
Распространение генов 
TAL-эффекторов среди 
Xanthomonas campestris pv. 
campestris: поймай меня, 
если сможешь
РЕЗЮМЕ

Актуальность. Бактерии Xanthomonas campestris pv. campestris (Xcc) вызывают сосудистый

бактериоз у растений семейства Brassicaceae и распространены на всей территории их выра-

щивания. Одним из факторов патогенности, встречающимся среди рода Xanthomonas,
являются TAL-эффекторы – белки, проникающие в ядро растительной клетки при заражении

и изменяющие экспрессию некоторых генов растения-хозяина для увеличения инфекционно-

го успеха. Для некоторых видов рода Xanthomonas TAL-эффекторы являются необходимым

условием заражения растения, однако их роль для Xcc остаётся не до конца ясной. Кроме того,

даже распространение этих генов среди разных рас в разных регионах изучено слабо. 

Целью нашей работы было изучить распространение генов TAL-эффекторов среди изоля-

тов Xcc, найденных в России.

Материалы и методы. Для выполнения работы была сформирована выборка из изолятов

Xcc разных рас, собранных преимущественно в Московской области и Краснодарском крае.

Тотальная ДНК из бактерий выделялась с помощью СТАВ метода. Для поиска генов TAL-

эффекторов использовался метод ПЦР. Каждый изолят был проверен с помощью четырёх

пар праймеров, подобранных на консервативные участки гена. 

Результаты. Среди 50 проверенных изолятов было выявлено 4 изолята, содержащих гены

TAL-эффекторов. Несмотря на то, что использовались праймеры, отжигающиеся на консер-

вативные области гена, только две пары сработали для всех 4 изолятов. Это свидетельству-

ет о полиморфизмах, который может быть следствием горизонтального переноса от других

видов Xanthomonas. Низкое число изолятов с генами TAL-эффекторов может отражать осо-

бенности популяций Xcc в Московской области и Краснодарском крае или особенности гено-

типов выращиваемых растений-хозяев.
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TAL-effectors occurrence among
Xanthomonas campestris pv. campestris:
catch me if you can
ABSTRACT
Relevance. Xanthomonas campestris pv. campestris is a widespread bacterial pathogen that caus-

es a black rot disease of Brassicaceae plants. It is distributed across all territories with cultivated

brassica crops and has high economic significance. One of the known Xanthomonas pathogenic-

ity factor is TAL-effectors. These proteins penetrate in plant nucleus and change expression of

some host genes in order to promote infection. For some Xanthomonas species TAL-effectors are

a key of bacteria success, however for Xcc their role is still remain obscure as well as TALE occur-

rence among Xcc belonged to different races and originated from different regions. The goal of our

study was examination of TALE distribution among Xcc isolates collected in Russia.   

Methods. Sample of the Xcc isolates mainly collected in Moscow region and Krasnodar krai was

used for TALE search. Bacterial total DNA was isolated using CTAB method. Four primer pairs

were used for TALE genes detection by amplification conservative regions.

Results. Among 50 isolates only 4 isolates possessed TALE were revealed.  Low-frequency occur-

rence of TALE among Russian isolates can reflect Xcc population features in Moscow region and

Krasnodar krai as well as genotype features of cultivated plant hosts. 
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Введение

Бактерии Xanthomonas campestris pv. campestris
(Pam.) Dowson (Xcc) распространены по всему

миру и являются важными патогенами растений семей-
ства Brassicaceae, вызывающими сосудистый бактериоз
[1, 2]. В свою очередь этот патовар был разделён на 5 рас
(0,1,2,3,4) по способности заражать растения, несущие
разные гены устойчивости [3]. Нулевая раса поражала
все использовавшиеся растения-дифференциаторы.
Причём, была отмечена роль локуса hrpXc (hrp - hypersen-
sitive response and pathogenicity) – бактерии, мутантные
по этому локусу, были неспособны поражать растения.
Впоследствии была проведена ревизия этого таксона [2].
Исследования подтвердили разделение на расы по
Komoun [3] за исключением расы 3. Кроме того, резуль-
таты свидетельствовали о том, что раса 1 может быть раз-
делена как минимум на три расы – 1, 3 (новая раса, отлич-
ная от расы 3 по [3]) и 5. Кроме того, в новой модели раса
0 была переназначена расой 6. В дальнейшем модель
была дополнена 7, 8 и 9 расами [4], а также 10 и 11 [5].
Наиболее распространёнными считаются расы 1, 4 и 6
[2]. В России наряду с ними часто встречаются изоляты,
определяемые как раса 3 [6]. Однако остаётся неизвест-
ным, какие локусы Xcc помогают преодолевать те или
иные гены устойчивости и таким образом определяют
расовую принадлежность изолятов. 

