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ГЕНЕТИЧНИЙ КОНТРОЛЬ СИМБІОТИЧНОЇ АЗОТФІКСАЦІЇ У БОБОВИХ РОСЛИН
Висвітлено сучасні уявлення про симбіотичну азотфіксацію та генетичний контроль 

найважливіших ознак симбіотичної активності та ефективності.
Симбіотична фіксація молекулярного азоту атмосфери бульбочковими бактеріями роду 

Rhizobium spp. в симбіозі із рослинами родини бобових (Fabaceae) -  унікальне біологічне 
явище живої природи планетарного значеная і є однією з фундаментальних проблем теоре
тичної біології [53]. Симбіотична азотфіксація є надзвичайно актуальною проблемою і для 
сільськогосподарської біології та практики.

Симбіоз розглядається як найвищий ступінь процесу взаємодії мікроогранізмів і вищих 
рослин [89]. Здатність до симбіотичної азотфіксації виявлена більш ніж у 90 % вивчених у 
даному відношенні видів бобових [64]. Явище симбіозу можна досліджувати при одночасному 
застосуванні методів і досягнень генетики, біохімії, фізіології, морфології і екології 
мікроорганізмів та рослин.

Симбіотична азотфіксація забезпечує рослини екологічно чистим азотом і не викликає 
негативних екологічних наслідків. Роль біологічного азоту' для росту сільськогосподарських 
культур постійно і різко зростає, тому що не всі країни у змозі повністю задовільнити свої 
потреби у зв'язаному азоті для отримання оптимального врожаю [18]. Особливу роль у 
біологічні фіксації азоту відіграють бактерії роду Rhizobium. Тому дослідження, які торкаються 
можливості контролю симбіозу між фіто- і мікробосимбіонтами, мають величезне значення для 
забезпечення харчовою продукцією населення з недостатнім рівнем виробництва мінерального 
азоту [104].

Еволюційне рішення проблеми забезпечення рослин азотом -  біологічна фіксація 
атмосферного азоту' [18]. Коефіцієнт використання біологічно-зв'язаного азоту в бобово- 
ризобіальних системах наближується до 100 %, що є прикладом безвідходної технології. Тому 
вирішувати проблему забезпеченості азотом рослин доцільно за рахунок симбіотичної 
азотфіксації. Так, в нестерильному монокультурному досліді на грунті інокуляція рослин вики 
волохатої -  Vicia villosa Roth, штамами ризобій призводила до забезпечення більш високої 
прибавки сухої маси, ніж внесення повної норми “зв’язаного” азоту [21].

Бобові рослини завдяки симбіозу можуть отримувати з атмосфери значну частину азоту, 
інколи 50-80 % [25, 61]. При внесенні під посіви бобових препарату бульбочкових бактерій -  
ризоторфіну, кількість азоту, засвоєного щорічно на одному гектарі, досягає 400-500 кг [41]. 
За рахунок симбіозу можливо кожний рік залишати й накопичувати у грунті від 10 до 300-400 
кг зв'язаного N2 на 1 га за рік [4, 12, 16, 35]. На протязі 3-5 років після посіву бобових культур 
10-20 % азоту їх залишків ще використовується рослинами [18, 32, 38].

Збільшення урожаю зеленої маси бобових культур від бактеризації їхніми 
бульбочковими бактеріями складає 10-35 % [18, 41, 38]. Збір білку у люцерни посівної -  
Medicago saliva L. зростає на 20-50 % [4, 35, 38]. Показана висока ефективність нітрогенізації 
бобових рослин у географічній сітці дослідів [8]. Біомаса збільшується на 15-35 % [4, 16, 35, 
38]. Збільшується врожай абсолютної сухої маси в польових дослідах. При інокуляції 
ризобіями абсолютна суха маса у Trifolium spp. збільшувалась на 10 %, у М. saliva L. на 25,2 %. 
При інокуляції дражованого насіння маса збільшувалася відповідно на 21,8-25,3 % і
33,1-41,0 %, при інокуляції насіння ризоторфіном -  на 27,6 % і 30,9 % [1].

