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Аннотация. Коллекции микроорганизмов – один из важнейших компонентов биологической науки, который обес
печивает исследователей необходимым материалом и сохраняет биологические ресурсы. Таковой является Коллек-
ция ризосферных микроорганизмов Института биохимии и физиологии растений и микроорганизмов Российской 
академии наук (ИБФРМ РАН), деятельность которой сосредоточена в первую очередь на выделении и сохранении 
микроорганизмов, выделенных из корневой зоны растений. Интерес мировой науки к микроорганизмам этой эко-
логической ниши не ослабевает по причине их большой значимости для роста и развития растений и, следова-
тельно, для растениеводства. Группа бактерий, обладающих полезными для растений свойствами, получила назва-
ние PGPR (plant growth promoting rhizobacteria – стимулирующие рост растений ризобактерии). К ним относятся 
и почвенные азотфиксирующие альфа-протеобактерии рода Azospirillum, составляющие ядро вышеназванной кол-
лекции. Азоспириллы, открытые в 70-х гг. прошлого века бразильскими учеными, в настоящее время являются при-
знанными во всем мире модельными объектами для изучения молекулярных механизмов растительно-микробных 
взаимодействий. Фиксация атмосферного азота, продукция фитогормонов, солюбилизация фосфатов, контроль па-
тогенов, формирование у растений индуцированной системной устойчивости – целый комплекс полезных свойств 
делает их универсальным инструментом для фундаментальных исследований и практического применения. В об-
зоре обсуждается современное состояние исследований по бактериям рода Azospirillum с акцентом на результатах, 
полученных коллективом ИБФРМ РАН (г. Саратов). Экспедиции по Саратовской области, проведенные микробио-
логами института в начале 1980-х гг., заложили основу уникального собрания представителей этого бактериального 
таксона, которое сегодня включает более 160 штаммов и считается одним из самых крупных в Европе. Исследования 
сотрудников ИБФРМ РАН преимущественно сосредоточены на структурах азоспирилл, вовлеченных в образова-
ние ассоциативного симбиоза с растениями. Прежде всего это внеклеточные полисахаридсодержащие комплексы 
и лектины. Развитие методов иммунохимии во многом позволило выяснить, как в целом организована поверхность 
бактерий. Благодаря изучению генома азоспирилл существенно углубилось понимание роли вышеупомянутых 
структур, а также подвижности бактерий и формирования ими биопленок при заселении корней. В прикладном 
аспекте заслуживают внимания исследования азоспирилл, направленные на развитие агро- и экотехнологий, а так-
же технологии «зеленого» синтеза наночастиц золота, серебра и селена. Коллекция продолжает развиваться, по-
полняясь новыми штаммами, показывая большое значение специализированных собраний микроорганизмов для 
создания и поддержания исследовательской базы и эффективного решения фундаментальных и прикладных задач 
микробиологии.
Ключевые слова: коллекция микроорганизмов; Azospirillum; ризосфера; стимулирующие рост растений ризобакте-
рии; ассоциативный симбиоз.
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Abstract. Microbial culture collections are very important components of biological science. They provide researchers with 
material for studies and preserve biological resources. One such collection is the Collection of Rhizosphere Microorganisms, 
kept at the Institute of Biochemistry and Physiology of Plants and Microorganisms of the Russian Academy of Sciences, 
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Посвящается светлой памяти Людмилы Ивановны Поздняковой, 
внесшей неоценимый вклад в создание и развитие коллекции
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Saratov (IBPPM). Its activity is primarily directed toward the isolation and preservation of microorganisms from the plant 
root zone. The international research interest in microorganisms from this ecological niche is not waning, because they 
are very important for plant growth and development and, consequently, for plant breeding. The group of bacteria with 
properties of significance for plants has been given the name “plant-growth-promoting rhizobacteria” (PGPR). This group 
includes nitrogen-fixing soil alpha-proteobacteria of the genus Azospirillum, which form the core of the IBPPM collection. 
First discovered by Brazilian scientists in the 1970s, azospirilla are now a universally recognized model object for studying 
the molecular mechanisms underlying plant-bacterium interactions. The broad range of useful properties found in these 
microorganisms, including the fixation of atmospheric nitrogen, production of phytohormones, solubilization of phos-
phates, control of pathogens, and formation of induced systemic resistance in the colonized plants, make these bacteria 
an all-purpose tool that has been used for several decades in basic and applied research. This article reviews the current 
state of Azospirillum research, with emphasis on the results obtained at the IBPPM. Scientific expeditions across the Saratov 
region undertaken by IBPPM microbiologists in the early 1980s formed the basis for the unique collection of members of 
this bacterial taxon. Currently, the collection has more than 160 Azospirillum strains and is one of the largest collections 
in Europe. The research conducted at the IBPPM is centered mostly on the Azospirillum structures involved in associative 
symbiosis with plants, primarily extracellular polysaccharide-containing complexes and lectins. The development of im-
munochemical methods contributed much to our understanding of the overall organization of the surface of rhizosphere 
bacteria. The extensive studies of the Azospirillum genome largely deepened our understanding of the role of the afore-
said bacterial structures, motility, and biofilms in the colonization of host plant roots. Of interest are also applied studies 
focusing on agricultural and environmental technologies and on the “green” synthesis of Au, Ag, and Se nanoparticles. The 
Collection of Rhizosphere Microorganisms continues to grow, being continually supplemented with newly isolated strains. 
The data presented in this article show the great importance of specialized microbial culture repositories, such as the IBPPM 
collection, for the development and maintenance of the microbial research base and for the effective solution of basic and 
applied tasks in microbiology.
Key words: microbial culture collection; Azospirillum; rhizosphere; plant-growth-promoting rhizobacteria; associative 
symbiosis.
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Введение
Сохранение и развитие биологических коллекций на 
территории Российской Федерации является частью 
приоритетной межведомственной и междисциплинар­
ной  проблемы сохранения биоресурсов, биоразнообра­
зия, укрепления био- и продовольственной безопасности 
государства, решение которой служит основой устойчи­
вого развития российской науки в целом, современных 
наукоемких производств, подготовки квалифицирован­
ных кадров (Рекомендации «круглого стола»…, 2011). По 
данным Всемирной федерации коллекций культур (World 
Federation for Culture Collections, WFCC), на сегодняшний 
день насчитывается 715 коллекций (http://www.wfcc.info/
ccinfo). Они условно делятся на три категории (Кала­
куцкий и др., 1996; Ившина, 2012): широкого профиля 
(сервисные, комплексные, общественные), специализиро­
ванные (для изучения и сохранения микроорганизмов 
конкретных групп для конкретных целей) и исследова­
тельские (частные, узкоспециальные). До недавнего вре­
мени весьма многочисленные российские коллекции на­
ходились на грани прекращения своей деятельности из-за 
отсутствия достаточного финансирования. В последние 
годы, с утверждением Плана «Развития биотехнологий и 
генной инженерии» (Распоряжение Правительства РФ, 
2013) делается попытка оказания целевой организацион­
ной и финансовой поддержки активно работающим кол­
лекциям.

