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Адаптация к условиям внешней среды 
путем симбиотических взаимодействий с 
микроорганизмами является одним из фун-
даментальных свойств высших растений [1]. 
Обладая способностью полностью обеспечи-
вать себя углеродом и энергией, получаемы-
ми в процессе фотосинтеза, большинство 
растений испытывает недостаток во многих 
других элементах минерального питания, в 
первую очередь – в азоте и фосфоре. Поэто-
му симбиозы с микроорганизмами, фиксирую-
щими азот (ризобии, актиномицеты, цианобак-
терии, эндофитные и ризосферные бактерии) 
или оптимизирующими получение питатель-
ных веществ из почвы (микоризные грибы), 
характерны для подавляющего большинства 
растений [2]. Кроме того, многие растения 
поддерживают в своих тканях или на по-
верхности микроорганизмы, которые регу-
лируют развитие хозяина путем выработки 
фитогормонов, защищают его от фитофагов 
благодаря синтезу токсинов, либо подавля-
ют развитие патогенов [3]. 

К сожалению, созданная человеком куль-
турная флора характеризуется резким сни-
жением природного симбиотического потен-

циала [4]. Следствием этого является необ-
ходимость восполнять утраченные симбио-
тические функции растений путем использо-
вания агрохимикатов (удобрения, средства 
защиты, регуляторы роста), которые являют-
ся одним из основных источников загрязне-
ния окружающей среды. Поэтому создание 
систем устойчивого сельского хозяйства 
(sustainable agriculture), с которым экологи не 
без основания связывают выживание чело-
века и сохранение биосферы, немыслимо без 
восстановления и преумножения симбиоти-
ческого потенциала культурных растений. 

 
Генетическая система симбиоза 

 
Концепция симбиоза, предложенная Ан-

тоном де Бари более 120 лет назад [5], рас-
сматривает его как длительное сосущество-
вание неродственных организмов, в ходе 
которого осуществляется широкий спектр 
взаимовыгодных (мутуалистических) и па-
разитарных (антагонистических) взаимодей-
ствий. Впоследствии эти типы отношений 
стали противопоставлять друг другу, что 
выразилось в становлении фитопатологии и 
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паразитологии в качестве самостоятельных 
дисциплин. Однако к концу 1980-х гг. стало 
очевидным, что мутуализм и антагонизм в 
отношениях партнеров могут быть разделе-
ны только на популяционном и экологиче-
ском уровнях, тогда как генетические и био-
химические механизмы этих отношений име-
ют больше сходства, чем различий [6, 7]. 

Выяснение этого факта имело огромное 
методологическое значение, так как создало 
возможность для синтеза знаний о генетике 
мутуализма и антагонизма, что привело к 
становлению новой области знаний – сим-
биогенетики. Ее предметом являются надор-
ганизменные генетические системы симбио-
за, формируемые в результате функциональ-
ной, а иногда и структурной интеграции 
«симбиотических» (sym) генов-партнеров [8]. 
Благодаря работе этих систем осуществля-
ются: 1) сигнальные взаимодействия партне-
ров, приводящие к перекрестной регуляции 
и дифференциальной экспрессии их sym-
генов; 2) развитие комбинированных струк-
тур, содержащих компоненты от разных парт-
неров; 3) их метаболическая интеграция, кото-
рая приводит к появлению у организмов но-
вых адаптивно значимых свойств. 

Наиболее изученный пример сигналь-
ных взаимодействий – это обмен партне-
ров регуляторными факторами на ранних 
стадиях симбиоза бобовых растений и клу-
беньковых бактерий или ризобий [9]. Он 
начинается с узнавания ризобиями флаво-
ноидов, выделяемых прорастающими се-
менами и корнями хозяина и воздействую-
щих на белковый продукт конститутивно-
го бактериального гена nodD. В результате 
этого белок NodD активирует систему ге-
нов клубенькообразования, функцией ко-
торых является синтез липо-хито-олиго-
сахаридных Nod-факторов. Одни из этих 
генов (nodАВС) являются общими для всех 
видов ризобий и кодируют коровую часть 
молекулы Nod-фактора. Другие гены (на-
пример, nodPQ, nodH, nodEF, nodX) явля-
ются видо- или даже штаммоспецифичны-
ми. Они контролируют модификации хи-
мической структуры Nod-фактора, опреде-
ляющие специфичность последующего 
взаимодействия. Например, гены nodPQ и 
nodH, выявленные у клубеньковых бактерий 
люцерны (Sinorhizobium meliloti), определя-

ют присоединение к Nod-фактору сульфат-
ной группы, необходимой для индукции 
клубенькообразования у люцерны. Инакти-
вация данных генов приводит к утрате бак-
териями способности инокулировать люцер-
ну, однако при этом появляется способность 
вызывать ранние симбиотические реакции у 
нехарактерного хозяина – вики. 

