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МIНЛИВIСТЬ БОБОВИХ РОСЛИН ЗА АЗОТФІКСУВАЛЬНОЮ 

АКТИВНІСТЮ ТА БУЛЬБОЧКОУТВОРЕННЯМ 
Наведено сучасні відомості про мінливість бобових рослин за 

симбіотичними показниками – азотфіксувальною активністю і 
бульбочкоутворенням. 

Пiдвищення ефективностi симбiозу мiж бульбочковими бактерiями 
i бобовими рослинами полягає у спрямованому конструюваннi 
симбiотичних азотфiксувальних систем. Покращення симбiотичних власти-
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востей симбiопартнерiв неможливе без вивчення генетики їх взаємодiї і є 
необхiдною умовою для проведення селекцiї рослин на пiдвищення 
здатностi засвоювати i використовувати у процесi розвитку молекулярний 
азот, який фiксують бактерiї. Данi про спадковi фактори бобових, якi 
контролюють рiвень бульбочкоутворення i нiтрогеназної активностi 
обмеженi, що пов’язано iз складнiстю генетичного аналiзу цих якiсно-
кiлькiсних ознак. Одним із пiдходiв до вивчення генетики симбiотичних 
ознак у бобових рослин є аналiз закономiрностей їхньої спадкової 
мiнливостi [20]. 

До теперiшнього часу основна увага придiлялася дослiдженню 
мiжвидового i мiжсортового полiморфiзму ознак кількості утворюваних 
бульбочок та їх азотфiксацiї [26]. Не дивлячись на це, знання генетичного 
потенцiалу мiнливостi i аналiз варiабельностi Medicago sativa L. недостатнiй 
[18, 16]. Тому селекцiя M. sativa L. на пiдвищення симбiотичної активностi 
не увiйшла поки що у практику рослинництва [16]. Спроби створити 
високоефективнi сорти M. sativa L. за ознаками симбiозу поки що не 
призвели до успiху [18, 38]. У порівнянні з бактерiями, генетичнi фактори 
симбiозу рослин, наприклад, Pisum sativum L., вивчено гірше [26]. Вивчення 
популяцiйного полiморфiзму бобових культур дозволить розробити реальнi 
селекцiйнi програми, якi будуть використовувати внутрiшньовидовi резерви 
генетичної рiзноманiтностi за рiвнем симбiотичної азотфiксацiї [30]. Висока 
генетична мiнливiсть за симбiотичними властивостями характерна для 
багатьох бобових культур та штамiв бактерiй i являється цiнним матерiалом, 
який необхiдно використовувати для селекцiї рослин на пiдвищення 
ефективностi симбiозу [20, 3, 19, 35, 36]. Показано, що суттєвий потенцiал 
мiнливостi за симбiотичними ознаками зосереджений у центрах походження 
бобових [20]. В якостi вихiдного матерiалу можливо використовувати дикi 
форми, якi зберегли високий симбiотичний потенцiал [22]. Значною 
кiлькiстю праць показана значна внутрiшньовидова i внутрiшньосортова 
мiнливiсть за симбiотичною активнiстю. Як вiдомо, коефіцієнт варіації Cv у 
гомогенних популяцiях не перевищує 5–10 % [24]. Для бiльшостi бобових 
культур, зокрема M. sativa L., характерний високий рiвень внутрiшньо- i 
мiжвидової мінливості [38]. Висока внутрiшньо- i мiжсортова мiнливість за 
ознаками симбiозу характерна для Melilotus albus Medik. [29] та інших 
культур [20], і перевищує 30 %. Варiабельнiсть симбiотичних показникiв M. 
sativa L. значно нижча без iнокуляцiї, нiж при iнокуляцiї [21], що свiдчить 
про генетичну роль ризобiй у симбiопартнерствi. Cv ознак симбiозу M. sativa 
L. у польовому дослiдi суттєво вищiй, нiж у мiкровегетацiйному, i це 
свідчить про вплив зовнішнього середовища [18]. На iнтенсивнiсть 
азотфiксацiї M. sativa L. впливає вміст у грунті мiнерального азоту [32], на 
Vicia spp. окультуренiсть грунту [8], на Glycine max (L.) Merr. – зрошуванiсть 
грунту [1] тощо. 
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Розкрито суттєвий внутрiшньопопуляцiйний полiморфiзм M. sativa L. 
за комплексом господарсько-важливих ознак, якi пов’язані з рiвнем 
азотфiксацiї [28]. Величина популяцiйного полiморфiзму бобових за 
симбiотичними ознаками дуже значна. З одного боку, висока iндивiдуальна 
мiнливiсть за цими ознаками у сортах бобових сильно ускладнює добiр 
штамiв рослин, якi утворюють із цими сортами ефективний симбiоз. Це 
знижує можливiсть їх використання як джерела бiологiчного азоту [22, 45]. З 
iншого боку - це основа для добору i подальшої селекцiї з метою покращення 
сортiв бобових культур. У перехреснозапильних бобових культур iз складною 
генетичною структурою сортових популяцiй, в яких часто переважають 
рослини, не здатнi до повноцiнного розвитку за рахунок симбiотичної 
азотфiксацiї, внутрiшньосортовий полiморфiзм може бути основою для 
проведення селекцiї на пiдвищення цiєї ознаки. При використаннi широкого 
спектру селекцiйних методiв на основi мiнливостi популяцiй за 
симбiотичними ознаками було досягнуто пiдвищення симбiотичної активностi 
у багатьох бобових культур: Medicago spp., Trifolium spp., Pisum spp., 
Phaseolus spp., Glycine max (L.) Merr. [22], тощо. Припускається, що селекцiя 
бульбочкових бактерiй, ефективних у симбiозi із гетерогенними сортами 
бобових культур, може бути значно полегшена при зменшеннi мiнливостi 
рослин за їх симбiотичною активнiстю. Для рослин iз великою мiнливiстю 
симбiотичних ознак зниження гетерогенностi популяцiї мабуть є необхiдною 
умовою успiшного застосування препаратiв бульбочкових бактерiй. Так, 
вiдбiр штамiв R. meliloti, ефективних у симбiозi із Trigonella foenum-graecum 
L., легше провести для генетично гомогенної сортової, нiж для гетерогенної 
природної популяцiї. У T. foenum-graecum зменшення мiнливостi 
симбiотичної активностi супроводжується збiльшенням рiзницi в 
ефективностi штамiв R. meliloti [15]. 

