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Возделывание ГМ-растений может угрожать почвенной микрофлоре. У генномодифицированных 

растений томата с геном холиноксидазы выявлено большее видовое разнообразие, чем на контроле. При 

схожести структуры филумов, у трансгенных растений из ризосферы исчезают многие роды и 

появляются новые, не выявленные на контроле. Существенные изменения обнаружены в филумах 

Actinobacteria и Proteobacteria. В первом обнаружены деструкторы полисахаридов Acidothermus 

(семейство Acidothermaceae), Sporichthya (Sporichthyaceae), Arthrobacter (Micrococcaceae), Conexibacter 

(Conexibacteraceae), при исчезновении Gaiella (семейство Gaiellaceae) и Mycobacterium 

(Mycobacteriaceae). В филуме Proteobacteria исчезли деструкторы сложных полимеров Acidocella 

(семейство Acetobacteraceae) и Inquilinus (Rhodospirillaceae); однако появились утилизаторы 

ксенобиотиков Pandoraea. В долгосрочной перспективе данные изменения могут повлиять на скорость 

разложения растительного опада и доступность элементов питания растениям. 
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Введение. Производство качественного продовольствия и сырья – 

первоочередная задача сельского хозяйства. Растущее население, изменение климата, 

техногенные катастрофы и экономическая нестабильность бросают аграриям новые 

вызовы. С 1980-х годов в качестве способа повышения урожайности предлагается 

активное возделывание генетически модифицированных растений. Можно получить 

растения с определенным химическим составом, обладающие высокой устойчивостью 

к биотическим и абиотическим стрессам. Параллельно в обществе ведется дискуссия о 

их биобезопасности для человека и окружающей среды [1, 2]. При этом мало внимания 

уделяется воздействию на почвенные микроорганизмы. Ранее нами были получены 

результаты исследования воздействия трансгенных растений томата с геном синтеза 

холиноксидазы на структуру ризосферного микробиома на уровне филумов. В 

ризосфере контрольных растений было обнаружено 948 таксономических 

операционных единиц (OTU), у генетически модифицированных растений – 1017. 

Индекс разнообразия Шеннона составил 8,62 и 8,77, Чао1 – 1075 и 1122 у контрольных 

и трансгенных растений соответственно [3]. Количество выявленных ОТU и индексы 

разнообразия свидетельствовали о более высоком видовом богатстве в ризосфере 

трансгенных растений по сравнению с контролем. Анализ таксономического 

разнообразия и структуры бактериального сообщества ризосферы трансгенных 

растений выявил увеличение доли доминирующего филума Proteobacteria (с 62 % до 

64 %) и снижение доли Bacteroidetes (с 19 % до 17 %) по сравнению с контролем. У 

остальных филумов различия составили менее процента. Классы Spartobacteria и 

Chloroflexia, присутствующие в контрольных растениях, в ризосфере генетически 

модифицированных растений не обнаружены, но выявлены новые классы Caldilineae и 

Holophagae. Был сделан лишь поверхностный анализ структуры доминирующих родов 
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в филуме Proteobacteria. Также внимание привлекло появление в ризосферном 

микробиоме трансгенных растений хищных бактерий р. Micavibrio [3]. Для более 

ясного понимания изменений требуется более подробно изучить структуру сообщества, 

в том числе остальных доминантных филумов. 

Постановка задачи. Существует предположение, что новые гены изменят состав 

корневых экзометаболитов, существуют доказательства того, что за изменением состава 

корневых экссудатов изменяется и структура ризосферного бактериального комплекса [4]. 

Накопленная информация по изучаемому вопросу достаточно противоречива: многие 

исследователи выявляли изменения [5–7], другие не находили достоверных различий [8, 

9]. Также некоторые авторы высказывали скептическую точку зрения, что выявленные 

достоверные изменения сопоставимы с эффектом при смене возделывания сортов, 

полученных методами традиционной селекции [10]. Многие полученные результаты по 

данной теме, находящиеся в открытом доступе, противоречат друг другу. Еще, 

неоднозначность полученных результатов может быть вызвана составом экспрессионных 

векторов, используемых при трансформации, ведь практически везде в качестве гена-

маркера используется устойчивость к антибиотикам. Дискуссия о безопасности 

генетически модифицированных растений остается открытой. 

