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Обобщены данные литературы о роли бобово-ризобиального симбиоза (БРС) и приведена 

краткая история фундаментального изучения этого уникального биологического явления. 

Описаны особенности образования корневых клубеньков детерминантного и 

недетерминантного типов. Освещается физиологическая роль ризобиального Nod-фактора в 

подавлении защитной системы бобового растения и роль иммунных систем растения (MTI и 

ETI) в ризобиальной инфекции и формировании БРС. Описываются сигнальные системы 

бобового растения (Са
2+

, NO-синтазная, НАДФН-оксидазная) и их компоненты (активные 

формы кислорода и азота) и другие сигнальные молекулы, участвующие и 

взаимодействующие при установлении БРС. Подчеркивается необходимость изучения 

локальной и системной устойчивости бобового растения к ризобиальной инфекции. 
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1 Бобовые растения (Fabaceae), насчиты-

вающие более 1500 видов, составляют боль-

шую группу покрытосемянных и значительную 

часть кормовых и пищевых культур, выращи-

ваемых в мире. Они культивируются на 12-15% 

пахотной земли на планете и дают более чем 

25% мирового производства урожая, что со-

ставляет ежегодно 247 миллионов тонн зерна 

(Graham, Vance, 2003). Главная их особенность 

– способность восстанавливать атмосферный 

азот, благодаря симбиотической ассоциации с 

почвенными клубеньковыми бактериями се-

мейства Rhizobiaceae (ризобиями). Это свой-

ство позволяет выращивать бобовые на дефи-

цитных по азоту почвах, тем самым экономить 

дорогостоящие азотные удобрения и предот-

вращать загрязнение водных источников вред-
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ным минеральным азотом. Эти растения часто 

используются как сидераты (зеленое удобре-

ние) для улучшения азотного плодородия, хи-

мических и физических свойств почвы (Шев-

чук, 1979). К бобовым относятся основные 

кормовые и продовольственные культуры: соя, 

горох, клевер, люцерна, маш (бобы), нут (ту-

рецкий горошек) и другие. В дополнение к 

продовольственным и кормовым культурам, 

такие бобовые как соя (Glycine max L. Merr.) и 

понгамия (Pongamia pinnata L.), рассматрива-

ются как возможные источники биологическо-

го топлива вследствие высокого содержания в 

их семенах масла (Scott et al., 2008).  

Общий уровень биологической азотфик-

сации на планете Земля составляет 175-320 млн 

т азота в год, а использование в сельском хо-

зяйстве минеральных удобрений 110-140 млн т 

в год (Сидорова и др., 2006). Однако покрытие 

потребности сельского хозяйства в дефиците 

азота в почвах за счет производства минераль-

ных удобрений нерационально в виду больших 
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энергозатрат на их производство, поэтому по-

вышение эффективности процесса биологиче-

ской азотфиксации, главным образом за счет 

симбиотической азотфиксации бобовых куль-

тур, составляет одну из важных стратегических 

задач биологической науки (Мишустин, 1972).  

В семейство Rhizobiaceae входят грам-

отрицательные бактерии из различных родов: 

Rhizobium, Azorhizobium, Allorhizobium, 

Bradyrhizobium, Mezorhizobium и Sinorhizobium. 

Формировать мутуалистические ассоциации с 

небобовыми древесными и кустарниковыми 

растениями (например, ольхой и облепихой) 

могут также грам-положительные почвенные 

азотфиксирующие бактерии рода Frankia (се-

мейство Actinomycetes). Эти почвенные бакте-

рии в отличие от ризобий фиксируют атмо-

сферный азот в почве в свободном состоянии, а 

при проникновении в ткани корней древесных 

растений они, подобно ризобиям, образуют 

корневые клубеньки, в которых происходит 

восстановление атмосферного N2 до аммония, 

используемого растением для синтеза амино-

кислот, белка и других N-содержащих соедине-

ний (Мишустин, Шильникова, 1973).  

Открытие клубеньковых бактерий как 

симбиотических партнеров бобовых растений 

приходится на середину и конец 19-го столе-

тия. В этом особая роль принадлежит таким за-

рубежным и отечественным ученым как: Ж.-Б. 

