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Растительно-микробное симбиотическое взаимодействие — это уникальная высокоспе-
цифичная биологическая система фиксации атмосферного азота и его трансформации в соедине-
ния, доступные для живых организмов. Принципиально новым подходом может стать создание 
системы генетического мониторинга стабильности хозяйственно ценных штаммов симбионтов в 
микробиомах агроэкосистем. Сопоставление геномных характеристик симбиотически активных 
штаммов может позволить выявить функционально значимые маркерные последовательности и 
стать основой для создания такой системы. Симбиотически активные штаммы Sinorhizobium 
meliloti СХМ1-105 (СХМ1) и Rm1021 (Rm2011) применяются в качестве референтных в отече-
ственных и зарубежных лабораториях, поскольку активно используются для разработки и/или 
адаптации широкого круга методов симбиогенетики. СХМ1-105 (СХМ1) и Rm1021 (Rm2011) 
получены на основе производственных штаммов 425а и SU47. Штамм 425а выделен из клубень-
ков люцерны в середине 1970-х годов в Алматинской области Казахстана, входящей в состав 
Среднеазиатского первичного центра происхождения культурных растений, описанного Н.И. 
Вавиловым. Штамм SU47 выделен из клубеньков люцерны в конце 1930-х годов в Австралии — 
вторичном центре разнообразия культурных растений. Геномы исходных штаммов, а также их 
производных состоят из хромосомы (SMc) и двух мегаплазмид (SMa, SMb) и не содержат 
криптических плазмид. У CXM1-105 в отличие от Rm1021 в геноме отсутствуют 508 белок-
кодирующих открытых рамок считывания (open reading frame — ORF), из которых, как следует 
из данных, полученных с использованием ДНК-биочипов SM6kOligo, 242 локализованы на SMa, 
121 — на SMb и 145 — на SMc. Это указывает на существенные структурные различия во всех 
трех репликонах референтных штаммов CXM1-105 и Rm1021. Хромосома СХМ1-105 (СХМ1) и 
425а не содержит последовательностей фагового происхождения — так называемых геномных 
островов, описанных у Rm1021. Установлено, что 62 ORF геномных островов Rm1021 сходны 
или гомологичны таковым у представителей того же вида или рода, а также у филогенетически 
удаленных классов бактерий. Однако в структуре хромосомы СХМ1-105 имеются сайты для 
интеграции геномных островов (EU196757, EU196758 и EU196759), которые на 99-100 % гомо-
логичны таковым у Rm1021 (Rm2011). Оценка распространенности штаммов S. meliloti, имевших 
типы хромосомы SMcRm1021 (наличие островов) или SMcСХМ1-105 (отсутствие островов) в природ-
ных популяциях показала превалирование первых в районе, относящемся к Среднеазиатскому ген-
центру, вторых — в зоне экстремально засоленных почв Приаралья (Р < 0,05). Следовательно, 
наличие дополнительных «чужеродных» последовательностей, которые могут активно участво-
вать в горизонтальном переносе генов, характерно для штаммов S. meliloti из первичного центра 
разнообразия их растений-хозяев, тогда как под влиянием абиотического стрессора (засоление) 
такие последовательности утрачиваются. Кроме того, штаммы, имеющие различные типы хромо-
сомы, согласно анализу межгенной последовательности rrn оперонов, могут относиться к дивер-
гентным клоновым линиям. На основании обсуждаемых данных предлагается рассматривать 
штамм 425а и его производные в качестве модельных штаммов S. meliloti для создания системы 
генетического мониторинга хозяйственно значимых микросимбионтов в агроэкоценозах. 
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Растительно-микробный симбиоз — это уникальная высокоспеци-
фичная биологическая система фиксации атмосферного азота и его транс-
формации в соединения, доступные для живых организмов. Важную роль 
в повышении продуктивности растений играет микробный компонент (1), 
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значимость которого часто все еще остается недооцененной (1-3). Извест-
но, что микроорганизмы, составляющие основу биопрепаратов, должны 
обладать определенными свойствами, в числе которых — вирулентность, 
специфичность, конкурентоспособность, симбиотическая активность и эф-
фективность (продуктивность), а также должны соответствовать ряду техно-
логических требований (4). Для соответствия этим требованиям и сохране-
ния свойств штаммы следует подвергать поддерживающей селекции, по-
скольку со временем их хозяйственно ценные свойства ухудшаются или 
утрачиваются (5, 6). Одной из причин может быть то, что гены, детермини-
рующие симбиотические свойства клубеньковых бактерий, локализованы, 
как правило, на плазмидах, наличие и структура которых могут оказаться не-
стабильными (например, под воздействием абиотического стресс-фактора), 
что, в свою очередь может приводить к снижению или утрате эффективно-
сти (продуктивности) инокулированных растений (7, 8).  

