Symbioticka fixace dusiku u rostlin

1 Biologie fixace dusiku
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reaguje rostlina intenzivnim rastem a vy$$imi vynosy. Dusik je diilezitou slozkou bilkovin 1
enzymil. V pude¢ je vétsina dusiku vazana ve form¢ organickych sloucenin, z nichz se
postupné uvolituje ve forme¢ amoniaku. Padni bakterie pfeménuji amoniak na dusiCitany a ty
jsou vyuzivany rostlinami. V rostliné musi byt dusi¢itany opét pfemény na amoniak, a ten je
VYUZit pii syntéze aminokyselin. Legumindzy vyuzivaji zcela odlisny zpusob k ziskani
dusiku. Pro jejich kofenovy systém je charakteristicka pfitomnost tzv. hlizek, které jsou
vyplnény bakteriemi Zijicimi v symbidze s rostlinou. Rostlina zasobuje bakterie produkty
fotosyntézy, které jsou zdrojem energie, a bakterie maji schopnost vazat (fixovat) vzdusny
dusik ve formé amoniaku. Tento proces se nazyva fixace dusiku. Prokaryota jsou jedinymi
organizmy, které jsou schopny fixovat atmosfericky dusik ve formé slou¢enin a ty opé&t
odbourdvat metabolickymi procesy. Dusik, ktery je biologicky vazany ve form¢ sloucenin, je
snadno dostupny a vyuZitelny rostlinami.

Reakce, pii niz dochazi k redukci vzduSného dusiku na amoniak prostiednictvim bakterii:
N2(g) + 3H2(g) — 2NHs(g) AH =-33,3 kJ mol*

Reakce je exotermicka a tvoii se v ni 33,3 kJ mol™* energie. Nedochazi k ni spontanné pii
normalni teplot¢ a tlaku vzhledem k velké stabilité¢ molekul No.

Touto schopnosti maji:

-y

bakterie nefotosyntetizujici: Klebsiella spp. (volné Zijici), Rhizobium spp. (Zijici v symbidze) -
Bradyrhizobium, Azorhizobium, Sinorhizobium, Mesorhizobium a Allorhizobium.

bakterie fotosyntetizujici:  Rhodospirillum

aktinomycety: Corynebacterium spp.

cyanobacteria: Anabaena spp.

Organizmy fixujici vzdus$ny dusik tvoii enzymovy komplex (nitrogenaza-nitratreduktaza),
ktery je schopen redukovat N2 na NHz, ale u vSech organizm je tento enzym ireverzibilné
inaktivovan kyslikem. Fixace dusiku vyzaduje energii ve formé ATP. ATP se ziskava

Vv bunkach pfi:

fosforylaci u fotosyntetizujicich bunék, kdy je redukovan O,

oxidativni fosforylaci u bun¢k s vhodnym koncovym akceptorem elektronu, coz je nejcastéji
kyslik,

substratové fosforylaci u anaerobnich bunék.

Mnoho z volné zijicich organizmu fixuje vzdu$ny dusik za anaerobnich podminek. Bakterie
jsou tedy schopny vytvaret v rostliné anorganické slouceniny, které jsou normaln¢ dodévany
ve form¢ hnojiv. Jde o symbioticky vztah mezi bakteriemi a nékterymi rostlinnymi druhy.

K tém patii leguminézy (Fabales) s ¢eledémi Caesalpiniaceae, Mimosaceae a Fabaceae.



Symbiotické bakterie spolupracuji s rostlinami pfi kontrole zasob kysliku. Nejprostudované;si
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leguminoz, proto se omezime na objasnéni tohoto vztahu.

Biologicka fixace atmosférického dusiku legumin6zami tvoii nenahraditelny zdroj dusiku pro
ekosystémy a ma nezastupitelnou ulohu v kolobéhu dusiku v pfirod¢. Jeji efektivni vyuzivani
je nejlepsi alternativou a ndhradou minerélnich dusikatych hnojiv, jejichZz vyroba i aplikace
piinasi vedle pozitivniho efektu i fadu negativnich prvka. Z hlediska ochrany Zivotniho
prostiedi a setrvalé udrzitelnosti agroekosystémil je proto zcela nezbytné vyuzivat a plné
rozvijet tento jedine¢ny piirodni proces. Leguminozy a konkrétné picniny svoji schopnosti
fixovat v symbiOze s rizobii atmosféricky dusik zcela pokryvaji svoji potfebu dusiku a
zaroven prospivaji pii péstovani ve smésich i jinym druhtim rostlin a téZ naslednym plodinam
v osevnich postupech. Hlavnim zdrojem dusiku pro jiné druhy rostlin jsou odumfelé hlizky,
kofeny a listovy opad. Odhady biologicky fixované¢ho dusiku legumindézami za rok se ruzni,
aviak fada autordi uvadi pro picniny hodnoty od 100 do 600 kg N.hat.rok™ a konkrétné pro
jetel luéni 183 jako primérmou a 673 kg N.ha™t.rok* jako maximalni fixaci.

