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Различные группы протеобактерий и цианобактерий, а также одноклеточных водорослей, образу-
ющих эндосимбиозы с растениями и животными, представлены в качестве моделей для рекон-
струкции органеллогенеза (преобразования симбиотических микроорганизмов в клеточные орга-
неллы) как наиболее яркого проявления симбиогенной эволюции, основанной на формировании
партнерами объединенных систем наследственности. Органеллогенез включает следующие преоб-
разования: факультативные ненаследуемые внутриклеточные симбионты → облигатные наследуе-
мые эндоцитобионты → геном-содержащие органеллы → безгеномные органеллы. Эти преобразо-
вания сопровождаются утратой микроорганизмами генетической индивидуальности – способно-
сти к самостоятельному поддержанию и экспрессии геномов, вплоть до их полной элиминации.
Сравнительный анализ различных групп симбиотических бактерий показал, что важным условием
их трансформации в органеллы (первичного органеллогенеза) является высокая геномная пластич-
ность, которая проявляется при факультативной и облигатной зависимости от хозяев. Для этих бак-
терий характерны направленные изменения геномной организации (переход от унитарного типа ге-
нома к многокомпонентному и редуцированному типам), а также способность симбиотически спе-
циализированных генов сохранять активность при переносе в неродственные организмы. Эти
свойства характерны для α-протеобактерий и цианобактерий – предков митохондрий и пластид, но
не выявлены у β- и γ-протеобактерий, Bacteroidetes и Firmicutes, для которых, несмотря на наличие
многочисленных эндосимбиотических форм, преобразований в органеллы не зарегистрировано.
Удобной моделью для изучения вторичного органеллогенеза, осуществляемого эукариотическими
микроорганизмами, являются динофлагелляты Symbiodinium (Alveolata), которые: 1) содержат хло-
ропласты, возникшие из красных водорослей; 2) образуют с беспозвоночными животными внутри-
клеточные симбиозы, в которых выполняют функции пластид. Изучение органеллогенеза позволя-
ет приступить к реконструкции ранних этапов становления жизни, включая анализ эволюционных
соотношений метаболизма и наследственности, а также ДНК- и РНК-геномов.

Ключевые слова: органеллогенез, симбиогенез, митохондрии и пластиды, протеобактерии и ци-
анобактерии, одноклеточные водоросли, горизонтальный и эндосимбиотический перенос генов,
ДНК- и РНК-геномы.
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Преобразование микроорганизмов в клеточ-
ные органеллы– магистральный путь биологиче-
ской эволюции, который привел к становлению
эукариот как принципиально нового, по сравне-
нию с прокариотами, типа геномной организа-
ции [1]. Изучение этой эволюции восходит к тру-
дам А.С. Фаминцына [2] и К.С. Мережковского
[3], впервые обосновавших гипотезу о возникно-
вении хлоропластов растений из фототрофных
микроорганизмов. Возникшая на основе этой ги-
потезы теория серийных эндосимбиозов [4] поз-
воляет: а) рассматривать эволюцию эукариотиче-
ской клетки как многостадийный процесс вовле-

чения новых микросимбионтов в генетическую
систему хозяина; б) изучать молекулярные меха-
низмы симбиогенеза (в первую очередь, эндо-
симбиотический перенос генов [5]) и приступить
к анализу его экологических факторов. Рассмат-
ривая органеллогенез как эволюционный путь,
который связывает различные типы симбиотиче-
ских бактерий с клеточными органеллами, мы
можем выделить несколько этапов их эволюции
(рис. 1):

1) вселение в археоты аэробных α-протеобак-
терий, давших начало митохондриям. При этом
возникли первичные эукариоты, современные
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Рис. 1. Прогрессивная и редукционная эволюция органелл. Прогрессивная эволюция органелл (ПЭО) включает: 1)
вселение в археоты (Арх) α-протеобактерий (α) с образованием митохондрий; 2) вселение в эукариоты (супергруппа
Uniconta) цианобактерий (цб) с образованием первичных (двухмембранных) пластид (супергруппа Plantae); 3) обра-
зование вторичных (содержат более двух мембран) пластид путем вселения зеленых или красных водорослей в пред-
ставителей супергрупп Alveolata, Excavata и Rhizaria; 4) образование третичных пластид путем вселения несущих вто-
ричные пластиды альвеолят в гетеротрофные (лишенные пластид) альвеоляты. Редукционная эволюция органелл
(РЭО) включает: а) утрату митохондриальных геномов с образованием анаэробных эукариот (Аэ), содержащих гидро-
геносомы или митосомы; б) утрату геномов первичных пластид с образованием гетеротрофных (паразитических, ми-
когетеротрофных) представителей супергруппы Plantae (Гт1); в) утрату геномов вторичных пластид с образованием
гетеротрофных (паразитических) представителей супергруппы Alveolata (Гт2); г) образование гетеротрофных альвео-
лят путем полной утраты пластид (Гт3). Серой заливкой обозначены бактерии с полноразмерными геномами, штри-
ховкой – возникшие из них органеллы с рудиментарными геномами, белым цветом – безгеномные органеллы.
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представители которых составляют супергруппу
Unikonta, включающую животные и грибы;

2) вселение в первичные эукариоты цианобак-
терий, давших начало первичным (двухмембран-
ным) пластидам, характерным для супергруппы
Plantae (глаукофитовые, красные и зеленые водо-
росли, а также возникшие из них наземные расте-
ния);

3) вселение в эукариоты зеленых или красных
водорослей, давших начало вторичным (содержа-
щим более двух мембран) пластидам, выявленным в
супергруппах Alveolata, Excavata и Rhizaria. Некото-
рые из возникших при этом форм (например, гап-
тофиты) сформировали внутриклеточные симби-
озы с другими альвеолятами и дали начало тре-
тичным, а возможно и четвертичным пластидам.
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Помимо указанных этапов прогрессивной эво-
люции эукариотической клетки, происходила и ее
редукционная эволюция, включавшая переходы:
а) аэробных форм к анаэробиозу путем частичной
или полной утраты геномов митохондриями, кото-
рые трансформировались в О2-чувствительные гид-
рогеносомы и митосомы; б) фототрофных форм к
гетеротрофности путем глубокой редукции или
полной утраты пластидных геномов, а иногда и
самих пластид (рис. 1).