Сигнальные процессы при симбиозе час-
то сводятся к узнаванию партнеров и к их 
обмену факторами, обеспечивающими за-
пуск совместной программы развития. Это 
не совсем правильно, так как в результате 
перекрестного обмена сигналами у каждого 
из партнеров индуцируются собственные 
сигнальные процессы, обеспечивающие тон-
кую регуляцию симбиоза. Клубеньковые при-
мордии, возникающие у бобовых под действи-
ем Nod-факторов, вырабатывают сигналы, 
поступающие в листья и приводящие к фор-
мированию авторегуляторного ответа. Он 
ограничивает число формируемых растени-
ем клубеньков, ограждая растение от пере-
расхода энергии и определяя формирование 
симбиоза только в условиях недостатка азо-
та [10]. Благодаря действию системных фак-
торов растение взаимодействует с микроба-
ми, локализованными лишь в одном из его 
органов, как единое целое, что и обеспечи-
вает высокую адаптивную значимость сфор-
мированного симбиоза. 

Образование новых тканевых и клеточ-
ных структур характерно для большинства 
микробно-растительных симбиозов. Наибо-
лее изученными их примерами являются 
клубеньки бобовых, которые закладываются 
de novo в наружном или внутреннем кортек-
се корня [11]. Для большинства бобовых 
характерны недетерминированные клубень-
ки, способные к длительному росту благода-
ря активности апикальной меристемы. В 
этих клубеньках выявляется несколько зон, 
соответствующих основным стадиям разви-
тия симбиоза (инфицирование растительных 
клеток; дифференцировка бактерий во внут-
риклеточные бактероиды, содержащиеся в 
особых клеточных компартментах – симбио-
сомах; индукция в бактероидах нитрогеназ-
ной активности; старение и деградация бак-
тероидов). Однако у некоторых бобовых 
(соя, фасоль) возникают более простые де-
терминированные клубеньки, лишенные ста-



Вестник ВОГиС,  2005,  Том 9,  № 3  

 

      297 

бильной меристемы и не подразделяемые на 
гистологически выраженные зоны. 

Характерной чертой многих симбиозов 
является их строгая регуляция со стороны 
растения-хозяина, которая обеспечивает оп-
тимальное количество и биохимическую 
активность эндосимбионтов, предотвращая 
переход мутуалистического взаимодействия 
в патогенный процесс. Тем не менее на био-
химическом и генетическом уровнях меха-
низмы регуляции мутуализма и патогенеза 
имеют много общего. В частности, в клу-
беньках бобовых наблюдают ограниченный 
синтез фенолов, флавоноидов и активных 
форм кислорода, которые в больших количе-
ствах образуются при реакции сверхчувст-
вительности, вызванной внедрением патоге-
нов. В нормальных клубеньках эти факторы 
функционируют не как подавители микро-
симбионтов, а как регуляторы их активно-
сти. Чрезмерная активация этих регуляторов, 
происходящая, например, при нарушении у 
ризобий синтеза поверхностных полисахари-
дов, блокирует развитие симбиоза [12]. 

К аналогичным выводам привело изуче-
ние регуляции растениями арбускулярной 
микоризы. При ее развитии в эпидермисе и 
кортексе корня индуцируется синтез фено-
лов, пероксидаз, глюканаз, хитиназ, каллозы 
и других факторов, используемых растениями 
для защиты от фитопатогенов [13]. В случае 
микоризы эти реакции гораздо менее интен-
сивны и более дифференцированы в про-
странстве и во времени, чем при патогенном 
процессе, что связано с регуляцией защит-
ных реакций растения сигналами симбион-
та-мутуалиста. Учитывая, что грибы арбу-
скулярной микоризы являются анцестраль-
ными симбионтами наземных растений, ко-
торые возникли уже на самых ранних этапах 
становления наземной флоры, можно сде-
лать вывод о том, что и функции поддержа-
ния растениями этих симбионтов являются 
весьма древними. Позднее эти функции мог-
ли быть преобразованы для защиты расте-
ний от патогенов, а также для взаимодейст-
вия с более молодыми симбионтами-мутуа-
листами. Об этом говорит, например, нали-
чие ряда общих факторов, регулирующих 
развитие арбускулярной микоризы и клу-
беньков [11]. Наличие у растений единой 
системы контроля над развитием различных 

форм симбиоза является основой для разра-
ботки методов биоконтроля патогенов, осу-
ществляемого при использовании микроб-
ных препаратов [14]. 

