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Растительно�микробные симбиозы (РМС),
которые формируются в результате мутуалисти�
ческого (взаимовыгодного) взаимодействия рас�
тений и микроорганизмов – эффективная страте�
гия ко�адаптации партнеров к неблагоприятным
условиям среды [1, 2]. Симбиозы с бактериями
или грибами улучшают минеральное питание
растений (на основе фиксации N2 или мобилиза�
ции питательных ресурсов почвы), а также их
устойчивость к патогенам и фитофагам (благодаря
синтезу токсинов и антибиотиков, либо индукции
иммунных реакций растений) и к ряду абиотиче�
ских стрессов [3]. Поэтому интродукция растений
в новые местообитания (которая происходит в
процессе как естественной эволюции, так и доме�
стикации растений) наиболее успешна в том слу�
чае, если она осуществляется в комплексе с полез�
ной микрофлорой, обеспечивающей быструю
адаптацию хозяев к стрессовым условиям [4]. 

Удобной моделью для изучения адаптивных
процессов, происходящих при совместной ми�
грации растений и бактерий в новые условия, яв�
ляется N2�фиксирующий бобово�ризобиальный
(клубеньковый) симбиоз, изучение которого про�
водится с помощью широкого арсенала совре�

менных подходов, включая методы молекуляр�
ной экологии и математического моделирования
[5, 6]. Развитие клубенькового симбиоза опреде�
ляется комплементарными генными системами
партнеров, которые возникли в результате их
продолжительной (60–70 млн. лет) коэволюции
[2]. Ключевую роль в развитии симбиоза играют
бактериальные nod�гены, которые кодируют син�
тез липо�хито�олигосахаридных Nod�факторов –
сигналов, активирующих системные и локальные
ответы у растений. В результате сигнального вза�
имодействия партнеров происходит инфициро�
вание и развитие клубеньков, кульминацией ко�
торого является эндоцитоз бактерий в раститель�
ные клетки, где образуются N2�фиксирующие
бактероиды (у эволюционно продвинутых бобо�
вых “галегоидного” комплекса, включающего ро�
ды Galega L., Medicago L., Pisum L., Trifolium L.,
дифференцировка бактерий в бактероиды явля�
ется необратимой). Бактероиды поддерживаются
в органеллоподобных внутриклеточных компарт�
ментах, симбиосомах, которые осуществляют ак�
тивный экспорт продуктов нитрогеназной реак�
ции (главным образом, аммоний) и импорт С�со�
единений (дикарбоновые кислоты), используемых
для ее обеспечения энергией. 
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В обзоре обобщены результаты изучения совместной миграции клубеньковых бактерий и бобовых
растений в новые местообитания, которая часто сопровождается снижением эффективности их
симбиоза в связи с утратой разнообразия по генам, контролирующим взаимодействие. Эта мигра�
ция может приводить к появлению новых симбионтов в результате переноса генов из исходных
симбионтов в местные бактерии. Показано, что новые симбионты обычно лишены способности к
фиксации N2, но обладают высокой конкурентоспособностью, блокируя инокуляцию бобовых
культур производственными штаммами. Конструирование ко�адаптированных систем узнавания и
сигнального взаимодействия партнеров является перспективным подходом для обеспечения кон�
курентного преимущества эффективных штаммов ризобий, интродуцируемых в агроценозы сов�
местно с хозяевами, над неактивными местными штаммами. 
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Повышение эффективности РМС и их широ�
кое использование в сельскохозяйственной прак�
тике основано на изучении эколого�генетических
и молекулярных механизмов взаимодействия
партнеров, определяющего их взаимную адапта�
цию к различным агроклиматическим условиям.
Хотя в условиях почвы не способные к азотфик�
сации штаммы ризобий часто проявляют более
высокую экологическую приспособленность, чем
активные азотфиксаторы, основным направлени�
ем коэволюции партнеров клубенькового симбио�
за является повышение эффективности симбио�
трофного питания растений азотом, сопровождае�
мое возрастанием структурной организованности
и функциональной целостности симбиоза. Знания
о популяционных факторах и молекулярных меха�
низмах этой эволюции могут быть использованы
для конструирования улучшенных РМС и их ши�
рокого внедрения в экологически устойчивое аг�
ропроизводство, основанное на замене химика�
тов микробными препаратами [3].