У простих і модельних мікровегетаційних стерильних і вегетаційних дослідах 
інокуляція бобових рослин високоактивними штамами, як правило, призводить до формування

© О. А. Пазюк, 2002

201



Вісник
ДАУ

№ 2
2002

нормального симбіотичного апарату у бобів -  Faba bona Medik. [33], нормальних рожевих 
бульбочок R. meliloti, які фіксують азот [15]. Сутгєво і достовірно підвищується ріст люпину 
жовтого -  Lupinus luîeus L. [5], висота рослин F. bona Medik. [33] і сої культурної -  Glycine 
max (L.) Merr. [ 21], урожайність сухої і зеленої маси пагонів М. sativa L. [32, 15, б], F. bona 
Medik. [33], G. max (L.) Merr. [50], Lupinus luteus L. [9], Vicia villosa Roth. [20] і V. sativa L. 
[22], Medicago spp. та інших видів бобових культур [34, 37, 39, 55, 60]. Збільшується кількість 
гілок у G. max (L.) Merr. [50], площа листків у F. bona Medik. [33], зростає вміст у біомасі азоту 
на 15-20 % у Lupinus luteus L. [9] і білку у Vicia villosa Roth. [20] та G. max (L.) Merr. [26], 
Підвищується якість маси у Vicia villosa Roth, і V. sativa L. [22] та G. max (L.) Merr. [26]. 
Збільшується урожай насіння у G. max (L.) Merr. [25, 7], F. bona Medik. [33], Lupinus luteus L. 
[5], кількість бобів і насіння на рослину G. max (L.) Merr. [50, 26], вмісту них протеїну [25]. Від 
бактеризації рослин зростає маса коренів F. bona Medik. [33].

Інокуляція переважної кількості видів і сортів рослин високоефективними штамами дає 
позитивний ефект, як у Glycine max (L.) Merr. [17], Medicago sativa L. [47, 48, 58, 79, 86]. 
Інокуляція позитивно впливає на кількість бульбочок, яка зростає на 13 % у Faba bona Medik. 
[18], Trifolium spp. [23]. Зростає нітрогеназна активність у Lupinus luteus L. [5, 19, 31], Glycine 
max (L.) Merr. [30] та інших культур [34]. Посилюються процеси фотосинтезу у Lupinus luteus
L. [19], сильно змінюються біохімічні показники у М. sativa L. [42]. При цьому заощаджуються 
азотні добрива [25].

Біологічний азот сприяє підвищенню родючості грунту, забезпечує пролонгуючу дію. 
Бобові культури з великим біологічним потенціалом являють собою потужний засіб 
відновлення родючості зрощуваних грунтів і створення позитивного балансу речовин у грунті 
[34,54].

Біологічний азот є екологічно чистим. В минулому землеробство в основному 
базувалося на використанні сортів інтенсивного типу, вирощування яких вимагало високих доз 
мінеральних добрив, що засвоювалися рослиною лише па 30-40 %, та хімічних засобів захисту 
рослин. В таких умовах одержання екологічно чистої продукції було пов'язане із значними 
енергетичними затратами, призводило до забруднення навколишнього середовища, вимивання 
добрив і забруднення водойм [18]. Збільшення врожайності бобових під впливом азотних 
мінеральних добрив окупалося ціною зниження потенційної родючості грунту і погіршення 
екологічного становища [53, 54].

Альтернативою мінеральному азоту є використання зеленої маси бобових рослин у 
якості екологічно чистих добрив. При заробці у грунт бобових культур у якості зеленого 
добрива збільшується загальний вміст гумусу і фульвокислот, гуміну, грунт збагачується 
азотом із високим ступенем аліфатичності, збільшується вміст рухомих форм азоту -  аміачного 
і нітратного [14].