Буссенго, Э. Лахман, Г. Гельригель, М. Бей-

еринк, М. Воронин, С. Виноградский, Д. Пря-

нишников и др. (Мишустин, Шильникова, 

1968). Примечательно, что еще в начале 20-го 

века было обнаружено блокирование или тор-

можение процесса симбиотической азотфикса-

ции бобовыми растениями при наличии в почве 

достаточных количеств усваиваемого растени-

ем минерального азота (Fred, Graul, 1916). Это 

свидетельствует о бобово-ризобиальном сим-

биозе как возможной «аварийной системе», 

функционирующей в экстремальных условиях 

– при недостатке в почве доступного растениям 

минерального азота.  

В настоящее время с помощью химиче-

ского мутагенеза созданы мутанты бобовых 

растений (например, гороха), обладающие раз-

ной способностью к формированию клубеньков 

на корнях: бесклубеньковые, суперклубенько-

вые и гиперклубеньковые (Сидорова и др., 

2006; 2010). Среди них есть мутанты нечув-

ствительные к высоким дозам почвенных нит-

ратов, неодинаково влияющие на накопление 

азота в растениях и продуктивность зерна (Си-

дорова и др., 2010). Цитируемые авторы делают 

заключение, что полученные формы (линии) 

гороха не уступают коммерческим по продук-

тивности, но значительно превосходят их по 

накоплению массы корневой и надземной части 

растения и содержанию в них азота. Это делает 

такие формы перспективными для применения 

их в качестве сидератов, положительный эф-

фект от которых выражен в последействии. 

Кроме того, они представляют ценный генети-

ческий материал для выведения новых высоко-

продуктивных коммерческих образцов (Сидо-

рова, Шумный, 1999).  

В биологической науке накоплен боль-

шой объем научной информации о бобово-

ризобиальной фиксации атмосферного азота с 

различных научных позиций: физиологических, 

биохимических, генетических, морфологиче-

ских, агрономических и других (Мишустин, 

Шильникова, 1968; 1973; Djordjevic et al., 1987; 

Rolfe, Gresshoff, 1988; Brewin, 1991; Hirsch, 

1992; Franssen et al., 1992; Spaink, 1995; Denarie, 

Debelle, 1996; Воробьев, 1998; Long, 2001; 

Ferguson, Mathesius, 2003; Gage, 2004; Сидоро-

ва и др., 2006; Oldroyd, Downie, 2008; Тихоно-

вич, Проворов, 2009; Кругова, 2009; Ferguson et 

al., 2010; Oldroyd et al., 2011; Проворов, Воро-

бьев, 2012 и др.). Накопленные научные ре-

зультаты о механизмах бобово-ризобиального 

симбиоза позволяют в настоящее время ставить 

вопрос о возможности конструирования азот-

фиксирующего аппарата (на основе симбиоза) у 

других (не бобовых) растений, в первую оче-

редь у хлебных злаков (Charpentier, Oldroyd, 

2010; Beatty, Good, 2011).  

Огромное общебиологическое и хозяй-

ственное значение бактерий семейства 

Rhizobiaceae привлекает к исследованию этой 

проблемы специалистов различного профиля – 

от агрохимиков и физиологов растений до мо-

лекулярных биологов и генетиков. Примером 

широкого обобщения результатов исследова-

ний по этой проблеме служит коллективная 

монография: «Rhizobiaceae. Молекулярная био-

логия бактерий, взаимодействующих с расте-

ниями», вышедшая в свет в 2002 году в изда-

тельстве «Бионт», (С.-Петербург, 567 с). Книга 

является переводом оригинального издания 

«The Rhizobiaceae. Molecular biology of model 

plant-associated bacteria» (издательство «Kluwer 

Acad. Press», 1998). Другим примером в этом 

аспекте является монография сотрудников Все-

российского института сельскохозяйственной 

микробиологии Н.А Проворова и Н.И. Воробь-

ева «Генетические основы эволюции расти-

тельно-микробного симбиоза» (С.-Петербург, 
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Инфорнавигатор, 2012, 400 с.). Книга представ-

