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Аннотация.
Злаковые культуры играют ключевую роль в обеспечении продовольственной безопасности, однако интенсивное при-
менение агрохимикатов сопровождается деградацией почвенных экосистем и ростом экологических рисков. В связи 
с этим возрастает интерес к микробным агентам биологического контроля. Представители рода Pantoea рассматриваются 
как перспективные бактерии, стимулирующие рост растений и подавляющие фитопатогены, несмотря на это, их прак-
тическое применение требует молекулярно-генетической оценки биобезопасности и метаболического потенциала. Цель 
исследования – провести полногеномный анализ и биоинформатическую характеристику кластеров биосинтеза вторичных 
метаболитов штамма Pantoea pleuroti В-14756 для оценки его генетического и метаболического потенциала в качестве 
агента биоконтроля фитопатогенов злаковых культур.
Объектом исследования являлся штамм P. pleuroti В-14756, депонированный в Национальном биоресурсном цен-
тре Всероссийской коллекции промышленных микроорганизмов НИЦ «Курчатовский институт» (Москва, Россия). 
Полногеномное секвенирование выполняли на платформах MGIseq-2000 и Polyseq One. Сборку генома de novo, поли-
ровку и аннотацию осуществляли с использованием биоинформатических инструментов Flye, Raven, Trycycler, Medaka, 
Polypolish, POLCA, BUSCO, Bakta и antiSMASH.
В результате секвенирования и сборки получен геном P. pleuroti В-14756 размером 4 735 406 п.н. с GC-составом 53 %. 
Аннотация генома выявила 4416 кодирующих последовательностей, 7 кластеров рРНК и 78 тРНК. С использованием 
antiSMASH идентифицировано 9 кластеров биосинтеза вторичных метаболитов, включая кластеры, ассоциированные 
с синтезом аэробактина, десферриоксамина Е и каротиноидов. Аэробактин и десферриоксамин Е обладают способностью 
к связыванию, хелатированию и последующему импорту ионов железа, тогда как каротиноиды выполняют антиоксидант-
ную функцию, защищая клетку от активных форм кислорода в стрессовых условиях.
Обнаружение у P. pleuroti В-14756 биосинтетических кластеров вторичных метаболитов (NRPS, RiPP, фосфонатных 
и терпеновых путей) подтверждает выраженный антагонистический потенциал штамма и перспективность применения 
в биологическом контроле фитопатогенов.

Ключевые слова. Pantoea pleuroti, биологический контроль, вторичные метаболиты, полногеномное секвенирование, 
биоинформатический анализ, сидерофоры, антагонистическая активность
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Abstract.
Cereals are crucial to food security, but intensive agrochemical farming depletes soil ecosystems and increases environmental 
risks. In this regard, microbial biological control agents hold great promise. The bacterial genus Pantoea stimulates plant growth 
and suppresses phytopathogens. However, its practical application requires a molecular genetic assessment of its biosafety 
and metabolic potential. A genome-wide bioinformatic analysis of the biosynthesis of Pantoea pleuroti B-14756 secondary me- 
tabolites was conducted to assess its genetic and metabolic potential as a biocontrol agent for phytopathogens of cereal crops.
The strain of P. pleuroti B-14756 was obtained from the National Bioresource Center at the Kurchatov Institute (Moscow, Russia). 
Genome-wide sequencing was performed on the MGIseq-2000 and Polyseq One platforms. The genome was assembled de novo, 
polished, and annotated using the following bioinformatics tools: Flye, Raven, Trycycler, Medaka, Polypolish, POLCA, BUSCO,  
Bakta, and antiSMASH.
The sequencing and assembly yielded the P. pleuroti B-14756 genome with a size of 4,735,406 bp and a GC content of 53%. 
The genome annotation revealed 4,416 coding sequences, seven rRNA clusters, and 78 tRNAs. The antiSMASH analysis revealed 
nine clusters of secondary metabolite biosynthesis, including clusters associated with the synthesis of aerobactin, desferrioxam- 
ine E, and carotenoids. Aerobactin and desferrioxamine E demonstrate the ability to bind, chelate, and subsequently import iron ions,  
while carotenoids perform an antioxidant function, protecting the cell from reactive oxygen species under stressful conditions.
P. pleuroti B-14756 was proved to possess biosynthetic clusters of secondary metabolites (including NRPS, RiPP, phosphonate, 
and terpene pathways). This finding confirms the pronounced antagonistic potential of the strain and its promising application 
in the biological control of phytopathogens.

Keywords. Pantoea pleuroti, biological control, secondary metabolites, whole-genome sequencing, bioinformatics analysis, 
siderophores, antagonistic activity
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Введение
Сельское хозяйство выступает как стратегически 

значимая отрасль экономики, обеспечивающая удов-
летворение базовых физиологических потребностей 
населения и поддержание продовольственной безопас-
ности государств [1, 2]. Злаковые культуры, включая 
пшеницу, ячмень, рис и другие виды, формируют фун- 
дамент глобальной продовольственной системы, пред-
ставляя собой основные источники углеводов, белков 
и ряда микронутриентов для человека, а также ключе-

вые компоненты кормовой базы животноводства [3]. 
Их устойчивое производство напрямую определяет 
стабильность агропродовольственных рынков и соци-
ально-экономическое развитие сельских территорий.