Целью настоящего исследования является оценка влияния генетически 

модифицированных растений томата с геном холиноксидазы codA на таксономическое 

разнообразие и структуру ризосферного микробиома. 

Метод решения. Для проведения эксперимента в ФГБНУ ВНИИСБ (г. Москва) 

методом агробактериальной трансформации [11] получали трансгенные растения 

томата с геном синтеза холиноксидазы из актинобактерии Arthrobacter globiformis. В 

качестве контроля применяли исходную селекционную линию, выведенную на 

Селекционной станции им. Н.Н. Тимофеева (г. Москва), семена были любезно 

предоставлены Г.Ф. Монахосом. При трансформации использовали стандартный 

вектор pBI, содержащий целевой ген codA и маркёрный NPTII. Растения 

микроклонально размножали на среде Мурасиге-Скуга в условиях in vitro [12]. После 

подтверждения трансгенности методом ПЦР по 3 растения высаживались в сосуды 

(300 мл) со стерильной смесью торфа и песка 3:1. Затем их пересаживали в сосуды с 

торфяной низинной окультуренной почвой на 20 недель (до начала массового 

цветения). Вегетация проходила в оранжерее при естественном освещении. 

Молекулярно-генетический анализ. Подтверждение трансгенности растительного 

материала проводили с помощью ПЦР. Геномную ДНК выделяли из листовой ткани с 

помощью набора "ДНК-Экстран-4" (ЗАО «Синтол», Россия). Условия амплификации 

соответствовали указанным авторами конструкции [11]. Использовали праймеры: CHL-

For (5´-ACAACTCTCCTGCATCATCATCATCGCCTTCT-3´) и CHL-Rev (5´-

GCATCAACAGCTTCGGCGTAT-3´) (ЗАО «Синтол», Россия). 

Метагеномный анализ почвы. Растения извлекали из сосудов вместе с почвой, 

отделяя крупные комья. Почву вручную стряхивали с корней, тщательно перемешивали 

и формировали усредненную пробу. Геномную ДНК выделяли с помощью набора 

FastDNA SPIN Kit for soil (MP Biomedicals, США), следуя рекомендациям 

производителя. Чтобы амплифицировать V3–V4 гипервариабельного участка гена 16S 

рибосомальной РНК использовали смесь праймеров GPro341F (5´-

CCTACGGGNBGCASCAG-3´) и GPro806R (5´-GGACTACNVGGGTWTCTAATCC-3´) 

концентрацией 0,625 мкМ каждого. Амплификацию проводили в объеме 25 мкл, 

содержащей 5x KTN-mix (Евроген) 5 мкл, смесь праймеров 2 мкл, 5x SYBR (Евроген, 



ISSN 2415-7058.  Вестник ДонНУ. Сер. А: Естественные науки. – 2025. – № 6 

38 Антонов А. А., Ванькова А. А., Баранова Е. Н., Гулевич А. А., Куренина Л. В., Платонова Е. В.   

Россия) 0,5 мкл, в режиме реального времени на амплификаторе CFX96 Touch (Bio-

Rad, США) при следующих условиях: 35 циклов: денатурация при 95 °С в течение 30 с, 

отжиг при 57 °С в течение 30 с, элонгация при 72 °С в течение 30 с; финальная 

элонгация при 72 °С в течение 5 мин. 

Синтез библиотек для секвенирования. Амплификацию ПЦР-продукта, 

полученного на первом этапе, проводили в объеме 25 мкл, состоящем из 5 мкл 5x смеси 

KTN (ЗАО «Евроген», Россия), 2 мкл смеси праймеров и 0,5 мкл 50x смеси SYBR (ЗАО 

«Евроген», Россия), в амплификаторе реального времени CFX96 Touch (Bio-Rad, США) 

при следующих условиях: денатурация праймеров – 3 мин при 95 °C; 7 циклов: 

денатурация – 30 с при 95 °C, отжиг – 30 с при 55°C, элонгация – 30 с при 72 °C; 

финальная элонгация – 5 мин при 72 °C. Все манипуляции проводили по рекомендациям 