ляет собой сводку современных знаний о зако-

номерностях установления мутуалистических 

взаимоотношений между растительными и 

микробными организмами с анализом и обоб-

щением научных данных о генетических, фи-

зиологических, биохимических, морфологиче-

ских, экологических и других особенностях 

растительно-микробных сообществ. Значитель-

ное место в монографии уделяется бобово-

ризобиальному симбиозу (БРС) с рассмотрени-

ем таких вопросов как онтогенез и регуляция 

развития клубеньков, специфичность, сигналь-

ные взаимодействия и метаболическая инте-

грация (Глянько, 2014а). Существенный вклад в 

изучение симбиотической азотфиксации внесли 

сотрудники Института цитологии и генетики 

Сибирского отделения РАН (Новосибирск) 

(Сидорова, 1981; Шумный и др., 1991). Среди 

изданий, вышедших на постсоветском про-

странстве в последние годы, заслуживает вни-

мания фундаментальная четырехтомная моно-

графия «Биологическая фиксация азота», вы-

пущенная Институтом физиологии растений и 

генетики НАН Украины в содружестве с дру-

гими учреждениями (Киев: Логос, 2010-2011, 

2014). В этой сводке процесс азотфиксации 

анализируется с междисциплинарных позиций: 

отдельные тома посвящены физиолого-

биохимическим, микробиологическим аспектам 

бобово-ризобиального симбиоза и растительно-

микробных ассоциаций, а также вопросам гене-

тики азотфиксации (Коць и др., 2010-2011, 

2014). В частности, среди перспективных 

направлений, позволяющих решать сложные 

проблемы повышения эффективности функци-

онирования растительно-микробных симбио-

зов, авторы рассматривают транспозоновый 

мутагенез.  

Особенности образования корневых 

клубеньков у бобовых растений  

Корневые клубеньки – главная экологи-

ческая, физиолого-биохимическая ниша у бо-

бовых для фиксации азота и функционирования 

симбиоза. Ризобии способны к формированию 

азотфиксирующих клубеньков на определен-

ных видах бобовых и классифицируются на две 

группы: быстрорастущие разновидности 

(Rhizobium) и медленнорастущие 

(Bradyrhizobium). Инфекция клубеньковыми 

бактериями Rhizobium характерна, как правило, 

для ограниченных видов бобовых растений, хо-

тя имеются штаммы с широким кругом хозяев. 

Так, идентифицированы следующие перекрест-

ные инокуляционные группы: Rhizobium (Rh.) 

trifolii (клевер красный), Rh. leguminosarum (го-

рох, вика, чечевица), Rh. phaseoli (фасоль), Rh. 

meliloti (люцерна, донник), Rh. japonicum (соя), 

Rh. lupine (люпин), Rh. cicer (нут), 

Bradyrhizobium japonicum (соя, вигна), 

Rhizobium spp. (штаммы BR816, NGR234, 

MPIK1030 с широким кругом растений-хозяев), 

Sinorhizobium fredii (штамм USDA257 с широ-

ким кругом хозяев). Хотя Rhizobium входят в 

cемейство Rhizobiaceae, которое включает из-

вестный растительный патоген Agrobacterium, 

они обычно не рассматриваются как патогены 

растения или паразитные бактерии (Djordjevic 

et al., 1987). Однако растения, инфицированные 

ризобиями, не теряют врожденных систем за-

щиты, которые могут быть направлены против 

ризобий в случае нарушения симбиотических 

взаимоотношений (Глянько, Ищенко, 2017а).  

Благодаря клубеньку между организмами 

происходит обмен питательными веществами: 

бактерии поставляют растению восстановлен-

ный азот (аммоний), а растение снабжает их 

углеводами (дикарбоновыми кислотами). После 

генетических преобразований и сигнальных 

процессов с участием растительных флавонои-

дов и бактериальных липохитоолигосахаридов 

(так называемых Nod-факторов) бактерии про-

никают в корневые волоски через вновь синте-

зированные специфические растительные 

структуры – инфекционные нити (infection 

threads – ITs), с инициацией меристематической 

активности в кортикальных клетках корня и 

образованием примордия клубенька. Бактерии 

размножаются в инфекционных нитях корне-

вых волосков и передвигаются по ним к клет-

кам растения-хозяина с помощью эндоцитоза, 

образуя органеллоподобные структуры – сим-

биосомы, которые дифференцируются в клу-

беньке в бактероиды, где происходит процесс 

фиксации атмосферного азота с участием бак-

териального нитрогеназного ферментного ком-

плекса (Кретович, 1997).  