Интродукция растительноAмикробных систем из
центров происхождения в регионы возделывания.
Эволюция РМС в условиях агроценоза определя�
ется совместной миграцией растений и микро�
организмов из центров происхождения (где на�
блюдается большое разнообразие партнеров и
их высокая зависимость от симбиоза) в регионы
возделывания (где разнообразие партнеров сни�
жено, а эффективность их взаимодействия огра�
ничена активным применением удобрений и
пестицидов). В том случае, если новые условия
обитания неблагоприятны для исходных сим�
бионтов (ИС), мигрировавших совместно с хо�
зяевами, эволюция РМС может идти по разным
сценариям. Один из них заключается в адапта�
ции ИС к новым условиям, которая приводит к
выживанию ограниченного спектра микробных
генотипов. Второй сценарий подразумевает воз�
никновение новых симбионтов (НС) путем пере�
носа симбиотических (sym) генов из ИС в местные
бактерии, интенсивность которого может повы�
шаться в ходе симбиотического взаимодействия. И
наконец, третий эволюционный сценарий преду�
сматривает расширение спектра симбионтов, спо�
собных вступать в симбиоз с растением, за счет
утраты последним избирательности взаимодей�
ствия с почвенными микроорганизмами.

Первый сценарий был показан для ризобий
клевера (Rhizobium leguminosarum bv. trifolii), ин�
тродукция которых вместе с клевером перемен�
чивым (Trifolium ambiguum Bieb.) из кавказского
центра происхождения в североамериканские ре�
гионы возделывания резко снизила полиморфизм
бактериальных популяций [7]. Широкое таксоно�
мическое разнообразие симбионтов культурной
сои, Glycine max (L.) Merr. и G. soja Siebold & Zucc.
(Bradyrhizobium japonicum, B. elkanii, Sinorhizobium
fredii) наблюдается в Китайском центре проис�

хождения, тогда как в сельскохозяйственных зо�
нах США это разнообразие ограничено лишь не�
которыми генотипами B. japonicum [2].

Второй сценарий – возникновение НС путем
переноса sym�генов из ИС в местные бактерии
(таблица) – обеспечивается локализацией генов
симбиоза на Sym�плазмидах (pSym) или в “геном�
ных островах”, которые содержат гены образова�
ния клубеньков (nodAгены) и фиксации N2 (nif/fixA
гены, кодирующие синтез и функционирование
нитрогеназы). Хотя частоты переноса этих генов
невелики, его вклад в эволюцию симбиотических
бактерий весьма значителен, поскольку при взаи�
модействии с растениями редко возникающие ре�
комбинанты подхватываются частотнозависимым
отбором и быстро вовлекаются в микроэволюци�
онные процессы [8].

Такая адаптивная стратегия была осуществлена
при интродукции: а) фасоли (Phaseolus vulgaris L.)
из южноамериканского центра происхождения в
Европу совместно с ризобиями R. tropici и R. etli, ко�
торые послужили для местных бактерий донорами
pSym [9, 10]; б) лядвенца (Lotus corniculatus L.) из
Средиземноморья в Австралию совместно с ри�
зобиями Mesorhizobium loti, которые послужили для
местных бактерий донорами хромосомных “сим�
биотических” островов [11]. Рекомбинанты, воз�
никающие при гибридизации интродуцированных
и местных бактерий, закрепляются в популяциях
благодаря экспрессии nod�генов, обеспечиваю�
щей размножение бактерий в клубеньках. Однако
N2�фиксирующая активность вновь возникших
НС обычно является низкой или нулевой, что
связано с нарушениями экспрессии nif/fix�генов
на новом генетическом фоне [12].

