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Анализ геномов 13 штаммов аноксигенных фототрофных бактерий показал наличие генов, кодиру-
ющих карбоангидразу трех классов с преобладанием β- и γ-карбоангидраз. Гены α-карбоангидразы
обнаружены в геномах двух представителей Betaproteobacteria. Распределение карбоангидраз раз-
личных классов среди геномов изученных фототрофных бактерий соответствует распределению
среди протеобактерий в целом.
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ВВЕДЕНИЕ
Углекислый газ (CO2) является самым распро-

страненным парниковым газом [1]. Считается,
что антропогенные выбросы углекислого газа иг-
рают важную роль в глобальном изменении кли-
мата, поскольку температура Земли повышается
на 0.2°C за десятилетие [2]. Одной из важнейших
задач современности является поиск способов
снижения выбросов углекислого газа в атмосфе-
ру. Один из подходов заключается в извлечении
углекислого газа из промышленных дымовых га-
зов и транспортировке его в подходящие места
для захоронения. Для секвестрации углекислого
газа были предложены различные места, включая
океаны, глубокие водоносные горизонты и исто-
щенные нефтяные и газовые резервуары. Захоро-
нение углекислого газа в океанах может повлиять
на жизнь водных организмов из-за снижения рН
воды. Захоронение в истощенных нефтяных и га-
зовых резервуарах создает проблемы с точки зре-
ния опасности для жизни людей и состояния
окружающей среды в случае утечки углекислого
газа [3]. Другой альтернативой захоронения угле-
кислого газа является химическая фиксация угле-
кислого газа в виде карбонатных минералов, та-
ких как кальцит, магнезит и доломит. Эти мине-
ралы широко распространены в природе и
являются экологически безопасными и стабиль-
ными. Секвестрация углекислого газа может быть
достигнута путем прямого контакта газообразно-
го CO2 с соединениями кальция или магния либо
путем растворения CO2 в воде и последующего
контакта раствора с минералами. В любом случае
образуются карбонаты кальция или магния, кото-

рые являются твердыми веществами и выпадают
в осадок [4].

Гидратация углекислого газа при поступлении
его в раствор является одним из ограничивающих
этапов данного процесса. При нейтральной реак-
ции среды и в отсутствие катализаторов реакция
гидратации СО2 протекает медленно. Одним из
способов повышения скорости реакции (вплоть
до ускорения в 106 раз) является использование
фермента карбоангидраза [5]. Карбоангидраза –
это металлофермент, в активном центре которого
находится ион двухвалентного металла, чаще все-
го Zn(II), но также могут быть и Cd(II), Fe(II),
Co(II). С учетом аминокислотной последователь-
ности белков, трехмерной структуры и строения
активного сайта фермента выделяются восемь
классов карбоангидраз: α, β, γ, δ, ζ, η, θ, ι [6, 7].
При этом активно ведутся поиск и разработка но-
вых типов карбоангидраз, обладающих высокой
активностью, устойчивостью к высоким темпера-
турам и иным факторам окружающей среды [8].

Аноксигенные фототрофные микроорганиз-
мы активно участвуют в круговороте углерода в
природе и обладают карбоангидразной активно-
стью, но филогенетическое разнообразие карбо-
ангидраз в этой группе микроорганизмов изучено
недостаточно [9]. Целью настоящей работы явля-
ется изучение разнообразия генов, кодирующих
карбоангидразы различных классов, в геномах
аноксигенных фототрофных бактерий с помо-
щью биоинформатических методов.
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Рис. 1. Филогенетическое дерево генов карбоангидраз класса α, обнаруженных в геномах штаммов Rhodoferax sp. U2-2l
и U11-2br.
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CAB1084805.1 Carbonic anhydrase alpha class [Olavius algarvensis Delta 1 endosymbiont]
AGX88624.1 Carbonic anhydrase [Candidatus Symbiobacter mobilis CR]

OGB28748.1 Hypothetical protein A3F78_17725 [Burkholderiales bacterium RIFCSPLOWO2_FULL_61_40]

BCO25678.1 Hypothetical protein MIZ03_0557 [Rhodoferax sp. MIZ03]
PIQ53790.1 Hypothetical protein COW02_07260 [Comamonadaceae bacterium CG12_big_fil_rev_8_21_14_0_65_59_15]
OIN90431.1 Hypothetical protein AUJ20_14720 [Comamonadaceae bacterium CG1_02_60_18]

OIP20497.1 Hypothetical protein AUK52_10460 [Comamonadaceae bacterium CG2_30_60_41]

OQW86876.1 Hypothetical protein BWK72_15285 [Rhodoferax ferrireducens]