Приступая к реконструкции эволюционного
пути, который связывает различные типы сим-
биотических микроорганизмов с органеллами
эукариотических клеток, мы должны определить
критерии для их разграничения. Ниже будет по-
казано, что органеллы, в отличие от облигатных
внутриклеточных симбионтов, утратили генети-
ческую индивидуальность – способность к под-
держанию и экспрессии геномов, а иногда и пол-
ностью лишены их. Однако даже безгеномные
органеллы способны осуществлять сложные био-
химические программы, используя генные про-
дукты (белки, РНК), поступающие из цитозоля
клетки-хозяина, а иногда и из других симбиоген-
но возникших органелл [5].

Широко обсуждаемые в литературе молеку-
лярные механизмы органеллогенеза были изуче-
ны на примерах митохондрий и пластид, находя-
щихся на завершающих этапах этого эволюцион-
ного пути [1, 5]. Более ранним его этапам, на
которых бактерии еще сохраняли полноразмер-
ные геномы, уделяется мало внимания. В то же
время именно эти этапы, на которых произошел
переход свободноживущих организмов к внутри-
клеточному симбиозу, могут быть достаточно
полно реконструированы на примерах бактерий,
характеризуемых факультативной либо облигат-
ной зависимостью от эукариот-хозяев (табл. 1).
Для этих бактерий характерна тесная интеграция
с хозяевами: в системе симбиоза гены партнеров
работают столь же согласованно, как гены сво-
бодноживущего (унитарного) организма. Функ-
циональная интеграция микросимбионтов и хо-
зяев, наблюдаемая в системах факультативного и
облигатного взаимодействия, создает условия для
их более глубокой, структурной интеграции, ос-
нованной на физическом объединении геномов
органелл и клетки-хозяина.

α-ПРОТЕОБАКТЕРИИ
Эта эволюционно молодая и генетически пла-

стичная группа бактерий – один из наиболее актив-
ных участников органеллогенеза, давший начало
АТФ-продуцирующим митохондриям. Согласно
данным сравнительной геномики они возникли на
основе нескольких групп аэробных α-протеобакте-
рий: основная часть митохондриального генома бы-
ла сформирована представителями порядков Rhizo-

biales и Rickettsiales, а также факультативными аэро-
бами, близкими к Rhodobacter [1, 6]. В связи с этим
удобной моделью для реконструкции начальных
этапов органеллогенеза могут считаться клубенько-
вые бактерии (ризобии), способные к автономному
существованию и имеющие полноразмерные гено-
мы, а при взаимодействии с бобовыми растениями
образующие симбиосомы – внутриклеточные ком-
партменты, которые рассматривают как времен-
ные N2-фиксирующие органеллы растительной
клетки – аммониопласты [7]. Подобно органел-
лам симбиосомы содержат глубоко дифференци-
рованные формы бактерий – бактероиды, окру-
женные эукариотическими мембранами. Они
функционируют в тесной кооперации с пластида-
ми и митохондриями, образуя с ними объединен-
ные пути азотно-углеродного обмена. Для бакте-
роидов быстрорастущих ризобий сем. Rhizobiaceae
характерна необратимая утрата репродуктивной
активности, основанная на функциональной ре-
прессии большей части генома. Она сопровожда-
ется резким уменьшением пространства между
про- и эукариотическими мембранами, что ха-
рактерно для органелл [5].

Выделяют два этапа эволюции ризобий, на
которых: а) первичные медленнорастущие фор-
мы (Bradyrhizobium) образовались из свободно-
живущих фототрофных N2-фиксаторов, близких
к Rhodopseudomonas; б) вторичные быстрорасту-
щие формы (например, Rhizobium, Sinorhizobium,
Neorhizobium из сем. Rhizobiaceae) возникли пу-
тем переноса sym-генов, возникших у первичных
ризобий, в почвенные и ассоциированные с рас-
тениями бактерии [8].

Наиболее эффективными реципиентами sym-ге-
нов являются агробактерии, вызывающие у дву-
дольных растений онкотрансформацию путем пере-
дачи в их хромосомы Т-ДНК, входящей в состав
Ti(Ri)-плазмид. Эти плазмиды имеют с Sym-плаз-
мидами ризобий обширные области гомологии,
которые, однако, не содержат sym-генов [9]. По-
видимому, генные системы образования N2-фик-
сирующих клубеньков и онкотрансформации
возникли у этих бактерий независимо, а затем
эволюционировали на общем генетическом фо-
не, что обеспечило широкое распространение
симбиотической системы в сем. Rhizobiaceae.

Для первичных ризобий характерно возраста-
ние геномов (от 5–6 млн пн у Rhodopseudomonas до
7–10 млн пн у Bradyrhizobium), связанное с увеличе-
нием их акцессорных частей, что вызвало резкое
расширение пангеномов [10]. У вторичных ризобий
сем. Rhizobiaceae выявлены многокомпонентные
геномы, которые в дополнение к хромосомам со-
держат крупные репликоны (мегаплазмиды, хро-
миды), несущие кластеры sym-генов. Адаптивная
значимость такой реорганизации, по-видимому,
определяется повышенной мобильностью sym-ге-
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нов в популяциях ризобий, которая обеспечивает их
изменчивость, необходимую для ко-адаптации с вы-
сокополиморфными популяциями растений. Важ-
но отметить, что клубеньковые бактерии – это по-
лифилетичная группа, которая включает в себя не
только ряд независимо возникших групп α-про-
теобактерий (пор. Rhizobiales), но и некоторые
β-протеобактерии [5], указывая на способность
sym-генов к экспрессии в различном генетиче-
ском окружении.