В указанный выше План входит создание крупных био­
ресурсных центров  (БРЦ), которые станут важнейшим 
элементом, обеспечивающим развитие биотехнологии 
в России (Калакуцкий, Озерская, 2011), интеграцию в 
европейскую и глобальную (мировую) информационные 

сети биологических ресурсов. Следует отметить, что в 
мире уже довольно много БРЦ, которые представлены как 
ведомственными, так и частными некоммерческими орга­
низациями. В 2014 г. на базе одной из ведущих российских 
коллекций был создан Национальный биоресурсный 
центр – Всероссийская коллекция промышленных мик­
роорганизмов (БРЦ ВКПМ), призванный стать основой 
инфраструктуры в области микробных генетических ре­
сурсов биотехнологического назначения, необходимой для 
обеспечения исследований в области живых систем (http://
www.genetika.ru/vkpm). На статус БРЦ может претендо­
вать еще ряд крупных российских коллекций. Большая же 
часть собраний, представленная специализированными 
коллекциями при научных и учебных организациях, не 
соответствует критериям таких крупных структур, однако 
заслуживает не меньшего внимания. Как правило, эти кол­
лекции обладают одновременно значительным массивом 
культур и наиболее полной информацией о них, что дает 
им существенное преимущество. Именно такой являет­
ся Коллекция ризосферных микроорганизмов Института 
биохимии и физиологии растений и микроорганизмов 
Российской академии наук (ИБФРМ РАН).

Коллекция ризосферных микроорганизмов 
ИБФРМ РАН
Созданный в Саратове в 1980  г. Институт биохимии и 
физиологии растений и микроорганизмов Академии наук 
СССР был ориентирован на исследования, связанные с 
задачами повышения урожайности сельскохозяйственных 
культур в Поволжском регионе. Одной из задач было 
обоснование возможности использования микробиоло­
гического удобрения и в связи с этим выяснение роли 
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ассоциативных азотфиксирующих микроорганизмов в 
обеспечении азотным питанием зерновых культур. Для 
ее решения в качестве одного из модельных объектов 
исследований была выбрана диазотрофная бактерия 
азоспирилла (род Azospirillum), первые публикации о ко­
торой на тот момент только появились в научной печати 
(Tarrand et al., 1978). Микробиологи института освоили 
методы изоляции и идентификации этих микроорганиз­
мов, отработали способы их консервации. Экспедиции по 
Саратовской области, предпринятые с целью получения 
представительной выборки ассоциированных с дикими 
и культурными злаками (пшеница, рожь, овес, просо, ку­
куруза, сорго и др.) штаммов азоспирилл (Федорова и др., 
1985; Позднякова и др., 1988), позволили заложить основу 
уникального собрания представителей изучаемого бакте­
риального таксона (см. рисунок), вошедшего в коллекцию 
непатогенных микроорганизмов ИБФРМ РАН.