2 Tvorba korenovych hlizek

Rhizobium spp. jsou voln¢ zijici pudni bakterie, které maji schopnost pronikat do kofent
leguminoz a zptsobuji tvorbu ,,vyristka‘ tzv. hlizek (obr. 1). Ur¢ity druh Rhizobium tzv.
biovar muze byt v symbiotickém vztahu pouze s jednim nebo nékolika malo rostlinnymi
druhy. Tab. 1 ukazuje rozsah hostiteli nékolika druhti Rhizobium.

Tab. 1: N¢které druhy bakterii, popt. jejich biovary, a jejich hostitelé.

Bakterie Rostlinny druh

Rhizobium meliloti Medicago sativa
R. leguminosarum

biovar viciae Pisum sativum

biovat trifolii Trifolium sp.

biovar phaseli Phaseolus vulgaris
Bradyrhizobium japonicum Glycine max
Azorhizobium caulinodaus Sesbania
Mezorhizobium loti Lotus sp., Lupinus sp.

Vztah mezi rostlinou a bakteriemi je vysoce specificky. Zpusob jakym bakterie infikuji svého
hostitele je urcen hostitelskou rostlinou. Rizné druhy bakterii mohou proniknout do rostliny
podobnymi mechanizmy. Typ a pocet kofenovych hlizek je ur€ovan rostlinou. Prvni reakci
rostliny na ptitomnost kompatibilniho druhu nebo biovaru Rhizobium v blizkosti kotene
(rhizosféry) je zatoCeni kofenového vlasku. Bakterie se dostava do kotene timto zatoCenym
kotenovym vlaskem a indukuje zde tvorbu infekéniho vlakna. Tato struktura obsahujici
mnozici se bakterie se vytvoii vnofenim do hostitelské buriky a je proto ohrani¢ena bunéénou
sténou a plazmatickou membranou buiiky. Infek¢ni vldkno prortista az k vnitinimu
kotfenovému kortexu a odsud se bakterie dostavaji do bunék rostliny z infek¢nich kapek,
Které jiz nejsou ohrani¢eny buné¢nou sténou, ale jen cytoplazmatickou membranou. Do
rostlinnych bunék se dostavaji endocytdzou (obr. 2). Vznikajici intracytoplazmatické bakterie



jsou obklopeny periplazmatickou membranou rostlinného puvodu. Nasleduje diferenciace této
membrany spole¢né s bakteriemi a vznikaji diferencované bakterie fixujici dusik, tzv.
bakteroidy. Nové vytvoiena specializovana membrana bakteroidu se nazyva peribakteroidni
membrana. Bakteroidy se déli a diferencuji. Postupnd infekce bakteriemi ma za nésledek
tvorbu kotfenové hlizky. Je to specializovany organ, ktery je tvofen meristémem a siti cévnich
svazkl (xylem a floem), které vyzivuji hlizku. U nékterych druhi si hlizky zachovavaji
meristematicky charakter po cely Zivot (Medicago sativa, Pisum sativum), ale u jinych druht
ztréci ve zralosti meristematicky charakter a stavaji se determinované (Phaseolus spp.,
Glycine max).

Obr. 1: Jednotliva stadia tvorby kofenovych hlizek.
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Diferenciace bakteroid zahrnuje fadu zmén, jako je tvorba bakterialni membrany, tvorba
cytochromd, tvorba jednotlivych komponent potiebnych k fixaci dusiku. Rostlinné burky,
které obsahuji bakteroidy, nemaji vakuoly. Na tvorbu hlizky rostlina reaguje expresi fady
specifickych gent (pro leghemoglobin, glutaminsyntazu, urikazu a dalSich proteinti
potiebnych pro fixaci dusiku), které se neexprimuji u rostlin nefixujicich dusik. Specialni
bakterialni geny determinujici tvorbu hlizek jsou geny nod a specialni rostlinné geny se
nazyvaji noduliny.