В основе эволюции ризобий лежат геномные
перестройки, определившие: а) переформатиро-
вание системы N2-фиксации, которое позволило ей
функционировать в эндосимбиотических нишах;
б) утрату фотосинтеза, функционально замещаемо-
го образованием хитин-подобных Nod-факторов –
индукторов образования клубеньков, заселение ко-
торых позволяет бактериям активно использовать
продукты растительного фотосинтеза [8]. Эволю-
ция Nod-факторов включала приобретение ри-
зобиями генов синтеза хитин-подобных веществ от
неродственных организмов – микоризных гри-
бов, либо от синтезирующих муреин грамполо-
жительных бактерий [11].

Не менее сложные геномы характерны для ризо-
сферных и эндофитных N2-фиксаторов рода Azospi-
rillum, содержащих несколько хромид, которые,
как и хромосомы, несут гены 16S рРНК и тРНК.
Однако у этих бактерий связь между формировани-
ем многокомпонентного генома и симбиозом не
столь очевидна, как у ризобий: на хромидах азо-
спирилл не выявлено генов, вовлеченных во вза-
имодействия с растениями, хотя для некоторых
из этих генов показана хромосомная локализация
[12, 13].

Передача генов из α-протеобактерий в ядерные
хромосомы хозяев выявлена лишь у некоторых па-
разитов (антагонистических симбионтов) эукариот.
Среди них наиболее изучены агробактерии – близ-
кие родичи ризобий из сем. Rhizobiaceae. Т-ДНК,
передаваемая агробактериями в растительные
клетки через системы секреции 4-го типа (СС4Т),
содержит гены образования опухолей и синтеза
опинов – особых метаболитов, потребляемых
“генетическими паразитами”. Хотя Т-ДНК пере-
дается в вегетативные клетки широкого спектра
покрытосеменных, данные о закреплении бакте-
риальных генов в растительных геномах имеются
лишь для некоторых видов двудольных, напри-
мер для льнянок, в связи с чем функции приобре-
тенных растениями трансгенов остаются неясны-
ми [14].

Весьма интенсивный, хотя и не столь упорядо-
ченный перенос генов в эукариотические клетки
осуществляют бактерии рода Wolbachia – репро-
дуктивные паразиты насекомых и нематод, кото-
рые, как и агробактерии, имеют СС4Т [15]. Заре-
гистрирован перенос в хромосомы насекомых

крупных сегментов генома вольбахий, а иногда и
целых хромосом, которые могут составлять до 2%
генома хозяина [16]. Однако адаптивные эффек-
ты этого переноса неясны, поскольку большин-
ство перемещенных генов выявляются у хозяев в
неактивной форме.

Хотя для бактерий порядка Rickettsiales эволю-
ция изучена не столь подробно, как для Rhizobiales,
для них могут быть выделены общие эволюцион-
ные закономерности. Так, способность к внутри-
клеточному симбиозу с эукариотами, как и высокая
геномная пластичность, связанная с наличием осо-
бых палиндромных последовательностей, возникла
у предков риккетсий задолго до редукции их гено-
мов. У жестких патогенов из группы тифа (Rickettsia
prowazekii, R. typhi) выявлена утрата генов репара-
ции ДНК, указывая на начавшуюся редукцию
матричных процессов, характерную для орга-
нелл. И наконец, риккетсии, так же как вольба-
хии и агробактерии, имеют СС4Т, хотя их участие
в переносе бактериальных генов в клетки эукари-
от пока не доказано [17].

ЦИАНОБАКТЕРИИ

Цианобактерии, давшие начало первичным пла-
стидам супергруппы Plantae, проявляют генетиче-
ское родство с представителями порядка Nostocales
[18], которые, таким образом, могут быть использо-
ваны для реконструкции ранних этапов органелло-
генеза. Род Nostoc включает симбиотически актив-
ные цианобактерии, способные формировать внут-
риклеточные симбиозы с цветковыми растениями
(Gunnera) и грибами-гломеромицетами (Geosiphon).
Эти цианобионты служат для хозяев источниками
соединений азота, получаемых в ходе нитроге-
назной реакции, а при симбиозе с грибами – также
и соединений углерода, образуемых в ходе фото-
синтеза. Объединенная метаболическая система,
которую формируют цианобактериии растения,
сходна с системой обмена C- и N-соединениями
N2-фиксирующих гетероцист и фотосинтезирую-
щих вегетативных клеток в филаментах Nostoc [19].

У факультативного симбионта растений
N. punctiforme геном увеличен по сравнению со
свободноживущими формами Nostoc на 25–30%.
У облигатного симбионта N. azollae геном умень-
шен на 20–25%, причем по некоторым показате-
лям (количество некодирующих последователь-
ностей и генов тРНК) он приближается к геному
пластид [20], подтверждая правомерность ис-
пользования Nostoc как модели для реконструк-
ции органеллогенеза.

Другая модель, перспективная для реконструк-
ции органеллогенеза, представлена одноклеточ-
ными цианобактериями Synechococcus, из которых
возникли хроматофоры простейшего Paulinella
chromatophora (супергруппа Rhizaria). Для этих



20

ГЕНЕТИКА  том 57  № 1  2021

ПРОВОРОВ

эндосимбионтов характерна более глубокая, чем
для N. azollae, редукция: хроматофоры утратили
свыше 70% генома свободноживущих предков
[21]. При этом свыше 20 генов фотосистемы 1 пе-
ренесены из хроматофоров в ядро хозяина, ука-
зывая на начавшийся процесс объединения гено-
мов партнеров. По всей видимости, хроматофоры
Paulinella возникли из цианобактерий, поедаемых
простейшими: близкий к P. chromatophora вид
P. ovata, не имеющий хроматофоров и использую-
щий цианобактерии в пищу, содержит гомологи
ряда генов Synechococcus. Важность развития этой
модели определяется родством Synechococcus и
одноклеточной цианобактерии Gloeomargarita,
которая, согласно данным протеомного анализа,
близка к первичным пластидам [22].