Пшеница относится к числу наиболее широко воз-
делываемых сельскохозяйственных культур в мире 
(площадь посевов превышает 218 млн га) и характеризу- 
ется высоким уровнем международного товарообо-
рота, превосходящим показатели большинства других 
культур. Она является одним из ведущих источников 
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питательных веществ примерно для 40 % населения 
планеты и покрывает около 20 % суточной потребно- 
сти человека в белке и калориях [4, 5]. В структуре про- 
довольственного обеспечения развивающихся стран 
пшеница занимает второе место после риса. При этом, 
по оценкам, около 80 млн сельхозпроизводителей 
напрямую зависят от ее возделывания как основного 
источника дохода и занятости.

В условиях глобальных климатических изменений, 
деградации природных ресурсов и роста численности 
населения достижение продовольственной безопас- 
ности рассматривается как одна из приоритетных задач 
XXI в. [6]. С учетом возрастающей роли зерновых 
культур в формировании продовольственных и кор- 
мовых ресурсов, увеличение производства пшеницы 
и ячменя должно осуществляться с соблюдением прин- 
ципов экологической и экономической устойчивости.  
Реализация данной задачи предполагает внедрение 
научно обоснованных систем управления агроэкоси-
стемами, направленных на оптимизацию почвенных  
процессов, рациональное использование водных и пита- 
тельных ресурсов, а также снижение антропогенной 
нагрузки на окружающую среду.

Агрохимические препараты представляют собой 
результат реализации высокотехнологичных решений 
в растениеводстве, основывающихся на применении 
минеральных удобрений и пестицидов для управления 
продуктивностью сельскохозяйственных культур [7, 8]. 
В странах с развивающейся экономикой их приме-
нение носит масштабный характер, что обусловлено 
интенсификацией сельскохозяйственного производ- 
ства и ориентацией на достижение максимально воз-
можных показателей урожайности. Начиная со второй 
половины XX в. пестициды и агрохимические пре-
параты стали неотъемлемым элементом глобальной 
аграрной системы, обеспечив существенное повышение 
продуктивности культур и увеличение объемов про-
изводства продовольствия [9]. Вместе с тем продол-
жающийся рост численности населения увеличивает 
потребность в дальнейшем наращивании производства 
сельскохозяйственной продукции.

Системное применение химических средств защиты 
растений для контроля вредителей и возбудителей 
болезней сельскохозяйственных культур создает значи- 
тельные риски для здоровья человека и состояния окру- 
жающей среды. Избыточное использование данных 
соединений сопровождается как краткосрочными ток-
сикологическими эффектами, так и долгосрочными 
неблагоприятными последствиями, проявляющимися 
в деградации экосистем и накоплении устойчивых 
загрязнителей. В последние годы проблема деградации 
почв все чаще характеризуется в научной литературе 
как «глобальная пандемия», что подчеркивает ее транс-
национальный и системный характер [10, 11]. 

Деградация земель и почвенного покрова включает 
комплекс взаимосвязанных процессов: утрату плодо-
родного слоя, водную и ветровую эрозию, вторичное 

засоление, закисление, уплотнение, а также снижение 
биологической активности и структуры почвы. Степень 
выраженности последствий и потенциал восстановле-
ния агроландшафтов во многом определяются приро- 
дой и интенсивностью деградационных процессов. 
При этом эрозия и засоление относятся к числу наи-
более тяжелых форм деградации, поскольку приводят 
к существенному снижению продуктивности земель, 
экономическим потерям и, в ряде случаев, к вынужден-
ному отказу от их дальнейшего сельскохозяйственного 
использования либо к значительному увеличению 
затрат на поддержание урожайности. Наиболее остро 
данные процессы проявляются в густонаселенных 
аграрных регионах с высокой степенью антропоген- 
ной нагрузки на почвенные ресурсы [10, 12].

Микробные средства биологического контроля 
рассматриваются как экологически ориентированная 
альтернатива синтетическим пестицидам для защиты 
сельскохозяйственных культур от фитофагов и фито-
патогенных микроорганизмов [13]. Особую значи-
мость представляют бактерии ризосферы, обладающие 
способностью стимулировать рост и развитие растений 
и объединяемые в группу ризобактерий [14]. Их прак-
тическое применение в агроэкосистемах обусловлено 
комплексным воздействием на растение, включающим 
фитостимулирующий эффект, улучшение минерального 
питания, а также реализацию механизмов биологичес- 
кого контроля возбудителей болезней. Установлено, что 
ассоциации растений с ризобактериями способствуют 
повышению фитосанитарного статуса посевов, усиле-
нию роста и продуктивности, подавлению патогенной 
микрофлоры, повышению доступности элементов 
питания и эффективности их усвоения [15, 16].

В условиях глобальной проблемы нерационального 
и избыточного применения химических средств защиты 
растений биопрепараты приобретают все большее 
значение в системе устойчивого земледелия. По срав- 
нению с традиционными химическими пестицидами 
биопестициды отличаются более благоприятным эколо- 
гическим профилем и пониженным уровнем токси- 
кологической нагрузки на окружающую среду. Способ- 
ность одновременно стимулировать рост растений 
и ингибировать развитие фитопатогенов определяет 
важную роль в современных технологиях растение- 
водства. Биологические препараты могут опосредо- 
ванно усиливать продуктивность культур за счет регу-
ляции микробных сообществ и прямого подавления 
возбудителей заболеваний [17, 18]. 

