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Успешные инвазия и адаптация бактерий в лишайниковый симбиоз требует вовлечения ряда фи-
зиологических механизмов, которые регулируют взаимодействия между бактериобионтами, мико-
бионтами и альгобионтами и обеспечивают оптимизацию роста и развития таллома. Для выявления
таких факторов был проведен анализ геномов двух бактериобионтов лишайников Lichenibacterium
ramalinae и L. minor. Традиционные для ризобий гены нодуляции nod не обнаружены. Высказано
предположение о выполнении сходной функции белком TIGR02302. Обнаружены гены, кодирующие
белки, связанные с реализацией программ планктонного и биопленочного фенотипа – флагеллины и
пилины. Эти гены имеют высокий уровень сходства с генами бактерий – симбионтов растений. В гено-
мах исследованных бактерий обнаружены генетические детерминанты факторов вирулентности – бел-
ков инвазии локуса B, integration host factor (IHF), cенсорных гистидин киназ, белков рецепции и транс-
порта сидерофоров, монооксигеназы синтеза антибиотиков (Abm). Перечисленные гены имеют
сходство с таковыми у организмов, образующих ассоциации разной степени связанности с растени-
ями. Полученные данные позволили укрепить ранее высказанное предположение о приоритетной
ассоциации бактерий семейства Lichenibacteriaceae c зелеными водорослями лишайников.
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В эволюции симбиозов важными факторами
коадаптации партнеров являются специфические
факторы взаимодействия клеток организмов друг
с другом. При формировании бактериально-рас-
тительных и грибо-бактериальных симбиозов ос-
новными факторами коадаптации являются фер-
менты, белковые комплексы, полисахариды и
жирные кислоты, которые определяют морфоло-
гические и физиологические изменения в кле-
точных стенках, плазматической мембране и ци-
топлазме клеток партнерских организмов. Эти же
факторы могут определять вирулентность пато-
генных микроорганизмов. Особенностью лишай-
никовых симбиозов является многокомпонент-
ный состав сообщества. Таллом лишайника – это
миниатюрная экосистема, в которой мутуализм и
паразитизм, а также комменсализм и другие фор-
мы сосуществования могут проявляться на раз-
личных уровнях взаимодействия участников сим-
биоза.

Геномные и эколого-таксономические иссле-
дования последнего десятилетия позволили об-

наружить в составе лишайниковых симбиозов
специфические группы микроорганизмов, адап-
тированных к обитанию в их талломах. Это в кор-
не изменило представление о лишайниках как о
бинарах, сформированных микобионтом и фото-
бионтом. Лишайники оказались резервуаром
грибов и водорослей широкого таксономическо-
го и экологического спектра: от примитивных зи-
гомицетовых до совершенных базидиомицетовых
грибов; от традиционных водорослей Asteroloris sp. и
Trebouxia sp. до представителей различных поряд-
ков зеленых водорослей; от мутуалов до парази-
тов; от стимулирующих рост растений бактерий
до микроорганизмов, солюбилизирующих нерас-
творимые в воде минералы.

Бактериобионты лишайников представлены
специфичной для конкретного рода или вида ли-
шайника обособленной группой, доминантами в
которой являются представители порядков Hy-
phomicrobiales, Rhodospirillales, Acidobacteriales
(Hodkinson et al., 2012; Lee et al., 2014; Erlacher
et al., 2015), представители филумов Planctomyce-
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tes, Verrucomicrobia и, сравнительно недавно,
опубликованы данные о присутствии в лишайни-
ках пока некультивируемых бактерий новой фи-
логенетической группы candidatus “Eremiobacter-
ota” (Noh et al., 2020, 2021).

Наличие узкого и специфичного для каждого
из родов лишайников набора бактериальных
компонентов позволяет предположить наличие
факторов, отбирающих те или иные группы бак-
терий в лишайниковый симбиоз. Адаптация бак-
терий в лишайниковом симбиозе зависит от сте-
пени реализации их функциональных возможно-
стей: фиксации атмосферного азота, углекислого
газа, участия в защите микробиома лишайника от
патогенов и стрессовых факторов среды. Важным
аспектом жизнедеятельности является также спо-
собность выживать в кислой среде под давлением
антибиотиков, синтезируемых микобионтом (ли-
шайниковых кислот).