Ключевыми характеристиками азоспирилл на первых 
этапах выделения являлись: рост колоний на среде с кон­
го красным (Caceres, 1982) и на картофельном агаре (Tar­
rand et al., 1978), а также микроскопирование и окраска по 
Граму. Поскольку основными интересующими признака­
ми выделяемых бактерий были фиксация атмосферного 
азота и стимуляция роста растений, осуществлялся скри­
нинг изолятов на нитрогеназную и ИУК-продуцирующую 
активность.

C оригинальными штаммами азоспирилл проводились 
исследования таксономической направленности. Помимо 
межвидовой дифференциации с применением методов, 
основанных на ДНК-ДНК-гибридизации, оценивали 
внутривидовые различия посредством двух вариантов 
геномной дактилоскопии  – RFLP и AFLP (Позднякова 
и др., 1988; Nikiforov et al., 1994). Изучали плазмидный 
состав штаммов (Matveev et al., 1988), тестировали актив­
ность эндонуклеаз рестрикции (Никифоров и др., 1994). 
В течение четырех лет были оптимизированы способы 
хранения. Многолетние наблюдения показали, что при 
–70  °С с предварительным замораживанием в жидком 
азоте штаммы азоспирилл сохраняют высокую жизне­
способность и основные дифференциальные свойства.

В 2014  г. коллекция непатогенных микроорганизмов 
была преобразована в Коллекцию ризосферных микро­
организмов ИБФРМ РАН (www.collection.ibppm.ru; http://

ckp-rf.ru). Она заявлена как специализированная научная 
коллекция, ориентированная на собрание и поддержание 
непатогенных бактерий, выделенных в основном из кор­
невой зоны растений. Входит под номером 975 в WFCC 
и зарегистрирована во Всемирном центре данных о 
микроорганизмах (World Data Centre for Microorganisms, 
WDCM), № 1021.

В настоящее время каталог коллекции (www.collection.
ibppm.ru) насчитывает около 500  культур ризосферных 
бактерий, относящихся к 28 родам: Acidovorax, Aeromonas, 
Alcaligenes, Aquaspirillum, Arthrobacter, Azospirillum, Ba­
cillus, Bradyrhizobium, Brevundimonas, Comamonas, Ensifer 
(Sinorhizobium), Enterobacter, Herbaspirillum, Kocuria, 
Micrococcus, Moraxella, Mycobacterium, Nitrospirillum, 
Niveispirillum, Nocardioides, Ochrobactrum, Paenibacillus, 
Pectobacterium, Pseudomonas, Rhizobium, Rhodococcus, 
Stenotrophomonas, Xanthomonas. Среди них бактерии, 
изолированные из ризосферы и ризопланы различных ди­
ких и культурных растений, штаммы-эндофиты, штаммы, 
ассоциированные с водными растениями (макрофита­
ми), и др.

Бактерии рода Azospirillum составляют примерно по­
ловину фонда коллекции. Помимо оригинальных изо­
лятов, выделенных в Саратовской области, присутствуют 
штаммы различного географического происхождения 
(из Бразилии, Индии, Сенегала, США, Эквадора и др.), 
полученные от авторов или из других коллекций. Кроме 
того, поддерживаются практически все из доступных в 
общественных депозитариях типовые штаммы известных 
видов азоспирилл. Ряд коллекционных культур предпо­
ложительно могут быть отнесены к новым видам этого 
рода (Голубев и др., 2018). Таким образом, собрание азо­
спирилл в Коллекции ризосферных микроорганизмов 
ИБФРМ РАН весьма представительно. Для сравнения: 
в DSMZ (Deutcsche Sammlung von Mikroorganismen und 
Zellkulturen, www.dsmz.de) общий фонд бактерий рода 
Azospirillum составляет 27 штаммов, из которых 6 типо­
вых; в BCCM/LMG (Belgian Co-ordinated Collections of 
Micro-organisms/Laboratory of Microbiology, Faculty of 
Sciences of Ghent University, bccm.belspo.be) – 37 и 10, в 
JCM (Japan Collection of Microorganisms, jcm.brc.riken.jp) – 
13 и 5, в ATCC (American Type Culture Collection, www.
lgcstandards-atcc.org) – 14 и 3 соответственно.