Дослідження азотфiксувальної активностi у польових, 
лабораторних i фiтотронних умовах показало достатньо високий рiвень її 
мiж- i внутрiшньовидової мiнливостi у Trifolium pratense L. [43], інших 
бобових [30, 5], Melilotus albus Medik. [31], Pisum sativum L. [33]. Виявлено 
значний резерв мінливості активності нітрогенази [37], значну мiж- i 
внутрiшньопопуляцiйну, внутрiшньосортову мiнливiсть, полiморфiзм i 
гетерогеннiсть у M. sativa L. [23, 46, 39, 32], T. pratense L. [43, 45],  
T. foenum-graecum L. [14, 17], P. sativum L. [9, 26, 33, 25], Vicia faba L. [40], 
V. villosa Roth. [4, 7], G. max (L.) Merr. [27]. В популяцiях одночасно 
присутнi генотипи рослин із високою та низькою нiтрогеназною 
активнiстю у M. sativa L. [39, 44, 32, 28, 48], M. albus Medik. [29], T. foenum-
graecum L. [15, 14]. Показанi дуже значнi вiдмiнностi за азотфiксувальною 
активнiстю мiж окремими рослинами крайнiх варiантiв у M. sativa L.  
[46, 39] i T. incarnatum L. [47]. Рiвень азотфiксацiї залежить вiд сортових 
особливостей M. sativa L. [16, 23]. Рiзниця мiж сортами M. sativa L. за 
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активнiстю нiтрогенази часто є достовiрною [32]. Варiабельнiсть деяких 
видiв бобових за нiтрогеназною активнiстю дуже значна (табл. 1). 