производителя: Nextera Index Kit (Illumina, США). Секвенирование проводили на 

платформе Illumina. После второго этапа ампликоны очищали с помощью магнитных 

частиц AMPure XP (KAPABiosystems, США). Анализ библиотек проводили на секвенаторе 

Illumina MiSeq (Illumina, США) методом парного считывания, получая не менее 10 000 

парных считываний для каждого образца, используя следующие реагенты: MiSeq Reagent 

Kit v2 nano и MiSeq Reagent Kit (500 Cycles PE) (Illumina, США). Результаты ампликонного 

секвенирования обрабатывались по алгоритму QIIME 1.9.1. Также применяли алгоритм 

классификации операционных таксономических единиц (ОТЕ) с открытым референсом 

(Open-reference OTU), при пороге классификации 97 % [3]. 

Анализ результатов. Рассмотрим изменения в структуре ризосферного 

микробиома трансгенных и контрольных растений томата на уровне родов. 

Установлено, что доминантным в почвенном микробном сообществе является филум 

Proteobacteria, представители которого выполняют важнейшие экологические 

функции, такие как симбиоз с растениями, паразитизм, продуцирование фитогормонов. 

Ранее был проведен анализ структуры доминирующих родов, относящихся к данному 

филуму. Доли преобладающих родов Sphingomonas, Rhizomicrobium, Pseudolabris, 

Deviosia, Bauldia варьируются от 2,1 до 6,7 %. В ризосферном комплексе трансгенных 

растений выявлено сокращение родов Rhizomicrobium, Pseudolabris и Sphingomonas на 

0,6–1,2 %, а также увеличение долей Deviosia и Bauldia на 1,2–1,3 %. Внимание 

привлекло исчезновение из ризосферы генетически модифицированных растений родов 

Sphingobium и Pedomicrobium при обнаружении Chryseolinea и Micavibrio. Последние 

считаются хищными бактериями [3].  

Так как структура филума Proteobacteria довольно объемна, более подробно 

рассмотрим ее на уровне порядков. В составе порядка Caulobacterales (класс 

Alphaproteobacteria) минимальные изменения: в ризосфере генномодифицированных 

растений сокращаются доли родов Phenylobacterium и Caulobacter, а Brevundimonas и 

Asticcacaulis – повышаются. Описанные роды являются типичными обитателями почв, 

часто встречаются на морских побережьях [13], а также могут являться условными 

патогенами [14]. Различия в структуре порядка Hyphomonadales минимальны: в 

ризосфере трансгенных растений наблюдается тенденция на увеличение доли рода 

Woodsholea и снижение Hirschia (семейство Hyphomonadaceae). Представители данного 

семейства являются солеустойчивыми и часто выделяются из морской воды и грунтов 

побережий [15]. Из-за минимальных различий в структуре порядка Rhizobiales можно 

заявить только о тенденции к снижению или возрастанию некоторых родов (рисунок 1). 

Стоит отметить, что в состав данного порядка входит множество азотфиксаторов, и от 

их количества в ризосфере зависит растительная продуктивность [16]. 
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Рис. 1. Структура порядка Rhizobiales (филум Proteobacteria), % 

 

Из состава порядка Rhodospirillales у трансгенных растений исчезают роды 

Acidocella (семейство Acetobacteraceae) и Inquilinus (Rhodospirillaceae) (рис. 2). Данные 

микроорганизмы способны утилизировать органические полимеры, в том числе 

ароматические соединения [17], и их исчезновение может затронуть циклы элементов 

питания в почве. 
 

 
Рис. 2. Структура порядка Rhodospirillales (филум Proteobacteria), % 

 

В структуре порядка Sphingomonadales не выявлено существенных изменений. 

Однако, так как в данном таксоне множество фототрофов [18], изменения в его 

структуре смогут повлиять на продуктивность растений. 

В составе класса Betaproteobacteria из ризосферного комплекса трансгенных 

растений исчезают бактерии родов Acidovorax и Delftia (семейство Comamonadaceae), 

Methylotenera (Methylophilaceae) (рис. 3). А также появляются новые члены сообщества, 
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не выявленные на контроле: Pandoraea (Burkholderiaceae), Ramlibacter 

(Comamonadaceae), Herminiimonas (Oxalobacteraceae). Среди исчезнувших родов 

встречаются возбудители заболеваний растений [19] и метилотрофы [20]. А среди 

вновь обнаруженных – деструкторы ксенобиотиков [21] и целлюлозы [22]. Можно 

сделать вывод, что изменения в структуре данного филума позволят трансгенным 

растениям быть более устойчивыми к биотическим и абиотическим стрессам. 