OOV09145.1 Hypothetical protein RF819_13915 [Rhodoferax fermentans]

WP_138517038.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax bucti]

WP_051391717.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax saidenbachensis]

WP_157979409.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax ferrireducens]

WP_084382694.1 Carbonic anhydrase family protein [Curvibacter delicatus]
WP_223907777.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax sp. MIZ03]

WP_180124752.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax sp. BLA1]

WP_078365525.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax fermantans]

MBB1077669.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax lenense 4810]
WP_075586169.1 Carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax antarcticus]

R2218 Carbonic anhydrase, alpha class [Rhodoferax sp. U11-2br]

R3050 Carbonic anhydrase, alpha class [Rhodoferax sp. U2-2l]

PHM19871.1 Carbonic dehydratase [Curvibacter sp. PD_MW3]

PIW09693.1 Carbonate dehydratase [Comamonadaceae bacterium CG17_big_fil_post_rev_8_21_14_2_50_60_13]

PJC11683.1 Carbonate dehydratase [Comamonadaceae bacterium CG_4_9_14_0_8_um_filter_60_18]

WP_066155114.1 Carbonic anhydrase family protein [Hydrogenophaga pseudoflava]
MBT9549866.1 Carbonic anhydrase family protein [Hydrogenophaga sp.]

MBI2751681.1 Carbonic anhydrase family protein [Burkholderiales bacterium]

Рис. 2. Филогенетическое дерево генов карбоангидраз класса β, обнаруженных в геномах представителей несерных
пурпурных бактерий.

WP_000838173.1 Carbonic anhydrase [MULTISPECIES: Bacillus]

WP_013419073.1 Carbonic anhydrase [Rhodomicrobium vannielii]
WP_101248695.1 Carbonic anhydrase [Telmatospirillum siberiense]

WP_013033962.1 Carbonic anhydrase [Nitrosococcus halophilus]
WP_068118234.1 Carbonic anhydrase [Pseudoruegeria marinistellae]

WP_093250659.1 Carbonic anhydrase [Rubrimonas cliftonensis]
WP_074219391.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum sp. ES.010]

WP_132696430.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum steppense]

WP_154149330.1 Carbonic anhydrase [Roseovarius bejariae]
WP_134078534.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum visakhapatnamense]
WP_062956332.1 Carbonic anhydrase [MULTISPECIES: Thalassospira]

WP_050473132.1 Carbonic anhydrase [Pannonibacter phragmitetus]
WP_055457245.1 Carbonic anhydrase [Pannonibacter indicus]

WP_075586299.1 Carbonic deahydratase [Rhodoferax antarcticus]

WP_078366603.1 Carbonic deahydratase [Rhodoferax fermentans]

WP_223904894.1 Carbonic deahydratase [Rhodoferax sp. MIZ03]

WP_205758195.1 Carbonic deahydratase [Macromonas bipunctata]
WP_043330856.1 Carbonic deahydratase [Curvibacter gracilis]

WP_180125680.1 Carbonic deahydratase [Rhodoferax sp. BLA1]

CUB01095.1 Carbonic anhydrase [Pannonibacter indicus]

OGB57419.1 Carbonic anhydrase [Burkholderiales bacterium RIFOXYD12_FULL_59_19]
TXT36876.1 Carbonic anhydrase [Comamonadaceae bacterium]

WP_127075277.1 Carbonic anhydrase [Rhodomicrobium lacus]

WP_201718854.1 Carbonic anhydrase [Rhodomicrobium vannielii]
WP_013419299.1 Carbonic anhydrase [Rhodomicrobium vannielii]
WP_037236787.1 Carbonic anhydrase [Rhodomicrobium udaipurense]

WP_227285713.1 Carbonic anhydrase [Boseongicola sp. H5]
WP_109668914.1 Carbonic anhydrase [Roseicyclus mathoneyensis]
WP_224816575.1 Carbonic anhydrase [Hasllibacter sp. MH4015]
WP_011453234.1 Carbonic anhydrase [Jannaschia sp. CCS1]
WP_222190176.1 Carbonic anhydrase [Maritalea mobilis]

WP_025311466.1 Carbonic anhydrase [Roseibacterium elongatum]

WP_088622356.1 Carbonic anhydrase [Oceanicola sp. 22ll-s10i]
WP_007816253.1 Carbonic anhydrase [Roseobacter sp. AzwK-3b]
TXI02001.1 Carbonic anhydrase [Pseudorhodobacter sp.]
WP_050521434.1 Carbonic anhydrase [Pseudorhodobacter antarcticus]
WP_008026822.1 Carbonic anhydrase [Rhodobacter sp. SW2]