Итогом сигнальных и морфогенетических 
процессов, сопровождающих развитие сим-
биоза, является формирование у партнеров 
комплекса новых признаков, которые отсутст-
вовали у них в свободном состоянии и разви-
тие которых приводит к расширению адаптив-
ных возможностей одного или обоих взаимо-
действующих организмов. Это расширение 
часто происходит путем метаболической инте-
грации партнеров, которая открывает им дос-
туп к новым источникам питания и энергии. 

Необходимо различать несколько типов 
метаболических взаимодействий при сим-
биозе. Наиболее простым из них является 
установление между партнерами тесных 
трофических связей, которые, однако, сво-
дятся к передаче неспецифических метабо-
литов: обычно эндосимбионты получают от 
хозяина вещества, которые могут вырабаты-
вать и сами. При паразитизме взаимодейст-
вие партнеров обычно ограничивается этими 
связями. При мутуализме взаимодействие 
часто оказывается более сложным: наблюда-
ется предоставление одним из партнеров 
другому новой биохимической функции, 
которую последний не может выполнять 
самостоятельно. Подобные отношения час-
то оформляются в виде обобщенных 
(межорганизменных) метаболических сис-
тем, которые объединяют биохимические 
пути партнеров. Во многих симбиозах объе-
динению подвергаются пути азотного и угле-
родного обмена партнеров, что обеспечивает 
оптимизацию их базовых жизненных функ-
ций – получение энергии и синтез белка [5]. 

Наиболее изученным примером такого 
объединения является сопряжение расти-
тельного фотосинтеза с микробной азотфик-
сацией, наблюдаемое в бобово-ризобиальном 
симбиозе. Поступающие в клубенек продук-
ты фотосинтеза используются в двух на-
правлениях – для обеспечения процесса 
азотфиксации энергией и для ассимиляции 
ее продуктов. Согласно данным В.Л. Крето-
вича [15], для симбиотической фиксации 1 г 
азота бобовым необходимо затратить 15–20 г 
глюкозы, из которых более половины расхо-
дуется на дыхание клубеньков и менее трети 
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преобразуется в транспортные формы азота, 
возвращаемые в надземные органы. Взаим-
ная адаптация метаболических систем парт-
неров является результатом их длительной 
коэволюции, направленной на максимально 
экономное расходование поступающего в 
клубеньки углерода. Эта эволюция привела 
к параллельному формированию в несколь-
ких группах бобовых клубеньков детерми-
нированного типа, в которых в качестве 
транспортных форм азота образуются уреи-
ды – аллантоин и аллантоиновая кислота 
[16]. В этих соединениях соотношение C : N 
равно 1 : 1, тогда как в амидах и аминокис-
лотах это соотношение вдвое выше. 

Таким образом, упрощение тканевой струк-
туры клубенька оказалось весьма прогрессив-
ным с функциональной точки зрения – оно 
было сопряжено с повышением эффективно-
сти его функционирования. Совершенство-
вание механизма ассимиляции фиксирован-
ного азота достигается благодаря тому, что 
внешне однородная ткань детерминирован-
ного клубенька состоит из чередующихся 
клеток двух типов – инфицированных ризо-
биями, в которых фиксируется азот и проис-
ходит его первичная ассимиляция (образова-
ние аминокислот и амидов), и неинфициро-
ванных, в которых амиды трансформируют-
ся в уреиды [17]. Такое преобразование сим-
биотической системы, позволяющее резко 
снизить затраты углерода на ассимиляцию 
азота, несомненно, имело большое адаптив-
ное значение для растений и было закрепле-
но отбором в нескольких группах бобовых. 