В этой связи, анализ геномных данных отдель-
ных облигатных бактериобионтов может внести
ясность в проблему адаптации бактерий в талло-
мах лишайников и понять механизмы их выжива-
ния и успешной реализации генетической про-
граммы. В данной работе была поставлена задача
проанализировать генетические детерминанты,
потенциально определяющие характер инвазии
двух облигатных бактериобинтов лишайников,
Lichenibacterium ramalinae и L. minor в таллом ли-
шайника и факторов, способствующих их выжи-
ванию.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования. Штаммы RmlP001T и
RmlP026T рода Lichenibacterium выделены ранее
(Pankratov et al., 2020) из отмытых от эпифитной
микрофлоры гомогенатов лишайника Ramalina
pollinaria (Westr.) Ach. и охарактеризованы как два
новых вида – L. ramalinae и L. minor. Талломы ли-
шайника были собраны со стволов березы (Betula
pubescens Ehrh.) на территории Беломорской био-
логической станции МГУ им. М.В. Ломоносова
(66.549970, 33.113218) в 2016 г.

Анализ геномов. Аннотированные в GenBank
геномные сборки анализировали с использова-
нием программ Unipro UGENE 38.1 (Okonech-
nikov et al., 2012) и BIOEDIT v. 7.0.5.3 (Hall, 1999).
Выравнивание амнокислотных и нуклеотидных
последовательностей проводили с использовани-
ем алгоритма MUSCLE в программе MEGA X
(Kumar et al., 2018). Филогененетический анализ
и построение деревьев осуществляли с использо-
ванием программ MEGA X, Unipro UGENE 38.1,
сервиса IQ Tree (http://iqtree.cibiv.univie.ac.at/)
(Trifinopoulos et al., 2016) и FigTree 1.4.4 с исполь-
зованием конкатенированных аминокислотных
последовательностей целевых белков. Для поиска

ортологичных генов использовали базу данных
COG (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/research/cog)
(Tatusov et al., 1997).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Белки систем нодуляции. В ходе анализа гено-

мов двух видов Lichenibacterium белки, близкие по
первичной структуре nod белкам бактерий груп-
пы ‘rhizobia’ обнаружены не были. Таким обра-
зом, следует исключить вероятность присутствия
сходного с ризобиальными бактериями механиз-
ма инвазии в хозяйский организм. Несмотря на
то, что группы генов nod в геномах изученных
бактерий отсутствуют, у L. ramalinae был обнару-
жен ген, кодирующий белок TIGR02302 (https://
www.uniprot.org/uniprot/A0A068SVH1). У мутан-
тов Azorhizobium caulinodans, нокаутированных по
этому гену, была показана утрата способности к
инфицированию хозяйского растения и чрезмер-
ной продукции экзополисахарида (Sato et al.,
2016). Этот же белок найден у Brucella suis, парази-
та, вызывающего бруцеллез свиней и Sinorhizobium
meliloti, мутуалистической бактерии люцерны.
Белки этого типа обладают высоким генетическим
полиморфизмом, так как даже у одного вида, на-
пример Bartonella quintana (патоген, вызывающий
окопную лихорадку), доля нуклеотидных замен
может возрастать до уровня 2.5%. Потенциально,
белки этого типа могут рассматриваться как фак-
торы инвазии в лишайниковый таллом. Эволю-
ционный филогенетический анализ белков TI-
GR02302 у L. ramalinae и L. minor показал (рис. 1),
что у обоих штаммов этот ген формирует отдель-
ный кластер в пределах ветви, в которую входят
как выделенные из небиологических субстратов
бактерии Chelatococcus reniformis, Alsobacter soli
(Gu et al., 2016; Sun et al., 2018), так и эпифит рас-
тений Methylobacterium haplocladii (Tani, Sahin,
2013) или клубеньковые симбионты Methylobacte-
rium nodulans (Jourand et al., 2004). Учитывая, что
среди аннотированных в базе NCBI последова-
тельностей этого гена, большая часть ассоцииро-
вана с эпифитными бактериями или бактериями
симбионтами растений, мы можем предполо-
жить, что бактерии Lichenibacterium в лишайниках
потенциально могут быть ассоциированы с зеле-
ными водорослями, а не с грибами.