Принципиально иной подход заключается в создании системы для 
генетического мониторинга стабильности хозяйственно ценных штаммов и 
состоит в изучении пангенома клубеньковых бактерий люцерны и микро-
биома агроэкосистем (9-11). Сопоставление геномных характеристик сим-
биотически активных штаммов позволит выявить функционально значимые 
маркерные последовательности и стать основой для создания такой системы 
(12). Один из этапов этой работы — сравнение свойств производственных 
штаммов, которые могут быть рекомендованы в качестве модельных при раз-
работке системы мониторинга стабильности агроэкосистем. 

В настоящем обзоре впервые проведен анализ штаммов Sinorhizobium 
meliloti, полученных на основе производственных штаммов 425а и SU47, 
которые длительное время изучали в отечественных и зарубежных лабора-
ториях, занимающихся вопросами симбиогенетики.  

Происхождение штаммов 425а, SU47 и их производных. Со-
временное таксономическое название штамма Rhizobium meliloti 425a — Sino-
rhizobium (Ensifer) meliloti. Штамм был выделен как высокоактивный из клу-
беньков люцерны в Алматинской области (Казахстан, АС ¹ 549454 от 
25.05.1977). В 1986 году на его основе был получен высокоэффективный, 
устойчивый к стрептомицину (StrR) штамм 425a-str-6, или СХМ1 (13), из 
которого впоследствии в результате УФ-мутагенеза получили штамм СХМ1-
105 (14). Штамм R. meliloti SU47 выделен из клубеньков Medicago varia в 
Новом Южном Уэльсе (Австралия) в 1937 году (15). На основе SU47 был 
создан штамм Rm2011. Штамм Rm1021 — его StrR дериват. Также к про-
изводным от Rm2011 относят штамм RCR2011. Все штаммы, полученные 
из SU47, поддерживались в разных лабораториях мира, что обусловило 
различия в их названиях. 

Люцерна относится к древнейшим культурам, используемым чело-
вечеством. Она упоминается в Вавилонских текстах, относящихся к 700 г. 
до н.э. (16). Главные очаги формообразования и распространения более 
древних диплоидных видов синей и желтой люцерны — Передняя Азия и 
Средняя Азия, входящие, согласно теории Н.И. Вавилова (17-19), в раз-
ные первичные очаги происхождения культурных растений (генцентры). 
Эти центры, в которых интенсивно и совместно действуют естественный и 
искусственный отборы, служат источниками разнообразия природных ге-
нотипов растений (20, 21). Алматинская область в Казахстане, где из клу-
беньков был выделен штамм 425а, прилегает к Среднеазиатскому генцен-
тру, тогда как Австралия (место выделения штамма SU47) не относится к 
первичному центру разнообразия многолетних видов люцерны, однако на 
этом континенте сформировался вторичный генцентр рода Medicago L. На 



 

930 

территорию Австралии многолетняя люцерна попала впервые из Франции 
(в конце XVIII века), а затем из США (19). 

Учитывая исторические пути распространения люцерны как расте-
ния-хозяина, можно предположить, что штаммы-микросимбионты также 
претерпели аналогичное распространение. Можно выдвинуть предположе-
ние, что штамм SU47 мог быть привнесен с семенами или с почвой с тер-
ритории Среднеазиатского центра. Это не противоречит выводам исследо-
вателей о том, что хромосомный генотип штамма RCR2011 (производный 
от SU47) имеет широкую географическую распространенность (22). Таким 
образом, допустимо предположить, что рассматриваемые штаммы 425а и 
SU47 могли иметь общие исторические корни происхождения. 