Schopnost fixovat vzdusny dusik je komplexni znak a rostlinnych genti odpovédnych za
symbiozu a fixaci dusiku existuje velké mnoZstvi. Néktefi autoti uvadéji, Ze tvorba hlizek a
jejich funkce je fizena 20 az 30 geny, jini predpokladaji, Ze u legumindz je az 100 gent
odpovédnymi za klicové faze nodulace. Rozhodujici rostlinné geny odpovédné za nodulaci a
fixaci dusiku vSak stale jesté nejsou vzhledem k znacné velikosti rostlinného genomu dobie
zndmy. V posledni dobé byla publikovana geneticka mapa so6ji zahrnujici nékteré lokusy
majici vztah k nodulaci. Dulezity pokrok byl téz dosazen charakterizaci a mapovanim lokust
pro kvantitativni znaky u s6ji a jinych plodin.

Obr. 2: Tvorba infekénich kapek, pronikani symbiotickych bakterii do rostlinnych bunék
endocytozou a jejich preména v bakteroidy.
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3 Leghemoglobin a nitrogenaza - nitratreduktaza

Leghemoglobin

4

to je ojedinéla molekula, jejiz struktura je velmi podobna Zivo¢isSnému hemoglobinu.
Leghemoglobin se sklada ze dvou slozek. Bakteroidy tvoii molekulovy kofaktor hem a
rostlina tvofi polypeptid (apoprotein). Leghemoglobin se hromadi ve vysoké koncentraci

Vv kotenovych hlizkach leguminéz. Zde tvoti 30% z celkové koncentrace bilkovin hlizky, 20%
tvoifi mRNA. Protein zplisobuje charakteristickou razovou barvu kotenové hlizky.



Geny determinujici syntézu apoproteinu leghemoglobinu byly prvnimi geny, které byly u
rostlin klonovény. ProtoZze mRNA leghemoglobinu tvoii 20% z celkového mnoZzstvi proteinti
ve vyvijejici se hlizce, bylo celkem jednoduché identifikovat klony leghemoglobinu v cDNA
knihovn¢ hlizek. Protein je koédovan malou rodinou genti a hlizky obsahuji fadu izoforem
leghemoglobinu. Je lokalizovan v cytoplazmé hostitelské buiiky a ne v bakteroidech. Jeho
funkci je kontrola koncentrace Oz. Snizuje koncentraci piebyte¢ného atmosférického kysliku
v bunkach hlizky (nejde vSak o anaerobni podminky), nebot’” bakteridlni enzym nitrogenaza -
nitratreduktaza, ktery se ucastni fixace Na, je na pfitomnost kysliku velmi citlivy.

Komplex nitrogenaza — nitratreduktaza

Enzym umoziujici fixaci dusiku se nazyva nitrogenaza—nitratreduktaza (n€kdy se pouziva
zkracen¢ nitrogenaza). Tento enzymovy komplex je determinovan geny nif u Rhizobium a
sklada se ze dvou slozek. Nitrogenazy (M = 240 x 10%), coz je tetramer dvou molekul dvou
ruznych polypeptida (2 + 2). Tato slozka obsahuje labilni atomy siry (24) a ionty zeleza (12
az 32) spolecné se dvéma ionty molybdenu. Druhou slozkou je nitratreduktaza, ktera se
sklada ze dvou identickych polypeptidi (kazdy ma M asi 60 x 10%), &tyt iontd Zeleza a &tyt
labilnich atom siry.

Ob¢ komponenty enzymu maji odlisné funkce. Fixace dusiku zac¢ina redukci prvniho enzymu.
Pomoci nitratreduktazy se redukuje dusik na NHs. Pochod probih& za spotteby ATP. Pro
kazdou molekulu N2, ktera se redukuje, je potieba Sest cyklu aktivity nitratreduktazy. Bylo
zjisténo, ze proces fixace dusiku je efektivni jen z 80%. Na kazdou vytvorenou molekulu NHs
(tj. NH4" iont) je potieba 15 molekul ATP. Amoniak je jiz ve velmi nizkych koncentracich
silnym bunécnym jedem. Proto se v rostliné pfevadi velmi rychle na organické slouc¢eniny,
predevsim se syntetizuje glutamin z glutamatu za spotfeby ATP. Tuto reakci katalyzuje
glutaminsyntaza (obr. 5).