Флагеллины и пилины. Особенностью эндоли-
хенобионтов L. ramalinae и L. minor является нали-
чие у них клеточного цикла развития. На ранних
этапах роста культуры их клетки подвижны за счёт
жгутика. Позднее они утрачивают жгутик и пере-
ходят к пленочному или колониальному росту. Та-
кие особенности жизненного цикла предполагают
наличие белков, участвующих в формировании
жгутика и контроле его активности – флагелли-
нов, а также белков фиксации на твердой поверх-
ности – пилинов. Большая часть генов белков
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Рис. 1. Эволюционный анализ филогении гена TIGR02302 методом максимального правдоподобия. Эволюционная
история была определена с помощью метода максимального правдоподобия и модели Jones et al. w/freq. Показано де-
рево с наибольшим логарифмическим правдоподобием (–36249.81). Процент деревьев, в которых соответствующие
таксоны кластеризуются вместе, показан рядом с ветвями. Исходные деревья для эвристического поиска были полу-
чены автоматически путем применения алгоритмов Neighbor-Join и BioNJ к матрице парных расстояний, оцененных
с помощью модели JTT, а затем выбора топологии с наибольшим значением логарифмического правдоподобия. Де-
рево нарисовано в масштабе, длина ветвей измеряется в количестве замен на сайт. В данном анализе участвовали 39
аминокислотных последовательностей. Всего в окончательном наборе данных было 1052 позиции.
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сборки пилей исследованных бактерий имеют
низкий уровень гомологии с большинством бак-
терий в пределах класса Alphaproteobacteria и толь-
ко немногие имеют уровень гомологии более 50%
(табл. 1).

Низкий уровень гомологии предполагает на-
личие новых семейств таких белков, что обуслов-
лено селекцией в лишайниковых симбиозах и
изоляцией представителей семейства Lichenibac-
teriaceae как отдельно эволюционирующей ветви
порядка Hyphomicrobiales. Несмотря на тесную ас-
социацию бактерий рода Lichenibacterium с ли-
шайниками, их пилины имеют более выражен-
ную гомологию с генами корневых симбионтов
растений (Ueki et al., 2010; Li et al., 2018), эпифит-
ных (Tani et al., 2012; Madhaiyan, Poonguzhali,
2014) и выделенных из небиологических сред
(Urakami et al., 1995; Van Aken et al., 1995; Gallego
et al., 2005) представителей класса Alphaproteobacte-
ria. Единственный охарактеризованный на данный

момент представитель семейства Lichenihabitanta-
ceae (кластера LAR1), Lichenihabitans psoromatis, изо-
лированный из лишайника (Noh et al., 2019), не-
смотря на сходство экологических ниш обитания,
не имеет пилинов, а гены флагеллинов ограниче-
ны motA и тремя генами биосинтеза и экспорта
(fliO, fliQ, fliJ).

У обоих видов Lichenibacterium присутствуют
полные опероны, включающие все необходимые
гены для сборки мотора и жгутика (fliEFGIJKN-
PQR; flgABCDEFGIJ; motA). Недавно у Caulo-
bacter crescentus показано наличие зависимости
адгезии от активности комплекса белков, отвеча-
ющих за активное перемещение (Hug et al., 2017).
В частности, мутанты ∆fliFG, ∆motA, ∆motB и
∆fliL теряли способность эффективно прикреп-
ляться к поверхности субстрата. Продукты экс-
прессии этих генов участвовали в механорецепции
поверхности и запускали механизм сбрасывания
жгутика и перехода к стационарному существова-

Таблица 1. Значения гомологии основных генов сборки пилинов L. ramalinae и L. minor в сравнении с филогене-
тическими соседями по генам, кодирующим компоненты пилинов

Примечание. PAP – белок сборки пилей; * – корни растений; ** – патоген человека; *** – стимулируют рост растений; ‼ –
эпифиты; ⁑ – свободноживущие