Биологический контроль болезней растений в насто- 
ящее время рассматривается как перспективное тех-
нологическое решение, направленное на минимиза-
цию пестицидной нагрузки путем частичного или 
полного отказа от применения химических средств 
защиты. За последние десятилетия идентифицированы 
и детально охарактеризованы многочисленные так- 
соны полезных бактерий, ассоциированных с растени-
ями, в т. ч. представителей рода Pantoea. Многие из этих 
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микроорганизмов формируют устойчивые симбиотичес- 
кие или ассоциативные связи с растениями-хозяевами. 
Почвенные бактерии могут колонизировать ризосферу, 
заселять поверхность корней в качестве эпифитов либо 
проникать во внутренние ткани растения как эндофиты. 
Защитное действие полезных бактерий реализуется 
посредством различных механизмов: конкуренции 
с фитопатогенами за субстраты и экологические ниши, 
продукции антимикробных метаболитов с фунгицид- 
ной или бактерицидной активностью, а также индукции  
локальной или системной устойчивости растений к ин- 
фекционным агентам [19, 20].

Бактерии рода Pantoea относятся к семейству Enter- 
obacteriaceae и включают множество видов, что отра-
жает их высокое генетическое и функциональное раз-
нообразие [21]. Они имеют палочковидную форму, 
грамотрицательны и образуют колонии желтого цвета. 
В настоящее время идентифицировано около 20 раз-
личных видов Pantoea со сходными фенотипичес- 
кими признаками [22]. Данный род привлекает все 
больше внимания благодаря своему биотехнологичес- 
кому потенциалу, особенно в контексте стимуляции 
роста растений. Некоторые штаммы инициируют рост 
растений, используя такие механизмы, как растворе-
ние фосфатов, фиксация азота, синтез фитогормонов 
и сидерофоров [23, 24]. Кроме того, штаммы повы-
шают устойчивость растений к стрессу, вызванному 
засухой [25]. Отдельные представители способны 
устанавливать симбиотические связи с растениями, 
способствуя их росту и развитию. Вследствии соб-
ственного разнообразия и универсальности Pantoea 
применяются в различных областях биотехнологии, 
включая биоремедиацию гербицидов и других ток-
сичных соединений [20].

Биотехнологический потенциал рода Pantoea рас-
пространяется также на его применение в качестве 
биоинокулянта и агента биологического контроля, 
обеспечивающего противодействие патогенам злако-
вых культур и стимуляцию врожденного иммунитета 
растений [25, 26]. Механизмы антагонистической 
активности представителей рода Pantoea включают 
прямой антагонизм, а также стимулирование индуци- 
рованной системной резистентности растений как неза-
висимо, так и синергически. В этих механизмах уча-
ствует множество секретируемых соединений: летучие 
органические соединения, антимикробные вещества, 
антибиотики, биосурфактанты, экзополисахариды, 
а также индукция системной устойчивости у расте- 
ний [19, 27, 28]. Отдельные виды обладают способ- 
ностью синтезировать фитогормоны [29]. Ряд исследо-
ваний продемонстрировал выраженную антагонисти-
ческую активность Pantoea в отношении грибов рода 
Fusarium, являющихся одними из основных возбуди-
телей фузариозов колоса и корневых гнилей [30–32]. 
Например, S. Xu et al. [31] обнаружили, что штамм  
P. agglomerans ZJU23 ингибировал рост фитопато- 
гена F. graminearum за счет продукцирования гербико-

лина A, что подтверждает способность представителей 
рода Pantoea синтезировать вторичные метаболиты 
с выраженной антагонистической активностью в отно-
шении фитопатогенов грибной природы. В работе [33] 
также показано, что штаммы P. agglomerans подавляли 
развитие F. culmorum и F. avenaceum, вызывающих 
заболевания зерновых культур 

Летучие органические соединения, выделяемые Pan- 
toea sp., способны ингибировать развитие таких фито- 
патогенов, как Alternaria alternata, Septoria lycopersici 
и Corynespora cassiicola [34]. Согласно литературным 
данным, наиболее выраженными антимикробными 
свойствами обладают 3-метилбутанол и 2-нонанонол. 
Известно, что производные бензола, в частности p-кси- 
лол, продуцируемые Pantoea sp. Dez632, снижали 
подвижность Bacillus pumilus – возбудителя гнили 
корней свеклы [35]. Аналогичным образом летучие 
органические соединения, продуцируемые несколькими 
штаммами P. agglomerans, проявляли прямой анта- 
гонизм в отношении Monilia fructigena и M. laxa [36]. 

Способность ингибировать развитие фитопатогенов 
сельскохозяйственных культур проявляли и другие 
представители рода Pantoea как в условиях in vitro, так  
и in vivo. Антимикробные соединения P. ananatis защи- 
щали плоды томатов от Botrytis cinerea [37], а также 
ингибировали развитие пирикуляриоза, вызванного  
Pyricularia oryzae [38]. Данные характеристики подчер-
кивают потенциал Pantoea для устойчивого управле- 
ния сельскохозяйственными культурами и обеспе- 
чения продовольственной безопасности.

Помимо антагонизма в отношении микромице-
тов, представители рода Pantoea проявляют актив-
ность против бактериальных фитопатогенов злаковых 
культур. Штаммы P. agglomerans ингибировали рост  
Xanthomonas translucens – возбудителя бактериаль- 
ной полосатости листьев пшеницы – за счет продук-
ции антимикробных метаболитов и сидерофоров [39]. 
Другие представители рода, в т. ч. P. ananatis, также 
демонстрируют антагонистическую активность в отно-
шении Xanthomonas [40, 41]. 