а вб

Визуализация бактерий рода Azospirillum:
а – рост на картофельном агаре; б – клетки на жидкой среде, 18 ч, фазовый контраст; в – клетка под электронным микроскопом, 18 ч, × 25 000, контрасти-
ровано уранил-ацетатом (Позднякова и др., 1988). 
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Azospirillum – характеристика рода
Впервые этот микроорганизм был выделен М. Бейерин­
ком в 1923 г. и описан как «азотфиксирующая спирилла», 
но автор не смог подтвердить свойство микроорганизма 
фиксировать азот в чистой культуре и назвал его Spirillum 
lipoferum (Beijerinck, 1925). Род Azospirillum был пере­
открыт и описан Tarrand et al. (1978), а широко известен 
стал благодаря научному энтузиазму и компетентности 
Дж.  Доберейнер, внесшей существенный вклад в фун­
даментальные и прикладные исследования азоспирилл 
(Döbereiner, Day, 1976; Hartmann, Baldani, 2006).

Систематика рода Azospirillum, принадлежащего семей­
ству Rhodospirillaceae порядка Rhodospirillales класса 
α-Proteobacteria, весьма динамично развивается. Если 
с момента описания двух первых видов A.  lipoferum и 
A. brasilense (Tarrand et al., 1978) и до конца XX в. было 
сообщено об открытии лишь еще четырех видов: A. ama­
zonense (Magalhaes et al., 1983), A. halopraeferens (Reinhold 
et al., 1987), A. irakense (Khammas et al., 1989) и A. largi­
mobile (Dekhil et al., 1997), то начиная с 2000 г. таковых 
описано уже 16, с валидно опубликованными названиями: 
A. doebereinerae (Eckert et al., 2001), A. oryzae (Xie, Yokota, 
2005), A. melinis (Peng et al., 2006), A. canadense (Mehnaz 
et al., 2007a), A. zeae (Mehnaz et al., 2007b), A. rugosum 
(Young et al., 2008), A. picis (Lin et al., 2009), A. thiophilum 
(Lavrinenko et al., 2010), A. formosense (Lin et al., 2012), 
A. humicireducens (Zhou et al., 2013), A. fermentarium (Lin 
et al., 2013), A. soli (Lin et al., 2015), A. agricola (Lin et al., 
2016), A. ramasamyi (Anandham et al., 2019), A. griseum 
(Yang et al., 2019) и A. palustre (Tikhonova et al., 2019). 
Вместе с тем в 2014 г. вид A. irakense был реклассифици­
рован в Niveispirillum irakense comb. nov., а вид A. ama­
zonense  – в Nitrospirillum amazonense gen. nov., sp. nov. 
(Lin et al., 2014). Таким образом, на момент написания 
этой статьи род Azospirillum включает 20 валидированных 
видов. Важно отметить, что членами рода признают еще 
два вида – A. himalayense (Tyagi, Singh, 2014) и A. palatum 
(Zhou et al., 2009), наименования которых не были офи­
циально опубликованы в соответствии с правилами Меж­
дународного кодекса номенклатуры бактерий.

С началом эпохи геномного секвенирования на пер­
вый план вышла разработка надежных критериев для 
сравнительной оценки геномов бактерий и архей в целях 
таксономии и систематики. Недавно для группы бактерий 
рода Azospirillum, чьи геномы представлены в базе дан­
ных GenBank, получены первые результаты применения 
набора филогенетических тестов в рамках развиваемой 
геномной таксономии микробов (Щеголев, 2018). Автором 
установлена зависимость оценки систематического по­
ложения штаммов от типа используемых полногеномных 
данных, относящихся к базовой или базовой и подвижной 
составляющим пангенома. При этом отмечено, что единой 
системы отнесения изолятов к тому или иному виду пока 
не существует. До тех пор пока геномные базы данных 
не наполнены в необходимой степени качественным ма­
териалом, в таксономии и систематике прокариот наибо- 
лее корректным остается «полифазный подход», основан­
ный на комбинации фенотипических, хемотаксономиче­
ских и генотипических характеристик.

Азоспирилла, выбранная в качестве объекта исследо­
ваний на заре становления института, оказалась прекрас­
ной моделью для изучения явления растительно-мик­
робной ассоциативности. В настоящее время это одна 
из признанных во всем мире и широко изучаемых так 
называемых ростстимулирующих ризобактерий (plant 
growth promoting rhizobacteria  – PGPR) (Fukami et al., 
2018). Такие микроорганизмы играют важную роль в 
адаптации растения к внешним воздействиям. При этом 
нередко образуется единая растительно-микробная ассо­
циация (ассоциативный симбиоз) с новыми свойствами, 
детерминированными положительным взаимодействием 
партнеров.