Номер 
аминокислотной 
последователь-
ности в геноме

Белок Гомологичные виды Величина 
покрытия

Процент 
идентичности

Номер в базе 
GenBank

Lichenibacterium minor

WP_129227699 PAP Bosea thiooxidans
( Skipper et al., 2019)**

100% 51.41 WP_055728783

WP_129224958 PAP Methylobacterium pseudosasicola 
(Madhaiyan, Poonguzhali, 2014)***‼

96% 52.74 WP_092042786

WP_129222914 Flp family
type IVb pilin

Rhizomicrobium palustre
(Ueki et al., 2010)*

100% 50.00 WP_167081865

WP_129222940 Flp family
type IVb pilin

Limoniibacter endophyticus
(Li et al., 2018)*

98% 66.67 WP_189488722

Lihenibacterium ramalinae

WP_129217141 Flp family
type IVb pilin

Devosia crocina
(Verma et al., 2009)⁑

100% 62.26 WP_092425185

WP_129217142 Flp family 
type IVb pilin

Hyphomicrobium denitrificans 
(Urakami et al., 1995)⁑

100% 61.1 WP_015596543

WP_129221696 PAP Methylorubrum populi
(Van Aken et al., 1995)⁑

99% 57.03 WP_141950466

WP_129220976 PAP Methylobacterium pseudosasicola 
(Madhaiyan, Poonguzhali, 2014)***‼

100% 51.49 WP_092042786

WP_129220479 PAP Methylobacterium variabile
(Gallego et al., 2005)⁑

98% 48.35 WP_157080794

WP_129217136 Flp 
PAP
CpaB

Methylobacterium oxalidis
(Tani et al., 2012)‼

100% 50.18 WP_147024217
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нию в виде биопленки на поверхности субстрата.
Мутанты, у которых был нокаутирован ген motA,
не были способны перейти от планктонной ста-
дии к биопленочному фенотипу. Мы предполага-
ем, что L. ramalinae и L. minor обладают сходными
механизмами фомирования биопленочного фе-
нотипа при внедрении клеток этих бактерий в
талломы лишайников.

Белки инвазии локуса B (IalB). Эти белки ассо-
циированы с комплексом инвазии в эритроциты
у Bartonella bacilliformis, эндопаразита семейства
Bartonellaceae (Hyphomicrobiales). Ранее было по-
казано (Coleman, Minnick, 2001), что нокаутирован-
ные по гену ialB бактерии утрачивали способность к
адгезии и последующей инвазии в эритроциты. Го-
мологи этого белка были также обнаружены в
бактериях родов Bradyrhizobium и Rhizobium, ассо-
циированных с корнями растений. Однако ана-
лиза их функции у этих бактерий в литературе
найти не удалось. Интересно, что в работе Colle-
man и Minnick (2003) определение количества
белка IalB с помощью SDS-PAGE и иммуноблот-
тинга показало наибольшее количество IalB в
кислых условиях или при 20°C, в то время как при
37°C и в основных условиях синтезировалось
наименьшее количество этого белка. Известно
(Pankratov, 2012), что водные гомогенаты лишай-
ников имеют рН менее 5.0, а оптимальные темпе-
ратуры для роста большинства бактериальных
изолятов нетропических лишайников находятся
в диапазоне от 15 до 25°С. В настоящее время эти
белки обнаружены, согласно базе ортологичных
генов COG, главным образом в группах Alphapro-
teobacteria (109 организмов) и Gammaproteobacteria
(19 организмов) и Betaproteobacteria (1 организм). У
бактерий L. ramalinae и L. minor эти белки могут по-
тенциально использоваться для адаптации к кис-
лой среде талломов.