4 Geny rizobii potrebné pro fixaci N2 a nodulaci

Geny determinujici fixaci N2 a tvorbu hlizek u Rhizobium jsou lokalizovany na velkych
plazmidech (tzv. sym plazmidech), které maji 1,2 az 1,5 Mb. Jsou organizovany do operond.
U rizobii byly identifikovany homology nékterych gent nif Klebsiella, a dvé dalsi téidy gend.
Jsou to geny nod, které se podileji na nodulaci a geny fix, které se také podileji na fixaci N2 a
byly zjistény pouze u Rhizobium. Vsechny plazmidy zjisténé u Rhizobium nejsou stejné. Byly
zjistény rozdily v sekvencich dulezitych pro rozmezi hostitelti a v uspotadani genovych
klastrii na plazmidu. Na obr. 3 je zndzornéno uspofadani genli na plazmidu pRL1JIu
Rhizobium leguminosarum. Geny nif jsou vSechny homologni s ekvivalenty gent Klebsiella.
NifF a nifD jsou strukturni geny dvou nitrogenazovych polypeptida a nifH kdduje nitrat
reduktazu. Geny nifB a nifE se podileji na tvorbé kofaktoru hemu a nifA je regula¢ni gen.
Geny fixA, fixB a fixC koduji proteiny, které se podileji na dodani elektront nitrogenaze a
fixL a fixJ maji pravdépodobné kontrolni funkci pfi snizovani koncentrace kysliku v hlizce.
Tyto geny nejsou u Klebsiella.

Kmeny Rhizobium nesouci mutace v genech nif a fix indukuji tvorbu hlizek, ale nedochézi

k fixaci dusiku. Naopak mutace v genech nod vedou ke ztraté tvorby kofenovych hlizek.
Nekteré geny nod, napt. nodD, maji regulacni funkci, dalsi jsou strukturni geny. Nékteré geny
nod jsou obvyklé u vSech druhu rizobii (nodA, nodB, nodC), zatimco jiné jsou specifické pro



urcity komplex hostitele a symbionta. Geny nodC, nodL, nodM, nodB, nodF a nodE kdduji
tvorbu lipo-oligosacharidi. Funkce téchto gentl je uvedena v tab. 2. Na obr. 4 je znazornéna
pravdépodobna aktivace a funkce nékterych gent nod pii biosyntéze lipo-oligosacharidd,
které syntetizuje R. leguminosarum biovar viciae. Lipo-oligosacharidy jsou vyluc¢ovany volné
se vyskytujicimi rizobii a indukuji zakrouceni kotfenovych vlaski rostlin, coz je predpoklad
pro infekci symbiotickou bakterii. Tyto latky jsou pravdépodobné vylucovany také po invazi,
kdy indukuji bunécéné déleni kofenovych kortikalnich bunék.

Obr. 3: Lokalizace gent nod, nif a fix na plazmidu Rhizobium leguminosarum pRL1JI.
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Tab. 2: Geny nod, nif a fix plazmidu pRL1JI Rhizobium leguminosarum a jejich funkce.

Gen Funkce

nifA regulace gent fix

nifB, nif Fe-Mo kofaktor

nifK, nifD polypeptidy nitrogenézy
nifH polypeptidy nitratreduktazy
nodA, nodB, tvorba lipo-oligosacharidu
nodC

nodD aktivator transkripce

nodF, nodE, nodL enzymy pro riizné substituce lipo-
oligosacharidi jako je acetylace, pienos
sulfatové skupiny nebo mastnych kyselin

nodl, nodJ komplex genti pro transport produkti
fotosyntézy pies membranu
k bakteroidiim a produktt fixace ven

nodL acetyltransferaza
nodM glukdzaminsyntdza
nodX rozsah hostiteld

fixA, fixB, fixC Tvorba proteinli dodavajicich elektrony
nitrogenaze

fixL, fixJ kontrolni funkce pfi snizovani
koncentrace kysliku v hlizce




5 Interakce mezi bakterii a rostlinou (legumindzy)

5.1 Preinfekéni signaly

Poznatky o interakcich mezi bakterialni a rostlinnou bufikou a jejimi dasledky pro fixaci
vzdusného dusiku nejsou Uplné. Existuje celd fada signélii mezi rostlinou a voln¢ zijici
bakterii, které jsou zprostiedkovany bakterialnimi lipo-oligosacharidy.