Тесное метаболическое взаимодействие 
партнеров наблюдается и в других типах 
микробно-растительного симбиоза. В случае 
арбускулярной микоризы поступающие от 
растения фотосинтаты используются в каче-
стве источников энергии для осмотрофного 
питания гриба и для транспорта по его мице-
лию больших количеств фосфата, который 
передается растению через утонченные стенки 
особых структур гриба – арбускул, проникаю-
щих в растительные клетки [18]. При симбио-
зе злаков с эндофитными грибами Neotypho-
dium поступающий от растения углерод ис-
пользуется для синтеза токсинов, ограждаю-
щих хозяина от животных-фитофагов [19]. 

Итак, взаимодействия с микроорганизма-
ми осуществляются благодаря наличию у 

растений высокоинтегрированных генных 
систем, сложившихся в результате длитель-
ной эволюции и являющихся неотъемлемой 
частью растительного генома. Конкретные 
механизмы действия этих систем в разных 
симбиозах могут существенно различаться, 
однако они вызывают единый экологический 
эффект – повышение адаптивного потенциала 
растений, который может и должен быть ис-
пользован в практических целях. 

 
Симбиотический потенциал  

культурных растений 
 

Наиболее полный цикл работ по характери-
стике симбиотического потенциала растений 
был выполнен на бобовых, которые имеют два 
типа азотного питания – симбиотрофное 
(осуществляемое при симбиозе с ризобиями) и 
автотрофное (усвоение азотных соединений из 
почвы или удобрений). Анализ баланса этих 
типов питания показал [20], что для «тради-
ционных» бобовых культур, имеющих про-
должительную историю окультуривания и 
селекции, характерно либо преобладание 
автотрофного типа азотного питания (горох, 
люцерна, вика посевная), либо равная эф-
фективность авто- и симбиотрофного пита-
ния (фасоль, соя). Для этих культур характе-
рен высокий полиморфизм по типу азотного 
питания: одни сорта развивают максималь-
ную продуктивность при инокуляции ризо-
биями, а другие – при внесении азота. Пре-
обладание симбиотрофного питания выявле-
но лишь у некоторых молодых бобовых 
культур (вика мохнатая, клевер сходный, 
козлятник восточный), которые по физиоло-
гическим свойствам еще близки к своим ди-
корастущим предкам. Более того, при анализе 
генетического полиморфизма гороха и люцер-
ны было установлено, что примитивные сорта 
и дикорастущие формы превосходят сорта 
интенсивного типа по азотфиксирующей ак-
тивности. Эти данные показывают, что в ходе 
окультуривания и селекции растений происхо-
дило существенное снижение их симбиотиче-
ского потенциала. Оно могло быть связано с 
тем, что селекцию растений проводили на 
фоне достаточного, а часто и избыточного 
снабжения азотом, что привело к отбору ге-
нотипов, «склонных» к энергетически менее 
затратному автотрофному питанию.  
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К аналогичному выводу приводит и изуче-
ние растений по эффективности других типов 
симбиоза. Так, дикорастущие диплоидные 
формы пшеницы в 20–40 раз превосходят гек-
саплоидные сорта по эффективности поддер-
жания ризобактерий, рассчитанной на едини-
цу выделяемого корнями углерода [21]. У ди-
корастущих форм и местных сортов гороха 
при инокуляции грибами арбускулярной 
микоризы прибавки составили в среднем по 
массе растений +184,0 %, а по накоплению в 
них фосфора +356,9 % [22]. В то же время 
для сортов интенсивного типа эти прибавки 
составили только +12,3 % и +42,6 %. Пред-
ставленные данные показывают, что одной 
из наиболее актуальных задач селекции рас-
тений является восстановление их природ-
ного симбиотического потенциала, утраченно-
го в ходе адаптации к условиям агроценоза. 

Другим выводом из проведенных работ 
является то, что дикорастущие и малоокуль-
туренные формы растений должны макси-
мально широко использоваться в качестве 
исходного материала для селекции симбио-
тически активных форм. Наиболее изучена 
изменчивость гороха посевного и его микро-
симбионтов (Rhizobium leguminosarum bv. 
viceae) на Ближнем Востоке – в центре про-
исхождения гороха. Здесь были выявлены 
мелкосемянные «афганские» формы, не за-
ражающиеся штаммами ризобий европей-
ского происхождения [23, 24]. Позднее было 
показано, что эти горохи дефектны по наи-
более ранним стадиям сигнального взаимо-
действия, связанным с синтезом и рецепци-
ей Nod-факторов [25]. Бактериальные штам-
мы, инокулирующие ближневосточные фор-
мы гороха, были выделены из почв Афгани-
стана, Израиля и Турции [26]. У них обнару-
жен ген nodX, определяющий присоедине-
ние к Nod-фактору дополнительной ацетиль-
ной группы. Такая структура сигнала оказа-
лась необходимой для преодоления устойчи-
вости растений к инокуляции, определяемой 
рецессивным геном sym2, по которому гомо-
зиготны афганские горохи и который коди-
рует один из компонентов рецептора для 
Nod-факторов [27]. 