Integration host factor (IHF). Эти белки обычны
в прокариотах, так как участвуют в регуляции
транскрипции, связывая ДНК и придавая ей спе-
цифическую структуру. У обоих видов Lichenibac-
terium они представлены двумя субъединицами, α
и β. Несмотря на то, что эти белки не участвуют
напрямую, как например белки нодуляции или
секреции, в ассоциации с хозяйским организмом,
они способны регулировать ряд функций бакте-
риальной клетки, связанной с вирулентностью, а
также резистентностью к ряду факторов. Так, на-
пример, у E. coli IHF активирует экспрессию
определенного набора генов, необходимых для
выживания при чрезвычайно низких значениях
pH (Bi, Zhang, 2014). Stonehouse и et al. (2008) пока-
зали, что инактивация ihfA и ihfB, генов, кодирую-
щих субъединицы IHF, снижает уровни экспрессии
двух основных факторов вирулентности tcpA и ctx и
предотвращает выработку пилина Vibrio cholerae, ре-
гулируемого токсином, и холерного токсина. У Li-
chenibacterium наиболее близкими гомологами по

этим генам оказались Rhabdaerophilum calidifontis, а
также представители родов Camelimonas и Microvir-
ga с уровнем гомологии более 74%. Известно, что
два вида рода Camelimonas выделены из плаценты
и молока теплокровных животных, а среди видов
рода Microvirga три являются симбионтами расте-
ний (Kämpfer et al., 2012; Rad et al., 2014; Zhang et al.,
2015). Rhabdaerophilum calidifontis недавно выделен
из осадков горячих источников и описан как
представитель нового семейства Rhabdaerophilla-
ceae в порядке Hyphomicrobiales (Ming et al., 2020).

Другие факторы вирулентности. К факторам
вирулентности относят ряд белков, участвующих
в рецепции сигналов хозяйского организма, ре-
цепции и транспорте сидерофоров и ферменты
синтеза антибиотиков.

Сенсорные гистидин киназы. В геномах обоих
штаммов Lichenibacterium были найдены гены, ко-
дирующие сенсорные гистидин киназы и гибрид-
ные сенсорные гистидин киназы и регуляторы от-
клика. Эти ферменты регулируют взаимодействие с
хозяйским организмом путем контроля передачи
сигнала двухкомпонентными системами (TCS) с
последующим автофосфорилированием консер-
вативного остатка гистидина в ответ на стимул.
Ближайшими гомологами генов гистидин киназ
исследуемых бактерий являются гены гистидин
киназ родственных бактерий класса Alphaproteo-
bacteria, для которых функции этих белков могут
быть предсказаны только на основании имеющихся
в литературе данных. Наиболее близкими гомоло-
гами оказались гистидиновые киназы бактерий,
представляющих семейства Beijerinckiaceae, Methy-
lobacteriaceae и Lichenihabitantaceae (рис. 2). Выявле-
ны различия в составе и количестве ортологичных
генов, кодирующих гистидин киназы, у L. ramalinae
и L. minor. Так, например, в геноме L. minor найде-
ны два ортологичных гена kdpD, в то время как у
L. ramalinae эти гены не найдены (рис. 2г). KdpD
в сочетании с KdpABC регулирует калиевый го-
меостаз и вирулентность у различных видов бак-
терий (Dutta et al., 2021). Интересно, что гистидин
киназы, содержащие домен HAMP (Histidine ki-
nases, Adenylate cyclases, Methyl accepting proteins
and Phosphatases), формируют изолированный
кластер семейства Lichenibacteriaceae (рис. 2а,
2б), что может быть использовано как дополни-
тельный инструмент в филогеномном анализе
бактерий кластера LAR1 и Hyphomicrobiales. В
целом, в геноме L. ramalinae содержится 18 ами-
нокислотных последовательностей различных ти-
пов гистидин киназ, а в геноме L. minor – 26. Недав-
ние результаты подтверждают участие гистидино-
вых киназ в бактериальных сенсорных системах,
контролирующих концентрацию кислорода и оки-
си азота в среде роста (Gondim et al., 2022).

Рецепция и транспорт сидерофоров. TonB-зави-
симые транспортеры (TBDTs) это белки внешней
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ПАНКРАТОВ

мембраны бактерий, которые связывают и пере-
носят хелаты железа, называемые сидерофорами,
а также витамин B12, комплексы никеля и углеводы.
Процесс переноса требует энергии в виде протон-
ной двигательной силы и комплекса из трех бел-
ков внутренней мембраны, TonB-ExbB-ExbD, для
передачи этой энергии на внешнюю мембрану. У
обоих штаммов гены, кодирующие эти белки, най-
дены. TonB рецепторы оказались гомологичным

таковым у бактерий Nitrobacter winogradskyi, Arch-
angium violaceum, Cystobacter fuscus с уровнем гомо-
логии 45–50% и величиной Query Cover 97%.
Наибольший уровень гомологии характерен для
Lichenihabitans psoromatis – 57.64% при величине
Query Cover 96%.