Мы изучили эти эволюционные процессы,
сравнив полиморфизм популяций R. leguminosa�
rum bv. viciae из Украины (область интенсивного
возделывания вики, Vicia sativa L. и V. villosa
Roth.) и Средней Азии (центр разнообразия рода
Vicia L.) [13]. Среднеазиатские популяции R. legu�
minosarum bv. viciae оказались высоко полиморф�
ными по составу плазмид (что связано с таксоно�
мическим разнообразием хозяев, представлен�
ных более чем 15 видами Vicia) и обладали низкой
активностью утилизации сахаров (отсутствующих
в низкоплодородных сероземных почвах полупу�
стынной зоны, покрытых редкой растительно�
стью). Однако эти штаммы проявляли высокую
активность симбиоза, которая отражает сильную
зависимость бактерий от растений. 

В противоположность этому, украинская по�
пуляция R. leguminosarum bv. viciae была низко по�
лиморфной по составу плазмид, активно усваивала
сахара (доступные в плодородных черноземных
почвах, покрытых плотной растительностью). Од�
нако симбиотическая эффективность украинских
штаммов по сравнению со среднеазиатскими была
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снижена, что отражало меньшую зависимость от
хозяев, которая проявлялась у бактерий в благо�
приятных эдафических условиях [13]. 

Высокая зависимость популяционной струк�
туры бактерий, интродуцированных вместе с хо�
зяевами в новую экологическую зону, от адапта�
ции к местным эдафическим факторам была по�
казана также для популяций R. leguminosarum bv.
trifolii, мигрировавших совместно с красным и бе�
лым клевером (Trifolium pratense L., T. repens L.) в
бореальную экосистему о. Средний (Белое море),
где эти бактерии взаимодействовали с генетически
родственными штаммами R. leguminosarum bv. vici�
ae – симбионтами местных видов вики (Vicia L.) и
чины (Lathyrus L.) [14]. Эта адаптация выразилась
в повышенном разнообразии хромосомных марке�
ров у R. leguminosarum bv. trifolii (показанного путем
ПЦР�анализа локуса IGS), тогда как разнообразие
находящихся на pSym локусов nod и nif было низ�
ким, показывая, что интродуцированные ри�
зобии клевера эволюционировали путем адапта�
ции к почвенным нишам, контролируемой в ос�
новном хромосомными генами. В объединенной
популяции R. leguminosarum (bv. trifolii + bv. viciae)
выявлена высокая панмиктичность (случайное
комбинирование плазмидных и хромосомных
локусов), показавшая значительный вклад гори�

зонтального переноса sym�генов в формирова�
ние популяционной структуры. Этот фактор иг�
рает ключевую роль в эволюции симбиоза, обес�
печивая формирование у ризобий новых генных
систем, контролирующих взаимодействие с рас�
тениями [2].

Для того чтобы выяснить, почему бактерии,
интродуцированные совместно с хозяевами в но�
вые условия, эволюционируют главным образом
благодаря адаптациям к эдафическим факторам,
а не к растению�хозяину, мы использовали мето�
дологию математического моделирования эволю�
ционных процессов, которые происходят в бакте�
риальных популяциях на автономных и симбио�
тических стадиях жизненного цикла. 

Моделирование коэволюционных процессов.
Используя методы математической композиции,
мы разработали схемы компьютерных экспери�
ментов по изучению эволюции РМС в природных
экосистемах и агроценозах [15]. Созданные моде�
ли позволили нам объединять процессы конку�
ренции ризобий за почвенные, ризосферные и
клубеньковые ниши в серию циклов, представля�
ющих длительный (неограниченный во времени)
эволюционный процесс. Компьютерные экспе�
рименты показали, что возникновение у микро�
симбионтов адаптаций к выживанию в почве и к

Эволюция новых видов ризобий путем горизонтального переноса sym�генов в местные бактерии, связанного с
интродукцией бобовых растений�хозяев в новые местообитания (библиография дана в обзоре [2]).