Существует два основных морфологиче-

ских типа клубеньков у бобовых: детерминант-

ный и недетерминантный (Hirsch, 1992). Сфор-

мированные недетерминантные клубеньки, ха-

рактерные, например, для гороха, клевера, лю-

церны, имеют цилиндрическую форму, посто-

янную меристему и включают четыре диффе-

ренцированные зоны: меристематическую, ин-

фекционную, фиксирующую N2 и в стареющих 

клубеньках – зону старения (Timmers et al., 

2000). Зрелые недетерминантные клубеньки 

содержат гетерогенную популяцию азотфикси-

рующих бактероидов.  
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Бобовые с детерминантными клубенька-

ми относятся в основном к тропическим и суб-

тропическим видам и включают, в частности, 

сою (Glycine max), понгамию (Pongamia 

pinnata), фасоль (Phaseolus vulgaris), вигну 

(Vigna Savi), а также некоторые виды умерен-

ного климата, например, Lotus japonicus (ляд-

венец японский). Детерминантные клубеньки 

имеют сферическую форму и не образуют по-

стоянной меристемы. Они растут растяжением 

клеток быстрее по сравнению с клеточным де-

лением. Центральную зону в этих клубеньках 

занимают инфицированные и неинфицирован-

ные клетки хозяина, где происходит фиксация 

азота атмосферы (Franssen et al., 1992). Необхо-

димо отметить, что бактериальная нитрогеназа 

в клубеньках необратимо ингибируется «следо-

выми» количествами кислорода и, следова-

тельно, развитие клубенька происходит в изме-

няющихся условиях – от нормальных условий 

(normoxis) при формировании симбиотических 

клубеньков, до микроокислительных 

(microoxic) в функционирующих клубеньках 

(Appleby, 1992). Это одна из интенсивно изуча-

емых особенностей функционирующих в клу-

беньках ризобий (Яковлева, 1975; Цыганова и 

др., 2011). Существуют растения, которые об-

разуют клубеньки одновременно на корнях и 

стеблях. К ним, в частности, относится cубтро-

пическое и тропическое бобовое растение сес-

бания из рода Sesbania Scop., насчитывающий 

более 50 видов. Сесбания широко используется 

в странах южной Азии как сидерат и декора-

тивное растение (Вульф, Малеева,1969).  

Формирование и функционирование бо-

бово-ризобиального симбиоза  

Начальные стадии БРС включают инфи-

цирование корней бобовых и образование сим-

биотических структур: инфекционных нитей 

(ITs) для размножения и транспорта бактерий к 

клеткам кортекса и корневых клубеньков для 

ферментативной фиксации атмосферного азота. 