Монооксигеназа синтеза антибиотиков (Abm).
У L. ramalinae обнаружено шесть паралогов этого
фермента, а у L. minor – пять.

Таблица 2. Значения гомологии генов монооксигеназы синтеза антибиотиков L. ramalinae и L. minor в сравнении
с филогенетически родственными бактериями

Примечание. PAB – бактерии, ассоциированные с растениями

Номер 
аминокислотной 

последовательности
в геноме

Гомологичные виды Величина 
покрытия, %

Процент 
идентичности

Номер гомолога
в базе GenBank

Lichenibacterium ramalinae
WP_129217131 Lichenibacterium sp. 6Y81 99 92.66 WP_237477013

Lichenibacterium minor 99 90.83 WP_129224161
Aureimonas altamirensis 99 68.81 WP_232413559
Aureimonas ureilytica 99 67.89 WP_058635188
Amorphus coralli 98 66.67 WP_018698660
Skermanella aerolata 100 65.45 WP_044429191
Rhodoligotrophos appendicifer 99 65.14 WP_144293913
Methylobacterium oryzihabitans 100 64.55 WP_127729087

WP_129217335 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 86.73 WP_237477124
Lichenibacterium minor 100 84.69 WP_129222562
Lichenihabitans psoromatis 100 63.27 WP_165492806
Sinorhizobium fredii (PAB) 97 51.04 WP_012709011

WP_129219385 Methylobacterium sp. 275MFSha3.1 (PAB) 100 73.77 WP_091675833
Methylobacterium sp. Leaf88 100 72.95 WP_056271413
Methylorubrum extorquens (PAB) 100 70.49 WP_003598456
Methylobacterium oryzae (PAB) 98 68.85 WP_043758477

WP_129224161 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 94.59 WP_237477013
Aureimonas altamirensis 98 68.81 WP_232413559
Skermanella mucosa 100 66.67 WP_202680322
Bradyrhizobium sp. Tv2a-2 (PAB) 99 66.36 WP_024519766

Lichenibacterium minor
WP_129225689 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 78.79 WP_237479053

Comamonas thiooxydans 100 70.71 WP_034407119
Comamonas testosteroni 100 70.71 WP_149356526
Mesorhizobium amorphae (PAB) 100 67.68 WP_192177866

WP_129227845 Lichenibacterium sp. 6Y81 100 87.37 WP_237477550
Aureimonas psammosilenae (PAB) 100 64.21 WP_152046766
Gemmobacter straminiformis 96 63.04 WP_185798974
Rhodobacter amnigenus 96 60.87 WP_161762857
Deinococcus planocerae 96 56.52 WP_102126279
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Наиболее филогенетически близкими к генам
Abm Lichenibacterium оказались гомологи Licheni-
habitans psoromatis (величина сходства 64.29%) и
Rhizobium arenae (53.12%). Некоторые ортологи,
как например Abm WP_129219385 L. ramalinae,
имели высокое сходство с генами эпифитных
Methylobacterium, выделенных с поверхности ли-
стьев различных растений (величина сходства
70–74%). У L. minor гомологами по гену abm ока-
зываются симбиотические бактерии Aureimonas
psammosilene, штаммы группы Mezorhizobium, па-
тоген человека Comamonas testosteroni, а также сво-
бодноживущие Hyphomicrobium zavarzinii и Sker-
manella mucosa (табл 2).

Ферменты этого суперсемейства участвуют в
синтезе поликетидных антибиотиков (Grocholski
et al., 2012). Недавно показана способность моно-
оксигеназы регулировать инвазию патогенных
грибов в ткани растений (Patkar, Naqvi, 2017). В
частности, монооксигеназа служит эффекторным
пептидом, способствующим последующей колони-
зации тканей. Интересно, что ортологи Аbm пара-
зитического грибка Magnaporthe oryzae были обна-
ружены только у нескольких видов симбиотических
бактерий, что позволяет предположить, что пато-
генная линия приобрела Аbm, вероятно, путем
горизонтального переноса генов от ризосферных
бактерий.