Симбиотическая эффективность штаммов 425а, SU47 и 
их производных. Штамм SU47 был доступен в качестве симбиотически 
эффективного инокулянта для ди- и тетраплоидных форм люцерны в Ав-
стралии для фермерских хозяйств с 1955 года, в промышленных масштабах 
использовался там с 1960-х годов, в Новой Зеландии — с 1973-1975 годов 
(23). На основе щтамма Rm2011 создан биопрепарат Nitrogin (24). Сим-
биотические свойства Rm1021 и Rm2011 изучены в многолетних модель-
ных микровегетационных и деляночных опытах, что и послужило обосно-
ванием для отнесения этих штаммов к референтным (25, 26). Штамм 425а 
применяют для приготовления биопрепарата ризоторфин. Средняя при-
бавка урожайности люцерны при инокуляции этим штаммом, как было 
заявлено (АС ¹ 549454 от 25.05.1977), составляла 14,5 %. Полевые и деля-
ночные опыты, проведенные с разными сортами люцерны (Якутская, Аг-
ния, Пастбищная 88, Вега) в континентальных и переходных условиях 
умеренного климатического пояса (Тюмень, Владикавказ, Ленинградская 
обл.), а также на Крайнем Севере в Республике Саха (Якутия) в период с 
1999 по 2016 год, показали прибавку урожая зеленой массы люцерны на 
9,8-48,4 % при инокуляции штаммом 425а (P < 0,0015) (27). Его произ-
водные — штаммы СХМ1 и СХМ1-105 также изучены по хозяйственно 
ценным свойствам, таким как продуктивность (эффективность симбиоза), 
азотфиксирующая (ацетиленредуктазная) активность, хозяйская специ-
фичность, конкурентоспособность в модельных и деляночных опытах (13, 
14, 28). По результатам независимых микровегетационных и вегетацион-
ных экспериментов, выполненных в разные годы, следует заключить, что 
штаммы СХМ1 и СХМ1-105 стабильно сохраняют высокую симбиотиче-
скую активность. Средняя прибавка сухой массы у инокулированных рас-
тений составляла 90,8-100,2 % (P < 0,0015) по отношению к контролю без 
инокуляции и 28,6-32 % (P < 0,0015) в сравнении со штамма Rm1021. Вы-
явлены различия между рассматриваемыми штаммами по способности 
формировать симбиоз с модельным диплоидным видом люцерны — M. trun-
catula сорта Jemalong в модельных микровегетационных опытах. Штамм 
СХМ1-105 формировал эффективные розовые клубеньки, а прибавка су-
хой массы растений относительно контроля без инокуляции была на 
31,5 % выше по сравнению с аналогичными растениями, инокулированны-
ми штаммом Rm1021. Факт того, что Rm1021 не формирует эффективный 
симбиоз с M. truncatula А17, показан австралийскими исследователями (29). 
Вместе с тем в условиях слабого засоления (0,3 % NaCl) достоверных раз-
личий (P < 0,05) между рассматриваемыми штаммами по симбиотической 
эффективности не выявлено как с M. truncatula, так и с M. varia (В.С. Мун-
тян, персональное сообщение). Поэтому штаммы, полученные на основе 
425а (СХМ1, СХМ1-105), используют как референтные: они имеют более 
высокие показатели симбиотической активности относительно штамма 
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Rm1021 и стабильно проявляют их в стандартных (типовых) условиях. 
Методы молекулярно-генетического анализа, разработан-

ные на основе референтных штаммов S. meliloti. С использованием 
перечисленных выше референтных штаммов были разработаны или адап-
тированы различные модели для изучения формирования и функциониро-
вания симбиотических систем и их молекулярно-генетического анализа. 
На основе производных штамма 425а были разработаны методы УФ- и 
химического мутагенеза, слияния протопластов, трансдукции, конъюга-
ции, трансформации (30, 31). С использованием видоспецифичного участ-
ка ISRm2011-2 хромосомы штамма Rm2011 создана система типирования 
геномов (фингерпринтинг) природных штаммов клубеньковых бактерий 
люцерны (32). В геноме Rm2011 (Rm1021) имеется 12 копий ISRm2011-2, 
в геноме штамма СХМ1 — 11 копий (33). Значимым этапом в изучении 
симбиотически важных генов стала разработка систем общего en masse и 
направленного Tn5-Mob и mini-Tn5 мутагенеза. На основе референтного 
штамма Rm2011 получена коллекция из 12 тыс. mini-Tn5 мутантов, анализ 
более 9 тыс. которых показал, что инсерции mini-Tn5 в гены, кодирующие 
пептиды, происходили с частотой 0,6 (34, 35).  