Для азоспирилл характерно чрезвычайное разнообра­
зие заселяемых видов растений, что говорит о многочис­
ленности экологических стратегий, реализуемых этими 
бактериями, а также об их широких адаптационных 
возможностях (Bashan et al., 2004; Baldani et al., 2014; 
Pereg et al., 2016). Последние осуществляются благодаря 
таким способностям микроорганизмов, как фиксация 
атмосферного азота, солюбилизация фосфатов, продук- 
ция экзополисахаридов, лектинов, фитогормонов, сиде­
рофоров, поли-β-гидроксибутирата и  пр. Есть данные, 
указывающие на то, что азоспириллы участвуют в фор­
мировании у растений-партнеров так называемой инду­
цированной системной устойчивости (induced systemic 
resistance – ISR) в условиях биотического стресса, а также 
индуцированной системной толерантности (induced sys­
temic tolerance – IST) в условиях абиотического стресса 
(Fukami et al., 2018).

Большинство видов азоспирилл выделено из ризосфе­
ры сухопутных растений. Из водных биотопов изолиро­
ваны пока лишь три вида – A. largimobile (Dekhil et al., 
1997), A. thiophilum (Lavrinenko et al., 2010) и A. griseum 
(Yang et al., 2019). Секвенирование генома Azospirillum 
показало, что бактерия перешла от водного существова­
ния к наземному около 400 млн лет назад – в то же самое 
время, когда появились на суше сосудистые растения 
(Wisniewski-Dyé  et al., 2011). Почти половина генома 
Azospirillum была приобретена в результате горизонталь­
ного переноса генов от других наземных бактерий. Боль­
шая часть горизонтально приобретенных генов кодирует 
функции, имеющие решающее значение для адаптации.

Обладание механизмами фитостимуляции делает азо­
спириллу одним из лучших инокулянтов, успешно при­
меняемых в разных странах при создании коммерческих 
биопрепаратов для повышения урожайности различных 
сельскохозяйственных культур: Azo-Green™, Zea-Nit™, 
Graminante™, BioPower® и др. (Mehnaz, 2015).

Основные результаты исследования 
азоспирилл в ИБФРМ РАН
В ИБФРМ РАН использование штаммов азоспирилл в 
качестве модельного объекта было сосредоточено в ос­
новном на исследовании структур, вовлеченных в обра­
зование ассоциативного симбиоза и/или имеющих важное 
таксономическое значение. В первую очередь это внекле­
точные полисахаридсодержащие комплексы, играющие 
весьма важную и разнообразную роль в формировании и 
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успешном функционировании растительно-микробных 
ассоциаций. Установлено, что азоспириллы содержат в 
капсульном материале и продуцируют в окружающую 
среду сложные высокоагрегированные соединения из 
полисахаридов (ПС), липидов и белков, а также свобод­
ные ПС с молекулярной массой до 20 кДа (Konnova et 
al., 1994). Выявлено, что капсульные ПС-содержащие 
компоненты азоспирилл принимают участие в адсорбции 
бактерий на корнях растений. Впервые показана их спо­
собность индуцировать деформации корневых волосков 
пшеницы (Yegorenkova et al., 2001). Получена приоритет­
ная информация о первичной структуре повторяющихся 
звеньев ПС из поверхностных липополисахаридов (ЛПС) 
и капсульных ПС более 40 штаммов азоспирилл различ­
ного происхождения (Fedonenko et al., 2013; Федоненко 
и др., 2015). Для ряда штаммов, изолированных на раз­
ных континентах из корневой системы разнообразных 
растений, показано явление молекулярной мимикрии 
гликополимеров поверхности бактериальных клеток, 
обусловленное присутствием идентичных или близких 
по структуре повторяющихся звеньев в O-специфическом 
ПС (О-ПС). Резонно предположить, что мимикрия может 
быть связана с реализацией в процессе формирования 
ассоциации с растениями определенных стратегий, воз­
можно, обусловленных наличием нескольких механизмов 
взаимодействия, например эндо- и эктосимбиоза (Коннова 
и др., 2008; Федоненко и др., 2015).

Для исследования поверхностных бактериальных 
структур хорошие возможности предоставляют методы 
иммунохимии, позволяющие на основе изучения дета­
лей строения поверхностных антигенов азоспирилл вы­
яснить, как в целом организована поверхность бактерий, 
функционирующих в ризосфере растений. ЛПС является 
мажорным антигеном бактериальной поверхности азоспи­
рилл, в связи с чем строение его О-ПС определяет имму­
нохимическую специфичность микроорганизмов (Матора 
и др., 2005). С учетом иммунохимических особенностей 
углеводных антигенов бактерий рода Azospirillum создана 
биотест-система их серологической идентификации (Bo­
gatyrev et al., 1992).

