakterii,
kodujac dodatkowe czynniki, takie jak biatka i polisa-
charydy powierzchniowe komorki, ktére wplywaja na
konkurencyjno$¢ i poziom wigzania azotu [49, 53, 83].

W replikonach pozachromosomalnych rizobiow
zidentyfikowano geny zaangazowane w chemotaksje,
transport metabolitow, asymilacje réznych zrodel wegla,
biosynteze witamin, takich jak biotyna, tiamina czy
pantotenian, synteze bakteriocyn, melaniny, synteze
autoinduktoréw quorum sensing, systeméw modyfika-
cji-restrykeji oraz biatek opiekunczych [18, 20, 39, 58].

Replikony pozachromosomalne mogg istotnie przy-
czynia¢ si¢ do ksztaltowania fenotypu calego gatunku,
ktorego genomy tworza tzw. pangenom [6, 53]. Koncep-
cja pangenomu powstata dla zaznaczenia istotnosci rdz-
nic miedzy genomami poszczegélnych szczepow, ktore
wspOlnie ksztaltujg gatunek [29, 86]. W pangenomie
mozna wyrozni¢ ,genom rdzeniowy” obejmujacy te
geny, ktore wystepowaly we wszystkich zsekwencjono-
wanych szczepach danego gatunku oraz ,,genom dodat-
kowy” reprezentujgcy wszystkie pozostale geny obecne
w pewnych, ale nie wszystkich badanych szczepach,
a takze geny specyficzne dla danego szczepu [6, 72, 86].
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Wielkos¢ pangenomu prawdopodobnie odzwierciedla
roznice w niszach ekologicznych i stylu zycia poszcze-

gblnych gatunkow [6].

7. Plastycznoé¢ genomow rizobiow

Rizobia mogg wlaczaé do swoich genomdw dodat-
kowe elementy genetyczne m.in. w wyniku horyzon-
talnego transferu genow (HGT, horizontal gene trans-
fer), co wplywa zaréwno na stabilno$¢ ewolucyjna
genomu wymagang do utrzymania podstawowych
funkcji komorki, jak i na jego plastyczno$¢ potrzebna
do szybkiej adaptacji do nowych nisz [23, 25]. Obcy
DNA jest pobierany za posrednictwem plazmiddw,
fagow lub ruchomych elementdw genetycznych, takich
jak transpozony, czy wyspy genomowe. Wyspy geno-
mowe s3 rozpoznawane w genomie ze wzgledu na
odmienny sklad zasad (zawartos¢ G+C) w poréwnaniu
do genomu gospodarza, jak réwniez odmienng czesto$¢
wykorzystywania kodonéw [34, 35]. Obecnos¢ w geno-
mach DNA pochodzacego z innych bakterii, nazywana
mozaikowatoscig genomu, uwidacznia zlozonos¢ ich
historii ewolucyjnej [35].

Plastyczno$¢ i niestabilnos¢ genomoéw rizobiowych
wynika ponadto z obecnosci powtorzonych sekwencji
DNA oraz zlozonej organizacji genomoéw. Profile plaz-
midowe rizobiow sg stosunkowo state, jednakze moga
zachodzi¢ trudne do obserwacji, czgsciowe delecje plaz-
midow, przypadki rekombinacji i rearanzacji plazmi-
doéw, co moze z kolei pociagac za sobg zmiany w meta-
bolizmie bakterii [60]. Dowodem znacznej zmiennosci
i rearanzacji plazmiddow jest obecno$¢ calych kontigow
podobnych gendéw w replikonach plazmidowych w spo-
krewnionych gatunkach bakterii [49, 50, 53]. Mimo
znaczne] plastycznosci genomoéw rizobiow, zaobser-
wowano rownocze$nie wzglednie wysoka stabilnosé¢
regionow symbiotycznych [58].