Это сложные процессы, в которых участвуют 

оба симбионта, ведущих молекулярный диалог 

между собой, в результате чего происходят 

глубокие генетические, метаболические, струк-

турные и другие изменения в растительном ор-

ганизме, приводящие к бактериальной инвазии 

и образованию клубенька (Oldroyd, Downie, 

2008; Oldroyd et al., 2011). Главную роль в этих 

процессах играют Nod-факторы, которые пред-

ставляют собой бактериальные липохитооли-

госахариды, взаимодействующие на плазма-

лемме эпидермальных клеток с растительными 

рецепторами (receptor-like kinases, RLK), что 

ведет в дальнейшем к активизации симбиоти-

ческих путей у растения-хозяина (Murray, 

2011). В начальной стадии ризобии в ризосфере 

или адсорбированные на поверхности корня 

распознают специфические для них раститель-

ные флавоноиды (дайдзеин, генистеин, кумест-

рол, нарингенин и др.) и активируют тран-

скрипцию nod-генов, которые требуются для 

инфекции, образования клубеньков и выбора 

специфического растения-хозяина (Denarie, 

Debelle, 1996). Продукты взаимодействия фла-

воноидов с ризобиальными генами ведут к син-

тезу различных соединений, в т. ч. ризобиаль-

ных NFs (Long, 1996). Основной скелет NF (хи-

тоолигосахарид) имеет модификации у разных 

видов ризобий, главным образом по длине и 

степени насыщенности боковых остатков жир-

ных кислот (С16-С20), а также по наличию ради-

калов – ацетила, сульфата, карбомоила, фуко-

зила (Gough, Cullimore, 2011). Боковые цепи 

NFs специфически взаимодействуют с расти-

тельными рецепторами (RLK) и осуществляет 

трансдукцию сигнала для установления мутуа-

листического сожительства двух организмов, 

вызывая разнообразные ответные реакции у 

растения-хозяина: изменение мембранного по-

тенциала, деполяризацию плазмалеммы корне-

вого волоска и инициацию клубенькового при-

мордия (Heidstra, Bisseling, 1996; Глянько, 

2014б). Сложная структура NFs определяет 

специфичность ризобий к бобовым растениям-

хозяевам. При этом полиспецифичность ризо-

бий к растению-хозяину обусловлена разнооб-

разием синтеза ими NFs. Примером широкой 

специфичности ризобий к бобовым растениям-

хозяевам является ризобиальный штамм 

NGR234, способный инфицировать и нодули-

ровать 112 видов бобовых растений, а также не 

бобовое растение Parasponia andersonii Miq. из 

семейства коноплевых (Cannabaceae) (Skorpil, 

Broughton, 2005).  

Физиологическая роль Nod-фактора 

(NF) и растительных рецепторов (RLK) в 

симбиозе  

Молекулярное взаимодействие NFs и 

RLK является основным условием для запуска 

генетических программ инфицирования и клу-

бенькообразования (нодуляции) корней бобо-

вых растений. Этим событиям предшествуют 

преинфекционные ответы растения-хозяина на 

действие NF: перестройка цитоскелета, набуха-

ние и скручивание кончика корневого волоска 

и формирование в наружных кортикальных 

клетках радикально направленных цитоплазма-

тических мостиков – преинфекционных нитей, 
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где образуется бактериальная микроколония, 

осуществляющая локальный гидролиз клеточ-

ной стенки корневого волоска. В результате 

корневой волосок прекращает наружный рост и 

начинает расти вовнутрь, образуя трубчатую 

инвагинацию клеточной стенки инфекционной 

нити, в которой бактерии размножаются и пе-

ремещаются к клеткам кортекса. Участие NF-

сигналинга в образовании IT доказано в опытах 

с мутантными организмами (Gough, Cullimore, 

2011). Показана роль NF в активации ряда ге-

нов и транскрипционных факторов (белки NIN, 

RPG, ERN, CYCLOPS, CERBERUS), что связа-

но с инфицированием и образованием примор-

дия клубенька (Ferguson et al., 2010).  

В инициации деления кортикальных кле-

ток корня и морфогенезе примордия клубенька 

принимает участие фитогормон цитокинин, ре-

цептор которого – гистидинкиназа 

(MtCRE1/LjHK1) активируется Ca
2+

-

кальмодулинзависимой киназой (ССаМК) 

(Глянько, 2015; Глянько, Ищенко, 2015). При 

этом гормональный статус клеток смещается в 

сторону увеличения содержания цитокинина и 

уменьшения ауксина. Однако в дальнейшем со-

отношение этих гормонов и их роль в форми-

ровании клубенька может существенно изме-

няться (Акимова, Соколова, 2012; Ferguson, 

Mathesius, 2014).  

 

Роль Nod-фактора в подавлении за-

щитных систем растения-хозяина  

Кроме инициации симбиотических функ-

ций NFs участвуют в инактивации защитных 

систем макросимбионта (Глянько, 2016; Глянь-

ко, Ищенко, 2017б). Растительные рецепторы 

(например, LysM RLK) «узнают» ризобиальные 

NFs и ингибируют путем неизвестного меха-

низма врожденную MTI-защитную систему 

растения с одновременной инициацией каскада 

симбиотических реакций (Liang et al., 2013). 