К счастью, культурные сорта бобовых 
утратили симбиотический потенциал далеко 
не полностью, вследствие чего для боль-
шинства из них характерен высокий поли-

морфизм по признакам симбиоза. Его харак-
терной чертой является преобладание в сор-
товых популяциях генотипов с низкой азот-
фиксирующей активностью, среди которых 
с невысокими частотами могут быть обнару-
жены высокоактивные генотипы [28]. Опы-
ты с различными бобовыми культурами, 
включая перекрестноопылителей (люцерна 
посевная, козлятник восточный, клевер лу-
говой) и самоопылителей (горох посевной, 
фасоль обыкновенная), показали, что на ос-
нове этих редких генотипов могут быть по-
лучены линии, стабильно поддерживающие 
высокий уровень азотфиксации и пригодные 
для использования в качестве ее доноров 
при селекции на повышение симбиотиче-
ской активности [29]. Высокая наследуе-
мость признаков симбиоза, а также наличие 
высоких корреляций между азотфиксирую-
щей активностью и урожайностью растений 
свидетельствуют о том, что такая селекция 
может быть весьма результативной [30].  

Симбиотическая селекция требует оцен-
ки большого количества растительных гено-
типов на эффективность взаимодействия с 
микроорганизмами, что технически часто 
оказывается сложным. Поэтому было разра-
ботано несколько групп экспресс-методов, 
позволяющих решать данную задачу [30].  
1. Отбор растений на обедненных субстра-

тах. Для бобовых весьма эффективным 
является отбор растений, способных ак-
тивно развиваться при инокуляции ризо-
биями на безазотном (резко обедненном 
по азоту) фоне.  

2. Учет интенсивности колонизации растений 
микроорганизмами, например числа обра-
зуемых клубеньков. В то же время отбор по 
этому показателю имеет некоторые ограни-
чения, связанные с тем, что число клубень-
ков хорошо коррелирует с азотфиксирую-
щей и симбиотической активностью лишь 
для форм с низкими уровнями проявления 
этих признаков. Повышение числа клубень-
ков выше определенного предела может 
вызвать снижение урожайности растений, 
обусловленное перерасходом продуктов 
фотосинтеза на поддержание избытка сим-
биотических структур.  

3. Измерение ферментативных активностей, 
обеспечивающих эффективность симбио-
за. При изучении азотфиксирующих сис-
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тем в первую очередь должна быть изме-
рена активность нитрогеназы, катализи-
рующей восстановление N2. Для этого 
используют прямые и косвенные методы. 
Прямые методы, связанные с использова-
нием нерадиоактивного изотопа 15N, дают 
наиболее точную оценку количества фик-
сируемого азота [31], однако для экс-
пресс-анализа селекционного материала 
применение этих дорогостоящих и трудо-
емких методов не целесообразно. Поэто-
му широкое распространение получил 
косвенный метод, связанный со способ-
ностью нитрогеназы восстанавливать 
ацетилен до этилена [32]. Несмотря на 
некоторые методические ограничения, 
ацетиленредуктазная активность может 
быть использована для сравнительной 
оценки большого числа генотипов, так 
как систематические ошибки метода ни-
велируются в ходе сравнения. Особенно 
удобен этот метод на первых этапах се-
лекции, когда решается задача отбраков-
ки большого числа симбиотически неак-
тивных растений [33, 34].  
Поскольку микробно-растительный сим-

биоз является продуктом сопряженной эво-
люции партнеров, то и его эффективность 
зависит от генотипов как микросимбионта, 
так и растения-хозяина. Поэтому для улучше-
ния эффективности симбиоза необходима ко-
ординированная работа с растениями и микро-
организмами. Для организации этой работы 
важно знать, каковы относительные геноти-
пические вклады партнеров в определение 
симбиотической эффективности. Общим 
подходом к решению данной задачи являет-
ся двухфакторный дисперсионный анализ 
данных об эффективности симбиоза, обра-
зуемого различными генотипами растений и 
микроорганизмов. Этот подход позволяет 
разделить общее варьирование симбиотиче-
ской активности на составляющие, которые 
соответствуют аддитивным (неспецифичес-
ким) действиям сортов растений и штаммов 
бактерий, а также их неаддитивному (специ-
фическому) взаимодействию [35].  