Упомянутые выше гены hrp кодируют белки, относя-
щиеся к бактериальной системе T3S (type III secretion),
которая обеспечивает проникновение белков-эффекто-
ров в растительные клетки, обеспечивая заражение.
Крупнейшей группой эффекторов, описанных у
Xanthomonas ssp. являются AvrBs3/PthA или TAL-эффек-
торы, transcription activator-like [7]. Эти эффекторы попа-
дают в ядро клеток растений и связываются с промотор-
ными областями некоторых генов, повышая их экспрес-
сию в десятки и сотни раз, фактически работая как транс-
крипционные факторы. В результате происходит подав-
ление защитного ответа или модификация транскрипто-
ма растения в пользу бактерий. Гены растения-хозяина,
экспрессия которых изменяется патогеном, называют
гены восприимчивости, S-гены (Susceptibility genes).
Выявление S-генов является очень важным для изучения
молекулярных механизмов взаимодействия растений и
патогенов [8]. К настоящему времени был выявлен ряд
генов-мишеней для TAL-эффекторов разных
Xanthomonas. Наиболее яркими примерами являются
гены, кодирующие белки-транспортёры сахаров у риса,
кассавы и хлопка [9, 10, 11, 12, 13, 14] и разные транс-
крипционные факторы высокого порядка [15, 16, 17, 18].
TAL-эффекторы обладают консервативной структурой
(рис.). На N-конце расположен сигнал транслокации. На
C-конце находятся сигналы ядерной локализации, благо-
даря которым эффектор попадает в ядро клетки, и домен,
активирующий транскрипцию. Центральная часть белка
состоит из почти одинаковых повторов длиной 19-42 ами-
нокислот (чаще всего встречаются мотивы длиной 34-35)
и отвечает за узнавание последовательности ДНК. 12 и
13 аминокислоты (RVD) являются гипервариабельными и
именно они определяют нуклеотид, узнаваемый конкрет-
ным повтором. Таким образом, зная последовательность
TAL-эффектора можно определить последовательность
ДНК, с которой он свяжется (EBE, effector binding site) и
вычислить его мишень в геноме растения-хозяина.

Интересно, что именно уникальная структура TAL-эффек-
торов легла в основу одной из систем геномного редакти-
рования, TALEN [19]. Тем не менее, строение tal генов –
повторы, длина от 3 тыс. пар нуклеотидов, высокий GC-
процент – очень сильно затрудняют клонирование и сек-
венирование этих генов. На настоящее время стандар-
том исследования генов TAL-эффекторов является пол-
ногеномное секвенирование со сборкой коротких и длин-
ных прочтений, полученных разными технологиями [20].
Число генов tal в геномах Xanthomonas может варьировать
от нуля до более двадцати (в некоторых штаммах X. oryzae
pv. oryzicola). Располагаться они могут как в геномах бакте-
рий, так и на плазмидах и часто собраны в кластеры.
Известно, что многие tal гены находятся в мобильных
инсерционных кассетах, что приводит к оживлённому
горизонтальному переносу TAL-эффекторов между разны-
ми изолятами и видами Xantomonas [21, 22]. Количество
повторов в центральной части может достигать 33,5, что
делает узнавание мишени достаточно специфичным. В
некоторых случаях показано, что наличие TAL-эффекторов
и  активация транскрипции генов-мишеней являются
необходимым условием для заражения [11, 23, 24]. Для
Xcc наличие генов TAL-эффекторов также было показано
[25, 26], но более масштабный поиск и секвенирование
среди изолятов из разных стран, поражающих разные
растения семейства Brassicaceae, были проведены не так
давно [22]. Среди 49 изученных изолятов 26 содержали tal
гены, от 1 до 4 гена в каждом изоляте. Кроме того, в этой
работе для одного штамма было показано, что наличие
TAL-эффекторов усиливает симптомы заражения B.
oleracea в лабораторных условиях, причём действие двух
разных эффекторов оказалось синергетическим.   

В России сосудистый бактериоз растений семейства
Капустные является экономически важным заболевани-
ем, распространенным на всей территории выращивания
капусты [27]. Однако полногеномный сиквенс есть только
для одного российского штамма-продуцента ксантана
[28], а геномы Xcc как патогена изучены недостаточно,
что сильно затрудняет исследование TAL-эффекто-
ров.Целью нашей работы было выявить российские изо-
ляты Xcc, содержащие tal гены.