Таким образом, накопленные данные свидетель-
ствуют о том, что представители рода Pantoea являются 
антагонистами фитопатогенов сельскохозяйственных 
культур. Антагонистические свойства обусловлены 
подавлением роста патогенов в ризосфере и тканях 
растений. Кроме того, демонстрируется их способ-
ность ингибировать развитие грибов рода Fusarium 
и других фитопатогенов благодаря продуцированию 
антимикробных соединений. 

Вместе с тем антагонистическая активность, наблю- 
даемая у представителей рода Pantoea, требует моле-
кулярного обоснования. В этой связи особый интерес 
представляет анализ генных кластеров, ответствен-
ных за синтез вторичных метаболитов. Наличие соот-
ветствующих биосинтетических генных кластеров 
(NRPS, PKS, RiPPs и др.) определяет потенциал Pantoea 
как агентов биологической защиты. Геномный анализ 
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позволяет осуществлять целенаправленный поиск 
и отбор перспективных штаммов, способных синте-
зировать новые или малоизученные антимикробные 
соединения. Это создает теоретическую основу для раз-
работки биопрепаратов на основе представителей 
рода Pantoea.

Цель исследования – провести полногеномный 
анализ и биоинформатическую характеристику клас- 
теров биосинтеза вторичных метаболитов штамма 
Pantoea pleuroti В-14756 для оценки его генетического 
и метаболического потенциала в качестве агента био- 
контроля фитопатогенов злаковых культур. 

Объекты и методы исследования
В работе использовали штамм, выделенный на на- 

чальном этапе исследования, депонированный в Нацио- 
нальном биоресурсном центре Всероссийской коллек- 
ции промышленных микроорганизмов НИЦ «Курчатов- 
ский институт» (Москва, Россия) как Pantoea pleuroti 
под номером В-14756. Данный штамм образует круг- 
лые колонии желтого цвета диаметром в среднем 1 мм  
с приподнятым профилем, ровным краем и глянцевой  
фактурой. Клетки представляют собой грамотрицатель- 
ные бациллы со средним размером (0,716×0,352 мкм).  
В-14756 ферментирует адонитол, L-пирролидонила- 
риламидазу, β-галактозидазу, D-глюкозу, D-маннитол, 
D-маннозу, D-сорбит, сахарозу, D-трегалозу, малонат, 
5-кето-D-глюконат, β-N-ацетилгалактозаминидазу, фос- 
фатазу и кумарат. Штамм ингибирует рост Fusarium 
graminearum F-877 (диаметр зоны ингибирования 
составляет в среднем 62 мм), Bipolaris sorokiniana 
F-529 (80 мм), Erwinia rhapontici B-9292 (16 мм), Xan- 
thomonas campestris B-4102 (25 мм). Кроме того, штамм  
продуцирует сидерофоры (53,1 %), синтезирует ин- 
долил-3-уксусную (5,64 мг/мл) и гиббереллиновую 
(284,3 мкг/мл) кислоты, а также кинетин (9,46 мкг/мл).  
P. pleuroti В-14756 фиксирует атмосферный азот 
(680 мкг/мл), солюбилизирует фосфаты (102,3 мкг/мл),  
калий и цинк. Отмечена способность штамма обра- 
зовывать биопленки [42]. Геномное секвенирование 
штамма P. pleuroti В-14756 было выполнено в Центре  
коллективного пользования «Геномика» (ИХБФМ  
СО РАН, Новосибирск, Россия).

Количество выделенной из бактериальных кле- 
ток ДНК с помощью набора ZymoBIOMICS DNA 
Miniprep Kit (Zymo Research, США) измеряли на спек-
трофотометре Nanodrop (Thermo Scientific, США) 
и флуориметре Qubit (Invitrogen, США) [43].

Для полногеномного секвенирования на платформе 
MGIseq бактериальную ДНК подвергали фрагмен-
тации методом ультразвука на Covaris S2 (Covaris, 
США) с последующей обработкой РНКазой А (Thermo 
Scientific, США). Подготовку ДНК-библиотек осу-
ществляли с использованием наборов NEBNext Ultra 
II DNA library prep kit (New England BioLabs, США) 
и NEBNext Multiplex Oligos (New England BioLabs, 
США) [44]. Полученное распределение длин фрагмен-

тов в диапазоне 200–700 п.н. соответствовало специ- 
фикациям платформы MGIseq-2000. Качественный 
анализ библиотек проводили методом капиллярного 
электрофореза на Qsep100 (BiOptic, Тайвань) с помо- 
щью набор F3 Fast Cartridge (BiOptic, Тайвань), коли-
чественную оценку – флуориметрическим методом 
на Qubit (Invitrogen, США). После эквимолярного 
объединения ДНК-библиотек секвенирование выпол- 
няли на системе MGIseq-2000 (MGI Tech, Китай) 
с использованием реагентов DNBSEQ-G400RS High-
throughput Sequencing Set (MGI Tech, Китай) с обеих 
сторон длиной 100 нуклеотидов согласно протоко- 
лам производителя.