γ-ПРОТЕОБАКТЕРИИ
Эта генетически изученная группа бактерий

включает ряд факультативных и облигатных пара-
зитов и мутуалистов животных и растений, которые
эволюционно связаны со свободноживущими фор-
мами, обитающими в водных и почвенных экоси-
стемах [23]. Для симбиотических форм характерен
двухэтапный сценарий эволюции генома, позднее
подтвержденный и для других бактерий. На первом
этапе происходит существенное (на 20–25%) рас-
ширение геномов, обусловленное приобретением
симбиотически специализированных генных кла-
стеров. На втором этапе наблюдается возвращение
геномов к исходным размерам, определяемое эли-
минацией негативных регуляторов симбиоза [24].
Например, патогенные формы Escherichia coli, пре-
восходя комменсальные формы по размеру гено-
ма [25], сохраняют его унитарную структуру. Бо-
лее специализированные патогены – шигеллы,
иногда рассматриваемые как подвид E. coli, не от-
личаются от нее по размеру генома и по числу
плазмид. У еще более специализированных пато-
генов – сальмонелл, способных к стабильному
поддержанию в клетках кишечного эпителия и мак-
рофагах, при сравнении с E. coli выявлено упроще-
ние генома, связанное с уменьшением числа плаз-
мид [26].

Сходная эволюционная динамика характерна
для фитопатогенов рода Erwinia, которые по ге-
номной организации не отличаются от эпифитов.
У эволюционно молодого патогена E. tracheiphila
повышено содержание мобильных элементов,
фагов и псевдогенов, что свидетельствует о воз-
растании генетической пластичности бактерий
при переходе к паразитизму. У “старого” патогена
E. amylovora, а также у эпифита E. billingiae число
этих элементов невелико, указывая на стабилиза-
цию генома [27].

Более сложная организация генома характерна
для бактерий сем. Vibrionaceae, которые содержат
две хромосомы. У жесткого паразита Vibrio cholerae

они имеют размер 3.0 и 1.1 Mb [28], у светящегося
симбионта морских животных V. fischeri 2.9 и 1.3
Mb [29], тогда как сапрофитный вид V. natriegens
имеет хромосомы размером 3.2 и 1.9 Mb [30]. Та-
ким образом, у Vibrio структура генома не связана
с симбиотическими свойствами и может рассмат-
риваться как общая характеристика этих бакте-
рий.

Облигатно-симбиотические внутриклеточные
формы γ-протеобактерий широко распространены
у насекомых. Наиболее изученной является Buch-
nera – симбионт тлей, снабжающий хозяев незаме-
нимыми аминокислотами. Для него характерна
глубокая геномная редукция (сохраняется 10–15%
генов свободноживущих предков), которая опре-
деляет неспособность к автономному существова-
нию бактерий, передаваемых вертикально (транс-
овариально) при размножении хозяев [31].

Важно отметить, что преобразование свободно-
живущих γ-протеобактерий в генетически редуци-
рованные облигатные симбионты резко изменяет
соотношение различных групп “операционных”
(кодирующих метаболизм и развитие клетки) ге-
нов. Например, у Baumannia, Blochmannia, Buch-
nera, Ishikawaella и Wigglesworthia повышена, по
сравнению с E. coli, доля генов, которые контро-
лируют синтез аминокислот и витаминов, по-
ставляемых хозяевам. Однако при этом снижена
доля генов, кодирующих регуляцию, транспорт и
подвижность: эти функции упрощены или отсут-
ствуют у бактерий, постоянно обитающих в строго
контролируемой внутриклеточной среде [32]. Не
менее выражено различие по стабильности для
разных групп “информационных” генов, кодиру-
ющих матричные процессы: у облигатных сим-
бионтов число генов рекомбинации, репарации и
транскрипции снижено, а число генов трансля-
ции повышено по сравнению со свободноживу-
щими формами [33].

Важно отметить, что некоторые γ-протеобак-
терии – эндоцитобионты насекомых – по организа-
ции генома вплотную приблизились к органеллам.
Так, в геноме Carsonella – симбионта псиллид, име-
ющем размер 160 тпн, отсутствует ряд генов репли-
кации, транскрипции и трансляции [34]. Однако
органеллы, возникшие из γ-протеобактерий, не
описаны, что может быть связано с недостаточ-
ной пластичностью их геномов либо с низкой ак-
тивностью переноса генов в хромосомы хозяев.

β-ПРОТЕОБАКТЕРИИ

Протеобактерии β-группы реализуют разно-
образные жизненные стратегии: они могут быть
паразитами либо мутуалистами животных или
растений, в том числе симбиотическими N2-фик-
саторами, образующими клубеньки у тропиче-
ских бобовых. Отсутствие связи между размером
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генома и способностью к симбиозу показано для
рода Burkholderia, в который наряду со свободно-
живущими формами входят паразиты животных
и растений, а также для рода Paraburkholderia,
включающего N2-фиксирующие симбионты бо-
бовых [35, 36].

Для Burkholderia характерны многокомпо-
нентные геномы, содержащие 2–3 хромосомы
(1000–4000 тпн) и до трех плазмид. Патогенные
для человека виды B. mallei и B. pseudomallei раз-
личаются по размеру генома (5400–5950 и 7000–
7450 тпн соответственно) и обычно лишены плаз-
мид. Наиболее крупные геномы (свыше 9000 тпн)
выявлены у свободноживущих видов B. fungorum
и B. xenovorans. Максимальное число плазмид (3)
зарегистрировано у фитопатогена B. gladioli, у ко-
торого общий размер генома составил 8899 тпн,
хотя известны и бесплазмидные патогены с более
компактными геномами [37]. Таким образом, у
буркхольдерий, как и у γ-протеобактерий, приоб-
ретение симбиотических свойств не сказывается
на организации генома. Однако с симбиозом тес-
но связан его состав: патогенные формы имеют
системы секреции 3-го типа, а также протеолити-
ческие и антифунгальные активности, которые
не выявляют у свободноживущих штаммов [38].