Растение�хозяин
Направление 

(возраст) интро�
дукции растений

Ризобии, интро�
дуцированные 
вместе с хозяи�

ном, доноры 
sym�генов

Местные бакте�
рии, предполагае�
мые реципиенты 

sym�генов

Новые симбионты, 
возникшие в обла�
стях интродукции

Передаваемые 
генетические 

элементы 

Lotus corniculatus L. Европа → Новая 
Зеландия (7 лет)

Mesorhizobium loti Асимбиотиче�
ские штаммы 
Mesorhizobium

Mesorhizobium sp. Хромосомные 
острова 
(до 611 т.п.н.)

Biserrula pelecinus L. Средиземномо�
рье → Австралия 
(12 лет)

Mesorhizobium sp. То же То же То же 

Robinia 
pseudoacacia L.

Северная Амери�
ка → Европа 
(≈300 лет)

Mesorhizobium 
huakuii

Местные 
ризобии и агро�
бактерии

M. loti, M. amor�
phae, R. leguminosa�
rum, R. tropici

Возможно, 
симбиотиче�
ские 
острова

Amorpha fruticosa L. Северная Амери�
ка → Китай
(≈50 лет)

Mesorhizobium 
amorphae

Местные
 ризобии

Mesorhizobium sp., 
R. leguminosarum, 
B. elkanii 

То же

Phaseolus vulgaris L. Северная и Цен�
тральная Амери�
ка → Европа 
(≈500 лет)

Rhizobium tropici, 
R. etli

Местные ри�
зобии и агробак�
терии

R. leguminosarum bv. 
phaseoli, R. gallicum, 
R. giardinii

Возможно, 
Sym�плазмиды

Glycine max (L.) 
Merr.

Северная Амери�
ка → Южная 
Америка
(≈80 лет)

Bradyrhizobium 
japonicum 

Местные 
ризобии и агро�
бактерии

Rhizobium sp., 
B. elkanii

Нет данных
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образованию клубеньков являются результатом
быстро протекающих микроэволюционных про�
цессов, которые зависят от индивидуального (Дар�
виновского, частотно�зависимого) отбора, проис�
ходящего при конкуренции между различными
штаммами бактерий на ранних стадиях симбиоза
(преинфекция, проникновение в корневые волос�
ки). Благодаря этим процессам из почв могут “из�
влекаться” очень редкие (возникающие с частота�
ми менее 10–12) рекомбинанты, для закрепления
которых в ассоциированных с растениями мик�
робных популяциях оказывается достаточным
небольшого числа (10–15) микроэволюционных
циклов [2].

В то же время эволюция высокой активности
N2�фиксации является гораздо более длительным
процессом, основанным на групповом отборе,
который происходит при конкуренции между
внутриклубеньковыми клонами за трофические
ресурсы, предоставляемые хозяином на поздних
стадиях симбиоза (функционирование глубоко
дифференцированных бактероидов в составе зре�
лых симбиосом). Этот отбор особенно важен для
эволюции ризобий – симбионтов бобовых “гале�
гоидного” комплекса, поскольку характерная для
них необратимая дифференцировка бактероидов
является результатом межвидового альтруизма,
“запрещенного” в рамках Дарвиновской пара�
дигмы адаптивной эволюции [16].

Кроме того, эволюция ризобий на повышение
активности N2�фиксации происходит in planta,
где она определяется дифференциальным раз�
множением N2�фиксаторов под контролем мета�
болических обратных связей с растением�хозяи�
ном, поставляющим С�соединения в активно фик�
сирующие N2 клубеньки [17]. Если растения
испытывают дефицит азота, характерный для при�
родных экосистем, то эти обратные связи весьма
эффективны, что и позволяет растениям разви�
ваться на основе симбиотрофного питания азотом.
Однако регуляторные связи партнеров могут нару�
шаться при активном внесении удобрений, про�
дукты ассимиляции которых подавляют развитие
симбиоза. Поэтому в естественных экосистемах
эволюция НС продолжается вплоть до их преоб�
разования в активные азотфиксаторы, тогда как в
агроценозах это преобразование резко замедлено
или даже полностью блокировано, в связи с чем в
почвенных популяциях накапливаются виру�
лентные штаммы, не способные к активной фик�
сации N2.