WP_185797854.1 Carbonic anhydrase [Gemmobacter straminiformis]
WP_108434086.1 Carbonic anhydrase [Gemmobacter aquarius]

WP_137109952.1 Carbonic anhydrase [Rhodobacter sp. SY28-1]
WP_035844785.1 Carbonic anhydrase [Allgaiera indica]
WP_102224009.1 Carbonic anhydrase [Acidimangrovimonas sediminis]

WP_15374935.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum strictum]

WP_132465318.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum marinum]
WP_042457645.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum sulfidophilum]
WP_132541418.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum euryhalinum]

WP_132693311.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum steppense]
HDR29992.1 Carbonic anhydrase [Rhodovulum sp.]

WP_118154413.1 Carbonic anhydrase [Tabrizicola sp. DJC]

MBY0349793.1 Carbonic anhydrase [Tabrizicola sp.]

MBC7676735.1 Carbonic anhydrase [Rhodoferax sp.]

PKO61943.1 Carbonic deahydratase [Betaproteobacteria bacterium HGW-Betaproteobacteria-18]

MBP6007558.1 Carbonic deahydratase [Rhodoferax sp.]

MCC6304144.1 Carbonic anhydrase [Rhodobacteraceae bacterium]

R1735 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodomicrobium sp. Az07]

R3352 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodovulum sp. Tan2931]
R642 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodovulum sp. Tan423]
R75 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodobaculum sp. Tan2943]

R1745 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodoferax sp. U11-2br]

R3917 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodoferax sp. U2-2l]

R372 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodomicrobium sp. Az07]

R263 Carbonic anhydrase, beta class [Unknown sp. Mal045]
R781 Carbonic anhydrase, beta class [Unknown sp. Mal055]

R2592 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodobaculum sp. K27]

R972 Carbonic anhydrase, beta class [Unknown sp. Har02]

R3424 Carbonic anhydrase, beta class [Phodobacter sp. Har01]

R1265 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodovulum sp. Tan2933]
R3341 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodovulum sp. Tan2932]

R1164 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodovulum sp. Tan2931]
R1824 Carbonic anhydrase, beta class [Rhodovulum sp. Tan423]
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КОМОВА и др.

МЕТОДЫ

Последовательности генов γ-карбоангидраз
были обнаружены в сборках геномов исследуе-
мых штаммов несереных пурпурных бактерий в
результате аннотации с помощью сервера RAST
[10]. Последовательности наиболее похожих ге-
нов карбоангидраз были найдены в результате
выравнивания с помощью программы Protein
BLAST [11] против базы данных неизбыточных
последовательностей белков (non-redundant pro-
tein sequences). У всех последовательностей обре-
зана первая аминокислота метионин с помощью
программы UGENE [12]. Множественное вырав-
нивание последовательностей проведено с помо-
щью MAFFT версии 7 [13] с параметрами по
умолчанию. Филогенетическая реконструкция
была проведена при помощи FASTTREE [14] с
использованием метода максимального правдо-
подобия на основе эволюционной модели
JTT+CAT. Визуализация филогенетического де-
рева проводилась с помощью онлайн-инструмен-
та Interactive Tree Of Life (iTOL) v5 [15].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В результате анализа геномов аноксигенных

фототрофных бактерий (АФБ) из коллекции Кур-
чатовского геномного центра показано, что они
содержат гены трех классов карбоангидразы.
α-карбоангидраза обнаружена в геномах
Rhodoferax sp. U2-2l, U11-2br (рис. 1); β-карбоан-
гидраза – в геномах Rhodoferax sp. U2-2l, U11-2br,
Rhodobacter sp. Har01, Gemmobacter sp. Har02,
Rhodobaculum sp. Tan2943, K27, Rhodomicrobium sp.
Az07, Rhodovulum steppense A-20S, Tan423, Rhod-
ovulum strictum Tan2932, Tan2933 (рис. 2); γ-карбо-
ангидраза – в геноме Rhodomicrobium sp. Az07,
Rhodovulum steppense A-20S, Tan423, Rhodovulum
strictum Tan2932, Tan2933 (рис. 3). Все три класса
карбоангидраз эволюционировали независимо
друг от друга и являются примером конвергент-
ной эволюции каталитических функций [16]. Ко-
личественное распределение классов карбоан-
гидраз в исследованных геномах АФБ соответ-
ствует распределению в целом среди прокариот
[17] с преобладанием β- и γ-карбоангидраз.