Актуальною проблемою є використання відтворюваних ресурсів біологічних 
угруповань. Формування таких угруповань значною мірою засновано на взаємодії рослин з 
мікроорганізмами грунту. Основою адаптивного або біологічного землеробства є максимальне 
використання можливостей ризобіо-рослинної взаємодії. Реалізація потенціалу взаємовигідної 
взаємодії рослин і мікроорганізмів потребує, з одного боку, з’ясування генетичного контролю, 
молекулярно-біологічних і еколого-фізіологічних механізмів цієї взаємодії. З іншого боку, 
необхідні розробки конкретних селекційних програм, які будуть спрямовані на створення 
висококомгоіементарних комбінацій макро- і мікросимбіонтів, придатних забезпечувати 
високий вихід повноцінної і екологічно чистої рослинної біомаси. Експериментальний підхід 
до вивчення даних систем потребує наявності адекватних моделей, в яких результат мікробо- 
рослинної взаємодії може бути достатньо точно виміряний. Модель необхідно розкласти на 
складові елементи, що можуть бути з'єднані після їх вивчення і модифікації у попередніх або 
нових комбінаціях. Унікальною модельною системою для цього є симбіоз бобових рослин із 
ризобіями [53].

Доведена висока ефективність нітрогенізацїї бобових культур, зокрема і Medicago spp. 
[4, 1]. Маса контролю (небактеризованнх) та інокульованих рослин, як правило, достовірно
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відрізняється [37]. Виявлена висока негативна кореляція між масою неінокульованих рослин 
Medicago spp., у буркуна білого -  Melilotus albus Medik. і величиною її прибавки за рахунок 
симбіотичної азотфіксації [38].

Люцерна посівна або синя (Medicago saliva L.) відноситься до триби конюшинових -  
Trifoliaceae Bronn., до групи перехресної інокуляції [41] і являє собою полісомний поліплоїд із 
тетраеомним (2и=32) успадкуванням [56, 57]. Серед багаторічних бобових трав М  saliva L. має 
великі потенційні можливості у різних зонах України і є культурою універсального значення 
[32,10,46].

Medicago sativa L., на відміну від інших бобових, дає прибавки урожаю навіть у 
перший рік використання при внесенні N і NPK [54]. Дикі форми Medicago spp. суттєво 
перевищують культурні сорти за азотфіксувальною (СгНг-редуктазною) активністю і 
симбіотичною ефективністю [43]. Серед багаторічних бобових трав’яних культур М. sativa L. 
характеризується найбільшою азотфіксувальною здатністю [35, 54], внеском азоту в азотний 
фонд грунту і забезпеченням підвищеної врожайності наступних культур, замінює внесення 
азоту дозою більше, ніж 90 кг/га [54]. Одним з основних факторів, який обумовлює високу 
врожайність і кормову цінність люцерни, є здатність цієї бобової культури до симбіозу з 
бульбочковими бактеріями-ризобіями-Rhizobium meliloti [4]. У Medicago sativa L. автотрофне 
(мінеральне) живлення азотом переважає над симбіотрофним [44]. Перевага автотрофного 
живлення азотом над симбіотрофним призводить до того, що внесення азотних добрив 
забезпечує більшу врожайність, ніж інокуляція найбільш активними штамами ризобій [43]. 
Але мінливість бобових, зокрема Medicago spp. дозволяє вести селекцію на збільшення 
активності асиміляції зв'язаного азоту і “переключення” на переважно симбіотичне азотне 
живлення, яке суттєво прискорює розвиток рослин. М. sativa L. є перспективним видом у 
селекції на підвищення інтенсивності симбіотичної азотфіксації [44]. Особливо великий 
врожай М. sativa L. одержується при нітрогенізації насіння активними штамами, а не при 
спонтанній інокуляції, яка забезпечує малу прибавку врожаю [54]. Інокуляція ефективними 
штамами (обробка ризоторфіном) у сприятливих умовах симбіозу суттєво підвищує активність 
фіксації молекулярного азоту [4, 16, 35].