Более 20 генов, вовлеченных в контроль синтеза поли- и липополи-
сахаридов, симбиотической эффективности, конкурентоспособности, соле-
устойчивости, кислотоустойчивости секвенированы, и изучено их феноти-
пическое проявление у производных штамма СХМ1 (36-41). Геномы штам-
мов Rm1021 и Rm2011 просеквенированы соответственно в 2001 и 2013 
году и представлены в базах данных (https://iant.toulouse.inra.fr/S.meliloti, 
https://iant.toulouse.inra.fr/S.meliloti2011). В дальнейшем это позволило пред-
ложить методы современного геномного анализа с помощью фенотипиче-
ских, ДНК- и экспрессионных биочипов (42, 43) для одновременного изу-
чения работы более 14000 генов и межгенных областей, а также сравнения 
их экспрессии и фенотипического проявления (35, 44). 

Сравнительный геномный анализ референтных штаммов. 
Геномы рассматриваемых референтных штаммов сходны, имеют по три 
репликона (хромосома и две мегаплазмиды) и не содержат дополнитель-
ных криптических плазмид. Согласно данным полногеномного секвениро-
вания, у Rm1021 размер хромосомы (SMc) составляет 3,5 млн п.н., мегап-
лазмид SMa и SMb — соответственно 1,35 и 1,68 млн п.н., что и принято 
за типовую характеристику генома клубеньковых бактерий вида Sinorhizo-
bium meliloti. 

Репликон SMb рассматривают как малую хромосому Rm1021, по-
скольку он имеет средний состав ГЦ-пар 62,4 %, что на 0,3 % ниже тако-
вого в хромосоме. На этом репликоне локализовано 1570 генов (open read-
ing frame, ORF — открытые рамки считывания), которые по функцио-
нальной значимости отнесены к 20 различным COG-группам (clusters of 
orthologous groups — кластеры ортологичных групп) (45). Однако преиму-
щественно это гены, ответственные за углеводный метаболизм и синтез 
полисахаридов, необходимых для успешного микробно-растительного вза-
имодействия и для сапрофитного существования бактерий в почве или в 
прикорневой зоне — ризосфере. Второй мегарепликон Rm1021 — SMa со-
держит 1293 гена (ORF), а в его нуклеотидном составе в среднем 60,4 % 
ГЦ-пар, что существенно ниже, чем в SMc и SMb. В этом репликоне име-
ется участок размером 90 т.п.н., включающий кластеры nod, nif, fix генов, 
детерминирующих процесс формирования и функционирования азотфик-
сирующего симбиоза с растением-хозяином.  

Сравнительный анализ геномов референтных штаммов CXM1-105 и 
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Rm1021 с использованием ДНК биочипов SM6kOligo показал, что у CXM1-
105 изменены или отсутствуют 242 ORF, локализованных на SMa, и 121 
ORF на SMb (46). Это указывает на существенные различия в структурной 
организации мегарепликонов у референтных штаммов CXM1-105 и Rm1021.  

Мы выделили 69 генов, относящихся к пяти различным группам, 
которые вовлечены в контроль таких признаков симбиозообразования как 
вирулентность (nod), клубенькообразование и его специфичность (nol, 
noe), процесс азотфиксации (fix и nif), и проанализировали их с использо-
ванием техники ДНК-биочипов (46). В результате было установлено, что у 
обоих модельных штаммов сходны 65 ORF, в том числе nodD1, nodABC, 
nodEFGH, которые также имели похожие ПЦР-ПДРФ-типы (анализ поли-
морфизма длин рестрикционных фрагментов ДНК) (46). Остальные четы-
ре ORF не были выявлены у CXM1-105 (46), что означало отсутствие или 
значительное изменение этих последовательностей (дивергентные после-
довательности). Три из них локализованы на SMa и относятся к группе fix-
генов, а четвертая находится на SMb и предположительно кодирует аци-
лтрансферазу (EC 2.3.1.-) из семейства генов белков cysElacA/lpxA/nodL. 

Хромосома Rm1021 содержит 3341 открытую рамку считывания, 
продукты которых вовлечены в функционирование информационных си-
стем — репликацию, транскрипцию, трансляцию, а также отвечают за клю-
чевые пути метаболизма и формирования клеточных структур (45). Поэтому 
гены, расположенные на хромосоме, нередко называют коровыми.  