 

 
Рис. 3. Структура класса Betaproteobacteria (филум Proteobacteria), % 

 

Из состава класса Deltaproteobacteria из ризосферного комплекса 

генномодифицированных томатов исчезают бактерии рода Geobacter (семейство 

Geobacteraceae) (рисунок 4). Данные микроорганизмы являются типичной почвенной 

микрофлорой и обладают целлюлозолитическими свойствами [22], и их исчезновение 

скорее всего повлияет на скорость деструкции опада в почве.  
 

 
Рис. 4. Структура класса Deltaproteobacteria (филум Proteobacteria), % 
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У класса Gammaproteobacteria самые значимые изменения выявлены в порядке 

Xanthomonadales (рис. 5). Из ризосферного комплекса генетически модифицированных 

растений исчезают представители рода Stenotrophomonas – типичные микроорганизмы, 

которые являются азотфиксаторами и продуцентами антимикробных веществ и 

фитогормонов [23], но при этом выявляются новые – Steroidobacter и Dyella (семейство 

Xanthomonadaceae), которые являются почвенными и способны разлагать некоторые 

полимеры [24, 25]. Как уже было отмечено выше, данные изменения затрагивают 

разложение сложных органических веществ в почве и могут повлиять на устойчивость 

растений к стрессовым условиям. Также прослеживаются тенденции на увеличение 

долей родов Rhodanobacter, Dokdonella и Luteimonas (семейство Xanthomonadaceae). 
 

 
Рис. 5. Структура порядка Xanthomonadales (филум Proteobacteria), % 

 

Cреди остальных порядков, относящихся к классу Gammaproteobacteria выявлены 

следующие изменения: у трансгенных растений исчезает род Aquicella (семейство 

Coxiellaceae). Появляется тенденция на снижение доли рр. Cellvibrio (Cellvibrionaceae), 

Pseudomonas (Pseudomonadaceae) и Acinetobacter (Moraxellaceae). Первый род часто 

встречается в ризосфере растений и минеральных водах [26]. Остальные – типичная 

сапротрофная микрофлора [27]. 

Далее рассмотрим структуру филума Bacteroidetes, так как она довольно объемна, 

группировать будем по порядкам. В порядке Cytophagales из ризосферы трансгенных 

растений исчезают представители рода Dyadobacter (семейство Cytophagaceae), доли 

родов Sporocytophaga, Cytophaga и Chryseolinea существенно сокращаются (в 2 и более 

раз). Среди рода Dyadobacter присутствуют психротолерантные азотфиксаторы [28]. 

Остальные роды являются экологически важными активными деструкторами 

полисахаридов [29]. Подобные изменения, с одной стороны, дают трансгенным 

растениям конкурентное преимущество в виде доступного азота, но при этом в их 

ризосфере может замедляться разложение органических остатков. 

В составе порядка Flavobacteriales из ризосферного комплекса трансгенных 

растений исчезает род Chryseobacterium (семейство Flavobacteriaceae), который 

широко распространен в природных экосистемах и в некоторых случаях является 

возбудителем госпитальных инфекций [30]. Доля рода Moheibacter (часто выделяется 

из компостов, природных объектов [31] увеличивается более, чем в 2 раза. 
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В составе порядка Sphingobacteriales (семейство Chitinophagaceae) у трансгенных 

растений исчезают представители родов Mucilaginibacter, Niastella, Pedobacter, 

Phaeodactylibacter (рис. 6). Указанные микроорганизмы являются широко 

распространенными в окружающей среде и часто выделяются из болот, морских вод и 

почв [32–34]. При этом у генетически модифицированных растений в комплексе 

появляется род Heliimonas, представители которого часто выявляются в грунтовых 

водах [35]. Доли остальных родов снижаются, кроме Parafilimonas, Chitinophaga, 

Taibaiella. Указанные организмы являются типичной эпифитной и ризосферной 

микрофлорой [36, 37]. Выявленные изменения в ризосферном микробиоме способны 

изменить доступность некоторых элементов питания в почве для растений. 
 