Результаты математического моделирования
эволюционной динамики симбиоза показали, что
интродукция РМС в агроценозы должна базиро�
ваться на быстро возникающих ко�адаптациях
партнеров и будет успешной лишь в том случае,
если совместно мигрировавшие генотипы обла�
дают высоко специфичными механизмами узна�

вания, обеспечивающими избирательную иноку�
ляцию растений эффективными микросимбионта�
ми [18]. Такие механизмы позволяют исключить
неэффективные штаммы (НС или местные геноти�
пы) из инфицирования растений, которые таким
образом инокулируются только специально подо�
бранными или сконструированными активными
N2�фиксаторами. Моделирование популяционной
динамики симбиоза может быть использовано и
для оценки эколого�генетических последствий
интродукции в агроценозы модифицированных
штаммов ризобий, которые могут оказаться по
отношению к аборигенному микробиоценозу
источниками генов, влияющих на развитие рас�
тений [2, 18].

Интродукция коAадаптированных микробноA
растительных систем в агроценозы. На молекуляр�
ном уровне сопряженная эволюция растений и
бактерий основана на их высокоспецифичном
узнавании и сигнальном взаимодействии, которые
обеспечивают формирование коадаптированных
генетических комбинаций партнеров и, как след�
ствие, устойчивость симбиоза к неблагоприятным
факторам среды. Образуемые бактериями Nod�
факторы имеют высокое сходство с сигнальными
молекулами грибов арбускулярной микоризы –
Myc�факторами [19, 20]. Бобовые растения спо�
собны распознавать структуру Nod�факторов за
счет белковых комплексов, в состав которых вхо�
дит не менее двух высокоспецифичных рецептор�
ных киназ [21]. Одиночные замены аминокислот в
последовательностях данных белков могут приво�
дить к смене специфичности распознавания Nod�
факторов различными видами бобовых [22–24].
Генетическая трансформация растений люцерны
M. truncatula Gaertn. экспрессионными конструк�
циями с генами, кодирующими рецепторные ки�
назы Nfr1 и Nfr5 лядвенца японского (Lotus
japonicus (Regel) K. Larsen), приводит к тому, что
люцерна начинает формировать клубеньки с
“чужеродными” симбионтами лядвенца, Me�
sorhizobium loti [25]. Однако фиксации азота в та�
ких клубеньках не происходит, что указывает на
различие лядвенца и люцерны по генам, контро�
лирующим последующие стадии симбиоза, на�
пример, глубокую дифференцировку бактерои�
дов [26]. В ходе эволюции система узнавания
Nod�факторов растением, вероятно, возникла на
основе рецепторов, распознающих Myc�факторы,
либо хитинподобные элиситоры защитных реак�
ций растения. У бобовых данная система обеспе�
чивает проникновение в растение лишь строго
определенных ризобий, не допуская, таким обра�
зом, превращения мутуалистических взаимодей�
ствий в паразитические.

Рассмотренный выше третий сценарий эволю�
ции РМС, предполагающий расширение симбио�
тической специфичности растения при интро�
дукции в новые местообитания, вероятно, реали�
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зуется благодаря молекулярной эволюции генов,
кодирующих рецепторы Nod�факторов. В преде�
лах вида горох посевной (Pisum sativum L.) выде�
ляется группа дикорастущих “афганских” линий
(представители подвида P. sativum ssp. abyssini�
cum), несущих аллель гена sym2A, которая блоки�
рует инфицирование растений подавляющим
большинством штаммов ризобий из европейских
почв [27, 28]. Устойчивость, кодируемая аллелью
sym2A, может быть преодолена штаммами R. legu�
minosarum bv. viciae, которые несут ген nodX, редко
встречающийся в европейских популяциях [29–
31]. Этот эффект связан с тем, что ген nodX коди�
рует повторное ацетилирование Nod�фактора, ко�
торый приобретает сродство к гипотетическому
белковому рецептору, кодируемому геном Sym2.