 

 

Сравнительный анализ структуры хромосомы у штаммов Sinorhizobium meliloti Rm1021 (А, Б) и 
СХМ1-105 (В): А — содержание (%) ГЦ-пар в хромосоме Rm1021, определенное методом 
скользящей средней (окно 10000 п.н., шаг 5000 п.н., программа Unipro UGENE); Б и В — 
графические изображения структуры хромосомы у Rm1021 и СХМ1-105; oriC — точка на-
чала автономной репликации хромосомы; I, II, III — соответственно геномные острова 
Sme21T, Sme19T, Sme80S;  — проекция областей локализации геномных островов на гра-
фическое изображение хромосом Rm1021 и СХМ1-105;  — последовательности, гомоло-
гичные у Rm1021 и СХМ1-105,  — последовательности, не детектируемые в геноме СХМ1-
105;  — rrn-опероны;  — локусы betABCI и SMc04407-SMc04881 (подробно описание см. в 
тексте статьи). 

 

Мы проанализировали 5 локусов в хромосомах Rm1021 и СХМ1-
105, которые расположены в удаленных районах хромосомы и могут дать 
представление о структуре жизненно важного репликона. Это межгенная 
последовательность SMc04407-04881 протяженностью 1280 п.н. между ге-
нами SMc04407 и SMc04881, которая расположена слева от точки начала 
репликации oriC (рис.). Вторая последовательность — локус, включающий 
часть bet-оперона, расположенного на расстоянии 1039 млн. п.н. справа от 
oriC (см. рис.). Эта последовательность из 1544 п.н. включала 1400 п.н. 
гена betC, межгенную область из 1 п.н. и 143 п.н. гена betB, которые 
участвуют в синтезе осмопротектора глицина-бетаина. ПЦР-ПДРФ-анализ 
не выявил различий по локусам SMc04407-04881 и betCB у рассматривае-
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мых референтных штаммов (47). Три других района соответствуют таксо-
номически значимым межгенным последовательностям рибосомальных опе-
ронов (rrn; см. рис.). По данным ПЦР-ПДРФ-анализа, все три межгенные 
последовательности rrn оперонов у штамма Rm1021 протяженностью 1307 
п.н. каждая относятся к а-типу (48), а аналогичные районы СХМ1-105 — к 
б-типу, что может свидетельствовать о том, что геномы рассматриваемых 
штаммов принадлежат к филогенетически удаленным дивергировавшим 
клональным линиям (48, 49). 

Особый интерес в структуре хромосомы Rm1021 представляют рай-
оны, в которых содержание ГЦ-пар на 6-8 % ниже среднего содержания 
(62,73 %). Такие участки имеют меньшую структурную жесткость (50) и 
эволюционно моложе в сравнении с коровой частью хромосомы. В хромо-
соме Rm1021 (Rm2011) присутствуют три таких последовательности 
(Sme80S, Sme21T и Sme19T), которые рассматривают как так называемые 
геномные острова (см. рис.). Эти структуры — нетипичные протяженные 
мобильные элементы, которые содержат последовательности фагового 
происхождения, IS-элементов и функционально значащих генов, а также 
более семи десятков последовательностей, с которых транскрибируются 
некодирующие РНК. Острова могут активно участвовать в горизонталь-
ном переносе генов (51). Детально следует рассмотреть структурное рас-
положение островов у Rm1021 относительно точки начала репликации 
хромосомы oriC (см. рис.). Два острова (Sme21T и Sme19T) смежно рас-
положены справа от oriC и имеют сходную длину (20,7 и 18,6 т.п.н.). 
Sme21T находится на расстоянии 541 т.п.н. от oriC, Sme19T — на рассто-
янии 98,6 т.п.н. справа от него (см. рис.). Третий остров (Sme80S, про-
тяженность 80,2 т.п.н.) расположен влево от oriC и удален на 216,4 т.п.н. 
Такое расположение островов в районах, приближенных к oriC, а также к 
рибосомальным оперонам, указывает на то, что эти последовательности 
могут иметь важное функциональное значение, поскольку реплицируются 
одними из первых. Структуры, аналогичные геномным островам, не выяв-
лены нами в хромосомах штаммов 425а, СХМ1 и СХМ1-105. Кроме того, 
согласно данным, полученным c применением ДНК-биочипов, в структу-
ре хромосомы СХМ1-105 отсутствуют 145 белок-кодирующих ORF (46). 
Представленный выше рисунок иллюстрирует различия между структурой 
хромосом у референтных штаммов Rm1021 и СХМ1-105. 