Более простая, унитарная структура генома
выявлена у эндофитной N2-фиксирующей β-про-
теобактерии Azoarcus, которая имеет узкий круг
хозяев, включая некоторые злаковые растения
(Leptochloa fusca, Oryza sativa) [39]. Геном этой
бактерии имеет небольшой размер (4300–4400 тпн,
3900–4000 генов) и не содержит плазмид. В нем
не выявляются системы секреции 3-го и 4-го ти-
пов, а также синтеза фитотоксинов и лактонов го-
мосерина, участвующих в регуляции генов виру-
лентности различных бактерий [40]. Проникно-
вение Azoarcus в растения вызывает у них ограни-
ченный иммунный ответ, который снижает
скорость размножения бактерий и, что особенно
важно, вызывает их переход в некультивируемое
состояние, сопряженный с индукцией высокой
нитрогеназной активности [41]. Azoarcus, в отли-
чие от ризобий и азоспирилл, имеет ген nif L, ко-
торый подавляет экспрессию оперона nifHDK
аммонием или кислородом у свободноживущих
диазотрофов [42].

Мутуалистические симбионты животных сре-
ди β-протеобактерий немногочисленны, однако
они могут обладать весьма глубокой специализа-
цией к хозяевам. Например, Nasuia deltocephalini-
cola– симбионт цикады Macrosteles quadrilineatus,
снабжающий хозяина незаменимыми аминокис-
лотами, имеет наименьший среди эндоцитобион-
тов насекомых геном – всего 112 тпн [43].

ОДНОКЛЕТОЧНЫЕ ВОДОРОСЛИ
Выше мы рассмотрели модели для рекон-

струкции первичного органеллогенеза, который
включает вселение α-протеобактерий в археи, а
также цианобактерий в эукариоты с образованием
двухмембранных органелл. Значительно менее раз-
работаны модели вторичного органеллогенеза, свя-
занного с вселением в эукариотические клетки
эукариотических же симбионтов. Хотя вторичный
органеллогенез документирован только для пла-
стид, выявление облигатных внутриклеточных па-
разитов-эукариот, содержащих митосомы – произ-
водные митохондрий [44], предполагает возмож-
ность возникновения вторичных форм и для этих
органелл.

Удобную модель для реконструкции вторич-
ного органеллогенеза представляют динофлагел-
ляты – одноклеточные эукариоты из супергруппы
Alveolata, которые обитают в морской или пресной
воде [45]. Около 50% динофлагеллят являются авто-
трофными, остальные – миксотрофными или гете-
ротрофными, в том числе и паразитическими фор-
мами [46]. Для гетеротрофных динофлагеллят ха-
рактерны пластиды с редуцированными геномами,
а иногда и полностью лишенные геномов, но со-
хранившие способность к имплементации слож-
ных биохимических процессов, включая синтез
изопреноидов, тетрапироллов и Fe-S-кластеров.

Наиболее изучен среди динофлагеллят род
Symbiodinium, многие его представители являются
фотосинтезирующими симбионтами беспозво-
ночных – губок, кишечнополостных, моллюсков,
червей и фораминифер. Этот род разделяют на 8–9
клад, в которых выявляются как свободноживущие,
так и симбиотические формы [47]. Последние обла-
дают слабо выраженной специфичностью к хозяе-
вам: симбионты фораминифер встречаются в пяти
из восьми основных клад Symbiodinium [48].

Одно из доказательств специализации Symbiod-
inium к симбиозу было получено при изучении син-
теза микоспорин-подобных аминокислот (МПА),
защищающих светособирающий комплекс от
УФ-лучей. Гены синтеза МПА были, по-видимо-
му, получены Symbiodinium от красных водорос-
лей – предков вторичных пластид. Эти гены вы-
явлены у представителей базальной клады А, но
отсутствуют в специализированной кладе С. Воз-
можно, что утрата синтеза МПА была связана с
переходом Symbiodinium к симбиозу, при котором
функцию защиты фотосинтетического аппарата
от УФ выполняет хозяин [49].

Наиболее изучены симбиозы Symbiodinium с
кишечнополостными – коралловыми полипами,
имеющими огромное экологическое значение [48].
Коралловые рифы, занимающие менее 1% пло-
щади мирового океана, предоставляют ниши для
более чем 30% морских организмов и являются
одним из основных резервуаров биоразнообразия
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на Земле. Поэтому деградация коралловых рифов,
связанная с утратой фотобионтов (обесцвечением
кораллов), несет огромную угрозу сохранению био-
сферы [50]. Стабильное поддержание Symbiodinium
в животных свидетельствует об установлении в ор-
ганизме-хозяине генетического гомеостаза, регули-
руемого на клеточном и организменном уровне
[49]. Однако вертикального наследования фото-
бионтов при половом размножении хозяев не на-
блюдается, в связи с чем симбиотические штаммы
Symbiodinium сохраняют способность к автономно-
му существованию, осуществляя как автотрофное,
так и гетеротрофное, основанное на фагоцитозе
питание [50].

Общий размер прокариотического пластома
Symbiodinium составляет 25–50 тпн [45]. Для него
характерна сильная фрагментация, которая мо-
жет рассматриваться как предпосылка для пол-
ной утраты генома [46]. Большинство сохранив-
шихся в пластоме генов расположены по одному
в составе мини-плазмид, размеры которых со-
ставляют 1.8–3.3 (до 6.1) тпн. Иногда на одной
мини-плазмиде находится несколько (до 4) генов
[44]. Всего на мини-плазмидах выявляют 12–17
генов, кодирующих рРНК и белки фотосистемы 1
[46]. У некоторых штаммов Symbiodinium выявле-
ны “пустые” мини-плазмиды, которые не содер-
жат кодирующих последовательностей [45]. Не-
смотря на глубокую редукцию генома, пластиды
Symbiodinium осуществляют фотосинтез и транс-
ляцию, используя генные продукты (белки,
РНК), синтезируемые в цитозоле клетки-хозяина и
поступающие в пластиды через аппарат Гольджи, а
не через мембранные транспортеры Tic/Toc, функ-
ционирующие в первичных пластидах.