В то же время вариант рецептора, кодируемый
доминантной аллелью Sym2E, характерной для
культурных форм гороха (P. sativum ssp. sativum),
обладает низкой специфичностью к бактериаль�
ным сигналам и “разрешает” нодуляцию расте�
ний широким спектром штаммов R. leguminosa�
rum bv. viciae, как содержащих ген nodX, так и ли�
шенных его. Вероятно, возникновение такой
аллели явилось необходимой предпосылкой для
продвижения предковых форм культурного горо�
ха из Малой Азии в Европу, где широко распро�
странены аборигенные штаммы R. leguminosarum
bv. viciae – симбионтов дикорастущих видов
Lathyrus spp. и Vicia spp. Эти штаммы не несут гена
nodX, однако подавляют инокуляцию гороха
nodX�содержащими штаммами, интродуцирован�
ными совместно с горохом. 

На основе описанного эволюционного сцена�
рия может быть разработана эффективная страте�
гия для интродукции комплементарных сочета�
ний генотипов партнеров в агроценозы. Такая ин�
тродукция очень важна для гороха (P. sativum),
производственная инокуляция которого часто
неэффективна из�за того, что штаммы R. legumi�
nosarum bv. viciae, отселектированные на высокую
азотфиксирующую активность, оказываются не�
способными конкурировать за образование клу�
беньков с аборигенными штаммами R. legumi�
nosarum bv. viciae – симбионтами чины и вики. По
отношению к гороху эти штаммы неэффективны,
однако при его инокуляции оказываются более
конкурентоспособными, чем эффективные ком�
мерческие штаммы�инокуляты. 

Для обеспечения высокой конкурентоспособ�
ности производственных штаммов в сорта культур�
ного гороха (P. sativum ssp. sativum) из дикорастущих
“афганских” линий (P. sativum ssp. abyssinicum) пу�
тем возвратного скрещивания была введена аллель
sym2A, которая блокирует инфицирование расте�
ний подавляющим большинством аборигенных
штаммов. Введение гена nodX в производствен�
ные штаммы R. leguminosarum bv. viciae позволяет

им вступать в симбиоз со специально сконструи�
рованными линиями P. sativum ssp. sativum гено�
типа sym2A/sym2A, устойчивыми к инфицирова�
нию неэффективными (аборигенными или вновь
возникшими) штаммами. Специфичность этой
системы “ген�на�ген” может быть еще более по�
вышена благодаря замене гена nodX на гетероло�
гичный (выявленный у ризобий сои, но отсут�
ствующий у ризобий гороха) ген nodZ, который
позволяет рекомбинантным штаммам R. legumi�
nosarum bv. viciae преодолевать sym2A�кодируемую
устойчивость гороха к инокуляции ризобиями
благодаря фукозилированию Nod�фактора [31].

Однако участие подобных систем “ген�на�ген”
и кодируемых ими высокоспецифичных факторов
узнавания в контроле бобово�ризобиального сим�
биоза ограничено [27], поскольку, в отличие от фи�
топаразитарных взаимодействий, при мутуализме
растение “заинтересовано” в сохранении способ�
ности к симбиозу с широким спектром микросим�
бионтов, находящихся в почве. В отсутствие таких
систем проблема конкуренции между производ�
ственными и местными штаммами ризобий мо�
жет быть решена путем конструирования реком�
бинантных штаммов, у которых интенсивная фик�
сация N2 сочетается со способностью активно
конкурировать с неактивными азотфиксаторами
за образование клубеньков и выживание в почве. У
клубеньковых бактерий клевера (R. leguminosarum
bv. trifolii) такое сочетание было достигнуто благо�
даря введению генов tfx, кодирующих синтез оли�
гопептидного антибиотика трифолиотоксина, в
симбиотически активные штаммы: полученные
рекомбинанты приобрели высокую конкуренто�
способность донора, сохранив характерный для
реципиента уровень нитрогеназной активности
[32]. Аналогичный эффект был достигнут и при
передаче tfx�генов в ризобии фасоли (R. etli) и лю�
церны (Sinorhizobium meliloti): полученные реком�
бинанты приобрели способность успешно конку�
рировать с родительским штаммом за образова�
ние клубеньков у Phaseolus vulgaris L. и Medicago
sativa L. соответственно [33].