Kofeny leguminoéz vylucuji do rizosféry flavonoidni latky (vanilin, izovanilin). Jeden
rostlinny druh vylucuje n€kolik druht téchto latek. Flavonoidy mohou aktivovat produkt genu
nodD, ktery je soucasti plazmidu Rhizobium. Produkt tohoto genu je transkrip¢im aktivatorem
a je nezbytny pro expresi dalSich gent nod véetné genti pro syntézu lipo-oligosacharid.

V oblasti domnélého promotoru klastru genu nod byl identifikovan konzervativni motiv
znamy jako NOD box. Tento NOD box je pravdépodobné soucasti regulace genti nod
prostiednictvim proteinu NodD.

Obr. 4: Prehled preinfekénich a ranych infekénich signali mezi kofenovymi buitkami rostliny
schopné fixovat vzdusny dusik a bakterii r. Rhizobium. Navaznost signalt je oznacena Cisly 1
az 6.
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Flavonoidy a lipo-oligosacharidy nemuseji byt jedinymi slou¢eninami, které jsou pre-
invazivnimi signaly. Pravdépodobné¢ také bakterialni sukcinoglykany jsou diilezité pii
bakterialni infekci. Rozpéti hostitelské specificity rizobii se prozatim neda vysvétlit témito
znamymi latkami. Zndmé signaly piedchazejici interakci bakterie — hostitelska burika jsou
znazornény na obr. 4. Rostliny pii poranéni nebo ve stresovych podminkach produkuji fadu
slozitych organickych slou¢enin, véetné flavonoidi, flavonti, flavanont, izoflavoni a
chalkoni, které se G¢astni obrannych reakci. Rizobia se pohybuji chemotakticky k témto



latkam a specificky se aktivujici geny nod. Specificita flavonoidi je zpisobena riznymi
odliSnymi chemickymi substitucemi. V centru signalniho transdukéniho fetézce jsou produkty
genu nodD. Ty jsou schopny vazat flavony na svoje C terminalni konce. Timto zptisobem se
aktivuji jako transkrip¢ni faktory. Aktivovany protein NodD se vaze na specialni struktury u
dalsich promotort genti nod, které maji specialni rozpoznavaci sekvence. Tyto struktury se
nazyvaji nod-boxy a jsou dlouhé 47 bp.

Aktivuji se dvé skupiny gent nod: obvyklé a hostitelsky specifické geny nod. Geny nod
urcuji, jak bakterie reaguji na hostitelskou rostlinu.

Signalni slouceniny, které se uplatiiuji pii signalni transdukci, jsou ve skute¢nosti
modifikované chitooligosacharidy, tzv. faktory Nod, dilezité pfi ureni hostitelské specificity.
Tyto faktory Nod ptechazeji z bakterii do rostliny. Zde iniciuji meristematickou aktivitu

Vv pletivech vzdalenych od mista, kde byly produkovany. Tato aktivita vede ke tvorbé hlizek.
V obr. 4 jsou shrnuty preinfekcni a rané infekcni signaly rostliny a bakterii a jejich
posloupnost.

Pro hostitelskou specificitu symbidzy Rhizobium — rostlina jsou dilezité i lektiny. Jsou to
proteiny, které jsou schopny vazat specifické mono- a oligosacharidy a jsou lokalizovany ve
vakuolach, bunécné sténé a mezibunécnych prostorach. Byly zjistény ve vSech organech
rostlin, ale jejich lokalizace v kofenovych pletivech (kofenovych vlascich) podporuje
hypotézu o rozpoznavacim charakteru lektini. Lektiny kofene a semen sdje a hrachu jsou
kodovany jednim genem. Gen pro lektin hrachu byl introdukovan metodami genového
inZenyrstvi do genomu jetele plazivého, ktery byl potom citlivy k rizobiim specifickym pro
hrach. Infekce rizobii jetele plazivého bez tohoto genu nevedla k tvorbé hlizek. Kotfeny
hrachu jsou na lektiny bohaté a jsou lokalizované vné plazmatické membrany. Faktory Nod
jsou ucinnymi ligandy pro lektiny. Rostlinné geny jsou dilezité pii determinaci, ktera rizobia
mohou infikovat rostlinu a tvofit hlizky, ale také reguluji lokalizaci a pocet vytvorenych
hlizek.

5.2 Interakce mezi bakterialni a hlizkovou burikou

Interakce mezi bakteroidem a rostlinnou bunikou zahrnuje vyménu metaboliti. Rostlina
poskytuje bakteroidim dikarboxylové kyseliny (malat a sukcinat) jako substraty pro
oxidativni fosforylaci a bakteroidy poskytuji rostliné NHa" pro fixaci No. NH4" je potom
asimilovan rostlinou za i¢asti glutaminsyntazy a tvofi se glutamin z glutamatu a NH4" (obr.
5). Rostlina také poskytuje Mo, Fe a S, které jsou nezbytné pro tvorbu aktivniho
nitrogenazoveho komplexu.