Цитологический и геномный анализ динофла-
геллят показал, что вторичный органеллогенез
сопровождается гораздо более сложными гене-
тическими процессами, чем первичный орга-
неллогенез, так как вторичные пластиды имеют
многокомпонентные геномы, состоящие из ру-
диментарного ядра красной водоросли (нуклео-
морфа) и прокариотического пластома. Обе части
генома подвергаются редукционной эволюции,
причем наименьшей стабильностью характери-
зуется нуклеоморф: у большинства динофлагел-
лят он отсутствует, хотя его генетические марке-
ры часто выявляются в хромосомах хозяина [49].
У S. minutum свыше 90% генов фотосинтеза пере-
несены из прокариотических геномов в ядерные
хромосомы, которые постоянно находятся в кон-
денсированной форме [45]. Транскрипты пла-
стидных генов фотосинтеза подвергаются интен-
сивному редактированию, не характерному для
генов, перенесенных в геном хозяина [46].

Сравнительный анализ различных групп ди-
нофлагеллят показал, что в их эволюции проис-
ходили неоднократные утраты исходной, возник-

шей из красных водорослей пластиды, в которой
синтезируются хлорофиллы а и с, а также особый
каротиноид – перидинин. У ряда динофлагеллят
произошла ее замена на третичные пластиды,
возникшие из других альвеолят (гаптофитов, диа-
томовых водорослей) либо из зеленых водорослей
[51]. Во втором случае пластиды синтезируют
хлорофиллы а и b, сохраняя многие клеточные
компоненты зеленых водорослей – рудиментар-
ное ядро (нуклеоморф), 80S рибосомы и вакуоли.
Общей чертой вновь приобретенных третичных
пластид является наличие маркеров исходной пе-
ридинин-синтезирующей пластиды. Это может
быть связано с тем, что процесс замены пластид
включал стадию сосуществования вторичной и
третичной органелл, между которыми происхо-
дил интенсивный перенос генов [22]. По-види-
мому, он явился основой чрезвычайно широкой
генетической и экологической диверсификации
динофлагеллят, выделяющей их среди других од-
ноклеточных эукариот.

Другая перспективная модель вторичного ор-
ганеллогенеза представлена системой “Chlorella–
Paramecium” [52]. Образующая ее инфузория-хо-
зяин относится к альвеолятам и является гетеро-
трофом, который утратил имевшиеся ранее вто-
ричные пластиды и поэтому преадаптирован к
приобретению новых пластид. Клетки хлореллы
поступают в простейшее через ротовое отверстие
и переходят в пищеварительные вакуоли, часть из
которых преобразуется в симбиосомы, распола-
гающиеся вблизи поверхности клетки-хозяина и
осуществляющие фотосинтез. Эта модель иллю-
стрирует преобразование трофической цепи в
симбиоз, приводящее к формированию генетиче-
ски интегрированной биосистемы на основе от-
ношений “хищник–жертва”.

В качестве модели для изучения эволюции
вторичных пластид можно рассматривать также
“клептопласты” моллюска Elysia, извлекаемые им
из пищевого объекта – желто-зеленой водоросли
Vaucheria. Эта водоросль, входящая в супергруппу
Alveolata (Heterokonta), содержат пластиды, возник-
шие из одноклеточных красных водорослей [53], в
связи с чем приобретение клептопластов, дли-
тельно поддерживаемых в эпителиальных клет-
ках животного, может рассматриваться как про-
явление вторичного органеллогенеза.

ВОЗМОЖЕН ЛИ ОРГАНЕЛЛОГЕНЕЗ
БЕЗ СИМБИОГЕНЕЗА?

Несмотря на огромный массив данных, указы-
вающих на симбиогенную природу ДНК-содер-
жащих органелл эукариотической клетки, экспе-
риментальные данные для анализа генетических
процессов, сопровождающие их возникновение,
очень немногочисленны. В частности, эндосим-
биозы бактерий и археот, на основе которых мог-
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ли возникнуть первичные эукариоты, пока не
идентифицированы, хотя в ряде работ описаны
археотные “кандидаты” в предки эукариот. Од-
ними из них являются локиархеоты – анаэроб-
ные организмы из донных осадков Арктики, име-
ющие актиновый цитоскелет и способные к эн-
доцитозу, который мог обеспечить приобретение
аэробных α-протеобактерий – предшественни-
ков митохондрий [54].

Большой интерес представляет вопрос о том,
возможно ли у прокариот не связанное с симбио-
зом обособление геном-содержащих клеточных
компартментов? До сих пор не может считаться
полностью опровергнутой гипотеза аутогенеза,
которая предполагает возникновение органелл на
основе структурной дифференциации и функци-
ональной специализации мембранных компарт-
ментов анцестральной клетки. Выдвинутая в кон-
це XIX в. в применении к пластидам эта гипотеза
была отклонена К.С. Мережковским на основа-
нии генетической непрерывности данных орга-
нелл [55]. Однако в 1970-х гг. гипотеза аутогенеза
была возрождена Т. Кавалер-Смитом [56], пола-
гавшим, что в основе эволюции эукариот лежало
происходившее у прокариот обособление клеточ-
ных компартментов вместе с кодирующими их
функции участками генома. Сторонники аутогене-
за проводили параллели между органеллогенезом и
возникновением новых органов – процессами, ос-
нованными на обособлении функционально спе-
циализированных структур у предковых форм.

О возможности аутогенной эволюции клеточ-
ных органелл у прокариот свидетельствуют ре-
зультаты изучения грамотрицательной бактерии
Gemmata obscuriglobus (Planctomycetes). Эта бакте-
рия имеет крупный геном (около 9000 тпн, свыше
8000 генов), кодирующий синтез стеролов и спо-
собность к эндоцитозу, характерные для эукариот
[57]. В клетках G. obscuriglobus выявлен ДНК-содер-
жащий компартмент, который может рассматри-
ваться как аналог ядра. Их сходство выявляется, в
частности, при анализе мембранных белков, обра-
зующих поровые комплексы. Возможно, что ге-
ны про- и эукариот, кодирующие эти комплексы,
имеют общее происхождение, связанное с дивер-
генцией от общих предков либо с горизонталь-
ным переносом генов (ГПГ) [58].