Подготовку ДНК-библиотек для полногеномного 
секвенирования на платформе Polyseq осуществляли  
на основе выделенной бактериальной ДНК с использо- 
ванием коммерческих наборов Barcode Library Prepara- 
tion Kit и Ligation Barcode Kit (Polyseq Biotech, Китай). 
Полученные библиотеки смешивали в эквимолярном  
соотношении. Секвенирование реализовывали на сис- 
теме Polyseq One с применением проточных ячеек 
PolyseqCell Sequencing Chip (Polyseq Biotech, Китай). 

При секвенировании на платформе MGIseq-2000  
получено 1,7 млн коротких прочтений общим объемом 
170 Мб. Секвенирование на платформе Polyseq One 
обеспечило 166,4 тыс. длинных прочтений суммарным 
объемом 1753 Мб. Итоговый объем данных являлся 
достаточным для проведения de novo сборки генома 
P. pleuroti В-14756.

Для сборки de novo и функциональной аннотации 
генома первичную фильтрацию длинных прочтений, 
полученных на платформе Polyseq One, проводили 
с помощью программного обеспечения Filtlong v0.2.11. 
Для реконструкции геномной последовательности  
применяли сравнительный подход с использованием 
ассемблеров Flye v2.9.2 [45], Minipolish v0.1.3 [46] 
и Raven v1.8.12. Сборки подвергали кластеризации, 
выравниванию и генерации консенсусной последова-
тельности с помощью инструмента Trycycler v0.5.4 [47]. 
Последующее исправление ошибок в геноме проводили 
в несколько этапов. Сначала использовали программу 
Medaka v1.7.23, которая применяет длинные прочтения 
Polyseq One. Далее выполняли полировку с исполь-
зованием коротких прочтений платформы MGIseq 
путем последовательного применения алгоритмов 
Polypolish v0.5.0 [48] и POLCA v4.1.0 [49]. Подготовка 
коротких прочтений включала фильтрацию по качеству 
(QV > 20) и удаление адаптерных последовательно-
стей в Cutadapt v5.0 [50], а также исправление ошибок 
секвенирования с помощью SPAdes v4.0.0 [51] в режиме 
--only-error-correction.

1   Filtlong. URL: https://github.com/rrwick/Filtlong (дата обращения 
02.02.2026).
2   Raven. URL: https://github.com/lbcb-sci/raven (дата обращения 
02.02.2026).
3   Medaka. URL: https://github.com/nanoporetech/medaka (дата обра- 
щения 02.02.2026).

https://github.com/rrwick/Filtlong
https://github.com/lbcb-sci/raven
https://github.com/nanoporetech/medaka
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Оценку полноты и достоверности полученной 
сборки генома проводили посредством анализа одно-
копийных ортологов с помощью инструмента BUSCO 
v5.5.0 [52]. Структурную и функциональную аннота-
цию генома осуществляли с использованием Bakta 
v1.11.4 4 [53], которая обеспечивает комплексную 
идентификацию генов и регуляторных элементов. 
Идентификацию таксономической принадлежности 
штамма на основе филогеномного анализа выпол- 
няли с помощью GTDB-tk v2.4.1 и базы данных GTDB 
r220.0 [54].

Результаты и их обсуждение
Полногеномное секвенирование – базовый этап 

исследования, позволяющий определить первичную 
нуклеотидную последовательность ДНК для последую- 
щего биоинформатического анализа. Данный под-
ход обеспечивает идентификацию функциональных 
кластеров генов, выступающих генетическими факто- 
рами физиологических свойств микроорганизмов и их  
потенциала к синтезу вторичных метаболитов.

Спектрофотометрический анализ показал класси- 
ческий спектр поглощения ДНК (130 нг/мкл и 4,5 мкг), 
выделенной из Pantoea pleuroti В-14756, что говорит 
о достаточном качестве и количестве выделенной ДНК 
для создания из нее библиотек.

Критическим параметром, определяющим эффек-
тивность нанопорового секвенирования, является 
длина формируемых прочтений. Распределение длин 
нуклеотидных прочтений, полученных на платформе 
Polyseq one для P. pleuroti В-14756, представлено 
на рисунке 1. Доля прочтений, длина которых превы-
шает 10 000 нт, составляет более трети от общего пула. 
Такая протяженность фрагментов, как правило, служит 
достаточным условием для успешной сборки коль- 
цевой бактериальной хромосомы в процессе сборки 
de novo.

Полученные на платформе Polyseq One длинные  
прочтения подвергали фильтрации по качеству посред-
ством инструмента Filtlong, после чего использовали 
для сборки генома de novo параллельно три програм- 
мных алгоритма (ассемблера): Flye, Minipolish и Raven. 
Для верификации и консолидации результатов сборки 
задействовали Trycycler, в рамках которого получен- 
ные наборы контигов проходили процедуру класте-
ризации, множественного выравнивания и последую- 
щей генерации итоговой консенсусной последова-
тельности генома.

Поскольку точность первичных данных, генериру-
емых на платформах секвенирования длинных фраг-
ментов типа Polyseq, остается существенно ниже, чем 
у систем Illumina и MGI, процедура сборки включала 
этап двухстадийной полировки последовательности 
генома. Данная процедура направлена на исправле-
ние систематических ошибок и повышение итоговой 
точности сборки.