Известно, что наиболее эффективными защит-
ными механизмами растений являются гормоны и
гормоноподобные соединения, такие как салици-
ловая кислота, жасмоновая кислота или этилен.
Эти же соединения способны выделять и зеленые
водоросли (Tarakhovskaya et al., 2007). Так напри-
мер, Pichler et al. (2020) обнаружили, что индолил
уксусная, индолил масляная, абсцизовая, жасмо-
новая кислоты, гиббереллин A3 (GA3) и GA4 вы-
свобождаются внеклеточно у водорослей рода
Trebouxia и Asterochloris (фотобиотны лишайни-
ков). Показано, что Abm способны инакивиро-
вать жасмоновую кислоту, выделяемую растени-
ем в ответ на заражение патогенными грибами
(Patkar, Naqvi, 2017). Наличие нескольких копий
паралогичных генов этого белка может быть ин-
дикатором их функциональности, что позволяет
высказать предположение о наличии сходных с
вышеприведенным механизмом инвазии Licheni-
bacterium в лишайниковый таллом.

Таким образом, анализ геномов двух бакте-
риобионтов лишайников L. ramalinae и L. minor
обнаружил генные детерминанты, обеспечиваю-
щие синтез факторов адгезии, белков пилинов и
флагеллинов, способствующие фиксации клеток
на грибном мицелии и на клеточных стенках во-
дорослей. Наличие двух фенотипов – планктон-
ного и пленочного позволяют бактериям рода Li-
chenibacterium мигрировать в формирующиеся
подеции лишайников и далее интегрироваться в

них, переходя в пленочный фенотип. Значения
гомологии отдельных изученных генов, продукты
экспрессии которых обеспечивают регуляцию
интеграции, адаптации и выживания, позволяют
дополнить нашу гипотезу (Pankratov et al., 2022) о
более тесной физиологической связи бактерий
рода Lichenibacterium с зелеными водорослями,
чем с грибами.

Номера доступа DDBJ/ENA/GenBank для по-
следовательностей, проанализированных в этом
исследовании, следующие: QYBC000000 (геном
штамма RmlP001T) и QYBB000000 (геном штамма
RmlP026T).

Соблюдение этических стандартов. Настоящая
статья не содержит результатов исследований,
полученных с использованием животных в каче-
стве объектов.

Конфликт интересов. Автор заявляет, что у него
нет конфликта интересов.
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Genome Analysis of Two Lichen Bacteriobionts, Lichenibacterium ramalinae
and Lichenibacterium minor: Factors of Virulence and Adaptation

T. A. Pankratov#

Winogradsky Institute of Microbiology, Research Center of Biotechnology, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: tpankratov@gmail.com

Successful invasion and adaptation of bacteria into lichen symbiosis requires the involvement of a number of
physiological mechanisms that regulate interactions between bacteriobionts, mycobionts and algobionts and
ensure the optimization of thallus growth and development. The genomes of two lichen bacteriobionts Li-
chenibacterium ramalinae and L. minor were analysed to identify those factors. No nodulation genes tradition-
al for rhizobia were found. TIGR02302 protein has been suggested to have a similar function. Genes encoding
proteins associated with the implementation of planktonic and biofilm phenotypes – flagellins and pilins –
have been found. These genes have a high level of similarity with the genes of plant symbiont bacteria. Genetic
determinants of virulence factors such as locus B invasion proteins, Integration host factor (IHF), sensory
histidine kinases, siderophore receptor and transport proteins and monooxygenase of antibiotic synthesis
(Abm) were found in the genomes of the studied bacteria. The listed genes have similarities with those in or-
ganisms forming associations of different degrees of association with plants. Based on the data obtained, the
assumption of a priority association of bacteria of the Lichenibacteriaceae family with green lichen algae was
suggested.

Keywords: Lichenibacterium, nodulation factors, virulence, histidine kinase, siderophores, lichens
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