По мнению ряда авторов, первичные эукарио-
ты возникли путем вселения α-протеобактерий в
клеточные организмы, обладавшие ядрами, кото-
рые могли иметь либо аутогенное, либо симбио-
генное происхождение, в тем числе и возникать
на основе гигантских вирусов [59]. Другие авторы
полагают, что предшественниками ядер были ар-
хеотные клетки, вселившиеся в δ-протеобакте-
рии либо в планкомицеты [60]. В связи с этим
большой интерес представляют внутриклеточные
симбиозы, в которых хозяевами являются бакте-

рии. К их числу относится симбиоз β-протеобак-
терии Tremblaya princeps, которая выявлена в бак-
териоцитах червеца Planococcus citri, с γ-про-
теобактерией Moranella endobia, обитающей в
клетках T. princeps. Стимулом для образования дан-
ной “матрешки” могла стать избыточная редук-
ция генома T. princeps (139 тпн), вызванная ослаб-
лением отбора в популяциях эндоцитобионтов (в
связи с постоянством среды их обитания) и ком-
пенсируемая менее редуцированным симбионтом
M. endobia, геном которого превышает 500 тпн [61].
Показано, что у T. princeps отсутствуют многие фак-
торы трансляции, включая аминоацил-тРНК-син-
тетазы и фактор элонгации EF-Ts, которые посту-
пают от M. endobia.

Одним из нерешенных вопросов теории сим-
биогенеза остается последовательность возник-
новения ядра и митохондрий. Согласно “градуа-
листическому” сценарию митохондрии возникли
путем вселения α-протеобактерий в первичные
эукариоты, образовавшиеся путем обособления у
архей геном-содержащего ядра и других мем-
бранных структур – эндоплазматического рети-
кулюма, аппарата Гольджи, пероксисом [1]. В ка-
честве ближайших родичей первичных эукариот
было предложено рассматривать архезоев – внут-
риклеточных паразитов животных (метамонады,
трихомонады, энтамебы), которые лишены мито-
хондрий и обладают упрощенной, по сравнению
со свободноживущими эукариотами, клеточной
структурой [44]. Однако в настоящее время пред-
ставление об архезоях как о переходных формах
между про- и эукариотами оставлено, поскольку:
а) у архезоев выявлены митосомы – безгеномные
производные митохондрий; б) филогенетический
анализ показал, что архезои – это специализиро-
ванная группа эукариот, а не сестринская по от-
ношению к ним группа [62].

В связи с этим более обоснованным представ-
ляется “симбиотический” сценарий формирова-
ния внутриклеточных компартментов, согласно
которому предки митохондрий, вселившиеся в ар-
хеи, послужили генераторами возникновения ядра
и других внутриклеточных структур, сформировав-
шихся из продуцируемых митохондриями мем-
бранных везикул. В пользу этого сценария свиде-
тельствует то, что синтез липидов, локализованный
у прокариот в плазматических мембранах, у эука-
риот происходит в мембранах эндоплазматиче-
ского ретикулума (ЭПР) и аппарата Гольджи [1].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Реконструкция симбиогенной эволюции эука-

риот – чрезвычайно актуальное и увлекательное на-
правление современной биологии, связанное с вы-
яснением путей становления структурно-функцио-
нального и генетического разнообразия клеточных
организмов. Способность к стабильному существо-
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ванию в клетках эукариот, которая может рас-
сматриваться как начальный этап формирования
органелл, выявлена во многих группах про-
теобактерий (α, β, γ) и цианобактерий (гетеро-
цистные, негетероцистные), а также у однокле-
точных водорослей. У клубеньковых бактерий
(ризобий), которые относятся к α-протеобакте-
риям, переход к внутриклеточному симбиозу со-
провождался усложнением генома и повышени-
ем его пластичности, включая перенос sym-генов
в неродственные бактерии [8]. Он привел к воз-
никновению способности формировать на корнях
бобовых N2-фиксирующие клубеньки более чем в
10 семействах α-протеобактерий, объединяемых в
отряд Rhizobiales, а также у некоторых β-про-
теобактерий. В то же время у γ-протеобактерий
(например, у сальмонелл) внутриклеточный сим-
биоз не связан с усложнением геномной организа-

ции, и горизонтальный перенос генов вирулентно-
сти ограничен сем. Enterobacteriaceae [22, 25].

Таким образом, высокая геномная пластич-
ность, проявляемая на ранних стадиях коэволюции
бактерий с хозяевами, должна рассматриваться как
важнейшая предпосылка для перехода симбион-
тов на путь органеллогенеза, послужившего осно-
вой программы серийных эндосимбиозов [4]. Для
некоторых α-протеобактерий (Agrobacterium, Wol-
bachia) и цианобактерий (Synechococcus) показан
горизонтальный перенос генов в хозяев, который
можно рассматривать как начальный этап геном-
ной интеграции партнеров, его завершение свя-
зано с эндосимбиотическим переносом генов из
органелл в ядерные хромосомы (рис. 2).

Важно отметить, что преобразование бактерий
в клеточные органеллы представляет собой ре-
зультат утраты эндосимбионтами генетической

Рис. 2. Основные этапы органеллогенеза. 1 – приобретение представителями археот, которые согласно “градуалисти-
ческому” сценарию органеллогенеза [1] имели ядра (Я), эндосимбионтов, относящихся к различным группам про-
теобактерий (α, β, γ) или к цианобактериям (цб); 2 – горизонтальный перенос генов (его интенсивность обозначает
толщина стрелок) из симбионтов в Я клетки-хозяина (наиболее эффективные доноры генов – α-протеобактерии и
цианобактерии – дали начало митохондриям и пластидам); 3 – эндосимбиотический перенос (обозначен черными
стрелками) из митохондрий (Мх) и пластид (Пл) в Я генов, которые кодируют белки (Б), синтезируемые в цитозоле
клетки-хозяина и транспортируемые в органеллы. Мх служат для хозяев донорами АТФ, Пл – донорами продуктов
фотосинтеза (ПФ).
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индивидуальности – способности к самостоя-
тельному поддержанию и экспрессии геномов [5].
Эта утрата явилась предпосылкой для образова-
ния симбионтами и их хозяевами объединенных
систем наследственности, она привела к резкому
расширению адаптивного потенциала партнеров.
Наиболее широкий круг генетических процессов
реализуется при вторичном органеллогенезе, моде-
лью которого являются одноклеточные фототроф-
ные эукариоты, в первую очередь жгутиконосцы
Symbiodinium. В число этих процессов входит глубо-
кая редукция, а иногда и полная утрата эндосим-
бионтами эукариотических ядер (нуклеоморфов),
сопровождаемая переносом их генов в хромосомы
хозяев [22, 45].