Анализ различных бобово-ризобиальных 
систем показал, что вклады партнеров в 
варьирование показателей симбиотической 
активности зависят от вида растений, изу-
чаемого признака, а также от условий прове-

дения опыта. При этом была выявлена важ-
ная закономерность: аддитивные действия 
генотипов растений или бактерий не корре-
лируют с общей эффективностью симбиоза, 
тогда как для их неаддитивного взаимодей-
ствия эта корреляция четко проявляется при 
сравнении эффективных и неэффективных 
симбиозов, формируемых различными бобо-
выми культурами в разных почвенно-кли-
матических условиях [36]. Таким образом, 
наиболее эффективный симбиоз формирует-
ся в тех случаях, когда в максимальной сте-
пени реализуется специфичность взаимодей-
ствия растений и бактерий. Очевидно, что 
высокая симбиотическая эффективность мо-
жет быть достигнута путем создания ком-
плементарных сочетаний генотипов партне-
ров, для чего и должна проводиться их коор-
динированная селекция.  

 
Биоинженерия симбиотических систем 

 
Вскрытие генетической системы симбио-

за позволяет нам приступить к направленно-
му повышению его эффективности, а также 
к созданию новых симбиотических комплек-
сов. Одним из подходов для этого является 
модификация процессов узнавания и ранних 
симбиотических взаимодействий, на кото-
рых растение выбирает оптимального парт-
нера из состава обширной и генетически раз-
нородной микробной популяции. Решение 
этой задачи весьма важно потому, что исполь-
зуемые для инокуляции растений производст-
венные штаммы вступают в конкурентные 
отношения с аборигенной микрофлорой, пред-
ставители которой обычно не обладают высо-
кой симбиотической эффективностью, однако 
хорошо приспособлены к местным условиям и 
более активно инокулируют растение, чем 
штаммы-интродуценты [37]. 

Очевидно, что для решения проблемы кон-
куренции производственных и местных мик-
роорганизмов необходима, в первую очередь, 
работа с их собственными генами. Действи-
тельно, у ризобий выявлено значительное ко-
личество факторов, которые контролируют 
конкуренцию за образование клубеньков и 
перенос которых в высокоэффективные произ-
водственные штаммы может существенно 
улучшить их конкурентоспособность [38]. Од-
нако в этой работе важно использовать и 
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генетические ресурсы растения-хозяина, кото-
рое оказывает существенное влияние на исход 
конкуренции между микросимбионтами. На-
пример, рассмотренные выше афганские горо-
хи были использованы в качестве доноров ге-
на sym2, интрогрессия которого в коммерче-
ские сорта исключает их инокуляцию местны-
ми малоэффективными штаммами R. legumi-
nosarum bv. viceae. Изогенные аналоги сортов, 
отличающиеся от них только аллельным со-
стоянием гена sym2, в полевых условиях об-
разуют клубеньки только с высокоэффек-
тивным штаммом А1, способным преодоле-
вать sym2-контролируемую устойчивость хо-
зяина, благодаря присутствию гена nodX. Та-
кое повышение симбиотической специфично-
сти позволяет существенно увеличить массу 
растений и особенно по накоплению в ней азо-
та, получаемую при инокуляции штаммом А1 
(табл.). Аналогичный подход был использован 
при селекции сои, в центре происхождения 
которой (Китай) выявлены аллели Rj-генов, 
ограничивающие инокуляцию малоэффектив-
ными штаммами ризобий, распространенными 
в почвах США [39]. 