Для комбинирования высокой симбиотиче�
ской активности и выживаемости в почве у ри�
зобий вики (R. leguminosarum bv. viciae) мы [34] ис�
пользовали плазмиду pSym1032 штамма Rl1032,
кодирующую широкий комплекс адаптивно зна�
чимых признаков, включая активную фиксацию
N2, успешную конкуренцию за образование клу�
беньков у вики мохнатой (Vicia villosa) и устойчи�
вость к кислой реакции среды. Конъюгативный
перенос этой плазмиды в штаммы R. leguminosa�
rum bv. viciae, обладающие низкой активностью
N2�фиксации (изоляты из местных популяций
Украины) позволил получить широкий спектр ре�
комбинантов, среди которых 10% оказались ак�
тивными N2�фиксаторами, обладающими высо�
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кой конкурентоспособностью и кислотоустойчи�
востью [34].

Для генетического конструирования ризобий
люцерны (S. meliloti), обладающих повышенной
конкурентоспособностью, мы [35] с использова�
нием метода неспецифического Tn5�мутагенеза
получили серию мутаций, вызывающих наруше�
ния данного признака. Гены cmp, маркированные
этими мутациями, были локализованы на всех
трех репликонах (хромосома и две мегаплазмиды)
высокоэффективного и конкурентоспособного
штамма СХМ1�105 S. meliloti. Некоторые из этих
генов кодируют адаптивно значимые признаки
бактерий, которые могут быть изучены на лабора�
торных средах (скорость роста, устойчивость к
антибиотикам или фагам, синтез липо�, экзо� или
капсулярных полисахаридов). Однако для целей
генетического конструирования наиболее при�
влекательными оказались гены, лишенные про�
явления ex planta, так как перенос этих генов (пу�
тем трансдукции фагом ϕM12 или конъюгации с
помощью различных векторных плазмид) в ис�
ходные мутанты вызывает повышение их конку�
рентоспособности до уровня “дикого типа”. При
введении одного из этих генов, cmp�107 (располо�
жен на мегаплазмиде�1, кодирует мембранный
белок с неизвестными функциями) в дефектный
по данному гену мутант в составе низкокопийной
плазмиды pLw107�8 удалось добиться повышения
конкурентоспособности рекомбинантов по срав�
нению с высокоактивным родительским штам�
мом [36].

Приведенные примеры показывают возмож�
ность использования знаний об эволюционной
генетике и молекулярной экологии РМС для раз�
вития сельскохозяйственных биотехнологий, ос�
нованных на широком использовании микроб�
ных препаратов в растениеводстве. Изучение
происходящей в природе коэволюции растений и
микроорганизмов дает исследователям продук�
тивные подходы для улучшения РМС, которое
направлено на повышение эффективности взаи�
модействия партнеров [2]. 

Работа поддержана грантами РФФИ (11�04�
01899а, 12�04�00409a), Президента РФ НШ�
337.2012.4 и Госконтрактами с Минобрнауки РФ
(16.552.11.7085, 12.740.11.0233).
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Abstract—The review summarizes the results of studies on the comigration of tubercular bacteria and bean
plants to new habitats, which is often accompanied by a decrease in the symbiosis efficiency due to a loss of
the diversity of genes responsible for the interaction. This migration may lead to a rise in new symbionts as a
result of gene transfers from initial symbionts to local bacteria. It was demonstrated that typically new sym�
bionts lack an ability for N2 fixation but are highly competitive, blocking the inoculation of bean cultures by
industrial strains. The design of coadapted systems of recognition and signal interaction of partners is a per�
spective approach to ensure competitive advantages of efficient rhizobia strains introduced into agrocenoses,
together with host plants, over inactive local strains.
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