Несмотря на широкую представленность кар-
боангидраз среди организмов различных филоге-
нетических групп как эукариот, так и прокариот

Рис. 3. Филогенетическое дерево генов карбоангидраз класса γ, обнаруженных в геномах представителей несерных
пурпурных бактерий.

WP_000640208.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [MULTISPECIES: Bacillus]

WP_075586733.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax antarcticus]

WP_054005956.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Cypionkella psychrotolerans]
WP_124087208.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Xinfangfangia humi]

WP_013418712.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodomicrobium vannielii]
WP_037240837.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodomicrobium udaipurense]

WP_132462243.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodovulum marinum]
WP_132546113.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodovulum euryhalinum]

WP_132695873.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodovulum steppense]

WP_153749597.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodovulum strictum]

WP_038131065.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Thioclava indica]
WP_078540804.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Thioclava sp. DLFJ5-1]

WP_121532291.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Sinirhodobacter hankyongi]
WP_218629056.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Sinirhodobacter sp. B57]

WP_110804056.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodobacter viridis]
WP_055683386.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Jannaschia rubra]

WP_201158092.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodobaculum claviforme]

WP_136794322.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Cereibacter changlensis]
WP_222187187.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Maritalea mobilis]

WP_109665460.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Roseicyclus mahoneyensis]

WP_171560982.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [MULTISPECIES: unclassified Roseobacter]
WP_127558576.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Nioella ostreopsis]

WP_227286593.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Boseongicola sp. H5]
WP_121897868.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodophyticola porphyridii]

WP_136392615.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter aestuarii]
WP_125323704.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Tabrizicola piscis]

WP_108642426.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Fuscovulum blasticum]

WP_008028107.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodobacter sp. SW2]

WP_161767420.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodobacter sp. CCP-1]
WP_101920489.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Tabrizicola sp. TH137]

WP_107324442.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Bieblia veldkampii]
WP_149139565.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter caeruleus]

WP_146285622.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter aquaticus]
WP_108130288.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter caeni]
WP_119135915.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter lutimaris]

WP_054303247.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter sp. LW-1]
WP_189380034.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Gemmobacter nanjingensis]

OJY29368.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodobacterales bacterium 65-51]

MBD1202614.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodobacteraceae bacterium]

MBO6603574.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Roseicyclus sp.]

KAB2885156.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Defluviimonas sp.]

WP_127076225.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodomicrobium lacus]

WP_078366177.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax fermentans]
OQW90036.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax ferrireducens]

MBB1077541.1 Gamma carbonic anhydrase family protein [Rhodoferax jenense 4810]

R1271 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Rhodoferax sp. U2-2]

R1466 Carbonic anhydrase, gamma class [Rhodomicrobium sp. Az07]

R841 Carbonic anhydrase, gamma class [Rhodovulum sp. Tan423]

R687 Carbonic anhydrase, gamma class [Rhodovulum sp. Tan2931]

R2389 Carbonic anhydrase, gamma class [Rhodovulum sp. Tan2932]
R2375 Carbonic anhydrase, gamma class [Rhodovulum sp. Tan2933]

R3125 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Rhodobaculum sp. Tan2943]

R2876 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Rhodobaculum sp. K27]

R1329 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Unknown sp. Mal045]
R2390 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Unknown sp. Mal055]

R507 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Rhodobacter sp. Har01]

R1565 Carbonic anhydrase-like protein MJ0304 [Unknown sp. Har02]
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[18], информация об их наличии у АФБ крайне
фрагментарна. Так, выделены и охарактеризова-
ны карбоангидразы α-типа из Rhodospirillum ru-
brum [19] и Rhodopseudomonas palustris [20], а также
β- и γ-типа из Rhodovulum viride [21]. Помимо того,
подтверждено присутствие генов, кодирующих
белки синтеза карбоангидраз этих трех классов у
ряда штаммов Alpha-, Beta-, Gammaproteobacteria,
Chlorobi, Chloroflexi. Тем не менее активность под-
тверждена только для шести из 25 исследованных
штаммов [9], у которых предполагается актив-
ность карбоангидраз α-типа.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Карбоангидразы играют важную роль в про-

цессе фиксации СО2 и поддержании кислотно-
щелочного баланса клетки. Поскольку многие
представители АФБ приспособлены к жизни в
экстремальных экосистемах, являются гало- и ал-
калофилами, и зачастую демонстрируют фотоав-
тотрофный тип метаболизма, крайне актуальным
является изучение распространенности и функ-
циональной активности карбоангидраз у АФБ.

Работа выполнена при поддержке НИЦ Курча-
товский институт (Приказ № 2755 от 28.10.2021).
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