 
Рис.  6. Структура порядка Sphingobacteriales (филум Bacteroidetes), % 

 

Довольно серьезные изменения происходят в структуре филума Verrucomicrobia. 

У трансгенных и контрольных растений выявленные культивируемые роды не 

пересекаются за исключением рода Prosthecobacter. На контроле выявлены только 

роды Alterococcus, Opitutus (семейство Opitutaceae), Terrimicrobium (Chthoniobacterales 

Incertae Sedis). Род Alterococcus является галофильным и умеренно термофильным [38]. 

Opitutus – анаэроб, часто встречающийся в рисовых чеках, а также активный 

деструктор полисахаридов растительного происхождения [39]. Представители рода 

Terrimicrobium также выделялись из рисовых чеков и обладает способностью 

ферментировать углеводы [40]. При этом в ризосфере трансгенных растений был 

обнаружен представитель рода (не выявлен на контроле) Haloferula, который является 

типичным обитателем морских экосистем [41]. Подобные изменения в структуре могут 

объяснить повышенную солеустойчивость трансгенных растений, но при этом распад 

органических остатков в почве под такими растениями может замедлиться.  

Многие представители филума Actinobacteria выполняют важные экологические 

функции – являются продуцентами антибиотиков и гидролитических ферментов. Из 

комплекса ризосферы трансгенных растений исчезают (рисунок 7) роды Gaiella 

(семейство Gaiellaceae) и Mycobacterium (Mycobacteriaceae), первые обитают в 

минеральных водах [42], вторые же являются возбудителями многих заболеваний 

человека и животных, в том числе туберкулеза [43]. Некоторые роды, наоборот, 

обнаруживаются только у трансгенных растений: Acidothermus (семейство 
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Acidothermaceae), Sporichthya (Sporichthyaceae), Arthrobacter (Micrococcaceae), 

Conexibacter (Conexibacteraceae). Среди них есть целлюлозолитические формы [44], а 

также формы способные утилизировать и другие сложные углеводы [45]. Стоит отметить, 

что из Arthrobacter globiformis был выделен ген холиноксидазы, использовавшийся при 

модификации опытных растений. Доли большей части остальных родов сокращаются, при 

этом среди них встречаются важнейшие продуценты вторичных метаболитов [46]. Таким 

образом, изменения в актинобактериальном комплексе могут существенно улучшить 

устойчивость трансгенных растений к абиотическим стрессам, а также ускорить 

разложение органических веществ в прикорневой зоне, тем самым обеспечивая растениям 

конкурентное преимущество. 
 

 
Рис. 7. Структура родов филума Actinobacteria, % 

 

В филуме Acidobacteria в ризосферном комплексе трансгенных растений были 
обнаружены представители родов Holophaga (семейство Holophagaceae) и Granulicella 
(семейство Acidobacteriaceae (Subgroup 1)). При этом они не были выявлены на контроле. 
Представители рода Holophaga часто обитают в грязи и загрязненных пресноводных 
водоемах, обладают способностью разлагать ароматические соединения до органических 
кислот [47]. Его представители также представляют интерес для экологов, так как среди 
них обнаружено множество видов, разлагающих полимеры, их зона обитания – тундровые 
почвы и сфагновые болота [48]. Таким образом, в ризосфере трансгенных растений 
органические полимеры будут разлагаться гораздо быстрее. 

Среди культивируемых форм в филуме Chloroflexi обнаружены только 
представители рода Roseiflexus (семейство Roseiflexaceae). Данные бактерии 
выявляются только у контрольных растений. Представители рода являются 
термофильными фототрофами, их часто выделяют из термальных минеральных вод 
[49]. Их наличие в ризосферном комплексе выглядит довольно странно, но может 
объяснять механизм устойчивости к засолению. В структуре филума Gemmatimonadetes 
не происходит серьезных изменений, примерно в 2 раза снижается доля рода 
Gemmatimonas (семейство Gemmatimonadaceae). 