На примере азоспирилл описан принципиально новый 
характер микробной R-S-диссоциации, обусловленный 
перераспределением вкладов двух разных (полноценных) 
О-ПС в архитектуру клеточной поверхности бактерий в 
зависимости от возраста культур (Матора и др., 2005). Вы­
делены и исследованы углеводные фрагменты гликозили­
рованного флагеллина полярного жгутика типового штам­
ма A. brasilense Sp7, определено их химическое строение 
(Belyakov et al., 2012). Обнаружена их иммунохимическая 
идентичность одному из двух О-ПС соматического анти­
гена данного штамма. С учетом полученных результатов, 
свидетельствующих об идентичности антигенных детер­
минант в составе капсульных ПС, экзополисахаридов и 
ЛПС азоспирилл, можно предположить наличие некоего 
общего пути (либо нескольких перекрещивающихся пу­
тей) биосинтеза углеводных поверхностных структур у 
бактерий рода Azospirillum.

Впервые предложен вариант твердофазного иммунофер­
ментного анализа (ИФА) микроосадков почвенных сус­

пензий с использованием антител на ЛПС азоспирилл, 
позволяющий проводить выявление соматического бак­
териального антигена в почве. На основе оптимизирован­
ного варианта ИФА исследована динамика наличия in situ  
соматического антигена интродуцированных в почву ассо­
циативных бактерий A. brasilense (Широков и др., 2015).

Видное место в развитии методологии иммунохимиче­
ских исследований в ИБФРМ РАН занимает изучение уни­
кальных физико-химических и биохимических свойств 
наночастиц золота и их биоконъюгатов. С использованием 
коллоидного золота в качестве носителя и адъюванта и 
метода фагового дисплея развиты процедуры получения 
антител к разнообразным антигенам и гаптенам (Матора 
и др., 2005; Dykman et al., 2010). Получены конъюгаты 
золотых и золото-серебряных наночастиц с антителами 
на флагеллин, ЛПС и обладающие родовой специфично­
стью на поверхностные белковые детерминанты типового 
штамма A. brasilense Sp7. Электронно-микроскопический 
анализ с использованием меченных металлическими 
наночастицами антител позволил обнаружить в составе 
клеточной поверхности A. brasilense Sp245 детерминанты 
флагеллина полярного жгутика, исходно экранированные 
у данных бактерий от окружающей среды ЛПС чехлом 
(Широков и др., 2017).

Существенные научные знания привнесены в направ­
ление генетики подвижности, биологии плазмид и ор­
ганизации и динамики генома азоспирилл (Katsy, 2011, 
2014). Выявлен новый вид социальной подвижности  – 
распространение в полужидкой среде с образованием 
микроколоний. Именно такое распространение имеет 
определяющее значение при заселении азоспириллами 
корней пшеницы, в то время как доминирующим спосо­
бом социальной подвижности в лабораторных условиях 
является роение (Шелудько и др., 2010). Показано, что на 
социальное поведение бактерий оказывают большое вли­
яние как внешние факторы (присутствие определенных 
растительных лектинов, экссудатов растений и др.), так 
и спонтанные и индуцированные изменения в геноме, в 
частности в структуре мегаплазмид. Последние сопро­
вождаются фенотипическими вариациями в социальной 
подвижности азоспирилл (роение → ускоренное роение; 
роение → распространение с образованием микроколо­
ний; распространение с образованием микроколоний → 
ускоренное роение) и могут приводить к изменениям в 
формировании биопленок и на первых этапах колониза­
ции корней растений (Katsy, Prilipov, 2009; Schelud’ko et 
al., 2009).

Впервые описаны инсерционные элементы, обуслов­
ливающие пластичность мегаплазмид A. brasilense. По­
лучена информация о первичной структуре и функциях 
ряда таких плазмид (Katsy, Prilipov, 2009). Инсерционные 
элементы ISAzba1 и ISAzba3, опосредующие слияние 
резидентной плазмиды A. brasilense Sp245 с чужеродной 
ДНК, способствуют обогащению генома азоспирилл но­
вым материалом. Динамика генома A. brasilense оказы­
вает существенное влияние на строение бактериальных 
ЛПС азоспирилл и их антигенные свойства, а также на 
устойчивость этих бактерий к ионам тяжелых металлов 
и нитритам (Кацы, Петрова, 2015). Идентифицированы 
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гены азоспирилл, регулирующие продукцию ЛПС, жгу­
тиков, подвижность и денитрификацию. Создана коллек­
ция мутантов A. brasilense, рекомбинантных плазмид и 
штаммов Escherichia coli, содержащих клонированные 
гены азоспирилл (Ковтунов и др., 2013).