Zaproponowano kilka hipotez, ktére probuja uzasad-
ni¢ zalety wystepowania wieloreplikonowych genomow:
1) podzial genomu moze wplywaé na skrocenie czasu
replikacji i tym samym potencjalnie umozliwia¢ szybszy
wzrost komorek; 2) wieloczg$ciowe genomy moga uta-
twia¢ kontrole tzw. dawki genu i poziomu jego ekspre-
sji; 3) moga umozliwia¢ dalszg ekspansje genomu, gdy
chromosom osigga swoja maksymalna wielko$¢, lokujac
cze$¢ materiatu genetycznego w plazmidach [17]. Wie-
locze$ciowe genomy umozliwiajg podzial funkcjonalny
genéw pomiedzy poszczegdlne replikony, co jest szcze-
gblnie widoczne w bakteriach, ktére wchodza w interak-
cje z organizmem gospodarza [17]. Geny kodujace cechy
adaptacyjne znajdujg si¢ w genomach bakteryjnych
gltéwnie w tzw. strefach plastycznosci, ktére zawieraja
elementy mobilne i s3g wysoce zmienne w poszczegol-
nych szczepach. Dzieki fizycznemu oddzieleniu genéw
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podstawowego metabolizmu (chromosom) od genéw
zaangazowanych w interakcje z otaczajgcym $rodowi-
skiem (plazmidy), poziom zmian ewolucyjnych genéw
adaptacyjnych moze by¢ zwiekszony w istotny sposéb,
co prawdopodobnie wyjasnia sukces ewolucyjny wielu
gatunkow a-proteobakterii [22].

8. Podsumowanie

Symbioza roslin bobowatych z rizobiami, w ktdrej
bakterie redukujg azot atmosferyczny, ma duze znacze-
nie ekologiczne i rolnicze; pozwala na znaczne zredu-
kowanie ilo$ci nawozéw azotowych w uprawach roélin
waznych dla gospodarki i jest przyjazna dla srodowiska.
W przedstawionym przegladzie literatury, obok opisu
kolejnych etapow rozwoju symbiozy, chcielismy zwrdcié
szczegolna uwage na nowe odkrycia, jakimi sg:

1) identyfikacja mikrosymbiontéw nalezacych do klasy
B-proteobakterii wigzacych wydajnie azot;

2) opisanie rizobiow, ktére nie wymagaja do inicjacji
symbiozy czynnika Nod;

3) odkrycie duzej klasy roslinnych, bogatych w cyste-
ine peptydéw antybakteryjnych NCR, decydujacych
o terminalnym zréznicowaniu bakteroidéw tworzo-
nych przez roéliny z grupy IRLC;

4) poznanie mechanizmu dzialania bakteryjnego EPS
na inicjacje symbiozy poprzez specyficzny recep-
tor typu kinazy LysM. To ostatnie odkrycie stanowi
wazng perspektywe dla zrozumienia roli polisacha-
rydow w transmisji sygnatéw komorkowych w wielu
procesach, nie tylko w bakteriach.

Druga czes$¢ artykutu dotyczy genetycznych uwa-
runkowan symbiozy. Genomy rizobidéw sg duze i zwy-
kle podzielone na kilka replikonéw: chromosom i duze
plazmidy, w tym plazmidy o cechach chromosomédw,
nazwane chromidami. Megaplazmidy, dzigki duzemu
tadunkowi genetycznemu wplywajg znaczaco nie tylko
na ksztaltowanie symbiozy, lecz takze na caly metabo-
lizm komorki. Ta zréznicowana architektura geno-
moéw rizobiow, zwlaszcza plastycznosé plazmidow,
przyczynila si¢ do zwigkszenia zdolnos$ci adaptacyj-
nych rizobiéw w zmiennym $rodowisku glebowym, co
z kolei pozwolito na skuteczne konkurowanie z innymi
mikroorganizmami. Zwiekszone mozliwosci adapta-
cyjne rizobiow mogly przypuszczalnie doprowadzi¢
do rozszerzenia swoistoéci interakcji symbiotycznych
z partnerami roslinnymi, co jest korzystne zaréwno dla
srodowiska, jak i dla rolnictwa.
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