Суттєва відмінність явищ симбіозу від паразитизму полягає в тому, що впровадження у 
тканини господаря створює ряд переваг у розвитку господаря. Очікувалося, що реакція 
чутливості до симбіотичних мікроорганізмів буде успадковуватися домінантно. Дійсно, із 
часом виявилося, що сприйняття рослинами патогенів контролюється рецесивними генами [63]. 
Стійкість (нечутливість) різних видів бобових рослин до бульбочкових бактерій носить 
рецесивний характер [13] і контролюється рецесивними генами в гомозиготному стані [63, 93], 
зокрема у Medicago sativa L. [100]. Знайдено гени стійкості до зараження бульбочковими 
бактеріями у Pisum sativum L. [81, 83]. У нута звичайного -  Cicer arietinum L. порушення 
бульбочкоутворення контролюється неалельними генами і ці гени пов'язані із кількома 
фізіологічними й морфологічними ознаками [68]. Гени, які гальмують симбіоз і викликають 
поп-нодуляцію [13] або симбіоз М  sativa L., коли бульбочки утворюються спонтанно -  при 
відсутності R. meliloti, являються рецесивними [78].

До теперішнього часу виявлено і на достатньому рівні вивчено молекулярні і генетичні 
фактори -  гени, які детермінують здатність бобових рослин вступати в симбіоз [93] у гуньби 
сінної -  Trigonelia foenurn graecum L. [36], Medicago sativa L. [72], лядвенцю польового -  Lotus 
corniculatus L. [74], Pisum sativum L. [82], Trifolium spp. [98]. Виявлено гени формування 
бульбочок у бобових [59, 85]. Вивчено окремі етапи формування симбіозу у кількох видів [85], 
у Pisum sativum L. [80]. Встановлено характер симбіотичних відносин між партнерами [85], як у 
Melilotus albus Medik. [51] та інших рослин [62]. Показано, що ознаки симбіозу, від 
інфікування, регуляції і інтенсивності експресії генів до кінцевої продуктивності азотфіксації 
мають складний генетичний характер [85], як у Pisum sativum L. [69] і контролюються якісно, 
як у Р. sativum L. [84], арахісу підземного -  Avachis hypogaes L. [90], конюшини лучної -  
Trifolium pratense L. [92], M. sativa L. [97], Glycine max (L.) Merr. [105, 106]. Кількісно, тобто 
не одним геном, а групою генів контролюється симбіоз у M. sativa L. [72], Pisum sativum L.
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[69]. Симбіоз детермінується полігенно [63], як у P. sativum L. [81], Trigonella foenum graecurn
L. [36], Trifolium pratense L. [92], M. sativa L. [40] та інших [84]. Отже, регуляція експресії 
генів симбіозу, їх активність і функціонування бульбочки носить складний спадковий характер 
[53], як у Glycine max L. [87] та інших культур [91] і контролюється великою кількістю генів 
обох симбіопартнерів [59].

Мутації з альтернативними симбіотичними фенотипами описані у деяких симбіозах на 
фізіологічному, морфологічному і біохімічному рівнях [77]. З боку рослини симбіоз контро
люється генами, їх комбінаціями, алельним станом, рівнем гетерозиготності, і ці генні ефекти 
звичайно проявляються на популяційному рівні, як у M. sativa L. [52]. Існують приклади, коли 
в популяціях бобових велика частка особин, не здатних вступати в симбіотичні відносини через 
відсутність необхідних алелей генів для нормальної взаємодії з ризобіями, як у M. sativa L., 
Trifolium pratense L., Trigonella foenum graecumL. [99].

За азотфіксувальною активністю судять про активність ризобій і можливості 
ефективного симбіозу [3]. Результати багатьох досліджень свідчать про спадковий характер 
азотфіксувальної активності у Trigonella foenum graecum L. [36], P is urn sativum L, [24, 49], 
детермінацію її рослинами [61], M. sativa L. [72], Р. sativum L. [24] та інших [27, 29, 75]. 
Інтенсивність азотфіксації передається потомству у М. sativa L. [52, 65], конюшини багряної -  
Trifolium incarnatum L. [102]. Було виявлено гени фіксації азоту у Pisum sativum L. [84] та деякі 
елементи успадкування азотфіксації у M. sativa L. [100] і Trifolium incarnatum L. [102, 101]. 
Генетичний аналіз потомства від багатьох схрещувань рослин із різним рівнем азотфіксації 
виявив, що гени, які контролюють розвиток цієї ознаки, являються домінантними [61], як у Р. 
sativum L. [81, 84], Glycine max L. [105, 106], [70], Trifolium pratense L. і конюшини підземної-  
T. subterraneum L. [94]. У самозапильників ці гени здебільшого перебувають у гомозиготно;,;} 
стані, як у Р. sativum L. [24]. Домінантність генів ацетиленредуктазної активності повинна 
полегшити селекцію за цією ознакою [61]. Визначені деякі елементи характеру успадкування 
рівня азотфіксації у Medicago sativa L [100, 72], Trifolium incarnatum L. [102, 101]. При 
схрещуванні всередині групи з високою азотфіксувальною здатністю у F, M. sativa L. прояв
лявся високий гетерозис і у наступних поколіннях високий рівень успадкування [52].