Таблиця 1. Коефіцієнт варіації азотфiксувальної активностi бобових 
рослин у симбiозi із Rhizobium spp 

Вид рослин Примітки Cv, % Посилання 
Medicago sativa L. сорт Зайкевича 31,1 [16] 

Те ж 5 сортів 49,6–114,6 [32] 
-//- 6 сортів + 5 штамів 27,3–41,0 [16] 
-//- 60 сортів 22,2 [18] 
-//- 1 сорт + 36 штамів 30,0 [18, 45, 20] 
-//- 99 сортів + 1 штам 22,0 [18, 45, 20] 

-//- Штам 17а 97,0 [30] 

-//- Штам 3 115,0 [30] 

M. varia T. Martyn. 27 сортів 24,0 [18] 
M. falcata L. 2 сорти 18,0 [18] 

Vicia villosa Roth. 30 штамів + сорт 
Ставчанка 19,4–23,5 [13] 

Melilotus albus Medik. 1 сорт + 36 штамів 28,0 [45, 20] 
Те ж 8 сортів + 1 штам 24,0 [45, 20] 
Trigonella foenum-
graecum L.  49,6 [15] 

Pisum sativum L. Неокультурений грунт 40,0–45,0 [8] 
Те ж Окультурений грунт 33,0–36,0 [8] 
-//-  56,4–80,5 [33] 
-//-  102,0–113,0 [30] 

P. fulvum  66,7 [33] 
Glycine max (L.) Merr.  77,0–85,0 [8] 
Lupinus luteus L.  60,0–70,0 [8] 

Коефiцiєнт варiацiї нiтрогеназної активностi рiзних бобових дуже 
значний i часто перевищує 100 %, наприклад у M. sativa L. [32, 30]. Це є 
наслiдком значної мiнливостi симбiосистем i асиметричностi розподiлу 
рослин за азотфiксацiєю. Значнi величини коефiцiєнтiв варiацiї притаманнi 
не тiльки перехреснозапильним видам, але й видам-самозапилювачам. 
Однією з причин великої мінливості нітрогеназної та 
бульбочкоутворювальної активності є сильний вплив на них 
неконтрольованих чинників оточуючого середовища. 

В популяцiях M. sativa L. [39, 44, 28] i M. albus Medik. виявлено 
рослини з максимальним, середнiм i нульовим рiвнем фiксацiї азоту. 
Вважається, що перехреснозапильнi види характеризуються бiльшим 
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полiморфiзмом за азотфiксувальною активнiстю, нiж самозапильнi  
види [30]. 

Часто сильне мiжсортове i мiжвидове варiювання призводить до 
того, що дослiджуванi популяцiї статистично не вiдрiзняються мiж собою, 
хоча за груповими середнiми сильно рiзняться. Дослiдженi види M. sativa 
L., M. varia T. Martyn. i M. falcata L., iнокульованi штамом СХМ1 [6], 
суттєво не вiдрiзнялися мiж собою за нiтрогеназною активнiстю [18]. 
Результати тестування форм P. sativum L. свiдчать, що активнiсть 
нiтрогенази може змiнюватися в широких межах. Це говорить про значний 
резерв для пiдвищення ефективностi симбiотичної азотфiксацiї [9, 34]. 
Виявлений рiвень мiнливостi бобових за азотфiксацiєю дозволяє 
сподiватися на ефективнiсть селекцiї на пiдвищення нiтрогеназної 
активностi [46]. 

Варiабельнiсть азотфiксацiї та її iнтенсивнiсть змiнюється за 
фазами вегетацiї бобових рослин [5]. Найвища азотфiксувальна активнiсть 
у мiкровегетацiйному дослiдi у сорту Зайкевича спостерiгалася на 30-у 
добу, а потiм вона знижувалася, оскільки накопиченi продукти асимiляцiї 
азоту iнгiбували нiтрогеназну активнiсть; на 40-у добу нiтрогеназна 
активнiсть була вища у рослин M. sativa L. з низькою азотфiксацiєю [34]. 
Сорти Glycine max (L.) Merr. характеризуються рiзнонаправленою 
мiнливiстю, обумовленою часом добору рослин для аналiзу, тобто у ряді 
форм найвища нiтрогеназна активнiсть вiдмiчається в рiзнi днi пiсля 
сходiв. Рiзноспрямована динамiка азотфiксувальної активностi у рiзних 
сортiв є передумовою для створення форм із високим рiвнем симбiотичної 
азотфiксацiї протягом усього перiоду функцiональної активностi 
симбiотичної системи. Добiр на активнiсть азотфiксацiї у G. max (L.) Merr. 
краще проводити у фазу цвiтiння [10]. Дослiдження безхлорофiльних 
мутантiв P. sativum L. показало, що найбiльша нiтрогеназна активність 
наявна на стадiї бутонiзацiї [2]. 