Na dalsi trovni rostlinné a bakteroidni bunky interaguji a vytvaii vhodné podminky pro fixaci
N2, coz zahrnuje signaly, které kontroluji expresi jak bakteridlnich tak rostlinnych gent.
Infekce bakteriemi ma za nasledek tvorbu 18-20 novych polypeptida v pribéhu tvorby hlizek.
Jen u nekterych z nich byly urceny jejich funkce. Napft. koncentrace glutaminsyntazy se
dramaticky zvysSuje v praubéhu tvorby hlizky a rostlinou produkovany apoprotein
leghemoglobin je syntetizovan pouze hlizkovymi butikami. Podstata signalt téchto zmén pii
expresi genll neni znama.

ProtoZe nitrogenazovy komplex je inaktivovan kyslikem, koncentrace O> je pro fixaci dusiku
kriticka a leghemoglobin kontroluje ptisun O2 do hlizek. Syntéza nitrogenazového komplexu
je také kontrolovana kyslikem prostfednictvim genu fixL a fixJ. Gen fixL determinuje hem
protein, ktery je citlivy na Oz a fosforyluje protein kddovany genem fixJ. Fosforylace proteinu



fixJ kontroluje jeho schopnost aktivovat gen nifA, ktery je zase transkripénim aktivatorem

dalsich gent.

Sekvenovane genomy (http://genome.microbedb.jp/rhizobase/)

Druh

Taxon

Mesorhizobium loti MAFF303099

Bradyrhizobium japonicum USDA110

Sinorhizobium meliloti 1021

Rhizobium etli CFN42

Rhizobium leguminosarum bv. viciae
3841

Rhizobium sp. pPNGR234ab
M.loti R7A symbiosis island

Bradyrhizobium sp. BTAIl

Bradyrhizobium sp. ORS278

Azorhizobium caulinodans ORS571

Frankia alni ACN14a

Frankia sp. Ccl3

Frankia sp. EAN1pec

Azoarcus sp. BH72

Gluconacetobacter

diazotrophicus PAI 5

Klebsiella pneumoniae Kp342
Rhizobium sp. NGR234

Proteobacteria; Alphaproteobacteria;
Rhizobiales;Phyllobacteriaceae; Mesorhizobium
Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Bradyrhizobiaceae; Bradyrhizobium
Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Rhizobiaceae; Sinorhizobium/Ensifer group;
Sinorhizobium

Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Rhizobiaceae; Rhizobium/Agrobacterium group;
Rhizobium

Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Rhizobiaceae; Rhizobium/Agrobacterium group;
Rhizobium

Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Bradyrhizobiaceae; Bradyrhizobium
Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Bradyrhizobiaceae; Bradyrhizobium
Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Xanthobacteraceae; Azorhizobium

Actinobacteria; Actinobacteridae; Actinomycetales;
Frankineae; Frankiaceae; Frankia

Actinobacteria; Actinobacteridae; Actinomycetales;
Frankineae; Frankiaceae; Frankia

Actinobacteria; Actinobacteridae; Actinomycetales;
Frankineae; Frankiaceae; Frankia

Proteobacteria; Betaproteobacteria; Rhodocyclales;
Rhodocyclaceae; Azoarcus

Proteobacteria; Alphaproteobacteria;
Rhodospirillales; Acetobacteraceae;
Gluconacetobacter

Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
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http://genome.microbedb.jp/rhizobase/AZO
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Druh Taxon

Rhizobiaceae; Rhizobium/Agrobacterium group;
Rhizobium

Proteobacteria; Alphaproteobacteria;
Rhodospirillales; Rhodospirillaceae; Azospirillum
Proteobacteria; Betaproteobacteria; Burkholderiales;
Burkholderiaceae; Cupriavidus

Proteobacteria; Alphaproteobacteria; Rhizobiales;
Bradyrhizobiaceae; Bradyrhiz

Azospirillum sp. B510

Cupriavidus taiwanensis LMG 19424

Bradyrhizobium japonicum USDA 6

Obr. 5: Ptehled interakci mezi bakteroidem r. Rhizobium a kofenovou butikou rostliny béhem
fixace vzdusného dusiku v hlizce
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