Все три геномных острова, подобно так называемым островам па-
тогенности, которые наиболее хорошо изучены, имеют сайтспецифическое 
встраивание. Местами интеграции островов Sme21T и Sme19T служат пря-
мые нуклеотидные повторы, расположенные в 3-концах двух изоакцеп-
торных тРНК треонина (тРНК-Тре), а в случае Sme80S — в 3-конце 
тРНК серина (тРНК-Сер) (52). На основе комплексного in silico анализа 
сайтспецифической интеграции геномных островов у S. meliloti Rm1021 
была разработана система их детекции in vivo с помощью ПЦР и ориги-
нальных пар праймеров (52). Согласно техническим параметрам метода 
ПЦР, с праймерами для амплификации внешних пограничных областей 
островов (области интеграции) ПЦР-продукты могут синезироваться толь-
ко в случае отсутствия островов, как, например, у штамма СХМ1-105 (52). 
Последовательности, полученные в результате ПЦР и соответствующие 
пограничным областям в хромосоме СХМ1-105, секвенированы и депони-
рованы в GenBank (EU196757, EU196758 и EU196759). Сравнительный ана-
лиз этих последовательностей у СХМ1-105 и областей интеграции геномных 
островов у Rm1021 позволил изучить их структуру и оценить степень гомо-
логии. Установлено, что последовательность EU196757 (1230 п.н.) содержит 
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сайт для специфической интеграции острова Sme21T длиной 16 п.н. (пря-
мой повтор), влево и вправо от которого имеются последовательности со-
ответственно 880 и 334 п.н., на 99 % гомологичные у Rm1021 и СХМ1-105. 
Последовательность EU196758 (561 п.н.) имеет один прямой повтор дли-
ной 31 п.н. — сайт для специфической интеграции острова Sme19T, а вле-
во и вправо от него находятся последовательности размером 53 и 530 п.н. 
со 100 % гомологией у рассматриваемых референтных штаммов. Сайт для 
специфической интеграции третьего острова Sme80S — прямой повтор 
длиной 15 п.н. выявлен в последовательности EU196759 протяженностью 
826 п.н. Влево и вправо от нее расположены последовательности (соответ-
ственно 397 и 417 п.н.), на 100 % гомологичные у Rm1021 и СХМ1-105. 
Слева на участке между геном SMc03748 и прямым повтором у Rm1021 
также присутствует IS-элемент TRm11, которого нет у СХМ1-105. Анализ 
пограничных областей островов показывает, что в геноме СХМ1-105 со-
храняются сайты для специфической интеграции/инсерции имевшихся, 
возможно, когда-то геномных островов. Кроме того, допустимо предполо-
жить, что отсутствие островов может способствовать большей структурной 
стабильности хромосомы у СХМ1-105, а также у СХМ1 и 425а, однако для 
подтверждения этого требуются соответствующие исследования. 

Система детекции островов была использована для выявления струк-
турных типов хромосом, подобных таковым у Rm1021 (SMcRm1021, имеют 
острова) или СХМ1-105 (SMcСХМ1-105, не имеют островов) в четырех геогра-
фически удаленных районах. Установлено, что природные штаммы S. meliloti, 
выделенные в южном районе Узбекистана, входящего в состав Среднеази-
атского генцентра, имели тип хромосомы SMcRm1021, встречавшийся с ча-
стотой 0,72. Штаммы из северного района Кавказа, примыкающего к Пе-
реднеазиатскому центру, который сыграл ведущую роль в формировании 
культурной диплоидной люцерны, а также из современного центра интра-
грессивной гибридизации люцерны (21), расположенного в предгорье Му-
годжары на севере Казахстана, тоже преимущественно имели тип хромо-
сомы SMcRm1021. Частота этих типов была сходной, но оказалась ниже 
(0,54), чем в Среднеазиатском генцентре (52). Только на территории, 
находящейся на расстоянии 500 км от современного берега Аральского 
моря, которая подверглась экстремальному засолению, штаммы, выделен-
ные из ризосферы солодки или из засоленных песков, имели преимуще-
ственно тип хромосомы SMcСХМ1-105 с частотой 0,62, то есть у них отсут-
ствовали геномные острова. Различия между выборками штаммов из Сред-
неазиатского генцентра, в котором доминировали штаммы с типом хромо-
сомы SMcRm1021, и Приаральского района, где превалировали штаммы с 
типом хромосомы SMcСХМ1-105, были достоверны (2 = 4,388; Р < 0,05). 
Следовательно, штаммы, имевшие острова, достоверно чаще встречались в 
районе первичного генцентра люцерны, тогда как под влиянием стресс-
фактора (засоление) происходила утрата островов.  