Первый этап полировки выполнялся на основе 
длинных прочтений Polyseq с использованием алго- 
ритма Medaka. На втором этапе проводили гибридную 
коррекцию с помощью программных инструментов 
Polypolish и POLCA, использующих предварительно 
подготовленные на платформе MGIseq прочтения. 
Подготовка прочтений на MGIseq включала фильтра- 
цию по порогу качества Q > 30 и одновременное уда- 
ление адаптерных последовательностей программой 
Cutadapt. Согласно полученным данным, доля проч- 
тений с качеством выше Q > 30 составила более 70 % 
от общего объема данных. Геном до исправления 
ошибок составлял 4 734 187 п.н., после – 4 735 406 п.н. 
В результате исправления ошибок отредактировано 
более 1000 вариантов, при этом длина генома увели- 
чилась на 1219 пар нуклеотидов. 

Верификацию полноты и качества полученной 
геномной сборки проводили с использованием про-
граммного обеспечения BUSCO. В ходе анализа в ге- 
номе исследуемого штамма были идентифицированы  
все 124 целевых маркерных гена, характерных для дан-
ной таксономической группы. Стопроцентная представ- 
ленность универсальных однокопийных ортологов 
свидетельствует о высокой степени полноты, струк-
турной целостности и достоверности реконструиро-
ванной последовательности генома. Далее провели 
аннотацию собранного генома с помощью программы 
Bakta. Значение GC-состава составило 53 %. Количество 
предсказанных кодирующих последовательностей 
(CDS) – 4416, кластеров рРНК – 7, а тРНК – 78.

Для оценки генетического потенциала штамма  
P. pleuroti В-14756 к продукции веществ, обладающих 
антагонистической активностью, провели поиск кла-
стеров генов вторичных метаболитов с использованием 
платформы antiSMASH версии 8.0.4. Данная платформа 
является стандартным инструментом для высокоточ- 
ной идентификации и функциональной аннотации клас- 
теров в геномах бактерий и грибов. Анализ проводили 

Рисунок 1. Распределение длин нуклеотидных 
прочтений для Pantoea pleuroti В-14756

Figure 1. Nucleotide reading lengths  
for Pantoea pleuroti B-14756
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на основе геномной последовательности в формате 
GenBank [55]. Результаты идентификации кластеров 
представлены на рисунке 2 и в таблице 1.

В геноме P. pleuroti В-14756 идентифицированы 
кластеры генов, отвечающие за продукцию аэробак-
тина, десферриоксамина Е и каротиноида. Аэробактин 
и десферриоксамин Е представляют собой сидеро- 
форы, обеспечивающие эффективное хелатирование 
и транспорт ионов железа [56]. Каротиноид выполняет 
функцию антиоксиданта, защищая клеточные струк-
туры от окислительного стресса и способствуя адап-
тации штамма к воздействию низких температур [57].

Нерибосомные пептид-синтетазы (NRPS) – мульти- 
модулярные ферменты или ферментные комплексы 

бактерий и грибов, канализующие синтез важных пеп- 
тидных продуктов из различных стандартных и непро-
теиногенных аминокислотных субстратов, которые 
обладают антибактериальной активностью (например 
циклоспорин, ванкомицин и даптомицин) [58, 59].

Нерибосомальные пептидсинтетазы и поликетид-
синтетазы, присутствующие в бактериях и грибах, 
являются основными многомодульными фермент- 
ными комплексами, синтезирующими вторичные мета- 
болиты, такие как фармакологически важные антибио-
тики и сидерофоры. Каждый из модулей NRPS активи-
рует различные аминокислоты или арильные кислоты, 
после чего происходит их конденсация для синтеза 
линейного или циклического природного продукта [60].  

Таблица 1. Кластеры генов биосинтеза вторичных метаболитов, идентифицированные  
в геноме Pantoea pleuroti B-14756 

Table 1. Clusters of genes responsible for biosynthesis of secondary metabolites identified in Pantoea pleuroti B-14756

Регион Тип Расположение на 
геноме, п.н.

Длина 
кластера, 

п.н.

Уровень 
сходства

Похожий 
известный  
кластер

Сравнение  
с базой MiBIG

Оценка 
сходства

Организм

contig_1
1 NRPS-

phosphonate
178861–221770 42910 – – BGC0001859.4 0,36 –

2 azole-containing 
RiPP

385334–411598 26265 – – BGC0001285.5 0,31 –

3 terpene-precursor 843533–864432 20900 – – BGC0001361.3 0,50 –
4 Nl-siderophore 1221400–1251751 30352 Высокий Десферри- 

оксамин Е
BGC0001572.3 0,85 Pantoea 

agglomerans
5 T3PKS 1343632–1384750 41119 – – BGC0001987.2 0,49 –
6 Nl-siderophore 1560968–1593373 32406 Высокий Аэробактин BGC0001499.5 0,90 Pantoea 

ananatis
7 hserlactone 4279712–4300344 20633 – – BGC0001928.2 0,46 –
8 redox-cofactor 4430571–4452736 22166 – – BGC0001440.5 0,41 –

contig_2
1 terpene 146666–172427 25762 Высокий Каротиноид BGC0000638.3 0,89 Pantoea 

ananatis

contig_1

1

2

Аэробактин

Десферриоксамин Е

6

3

4

5

Рисунок 2. Кластеры генов биосинтеза вторичных метаболитов, идентифицированные  
в геноме Pantoea pleuroti B-14756

Figure 2. Gene clusters identified in Pantoea pleuroti B-14756

contig_2
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Каротиноид
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Данные ферменты продуцируются некоторыми бак-
териями, например Bacillus subtilis и Pseudomonas 
fluorescens, и оказывают положительное влияние на био- 
контроль болезней растений [61]. Андримид – анти-
биотик, продуцируемый Pantoea, представляет собой 
псевдопептид, синтезируемый посредством гибрид- 
ного пути NRPS-PKS [62].