Конструирование новых сигнальных от-
ношений является заманчивым подходом не 
только для повышения эффективности взаи-
мовыгодных микробно-растительных взаи-
модействий, но и для исключения нежела-
тельных отношений паразитарного типа. 
Оно может быть достигнуто благодаря изме-
нению «химического портрета» растения пу-
тем модификации сигналов, используемых 
паразитом для активации генов вирулентно-
сти. Такими сигналами обычно являются 
соединения, которые не играют самостоя-
тельной роли в обмене веществ, и поэтому 
их изменение не приводит к нарушению 
адаптивных свойств растения. Наиболее ин-

тересной на сегодняшний день попыткой 
такого рода является метод получения ком-
плексной устойчивости картофеля к фитоф-
торе [40]. Как известно, ее споры начинают 
активно прорастать, если растение выделяет 
определенный набор стеринов, необходимых 
для развития гриба, синтез которых у патогена 
отсутствует. Изменение спектра стеринов мо-
жет сделать растение бесполезным как объект 
паразитизма, и не исключено, что гриб иден-
тифицирует такие «неподходящие» генотипы 
уже на стадии прорастания. 

Важно отметить, что манипуляции сиг-
наллингом являются в противоположность 
использованию пестицидов «экологически 
безопасными». Более того, они не предпола-
гают уничтожения патогена, а лишь делают 
недоступной одну из его потенциальных 
ниш. При этом организм имеет все шансы 
сохраниться в природе, меняя своего хозяи-
на, например, атакуя сорные растения.  

Еще один подход к использованию сигнал-
линга основан на том, что шансы на образова-
ние клубеньков у внесенного в почву штамма 
ризобий тем выше, чем раньше начнут рабо-
тать гены клубенькообразования. Оказывает-
ся, что для восприятия растительного сигнала 
и формирования адекватного ответа бактери-
ям необходимо значительное время. Для того 
чтобы ускорить эти процессы, можно обрабо-
тать бактерии, находящиеся в препарате, фла-
воноидом-индуктором, синтезируемым расте-
нием-хозяином. Будучи преадаптированным к 
скорой встрече с макросимбионтом, коммер-
ческий штамм получит преимущество перед 
аборигенными штаммами, которые до появле-
ния экссудатов ничего не «знали» о потенци-
альной симбиотической нише. 

Однако использование сигналлинга в 
сельскохозяйственной практике еще ждет 

Таблица 
Повышение симбиотической активности гороха после интродукции аллели sym2  

(штамм А1 имеет ген nodX) 
 

 

Генотип 
Число клубеньков Нитрогеназная активность, 

мкм С2Н4 на растение в час 
Прибавка (%) при иноку-

ляции штаммом А1 

К А1 K A1 масса азот 

Nord 18 14 19,8 27,6 +71 +7 

Nord sym2/sym2 0 41 0 24,6 +84 +45 
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своего часа, между тем как негативные по-
следствия его нарушения уже проявляются. 
Так, некоторые пестициды и инсектициды, 
используемые при выращивании бобовых 
(ДДТ, 2,4-D, 2,4,6-T), подавляют клубенько-
образование, хотя не являются токсичными ни 
для растений, ни для микросимбионтов [41]. 
Причина заключается в том, что по своей 
структуре данные вещества сходны с флавоно-
идными соединениями-регуляторами клубень-
кообразования. Этот пример показывает, что 
негативный экологический эффект ксено-
биотиков может быть гораздо шире, чем их 
токсическое воздействие, что заставляет 
анализировать влияние новых агрохимика-
тов на тест-системы, основанные не только 
на индивидуальных организмах, но и на об-
разуемых ими биосистемах. 

Одним из факторов, определяющих эф-
фективность симбиотической азотфиксации, 
является ее высокая энергетическая стои-
мость, покрываемая за счет поступающих в 
клубеньки продуктов фотосинтеза. Бакте-
роиды получают от растения углерод в фор-
ме дикарбоновых кислот, метаболизируемых в 
цикле Кребса с целью выработки АТФ. Ли-
митирующей стадией этого процесса являет-
ся перенос дикарбоновых кислот через пери-
бактероидную мембрану, осуществляемый 
бактериальной пермеазой DctA [42]. Введе-
ние в клубеньковые бактерии люцерны 
(Sinorhizobium meliloti) дополнительных ко-
пий генов, кодирующих синтез этого фер-
мента, может повысить нитрогеназную ак-
тивность клубеньков в 1,5–2 раза [43]. В ус-
ловиях стерильных вегетационных опытов 
это может привести к возрастанию количе-
ства азота, накапливаемого в зеленой массе 
люцерны, на 70–80 %. Однако сама биомас-
са растений возрастает при этом только на 
15–20 % [44]. Этот факт еще раз убедитель-
но показывает, что современные сорта бобо-
вых усваивают фиксируемый азот неэффек-
тивно и существенное повышение продуктив-
ности симбиоза возможно только в процессе 
параллельной селекции обоих партнеров. 