У деяких видів Medicago spp. [38], Pisum sativum L. [81, 84] Glycine max L. [105, 106], 
інших видів [70] та Trifolium pratense L. і T. subterraneum L. [94] більшість генів, або всі гени, 
які визначають високий рівень нітрогеназної активності, в симбіозі із Rhizobium рецесивні. 
Показано також, що гени контролю азотфіксації у Pisum sativum L. [81, 84] і Trifolium pratense 
L. і T. subterraneum L. [94] та інших [70] можуть бути напівдомінантними.

Кількість бульбочок є одним із найважливіших показників симбіотичної азотфіксації. 
Ознаки відсутності або присутності бульбочок, їх кількість, маса і місце розташування на 
коренях послужили критерієм у ряді генетичних і селекційних праць по азотфіксації у Glycine 
max (L.) Men-. [28]. Показники вірулентності відселектованих штамів прийнято оцінювати за 
кількістю і масою бульбочок у середньому на одну рослину Glycine max (L.) Merr. [2]. З часом 
виявили спадковий характер бульбочкоутворення [13]. Успадковується здатність інфікуватися 
у Centosema pubescens Benth. [67], період утворення бульбочок в онтогенезі рослини Vicia faba
L. [73], кількість бульбочок -  інтенсивність нодуляції у різних бобових [29], конюшини 
повзучої -  Trifolium repens L. [88], об'єм бактероїдної тканини на одну рослину у Vicia faba L 
[73]. Показано, що характер успадкування бульбочкоутворення залежить від штаму Rhizobium 
у Glycine max (L.) Merr. [71] і генетичних факторів рослини [27]. Ідентифіковано ряд генів, які 
контролюють здатність до бульбочкоутворення у Glycine max (L.) Merr., Pisum sativum L. [85, 
70], процеси нодуляції y Vicia faba L. [73]. Нодуляція може успадковуватися полігенно, як у
M. sativa L., люцерни жовтої - M. falcatah., Trifolium spp. [82, 40], або якісно і кількісно, 
як у Trifolium spp. [29]. У багатьох бобових культур здатність формувати бульбочки в 
симбіозі виявилася домінантною ознакою, як у M. sativa L. і M. falcata L. [63, 13], Glycine 
max (L.) Merr. [105, 106], Trifolium pratense L. і T. subterraneum L. [94] та інших [70].

Як відомо, бобові можуть селективно інокулюватися одним із штамів ризобій. Дещо 
відомо про взаємовідносини між генетичним поліморфізмом ризобіальних популяцій і
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вибірковістю в нодуляції генотипами рослин-господарів. Аналіз 500 штамів R. meliloti і трьох 
різних сортів Medicago sativa L. показав високу мінливість у популяціях серед штамів, які 
нодулюють різні сорти М. sativa L, Ці дані використовують у Nod-генному аналізі [96]. Ряд 
ліній Glycine max (L.) Merr. здатні вибірково заражатися активними штамами, і ця властивість 
рослин контролюється одним домінантним геном [103]. У Pisum sativum L. [66] гени 
максимальної кількості бульбочок на коренях знаходяться у гомозиготному рецесивному стані, 
а рослини з мінімальним числом бульбочок -  домінантні гомозиготи [29]. У рослин Arachis 
hypogaes L. утворення бульбочок контролюється двома дублікатними рецесивними генами [90].

Були ідентифіковані “великі” і “малі” гени господаря, які контролюють утворення 
бульбочок. Саме “крупні” гени часто специфічно взаємодіють із бактеріальними факторами 
штаму. Деякі із цих генів рослин впливають тільки на симбіотичні функції, інші -  на різні 
аспекти фізіології і росту рослин и-господаря [11].