Мiж- i внутрiшньопопуляцiйна мiнливiсть та полiморфiзм 
бульбочкоутворення (кiлькiсть бульбочок, їхня маса) виявлено в умовах 
польових, лабораторних i фiтотронних дослiдiв у M. albus Medik [29], 
P. sativum L. [26, 25], V. villosa Roth. [4], T. foenum-graecum L. [17] 
G. max (L.) Merr. [27] та інших [30]. 

Так, 34 сорти i форми P. sativum L. чiтко вiдрiзнялися мiж собою за 
нодуляцiєю [41]. Великою варiабельнiстю за кiлькiстю i масою бульбочок 
на рослину характеризувалися i колекцiйнi зразки рослин G. max (L.) Merr. 
[11], V. faba L. [40] та інші культури [42]. За iнтенсивнiстю 
бульбочкоутворення вiдрiзнялися мiж собою мiжпiдвидовi гiбриди  
T. foenum-graecum L. За кiлькiстю бульбочок гiбриди були бiльш мiнливi, 
нiж вихiднi пiдвиди, що є наслiдком рекомбiнацiї генiв. Значна мiнливiсть i 
розмах варiацiї за кількістю бульбочок свiдчать про рекомбiнацiю 
полiмерних генiв [17]. Значний рiвень мiнливостi кiлькостi бульбочок у  
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V. villosa Roth. дозволяє розраховувати на успiшну селекцiю на пiдвищення 
симбiотичної ефективностi через добiр за нодуляцiєю [4]. 

В популяцiях бобових спостерігається, як правило, мала кiлькiсть 
рослин, якi не утворюють бульбочок. Так, в популяцiї Trifolium spp. таких 
рослин було 0,01 % [12]. У зрошуваних польових умовах у G. max (L.) 
Merr. бульбочки на корiнцях не утворюються тiльки при вiдсутностi iно-
куляцiї [1]. Показники мiнливостi популяцiй бобових за активнiстю 
бульбочкоутворення вказують на значну варіабельність (табл. 2). 

Таблиця 2. Коефiцiєнти варiацiї кількості бульбочок бобових рослин у 
симбiозi із Rhizobium spp. 

Вид рослин Примітки Cv, % Посилання 
Medicago sativa L. Штами 17а і 3 66,0 [30] 
Те ж  64,0–74,0 [30] 
Melilotus albus Medik.  73,0 [29, 30] 
Pisum sativum L.  51,0–59,0 [30] 

Вiдмiчено дещо менший рiвень варiацiї кiлькостi бульбочок у 
порiвняннi iз варiюванням активностi азотфiксацiї [20]. 

Встановлено, що рослини, якi вступають у симбiоз із малим числом 
штамiв ризобiй, являються, як правило, суворими самозапильниками, а 
рослини, якi утворюють бульбочки з великим числом штамiв, часто 
схильнi до перехресного запилення. Знайдена кореляцiя мiж перехресною 
iнокуляцiєю i перехресним запиленням – самозапильнi види утворюють 
бульбочки пiд дiєю меншого числа штамiв бактерiй, нiж 
перехреснозапильнi культури [12], котрі у порiвняннi iз самозапильниками 
бiльш гетерозиготнi за генами, якi контролюють здатнiсть до симбiозу. 

Кореляцiя мiж мiкровегетацiйними i польовими дослiдами за 
кiлькiстю бульбочок у T. foenum-graecum L. дорiвнює +0,60 при P<0,01 
[17]. 

Таким чином, мінливість симбіотичних ознак різних видів бобових 
культур вказує на можливість успішної селекції рослин з метою 
підвищення активності та ефективності симбіотичної азотфіксації і 
перспективним напрямком дослідження генетики симбіозу і конструювання нових 
сортів бобових культур. 
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