Материалы и методы
Изоляты Xcc, собранные на территории России, пре-

имущественно в Московской области и Краснодарском
крае, в 2006-2023 годах поддерживали в коллекции в
глицериновом стоке на -80 °C, всего 50 изолятов (табл.
2). Для выделения тотальной ДНК изоляты разморажи-
вались и высеивались на твёрдую среду YDC. Далее
единичные колонии пересаживались на твёрдую среду
LB и через два дня из них выделялась геномная ДНК с
помощью модифицированного СТАВ-метода [29]. 

Детекция TAL-эффекторов осуществлялась четырь-
мя парами праймеров, подобранных на консерватив-
ные участки генов TALE (Таблица 2). ПЦР проводили с
помощью Taq-полимеразы (Евроген) по рекомендации
производителя. Протокол реакции: начальная денату-
рация (95°C, 3 мин); денатурация (95°C, 30 сек), отжиг
праймеров (40 сек), элонгация (72°C, 30 сек); финаль-
ная элонгация (72°C, 3 мин). 

Результаты ПЦР визуализировали с помощью элек-
трофореза в 2% агарозном геле с добавлением броми-
стого этидия.
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Таблица 1. Характеристика праймеров, использованных для детекции TAL-эффекторов
Table 1. Characteristics of used primers for detection of TAL effectors

Пара 
праймеров

Нуклеотидная
последовательность

Температура 
отжига, t°C

Ожидаемый 
фрагмент, bp

Источник

1 5'-gccgactgcagatcgtgg-3'
5'-ctgcctccactgcggtc-3' 65 749 [17]

2 5'-cgctcagccaacacccg-3'
5'-cacccgtcagtgcattgcg-3' 65 270 [17]

3 5'-cagttatctcgccctgatcc-3'
5'-ctggacgctaccaggtcg-3' 60 716 [17]

4 5'-gcattygatgangccatgac-3'
5'-ccctgatgcctggaggatacg-3' 60 150 [25]

Рис. 1. Строение TALE и амплификация его фрагментов для поиска в Xcc. A – Строение TALE (TD – Translocation Domain, транс-
локационный домен; NLS – Nuclear Localization Signal, сигнал ядерной локализации; AD – Activation Domain, активирующий
домен). B-E – Пример электрофоретического анализа в результате ПЦР фрегментов гена TALE в изолятах Xanthomonas

campestris pv. сampestris с использованием пар праймеров F1+R1 (B), F2+R2 (C), F3+R3 (D), F4+R4 (E). Сверху отображены
названия изолятов, М – стандарт длин ДНК (B и D – 1kb, Евроген, Россия; C и E – 100bp+, Евроген, Россия)

Fig. 1. Structure of TALE and amplification of its fragments for search in Xcc. A – Structure of TALE (TD – Translocation Domain; NLS –
Nuclear Localization Signal; AD – Activation Domain). B-E – Example of electrophoretic analysis after PRC of the TALE gene fragments in
Xanthomonas campestris pv. campestris isolates using pairs of primers F1+R1 (B), F2+R2 (C), F3+R3 (D), F4+R4 (E). The names of iso-

lates are shown above; M is the standard of DNA lengths (B and D – 1kb, Evrogen, Russia; C and E – 100bp+, Evrogen, Russia)
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Результаты и обсуждение
Всего была проанализирована выборка из 50 изоля-

тов Xcc, собранных в России, преимущественно в
Московской области и Краснодарском крае. Для
поиска генов TAL-эффекторов было использовано 4
пары праймеров, подобранных на консервативные уча-
стки 5` и 3` концов tal генов [17, 25]. 

Среди 50 изолятов только 4 показали присутствие
генов TAL-эффекторов (табл. 2, рис. 1). Интересно, что
они относятся к разным расам — 1, 3 и 4, однако все
они были собраны в Московской области с растений
капусты. Из использованных пар праймеров только две
сработали для всех 4 изолятах, что свидетельствует о
полиморфизмах в tal генах. Не исключено и то, что эти
изоляты (Ram 3-3 и Lix16) получили свои гены TAL-
эффекторов от других видов Xanthomonas в результате
горизонтального переноса генов.   

Неожиданным результатом оказалась низкая пред-
ставленность TAL-эффекторов среди российских изо-
лятов Xcc. В предыдущем исследовании [22] было
показано, что у Xcc tal гены присутствуют в гораздо
меньшем числе и существенно менее разнообразны
чем у многих штаммов X. oryzae или X. citri, тем не
менее, они были найдены в половине исследуемой кол-
лекции изолятов, которая была собрана в 1939-2002

годы в разных странах Европы, Америки и Китае.
Возможно, скудность найденных tal генов объясняется
тем, что большая часть изолятов была собрана с бело-
кочанной капусты. Скорее всего, TAL-эффекторы не
являются главным фактором патогенности у Xcc,
несмотря на то, что их действие очевидно усиливает
симптомы сосудистого бактериоза капусты [22]. Тем
не менее, они могут использоваться для расширения
круга хозяев. В пользу этого свидетельствует то, что
наиболее подходящие мишени TAL-эффекторов были
найдены в геноме B. rapa [22]. Тогда как для Xcc 6 расы,
для которой обычным хозяином является B. rapa [2]
был описан TAL-эффектор, подтверждённой мишенью
которого является ген B. oleracea [17]. 