У бобових сформувалася система авторегуляції бульбочкоутворення, яка регулюється 
надземною частиною і дозволяє контролювати нодуляцію в залежності від забезпеченості 
рослин “зв'язаним” азотом [45]. Механізм контролю кількості бульбочок -  авторегуляція 
бульбочкоутворення, та їх розмірів, впливає на кількість фіксованог о азоту- в багатьох бобових 
[29] і Glycine max (L.) Merr. [76]. Інколи y Glycine max (L.) Merr. виникають мутації, які 
порушують авторегуляцію бульбочкоутворення. Це призводить до формування надлишкового 
числа бульбочок, що обумовлює знткення маси рослин через перевитрати енергії, до 
нездатності пригнічувати бульбочкоутворення у присутності нітратів [95].

На першому етапі досліджень необхідно визначити число генів бобових рослин, які 
“вмикають” симбіоз із бульбочковими бактеріями і визначити їх “специфічні” продукти в 
бульбочках [11]. Гени, які контролюють утворення бульбочок, можуть бути виявлені фор
мально-генетичними методами: виділення з природних популяцій або отримання шляхом 
експериментального мутагенезу форм рослин із порушенням різних стадій формування 
симбіозу та їх наступний генетичний аналіз [53].
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АГРАРНА РЕФОРМА: ОСНОВНІ ДОСЯГНЕННЯ ТА ПРОБЛЕМИ

У статті проведено аналіз сучасного стану аграрного сектора економіки, відображені основні 
досягнення процесу реформування галузі сільского господарства України. Визначені проблеми, які 
існують в аграрному виробництві і пропонуються шляхи їх подолання при подальшому проведенні 
реформування.

З часу прийняття Указу Президента „Про невідкладні заходи щодо реформуння 
аграрного сектора економіки” від 03.12.1999 р.минуло майже 3 роки. З огляду на зроблене 
необхідно розглянути ситуацію, яка склалася в аграрному секторі, всебічно проаналізувати 
результати його реформування, об’єктивно визначити позитивні і негативні тенденції, намітити
шляхи подолання останніх.

За 2,5 роки на базі 11,2 тис. сільськогосподарських підприємств створено 15,1 тис. 
нових організаційно-правових структур на засадах приватної власності, в т.ч. 3482 приватно- 
орендних формувань, 7493 господарських товариства, 2237 сільськогосподарських виробничих 
кооперативів та ряд інших підприємницьких структур. Внаслідок паювання земель 6,6 млн. 
селян одержали у власність 26,5 млн. га. сільськогосподарських земель, видано близько 2 млн. 
Державних актів на приватну власність на землю.

Протягом 2000 р. було укладено 5,6 млн. договорів оренди земельних паїв, за якими 
селяни-влаеники земельних паїв одержали 1,6 млрд. грн. орендної плати, з них 880 млн. грн. 
виплачено пенсіонерам. У 2001 році нарахована за договорами сума орендної плати за землю 
досягла майже 2 млрд. грн., з яких станом на початок 2002 р. виплачено було 1,7 млрд. грн. або 
86% від договірних зобовязань [3].

Важливим досягненням є те, що аграрний сектор почав нарощувати обсяги виробництва 
сільськогосподарської продукції, поліпшились фінансові результати, поетапно формується 
ринкове середовище для ефективного функціонування аграрного ринку України. Виробництво 
валової продукції сільського господарства за 2000-2001роки збільшилось на 19,7% в т.ч. в 
минулому 2001 році -  на 9,9 %, ще вищими темпами зростало виробництво товарної подукці 
харчової та переробної промисловості -  за останні 2 роки на 44,4%, в т.ч. в 2001 році -  на 
18,2%.

Позитивною тенденцією є те, що значно вищими темпами нарощувалися обсяги 
виробництва сільськогосподарської продукції у великотоварних сільськогосподарських 
підприємствах, а не в особистих підсобних селянських господорствах, як це відмічалось 
протягом останніх років.
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