Еще один компонент клеточной поверхности азоспи­
рилл – это лектины, углеводсвязывающие белки, являю­
щиеся важными структурами в системе «узнавания»  и 
установления взаимного партнерства на начальных этапах 
формирования ассоциативных взаимоотношений  «бак­
терия–растение». Исследования лектинов азоспирилл в 
ИБФРМ РАН начались во второй половине 1980-х  гг. 
(Никитина и др., 2005). Впервые на поверхности азо­
спирилл, различающихся по источникам и регионам вы­
деления (30 штаммов), обнаружены лектины, имеющие 
штаммовые различия по специфичности к углеводам. 
Установлено, что лектины распределены равномерно на 
наружной мембране азоспирилл и не принадлежат каким-
либо морфологическим структурам типа пилей, жгутиков 
(Карпунина и др., 1995). Выявлена зависимость лектино­
вой активности бактерий от условий культивирования. 
Условия, неблагоприятные для роста культуры, стиму­
лировали активность этих молекул, и наоборот. Лектины 
азоспирилл, связанные с внешней мембраной, играют су­
щественную роль в адгезии бактерий к корням проростков 
пшеницы. Обнаружена их способность взаимодействовать 
с экзокомпонентами, компонентами мембранной фракции 
и лектинами корней проростков растений (Никитина и др., 
1996). Методом конфокальной лазерной сканирующей 
микроскопии показана локализация меченных тритием 
лектинов азоспирилл исключительно на плазматической 
мембране клеток корней проростков пшеницы. Выявлен 
целый спектр ответных биохимических реакций, вызы­
ваемых лектинами на начальных этапах взаимодействия 
с корнями (Alen’kina et al., 2014).

Бактериальные лектины оказывали воздействие на про­
растание семян высших растений, в зависимости от дозы 
подавляя или стимулируя его. Установлено регуляторное 
влияние лектинов азоспирилл в отношении ряда соб­
ственных и растительных гидролитических ферментов 
(Alen’kina et al., 2006). На основании обнаруженного взаи­
модействия полисахаридсодержащих комплексов азоспи­
рилл с собственными лектинами, а также с поверхностно 
локализованными агглютинирующими белками других 
почвенных микроорганизмов (бацилл и ризобий) можно 
судить об участии этих внеклеточных гликополимеров в 
процессах агрегации азоспирилл и в межбактериальных 
контактах в ходе образования почвенного ценоза.

Впервые для азоспирилл описана способность восста­
навливать золото (III) (AuCl–             4) и селен (IV) (SeO2–

          3  ) до эле­
ментарного состояния (Купряшина и др., 2014; Tugarova et 
al., 2014a, b) с образованием наночастиц. Предложена про­
стая схема бактериального синтеза селеновых наночастиц 
с экстраклеточной локализацией (Tugarova et al., 2018).

Различные аспекты существования азоспирилл актив­
но изучаются с использованием современных инстру­
ментальных методов, в том числе различных вариантов 
спектроскопии: мёссбауэровской, ИК-Фурье и комби­
национного рассеяния (Kamnev et al., 2001, 2018; Kam­

nev, Tugarova, 2017). На примере глутаминсинтетазы, 
выделенной из клеток A. brasilense Sp245, была показана 
возможность применения ядерной гамма-резонансной 
спектроскопии (на ядрах 57Co) для изучения структурной 
организации сайтов связывания катионов металлов в 
активных центрах ферментов (Kamnev, Tugarova, 2017). 
Впервые для азоспирилл изучены ассимиляция железа 
и особенности состава и структуры железосодержащих 
клеточных компонентов (Kovács et al., 2016), а также 
взаимодействие и метаболические превращения ионов ко­
бальта культурами A. brasilense (Kamnev, Tugarova, 2017).

Наиболее выраженным откликом на негативные воз­
действия у азоспирилл является синтез поли-β-гидрокси­
бутирата  (ПГБ), особенности и различия накопления 
которого выявлены у штаммов A. brasilense Sp7 (эпифит) 
и Sp245 (эндофит) в реакции на стресс, вызванный тя­
желыми металлами (Kamnev et al., 2018). Показано сни­
женное содержание ПГБ в биопленке (6 сут), образуемой 
мутантом A. brasilense Sp245.1610, лишенным жгутиков, 
по сравнению со штаммом дикого типа Sp245, что может 
влиять на формирование и стабильность биопленок (Tu­
garova et al., 2017).