Однако при неблагоприятных для формирова-

ния симбиоза условиях этот процесс может 

нарушаться, что ведет к активированию меха-

низмов защиты растения, например, таких как 

синтез и накопление сигнальных молекул и 

ионов (О2
•−

, H2O2, NO, Ca
2+

), включающих за-

 

Рис. 1. Схема иммунных реакций у бобового растения, инфицированного ризобиями (Глянь-

ко, Ищенко, 2017а).  
Пояснения. Rhizobium – клубеньковые бактерии (ризобии); NF – ризобиальный Nod-фактор; MAMPs 

– молекулярные микробные паттерны; EPS – ризобиальные экзополисахариды; LPS – ризобиальные липо-

полисахариды; ROS – активные формы кислорода (АФК); NADPH oxidase – НАДФН-оксидаза – флавинсо-

держащий фермент, участвующий в генерации АФК на плазмалемме; flg22 – активный эпитоп MAMP; PRR 

– растительный рецептор; RLK (NFP/NFR) – растительные рецепторы подобные киназам; T3/4SS – бактери-

альные секреционные системы типа 3 и 4; Nop and products Avr-genes (Нодуляционный белок Nop L и про-

дукты Avr-генов) бактериальные соединения, секретируемые в растительную клетку; NB-LRR – продукт R-

генов растения; ETI – внутриклеточная иммунная система растения, связанная с бактериальными эффекто-

рами; MTI – неспецифическая иммунная система растения, связанная с MAMPs; аквапорин – водный белко-

вый канал; N-терминальный домен – участок фермента, подвергающегося фосфорилированию Са
2+

-

зависимыми протеинкиназами; EF-рука – мотивы фермента, связывающие два иона кальция.  
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щитные механизмы. Для инициации этих меха-

низмов растение-хозяин используют два пути 

иммунной врожденной системы: MTI (MAMP-

triggered immunity) и ETI (effector-triggered 

immunity) (рис. 1).  

Первый путь основан на использовании 

трансмембранных растительных рецепторных 

киназ (RKs) или белков (RLPs) и микробных 

соединений MAMPs (microbial-associated 

molecular patterns) или PAMPs (pathogen-

associated molecular patterns). Второй путь – 

внутриклеточный, при котором основную роль 

играют полиморфные NB-LRR (nucleotide 

binding – leucine rich repeat). Эти защитные си-

стемы действуют при инфицировании как ри-

зобиями, так и патогенами. Причем не исклю-

чается функционирование этих систем на 

начальных стадиях ризобиального инфициро-

вания и при функционировании БРС (Gourion et 

al., 2015; Глянько, Ищенко, 2017б).  

Доказано, что активность MTI подавляет-

ся высокими концентрациями NFs (Liang et al., 

2013). Подобное подавление активности за-

щитной системы MTI не зависит от нодуляции, 

так как наблюдалось у мутантов сои, не спо-

собных синтезировать NF-рецепторы (Liang et 

al., 2013). Способность NF при высоких дозах 

(10
-9

-10
-6

 М) подавлять активность защитных 

систем растения-хозяина может быть частью 

механизма, с помощью которого нодуляция ре-

гулируется по принципу обратной связи 

(Buffard et al., 1996). Таким образом, NFs могут 

как блокировать, так и активировать защитную 

систему растений и участвовать в реакциях, 

связанных с органогенезом клубенька.  

На самых ранних этапах инвазии ризобии 

ведут себя как патогены и, по-видимому, ини-

циируют системную приобретенную устойчи-

вость в органах растения, не подвергающихся 

ризобиальному инфицированию. В связи с этим 

предлагается различать локальную и систем-

ную устойчивость бобового растения к инфи-

цированию ризобиями (Глянько, Ищенко, 

2017б). Локальная устойчивость, локализуемая 

в корнях (а в некоторых случаях и в стеблях), 

подавляется ризобиями, а системная устойчи-

вость предотвращает ризобиальное инфициро-

вание надземных органов растения (рис.1).  

Сигнальные системы ризобий и бобо-

вых растений при формировании БРС  

Растения, как и животные, воспринимают 

приходящие из окружающей среды сигналы 

различной природы и с помощью генетическо-

го аппарата реагируют на них, включая меха-

низмы защиты и изменяя метаболизм примири-

тельно к новым внешним или внутренним 

условиям. Бактериальный NF-сигналинг тесно 

взаимодействует с растительными сигнальны-

ми системами: кальциевой, NO-синтазной, 

НАДФН-оксидазной (Глянько, 2015). Экспрес-

сия симбиотических ядерных генов растения-

хозяина осуществляется с участием указанных 

сигнальных систем и их компонентов (актив-

ных форм кислорода и азота – АФК и АФА) как 

промежуточных звеньев (вторичных мессен-

джеров) в формировании БРС.  