Представляло интерес оценить функциональную значимость ге-
номных островов у Rm1021. В составе островов выявлены копии функци-
онально важных генов, которые, например, могут участвовать в защите 
клетки от чужеродной ДНК (локус hsdRSM), также могут влиять на устой-
чивость клеток к определенным почвенным условиям (участвуют в синтезе 
пигмента меланина, осмопротектора пролина). Кроме того, в составе од-
ного из островов присутствует ген fixT3 — копия гена fixT (52), который, 
как ранее было показано (53), вовлечен в контроль азотного метаболизма, 
находится под влиянием двухкомпонентной системы глобальной регуля-
ции FixJL и индуцируются при низком содержании кислорода, а также в 
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клубеньках. Однако функциональная роль существенной доли ORF не из-
вестна. Мы провели поиск последовательностей, сходных (гомологичных) 
таковым у штамма Rm1021, в геномах близкородственных, а также таксо-
номически удаленных видов. Оказалось, что в островах Rm1021 присут-
ствует 62 ORF, последовательности которых сходны или гомологичны та-
ковым у бактерий — представителей 22 родов из 4 фил, а также у некуль-
тивируемых бактерий. Чаще всего (33 %) в островах встречались OFR, го-
мологи которых выявлены у -протеобактерий. Функционально они были 
связаны с хранением информации (K, L; 21 %), метаболизмом (E, P, G, 
M; 33 %) либо относились к группе слабо охарактеризованных (R, S; 
17 %). ORF, гомологичные или сходные с таковыми у таксономически 
удаленных представителей -, - и -протеобактерий, преимущественно 
были отнесены к группе вовлеченных в клеточные процессы и группе 
сигналинга (O, T, V; 17 %). Различия в распределении ORF между указан-
ными таксонами бактерий были достоверны (2 = 11,02; P = 0,01). Таким 
образом, геном Rm1021 имеет так «дополнительный геном», включающий 
функционально значимые ORF, сходные или гомологичные таковым у 
представителей преимущественно того же вида или рода, а также у фило-
генетически удаленных классов бактерий. Подобное разнообразие ORF —
результатом высокой активности горизонтального переноса генов, кото-
рый мог иметь место как в почвенном микробиоме, так и in planta в клу-
беньке. В последнем, согласно недавней публикации (54), могут одновре-
менно присутствовать разные представители филогенетически удаленных 
групп бактерий. Косвенным доказательством возможности горизонтально-
го переноса генетических детерминант в клубеньке может сслужить выяв-
ленный нами факт наличия высокого филогенетического разнообразия 
OTF в геномных островах штамма Rm1021 — типичного представителя 
сапрофитных бактерий, формирующих необлигатный мутуалистический 
симбиоз с бобовыми растениями-хозяевами. В настоящее время нет воз-
можности сделать заключение о том, что геномы референтных штаммов 
Rm1021 (Rm2011) и СХМ1-105 (СХМ1) различаются по наличию «допол-
нительного чужеродного генома», поскольку «чужеродные» гены могут 
быть закреплены в коровой части хромосомы СХМ1-105, однако подобное 
утверждение может подтвердиться при полногеномном секвенировании. 

Таким образом, подводя итоги сравнительного анализа структур 
хромосом у референтных штаммов, полученных на основе производствен-
ных штаммов 425а и SU47, следует сделать вывод, что эти штаммы могут 
относиться к эволюционно дивергировавшим линиям клубеньковых бак-
терий, которые были распространены в Среднеазиатском центре проис-
хождения культурных растений. Исходя из совокупности представленных 
данных, производные штамма 425а – СХМ1 и СХМ1-105 следует рассмат-
ривать как модельные высокоэффективные штаммы вида Sinorhizobium meli-
loti, генетически отличающиеся от Rm1021/Rm2011, которые могут быть 
использованы для разработки приемов получения новых генетически ста-
бильных штаммов клубеньковых бактерий, способствующих формированию 
высокопродуктивных и стрессоустойчивых растительно-микробных симбио-
зов, и создания «зонтичной» системы генетического мониторинга стабиль-
ности хозяйственно ценных штаммов в микробиомах агроэкоценозов. 
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A b s t r a c t  
 