Полученные результаты свидетельствуют о том, что генетически 

модифицированные растения томата с геном синтеза холиноксидазы могут оказывать 

воздействие на структуру ризосферного комплекса микроорганизмов. Исчезновение 
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многих деструкторов полисахаридов может в долгосрочной перспективе замедлить 

разложение органических веществ в почве. Также исчезают и возбудители заболеваний 

растений. При этом, в комплексе появляются новые деструкторы сложных органических 

полимеров, в том числе техногенного происхождения, что может нивелировать 

отрицательный эффект. Также среди вновь обнаруженных оказались солеустойчивые 

формы, а также продуценты фитогормонов и антимикробных соединений, что может 

отчасти объяснить усиление устойчивости таких растений к биотическим и абиотическим 

стрессам. Однако, по полученным данным нельзя дать ответа о безопасности подобных 

растений для почвенной микрофлоры. Требуются дополнительные исследования, в том 

числе и в сравнении с сортами, полученными методами традиционной селекции. 

Выводы. Установлено, что различия в структуре ризосферного комплекса 

трансгенных и контрольных растений томата на уровне родов незначительны. 

Изменения составляют менее 1 %. Однако, из ризосферного комплекса трансгенных 

растений исчезли представители родов Acidocella, Inquilinus, Acidovorax и Delftia, 

Methylotenera, Geobacter, Stenotrophomonas, Aquicella (филум Proteobacteria). В составе 

филума Bacteroidetes не выявлены роды Dyadobacter, Chryseobacterium, 

Mucilaginibacter, Niastella, Pedobacter, Phaeodactylibacter; филума Verrucomicrobia – 

Alterococcus, Opitutus, Terrimicrobium. Среди представителей филума Actinobacteria 

пропали рр. Gaiella и Mycobacterium; филума Chloroflexi – род Roseiflexus. 

Также в составе ризосферного микробиома трансгенных растений обнаружены роды 

Pandoraea, Ramlibacter, Herminiimonas, Steroidobacter, Dyella (филум Proteobacteria). В 

структуре филума Bacteroidetes появляется род Heliimonas, филума Verrucomicrobia – 

р. Haloferula. У филума Actinobacteria выявили рр. Acidothermus, Sporichthya, Arthrobacter, 

Conexibacter; филума Acidobacteria – рр. Holophaga и Granulicella.  

Учитывая, что многие исчезнувшие и вновь выявленные микроорганизмы 

выполняют важные экологические функции в почве, описанные изменения могут повлиять 

на скорость разложения органического вещества в почве, повлиять на стрессоустойчивость 

вегетирующих растений и доступность для них элементов питания. 

Работа выполнена в рамках государственного задания ФГУМ-2025-

0003 Министерства науки и высшего образования Российской Федерации. 
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ANALYSIS OF RHISOSPHERE MICROBIAL COMPLEX STRUCTURE OF TRANSGENIC 

TOMATO PLANTS WITH THE CHOLINE OXIDASE GENE  
 

А. А. Antonov, А. А. Vankova, E. N. Baranova, A. A. Gulevich, L. V. Kurenina, Е. V. Platonova
 

 

Cultivation of transgenic plants poses a threat to soil microflora. Genetically modified tomato plants with 
the choline oxidase gene have been found to have a greater species diversity. Despite the similarity of the 
phylum structure, many genera disappear from the rhizosphere of transgenic plants and new ones, not detected in 
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the control, appear. Significant changes were found in the phyla Actinobacteria and Proteobacteria. In the 
former, polysaccharide destructors Acidothermus (family Acidothermaceae), Sporichthya (Sporichthyaceae), 
Arthrobacter (Micrococcaceae), Conexibacter (Conexibacteraceae) were found, with the disappearance of 
Gaiella (family Gaiellaceae) and Mycobacterium (Mycobacteriaceae). In the phylum Proteobacteria, complex 
polymer destructors Acidocella (family Acetobacteraceae) and Inquilinus (Rhodospirillaceae) disappeared; 
However, xenobiotic utilizers Pandoraea have emerged. In the long term, these changes may affect the rate of 
decomposition of plant litter and the availability of nutrients to plants.  

Keywords: transgenic plants; tomato; rhizosphere; microorganisms; choline oxidase. 
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