Известно, что в неблагоприятных условиях обитания 
преимущества имеют растения, у которых в состав ризо­
сферных ассоциаций входят микроорганизмы, выпол­
няющие широкий комплекс функций, включая питание 
растений, их устойчивость к абиотическим стрессам, 
биоконтроль (защита от патогенов), освобождение почв от 
загрязнителей (Тихонович, Проворов, 2009). В последнем 
случае это осуществляется за счет микроорганизмов – де­
структоров поллютантов. Азоспириллы, обладая практи­
чески всеми вышеперечисленными свойствами, являют­
ся  типичными представителями таких защитных ассо- 
циаций. Скрининг штаммов из Коллекции ризосферных 
микроорганизмов ИБФРМ РАН позволил выявить нефте­
окисляющую активность у представителей Azospirillum 
(Муратова и др., 2005). На модели A. brasilense SR80–пше­
ница показано, что нефть не препятствует проявлению 
ростстимулирующей активности бактерии и не влияет 
на продукцию ею ИУК. Штамм проявлял хемотаксис 
по отношению не только к корневым экссудатам пшени­
цы, но и к сырой нефти (Муратова и др., 2005). Он был 
устойчив также к токсическому действию глифосата, 
показывая в его присутствии стабильно высокий уровень 
синтеза ауксина (Крючкова и др., 2005). На основе полу­
ченных результатов разработан способ фиторемедиации 
загрязненного углеводородами грунта с использованием 
смеси бобовых и злаковых растений и A. brasilense SR80 в 
качестве инокулянта (Патент RU 2403102). Существенный 
интерес для экологической биотехнологии представляет 
штамм A.  brasilense Sp245, способный в ассоциации с 
корнями проростков пшеницы «Саратовская 29» транс­
формировать неорганические формы мышьяка (арсенит 
в арсенат), снижая токсичность этого металлоида (Lyubun 
et al., 2006).

На основе штамма A. zeae из Коллекции ризосферных 
микроорганизмов ИБФРМ РАН сотрудниками группы 
компаний «Бионоватик» разработан и производится био­
препарат Organit N, направленный на улучшение азотного 



Коллекция ризосферных  
микроорганизмов

О.В. Турковская 
С.Н. Голубев

2020
24 • 3

321ГЕНЕТИЧЕСКИЕ РЕСУРСЫ И БИОКОЛЛЕКЦИИ / GENETICS RESOURCES AND BIOCOLLECTIONS

питания растений (bionovatic.ru). Согласно спецификации 
производителя, препарат эффективен на зерновых и зер­
нобобовых культурах, кукурузе, сахарной свекле. 

Высокая эффективность искусственных растительно-
микробных ассоциаций, создаваемых in vitro с участием 
азоспирилл, показана в развитии технологий микро­
клонального размножения растений с целью повышения 
качества посадочного материала сельскохозяйственных 
культур и сохранения редких видов растений – источников 
ценных биологически активных соединений (Tkachenko 
et al., 2015). 

Заключение
Несмотря на довольно продолжительный период изучения 
бактерий рода Azospirillum, интерес к ним мирового на­
учного сообщества не ослабевает; количество посвящен­
ных им публикаций в течение последнего десятилетия 
неуклонно растет, достигнув 250 статей в год (по данным 
www.scholar.google.com). Полученные знания служат 
базой для расширения исследований разнообразных 
бактерий, образующих ассоциации и симбиозы с растени­
ями. Именно в этом направлении развивается Коллекция 
ризосферных микроорганизмов ИБФРМ РАН в настоя­
щее время, и в этом смысле роль подобных специализи­
рованных коллекций трудно переоценить. В результате 
участия ИБФРМ РАН в российско-европейском проекте 
7-й Рамочной программы Европейского Союза «Банки 
ризосферных микроорганизмов» (Banking Rhizosphere 
Micro-Organisms) BRIO No. 266106 (2011–2014 гг.) часть 
штаммов Коллекции включена в паневропейскую базу 
данных ризосферных микроорганизмов, предназначенную 
для поддержки как научных исследований микробиома 
ризосферы, так и практической биотехнологии (Declerk 
et al., 2015).

Следует отметить, что описанные выше результаты 
получены в ИБФРМ РАН с использованием современных 
методов, в том числе в рамках российских и междуна­
родных проектов (РНФ, РФФИ, грантов Президента 
России, государственных программ, МНТЦ, INTAS, 
NATO, FP-7 и др.). Эти данные легли в основу более 80 за­
щищенных  кандидатских и докторских диссертаций. 
Опубликовано более 600 работ в российских и междуна­
родных научных изданиях. Создана научная школа под 
руководством профессора, д.б.н., заслуженного деятеля 
науки  РФ В.В.  Игнатова, неоднократно поддержанная 
грантами Президента  РФ. Ряд изобретений защищены 
патентами РФ. Штаммы – стимуляторы роста растений 
и деструкторы поллютантов – в последнее время стали 
объектом пристального интереса со стороны отечествен­
ного малого бизнеса.

Таким образом, на примере Коллекции ризосферных 
микроорганизмов ИБФРМ РАН весьма отчетливо видно 
значение подобных специальных собраний для фундамен­
тальных и прикладных аспектов биологической науки.
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