Некоторые молекулы нерибосомальных пептидов 
(NRP) обладают сильными антимикробными свой-
ствами против бактериальных и грибковых патогенов 
растений и могут быть высокоспецифичными по своей 
активности, а также нацеленными на определенные 
виды или штаммы бактерий, что делает их много- 
обещающей альтернативой антибиотикам широкого 
спектра действия, которые подвержены развитию анти- 
биотикорезистентности [61]. 

Фосфонат – органофосфорное соединение, содер-
жащее прямую углерод-фосфорную связь вместо более 
известной связи фосфатных эфиров [63]. Фосфонатно-
связанный генный кластер PHN отвечает за высво-
бождение биологически доступного фосфата через 
бактериальное разложение фосфонатов. Штамм P. ag- 
glomerans P5 несет несколько генов phn, что сви-
детельствует о способности гидролизовать фосфо-
нат до фосфата и алкана. Кроме того, геном данного 
штамма кодирует phnA, необходимый для деградации 
фосфоноацетата. 

Фосфонатные соединения в бактериальных системах 
часто выполняют антибактериальную функцию либо 
участвуют в межмикробной конкуренции. В этом 
контексте потенциальное присутствие генных клас- 
теров, отвечающих за синтез фосфоната, у штаммов 
Pantoea может рассматриваться как дополнительный 
фактор антагонистического потенциала.

Рибосомально синтезированные посттрансляционно 
модифицированные пептиды (RiPP) представляют 
собой быстро растущий класс природных соединений 
с разнообразной биологической активностью [64]. 
Линейные пептиды, содержащие азолины, составляют 
подкласс RiPP, демонстрирующих выдающееся разно- 
образие механизмов действия. В исследовании [64] 
сообщается об открытии фазолицина – рибосомально 
синтезируемого пептида, относящегося к классу линей- 
ных пептидов, содержащих азолины. Авторы пред- 
полагают, что узкоспектральная антибактериальная 
активность фазолицина против ризобий может слу- 
жить отправной точкой для разработки средств био- 
контроля, которые можно использовать, например 
для борьбы с патогенными штаммами Agrobacterium 
или с инокулянтами ризобия для бобовых культур, 
способными конкурировать с эндогенными штаммами 
Rhizobium. Фазолицин, активный против различных бак- 
терий семейства Rhizobiales, включая несколько фито- 
патогенов, таких как Agrobacterium tumefaciens и A. rhi- 
zogenes, интересен не только своим своеобразным 
способом взаимодействия с рибосомой, но и как потен-
циальный агент биоконтроля в сельском хозяйстве. 

В бактериях рода Pantoea обнаружены кластеры ге- 
нов, детерминирующие синтез терпенов. Терпеноиды – 
наиболее распространенные вторичные метаболиты 
в растениях, насчитывающие примерно 25 000 соеди-
нений [65]. Структурно терпены состоят из одной или 
нескольких пятиуглеродных единиц и подразделяются 
на сесквитерпены, монотерпены, дитерпены, тритер-
пены, тетратерпены и политерпены в зависимости 
от количества пятиуглеродных единиц. Монотерпены 
и сесквитерпены являются важными компонентами 
летучих соединений, продуцируемых растениями, 
и играют значительную роль во взаимодействии и за- 
щитных реакциях между растениями, микроорганиз-
мами и животными.

Терпеноиды важны для фотосинтеза растений, регу-
лируя рост и развитие, опыление и устойчивость к внеш-
ним биотическим или абиотическим стрессам [66]. 
Например, тетратерпен-каротин способен поглощать 
и передавать световую энергию, а некоторые важные 
гормоны растений (абсцизовая кислота, брассинолид 
и гиббереллин) выступают производными терпенов, 
которые могут влиять на рост и развитие растений.

Геномный анализ представителей рода Pantoea 
свидетельствует о наличии функционирующих изопре-
ноидных путей, обеспечивающих синтез терпеновых 
предшественников и производных соединений, име-
ющих адаптационное значение в фитобиоме. У ряда 
штаммов идентифицирован каротиноидный кластер 
(crtE–crtB–crtI–crtY), кодирующий ферменты биосин-
теза C40-терпеноидов через образование гернилгер-
нилпирофосфата. Функциональная значимость данного 
пути продемонстрирована на примере Pantoea sp. 
YR343: мутанты, дефектные по каротиноидному био-
синтезу, характеризовались сниженной устойчивостью 
к окислительному стрессу, нарушением формирования 
биопленки и уменьшением эффективности колони-
зации корней растений, что подтверждает участие 
терпеноидных метаболитов в обеспечении экологи- 
ческой компетентности штамма в ризосфере [67]. 
Дополнительные данные, полученные при сравни-
тельном протеомном анализе каротиноид-дефицитных 
мутантов, свидетельствуют об изменении мембранной 
организации и стресс-ответа, что указывает на систем-
ную роль изопреноидных соединений в поддержании 
клеточной стабильности [68].