Сравнительный анализ факультативных и об-
лигатных симбионтов эукариот открыл широкие
возможности для реконструкции ранних этапов
органеллогенеза, связанных с переходом микроор-
ганизмов к существованию во внутриклеточных
нишах (табл. 1). Однако используемые для этого
модели ограничены лишь некоторыми бактериями
и водорослями, поселяющимися в клетках эукари-
от. Пока еще мало доступны для изучения внутри-
клеточные симбиозы, в которых хозяевами являют-
ся прокариоты. Весьма дискуссионным остается
вопрос о возникновении ядра, которое либо пред-
шествовало приобретению митохондрий первич-
ными эукариотами, возникшими из археот путем
обособления ДНК-содержащих компартментов
(“градуалистический” сценарий), либо явилось ре-
зультатом вселения α-протеобактерий в безъядер-
ную археотную клетку (“симбиотический” сцена-
рий) [1].

Данные о том, что в геномах эукариот бактери-
альные по происхождению гены, контролирую-
щие в основном клеточный метаболизм, более
многочисленны, чем археотные гены, определя-
ющие матричные процессы, согласуются с разви-
ваемой рядом авторов гипотезой о возникнове-
нии ядра из археотных клеток, вселившихся в
бактерии [60]. Очевидно, что мозаичные геномы
эукариот могут рассматриваться как продукты ре-
организации надорганизменных систем наслед-
ственности, возникших на ранних этапах орга-
неллогенеза в связи с формированием симбиозов
между разными типами прокариот [63].

Изучение процессов органеллогенеза, осно-
ванных на глубокой редукции эндосимбиотических
бактерий и их рекомбинации с клеткой-хозяином,
открывает широкие возможности для анализа про-
цессов возникновения и ранней эволюции жизни.
В частности, формирование безгеномных органелл,
которое, по-видимому, представляло собой резуль-
тат их реверсии к анцестральным формам орга-
низации клетки, может рассматриваться как до-
казательство первичности метаболизма по отно-
шению к геному. Важно отметить, что система

РНК-направляемого синтеза белков (трансляции)
как связующее звено между клеточным метаболиз-
мом и кодирующим его геномом проявила в ходе
редукционной эволюции гораздо большую ста-
бильность, чем ДНК-зависимые матричные про-
цессы (репликация, рекомбинация, репарация,
транскрипция), подтверждая гипотезу о первично-
сти РНК-генома по отношению к ДНК-геному. В
связи с этим заслуживает внимания гипотеза о
возникновении ДНК-геномов прокариот на ос-
нове РНК-геномов анцестральных клеточных
или доклеточных форм жизни [64].

Реконструкция органеллогенеза имеет важное
прикладное значение, связанное с созданием но-
вых генетических систем, которые кодируют за-
ранее заданные полезные свойства, например
способность растений к фиксации N2, либо жи-
вотных к фиксации СО2 [65]. Правомерность по-
становки этих задач подтверждается выявлением
глубоко редуцированных N2-фиксирующих сим-
бионтов у некоторых фототрофных организмов
[66], а также широким распространением фото- и
хемобионтов, поддерживаемых в клетках живот-
ных [67].
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Symbiotic Models for Reconstruction of Organellogenesis
N. A. Provorov*

All-Russia Research Institute for Agricultural Microbiology, St.-Petersburg, 196602 Russia
*e-mail: provorovnik@yandex.ru

Various groups of proteobacteria and cyanobacteria as well as unicellular algae capable of endosymbioses with
eukaryotes, are addressed as the models for reconstruction of organellogenesis (transformation of symbiotic
microbes into cellular organelles) as a major result of symbiogenesis – evolution based on formation of the
integral systems of heredity by the tightly interacting partners. Organellegenesis includes the following tran-
sitions: facultative non-inherited intracellular symbionts → obligatory inherited endocytobionts → genome-
containing organelles → genome-free organelles. We demonstrated that organellogenesis is accompanied by
the loss of bacterial genetic individuality – the ability to maintain and express own genomes, including their
complete elimination. Comparative analysis of various endosymbiotic bacteria groups showed that the major
prerequisite for their transformation into organelles (primary organellogenesis) is a high genomic plasticity
expressed at the early stages of organellogenesis, under the facultative or obligatory dependences on hosts. It
is manifested as a directed change of genomic architectures (transitions of the unitary genome type to a mul-
ticomponent and to a reduced type) as well as in the export of functionally active genes into the non-related
organisms. These properties are characteristic for α-proteobacteria and cyanobacteria – ancestors of mito-
chondria and plastids, but not for β- and γ-proteobacteria, Bacteroidetes and Firmicutes which, although in-
clude multiple endosymbiotic forms, have not been transformed into organelles. A convenient model for an-
alyzing the secondary organellogenesis implemented by eukaryotic microorganisms is represented by dino-
flagellates Symbiodinium (Alveolata) which: 1) harbor chloroplasts derived from red algae; 2) develop
intracellular symbioses with invertebrates behaving as their plastids. Reconstruction of organellogenesis al-
lows us to address the early stages of organic evolution including the trade-off between metabolism and he-
redity as well as between the RNA- or DNA-based genomes.

Keywords: organellogenesis, symbiogenesis, mitochondria and plastids, proteobacteria and cyanobacteria,
unicellular algae, horizontal and endosymbiotic gene transfer, DNA- and RNA-based genomes.
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