Plant-microbial symbiotic interaction is a unique highly specific biological system for fixing 
atmospheric nitrogen and its transformation into compounds accessible to living organisms. A fun-
damentally new approach may be the creation of a system for genetic monitoring of the stability of 
economically valuable strains in microbioms of agroecosystems. By comparison of the genomic char-
acteristics of symbiotically active strains functionally significant marker sequences could be identified 
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and the basis for genetic monitoring system will be created. In the review, we compared genomic 
characteristics of the symbiotic active strains obtained on the basis of Sinorhizobium meliloti 425a and 
SU47 strains, used for production of biologicals. Strain 425a was isolated from alfalfa nodules in the 
mid-1970s in the Almaty region (Kazakhstan), which is a part of the Central Asian primary center of 
cultivated plant origin designated by N.I. Vavilov. Strain SU47 was isolated from alfalfa nodules in 
the late 1930s in Australia, which is the secondary center of the diversity of cultivated plants. Strains 
CXM1-105 (CXM1) and Rm1021 (Rm2011) are widely applied as a reference strain as they have 
been used to develop or adapt a wide range of symbiogenetics methods. Genomes of both the origi-
nal strains and their derivatives consist of a chromosome (SMc) and two megaplasmids (SMa, SMb), 
and do not contain cryptic plasmids. However CXM1-105 genome, unlike Rm1021 genome, did not 
contains 508 protein encoding ORFs (open reading frames) of which 242 are located on SMa, 121 
are on SMb and 145 are on SM, as it was found using DNA biochips. This indicates significant dif-
ferences in the structure of all three replicons in the reference strains CXM1-105 and Rm1021. 
Chromosome of CXM1-105 (CXM1), as well as of 425a did not contain sequences of phage origin 
(the «genomic islands») described in Rm1021. It was found that 62 ORFs of genomic islands are 
similar or homologous to those of the members of the same species or genus, as well as of phyloge-
netically distant bacterial classes. However, in the CXM1-105 chromosome there are sites for the 
integration of genomic islands (EU196757, EU196758 and EU196759), which are 99-100 % homol-
ogous to appropriate sequences of Rm1021 (Rm2011). We studied the occurrence of S. meliloti 
strains harboring type SMcRm1021 or SMcCXM1-105 chromosome (presence or absence of genomic 
islands, respectively) in native populations. The significant prevalence of strains inherited SMcRm1021 
was shown for the area, belonging to the Middle-Asian gene center of cultivated plants, while strains 
harboring the chromosomal type SMcCXM1-105 were dominant in the area of extremely saline soils 
next to Aral Sea area (P < 0.05). Consequently, the presence of additional «foreign sequences», 
which could participate in horizontal gene transfer, is typical of native S. meliloti isolates abundant 
in the primary center of the diversity of their host plants whereas those sequences are lost under 
an abiotic stress (salinity) impact. In addition, strains harboring different chromosome types, ac-
cording to structural differences in the intergenic sequence of rrn-rrl operons, can be referred to 
divergent clonal lineages. According to the discussed data, it was suggested to consider strain 425a 
and its derivatives as the model S. meliloti strains to create a system for genetic monitoring of prac-
tically valuable strains in agrocenoses. 

 

Keywords: symbiosis, alfalfa, reference strains, Sinorhizobium meliloti, molecular genetic 
analysis, genomic islands, sites for specific integration, accessory genome. 
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ческие и санитарно-гигиенические аспекты антропогенного воздействия, передовые 
экологические технологии. 

 включая вулканическое происхождение. 
 Экологическая биологизация и использование органо-минеральных удобрений. 
 Экологические последствия изменения климата; мониторинг и контроль качества 

природных сред (вода, атмосферный воздух, почва). 
 Экологические последствия селекции и выращивания генно-модифицированных 

растений, применения пестицидов; последствия техногенных катастроф и медико-
экологические аспекты обеспечения экологической безопасности. 

 

10 октября 2017 года экспертная комиссия Министерства сельского хозяйства РФ дала высо-
кую оценку научных трудов ВНИИ фитопатологии и наградила Золотой медалью МСХ РФ 
«За выдающиеся достижения в агропромышленном комплексе». 

 

Подробная информация: http://www.vniif.ru/news/item/1476 