Каротиноиды, как представители бактериальных 
терпеноидов, выполняют антиоксидантную функцию,  
ограничивая накопление активных форм кислорода, 
возникающих в зоне корневого контакта и при фито-
патогенном воздействии. У P. ananatis показано, что  
каротиноидный путь ассоциирован с повышенной 
устойчивостью к токсофлавину, продуцируемому фито-
патогенными микроорганизмами, что подтверждает 
участие терпеноидных соединений в конкурентной 
защите и стабилизации популяции бактерий в агро- 
ценозе [69]. Таким образом, терпеноидный метабо- 
лизм способствует поддержанию жизнеспособности 
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штаммов в условиях биотического стресса и опосредо-
ванно влияет на фитосанитарное состояние растений.

С учетом данных о роли бактериальных летучих 
органических соединений в индукции системной устой- 
чивости растений и подавлении фитопатогенов [70, 71], 
наличие у представителей рода Pantoea генов изопре-
ноидного биосинтеза и терпен-ассоциированных кла-
стеров позволяет предположить возможность синтеза 
летучих терпеноидных метаболитов с регуляторной 
функцией. Несмотря на отсутствие полной структурной 
идентификации таких соединений у Pantoea, геномные 
и функциональные данные свидетельствуют о том, что 
терпеновые пути обеспечивают адаптационную устой-
чивость бактерий, способствуют их колонизационной 
активности и могут рассматриваться как дополнитель-
ный фактор биологической защиты растений.

Сидерофоры аэробактин и десферриоксамин Е  
играют ключевую роль в конкурентных взаимодей-
ствиях микроорганизмов за счет своей способности  
к связыванию, хелатированию и последующему им- 
порту ионов железа. Благодаря высокой связывающей 
способности к Fe3+ эти соединения позволяют некото-
рым бактериям эффективно захватывать железо из окру-
жающей среды, создавая условия дефицита для других 
видов. Такой механизм выступает одним из универ-
сальных способов микробного антагонизма, поскольку 
ограничение доступности железа приводит к замедле-
нию роста или полной остановке жизнедеятельности 
чувствительных микроорганизмов [72, 73]. 

O. Choi et al. [74] установили, что мутантные штаммы 
P. ananatis, утратившие способность синтезировать 
аэробактин и десферриоксамин Е, полностью теряют 
как синтез сидерофоров, так и способность подавлять 
рост чувствительных микроорганизмов. Авторы про- 
демонстрировали, что оба сидерофора необходимы 
для проявления антагонистической активности. Такой  
результат служит прямым доказательством того, что  
связывание железа является механизмом антимикроб- 
ного действия штаммов рода Pantoea. Похожие выводы  
отражены и в других исследованиях рода Pantoea. 
Так, в геномном анализе P. vagans показано, что дес- 
ферриоксамин Е служит основным гидроксаматным 
сидерофором данного вида и его наличие связано с кон- 
курентоспособностью и потенциальной антагонис- 
тической активностью в растительных экосистемах [75].

Каротиноиды представляют собой важный ком-
понент стратегии выживания и антагонизма микро-
организмов, т. к. они выполняют функцию мощных 
антиоксидантов [65], эффективно нейтрализуя реак-
тивные формы кислорода и предотвращая перекисное 
окисление липидов мембран [76]. Благодаря способ-
ности стабилизировать клеточные мембраны кароти- 
ноиды повышают устойчивость бактерий к ультра- 
фиолетовому излучению, низким температурам и хими-
ческим стрессорам, включая токсичные метаболиты 
и органические растворители [67, 77]. Поддержание 
целостности мембраны и защита от окислительного 

повреждения позволяет клеткам сохранять метаболи-
ческую активность даже в неблагоприятных условиях, 
что, в свою очередь, обеспечивает возможность про-
должать биосинтез антимикробных соединений, таких 
как сидерофоры и антибиотики. В совокупности это 
усиливает антагонистический потенциал микроорга-
низмов, делая их более конкурентоспособными в среде 
с ограниченными ресурсами [78].

Совокупность синтезируемых веществ – сидеро- 
форов (аэробактина и десферриоксамина Е) и каро-
тиноидов – формирует комплексный механизм анти-
микробной активности. Он включает конкурентное 
вытеснение (за счет ограничения количества железа) 
и повышенную стрессоустойчивость (благодаря каро-
тиноиду). Такое сочетание факторов делает штаммы 
рода Pantoea перспективными для биоконтроля и подав- 
ления фитопатогенных микроорганизмов.

Выводы 
С целью оценки биологического потенциала пред- 

ставителя рода Pantoea в ходе работы проведен полно- 
геномный анализ штамма Pantoea pleuroti В-14756 – 
перспективного агента биоконтроля злаковых куль-
тур. В результате поиска кластеров генов вторичных 
метаболитов установлено, что исследуемый штамм 
обладает способностью к продуцированию веществ 
с антагонистической активностью, в частности сиде-
рофоров (аэробактина и десферриоксамина Е) и каро-
тиноидов. Выявленные биосинтетические кластеры 
вторичных метаболитов, включая NRPS-, RiPP-, фос-
фонатные и терпеновые пути, свидетельствуют о зна-
чительном антагонистическом потенциале P. pleuroti 
В-14756. Наличие генов, ассоциированных с синтезом 
антимикробных соединений, указывает на перспек-
тивность использования данного штамма в качестве 
агентов биологического контроля фитопатогенов. 
Таким образом, эффективное использование предста-
вителей рода Pantoea возможно только при условии 
комплексного молекулярно-генетического и функцио- 
нального скрининга.
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