Один из путей оптимизации метаболиче-
ской системы симбиоза был открыт благодаря 
сравнительному биохимическому анализу рас-
смотренных выше диплоидных и гексаплоид-
ных пшениц. Оказалось, что их различие по 
эффективности поддержания в ризосфере по-

лезной микрофлоры связано с особенностями 
состава корневых экссудатов: у диплоидов в 
них преобладают органические кислоты – оп-
тимальные для ризобактерий питательные 
субстраты, тогда как гексаплоиды выделяют 
преимущественно сахара, стимулирующие раз-
витие патогенной микрофлоры [21]. Очевидно, 
что селекция зерновых культур на способность 
выделять в почву углерод в форме органических 
кислот может существенно повысить эффектив-
ность ассоциативных симбиозов. 

Инженерия корневых ассоциаций пред-
ставляет существенные трудности, потому 
что ризосфера, в отличие от клубеньков, не 
является структурно ограниченной симбио-
тической нишей, и специфичность ее коло-
низации почвенными микробами относи-
тельно невелика. Однако состав ризосфер-
ной микрофлоры можно сделать гораздо бо-
лее контролируемым путем придания расте-
нию способности синтезировать специфиче-
ские питательные вещества, доступные для 
утилизации только специально внесенными 
в почву штаммами-интродуцентами. Прооб-
разом для такого рода отношений является 
взаимодействие растений с агробактериями, 
которые в процессе «генетической колони-
зации» придают своим хозяевам способ-
ность синтезировать опины – уникальные 
производные аминокислот или сахаров, ко-
торые доступны для утилизации только са-
мим агробактериям [45]. В модельных опы-
тах было показано, что трансгенные линии 
лядвенца (Lotus corniculatus) с введенными в 
них генами биосинтеза опинов (нопалина и 
маннопина) приобретают способность изби-
рательно поддерживать на своей поверхности 
рекомбинантные штаммы псевдомонад, содер-
жащие гены катаболизма этих соединений 
[46]. Использование подобной стратегии дает 
ключ к конструированию «искусственной ри-
зосферы», специфически колонизируемой 
только теми микробами, которые выполняют 
полезные для растений трофические, ростсти-
мулирующие или защитные функции. 

 
Заключение 

 
Несмотря на то, что генетика микробно-

растительных взаимодействий развивается в 
настоящее время очень быстро, наши знания 
в этой области пока ограничены нескольки-
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ми относительно простыми модельными 
системами. Поэтому весьма актуальным яв-
ляется распространение опыта симбиогене-
тики на более сложные, многокомпонентные 
симбиотические системы (например, рубец 
жвачных), а также и на биоценотические 
комплексы (почвенная микрофлора). Итогом 
этих работ может стать создание принципи-
ально новых форм агроценоза, в которых 
применение агрохимикатов будет весьма 
ограниченным, поскольку основные адап-
тивно значимые функции сельскохозяйст-
венных растений и животных выполняют 
микроорганизмы. Сочетание высокой эф-
фективности сельского хозяйства, достигну-
той в ходе «зеленой революции», с его эко-
логической безопасностью требует оптими-
зации сочетаний агрохимических и микро-
биологических приемов в растениеводстве. 
В этой связи весьма важной представляется 
организация фундаментальных исследова-
ний в области экологии симбиоза, которые 
пока еще находятся в зачаточном состоянии. 

Решение комплекса проблем, связанных с 
организацией симбиотической селекции, 
требует проведения междисциплинарных 
исследований, в которых участвуют специа-
листы разных профилей. Природные мик-
робно-растительные системы могут быть 
познаны и улучшены только «научными 
симбиозами» – сообществами ученых, вла-
деющих знаниями и методами в комплемен-
тарных областях изучения макро- и микро-
организмов. Создание тесно интегрирован-
ных научных коллективов, изучающих фун-
даментальные и прикладные аспекты сим-
биотических взаимодействий, – чрезвычай-
но актуальная задача, для решения которой 
должны быть использованы организацион-
ные возможности современной науки. 

Работа выполнена при поддержке гран-
тов Президента РФ (НШ-1103.2003.4) и 
Американского фонда гражданских исследо-
ваний и развития, CRDF (ST-012-0). 
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