С другой стороны, места сбора изолятов ограничи-
вались Московской областью и Краснодарским краем
и, возможно, это особенность местных популяций Xcc.
Размеры исследованных выборок для обоих регионов
позволяют считать их репрезентативными. В таком слу-
чае требуются дальнейшие сборы и проверки изоля-
тов, в том числе с разных растений-хозяев. Изоляты,
для которых было показано присутствие генов TAL-
эффекторов, необходимо секвенировать, выявлять
последовательности tal генов и искать мишени в гено-
мах растений.

Таблица 2. Результаты проверки коллекции изолятов Xcc на наличие TAL-эффекторов
Table 2. Results of screening the Xcc isolate collection for the presence of TAL effectors

№ Штамм Растение-хозяин Год Происхождение Раса
Результат ПЦР

1 2 3 4

1 Хсс 1/1 Капуста белокочанная 2017 Московская область, Дмитровский район 6 - - - -

2 Хсс 2/12 Капуста белокочанная 2017 Московская область, Дмитровский район 6 - - - -

3 Хсс 2/16 Капуста белокочанная 2017 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

4 BК-55 Капуста белокочанная 2017 Краснодарский край нд - - - -

5 BК-58 Капуста белокочанная 2017 Краснодарский край нд - - - -

6 CК-72 Цветная капуста 2017 Краснодарский край нд - - - -

7 CК-74 Цветная капуста 2017 Краснодарский край нд - - - -

8 Dmo 1-1 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

9 Bul Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район 4 - - - -

10 Dmo 2-1 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

11 SM-2 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

12 Dmo 2-2 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

13 CК-71 Цветная капуста 2017 Краснодарский край нд - - - -

14 Хсс 3/23 Капуста белокочанная 2017 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

15 SM-1 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

16 Хсс 3/27 Капуста белокочанная 2017 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

17 Bes-1 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

18 Dmo 2-3 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

19 Dmo 1-3 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

20 CК-73 Цветная капуста 2017 Краснодарский край нд - - - -
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Продолжение таблицы 2
Continuation of table 2

№ Штамм Растение-хозяин Год Происхождение Раса
Результат ПЦР

1 2 3 4

21 DК-1 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Серпуховский район 1 - - - -

22 Cas Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

23 Dasch-1 Капуста белокочанная 2006 Московская область, Серпуховский район нд - - - -

24 Rаm 4-2 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 1 - - - -

25 Rаm 1-1 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 3 - - - -

26 B-3 Кольраби 2012 Московская область, ОПХ Быково 3 - - - -

27 Rаm 4-1 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 1 - - - -

28 Dasch-3 Капуста белокочанная 2006 Московская область, Серпуховский район нд - - - -

29 Rаm 3-1 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 1 - - - -

30 DВ-3 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Серпуховский район 1 + + + +

31 Rаm 3-2 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 1 - - - -

32 Rаm 4-3 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 3 - - - -

33 DВ-2 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Серпуховский район 1 - - - -

34 Rаm 3-3 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 1 + - + +

35 Lix16 Капуста 2006 Московская область, Коломенский район 4 - - + +

36 Rаm 1-3 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 3 - - - -

37 DK-2 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Серпуховский район 1 - - - -

38 Rаm 1-2 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 3 - - - -

39 Bun-1 Капуста белокочанная 2006 Московская область, Дмитровский район 4 - - - -

40 Bun-3 Капуста белокочанная 2006 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

41 Rаm 2-2 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 3 - - - -

42 Dmo 1-2 Капуста белокочанная 2016 Московская область, Дмитровский район нд - - - -

43 Bun-2 Капуста белокочанная 2006 Московская область, Дмитровский район 3 - - - -

44 Rаm 2-1 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Раменский район 3 + + + +

45 B-2 Кольраби 2012 Московская область, ОПХ Быково 3 - - - -

46 DK-3 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Серпуховский район 1 - - - -

47 DВ-1 Капуста белокочанная 2012 Московская область, Серпуховский район 1 - - - -

48 Xcc-2023 Капуста белокочанная 2023 Россия 1 - - - -

49 1339 Рапс нд Россия 4 - - - -

50 1333 Рапс нд Россия 4 - - - -
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