Роль кальция при симбиозе. Са
2+

-

сигнальная система при симбиозе (как и в дру-

гих случаях) связана с возникновением осцил-

ляций, так называемых кальциевых спайков 

(сalcium spiking), как результат ритмичного по-

вышения и снижения концентрации внутрикле-

точного кальция (Granqvist et al., 2015). Осцил-

ляции Са
2+

 характеризуются амплитудой, ча-

стотой и продолжительностью (рис. 2). Доказа-

но, что система кальциевых осцилляций высоко 

консервативная часть симбиотического сиг-

нального пути и определяет роль кальция в ге-

нетическом влиянии на формирование БРС 

(Granqvist et al., 2015). При БРС быстрый Са
2+

-

поток в цитоплазму сменяется снижением его 

содержания в цитоплазме (Shaw, Long, 2003). 

Осцилляции цитозольного кальция наблюдают-

ся приблизительно через 10-15 мин после воз-

действия ризобий или очищенного NF на поток 

кальция в цитоплазму и вызывают с участием 

ССаМК (Са
2+

-кальмодулинкиназы) фосфорили-

рование белков – транскрипционных факторов, 

и в дальнейшем экспрессию симбиотических 

генов в ядре. Однако нерешенной проблемой 

остается механизм декодирования симбиотиче-

ских кальциевых осцилляций. Предполагается, 

что в этом процессе может быть задействована 

ССаМК, способная связывать 4 молекулы каль-

ция (Singh, Parniske, 2012). Мутация по Са
2+

-

спайкам ингибирует органогенез клубеньков у 

Lotus japonicus, но ингибирование снимается 

предварительно активированной формой 

ССаМК (Hayashi et al., 2010).  

Роль АФК при формировании БРС. При 

образовании активных форм кислорода (О2
•−

, 

Н2О2, 
•
ОН, 

1
О2) в качестве предшественника 

выступает молекулярный кислород. Интенсив-

ное образование АФК у растений происходит в 

фотосистеме, пероксисомах, дыхательной цепи 

митохондрий и в других структурах клетки, где 

происходит одноэлектронное восстановление 

О2. Одним из важнейших источников АФК при 

фитопатогенезе является пероксимальная и 

НАДФН-оксидаза плазмалеммы (Тарчевский, 
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2002; Максимов, Черепанова, 2006). Доказана 

тесная связь продукции АФК с выходом ионов 

кальция в цитозоль при действии стрессоров и 

подчеркивается значение Са
2+

 и АФК как клю-

чевых компонентов единой сигнальной систе-

мы (Колупаев, 2007). Важную роль в этом иг-

рает мембранная НАДФН-оксидаза, которая 

связывает Са
2+

 и активируется им (Sagi, Fluhr, 

2006).  

Образование АФК в течение развития 

симбиотического взаимодействия – основной 

фактор сходства ранних ответов растения на 

инфицирование патогенами и симбиотрофами 

(Baron, Zambryski, 1995; Deakin, Broughton, 

2009). Однако роль АФК, в частности, перок-

сида водорода (Н2О2) и супероксидного анион-

радикала (О2
•−

), в симбиотических взаимоот-

ношениях двух организмов до конца непонят-

на. В отличие от патогенеза, когда АФК вы-

полняют в основном токсическую для патогена 

роль, при БРС ризобии ингибируют сигнальные 

пути, ведущие к запуску защитных систем рас-

тения (Buffard et al., 1996). Содержание Н2О2 

увеличивается в первые сутки после инокуля-

ции корней гороха совместимым штаммом ри-

зобий (Васильева и др., 2001). Показано, что 

ризобиальный антиоксидантный фермент супе-

роксиддисмутаза (СОД), катализирующий ре-

акцию дисмутации О2
•−

 в Н2О2, необходим для 

прохождения нормальной ризобиальной ин-

фекции и нодуляции (Santos et al., 2001). По 

данным Lohar et al. (2007) изменение морфоло-

гии корневых волосков в ответ на ризобиаль-

ную инфекцию сопровождается временными 

колебаниями концентрации Н2О2, что авторы 

связывают с необходимостью АФК для процес-

сов, ведущих к скручиванию корневых волос-

ков и последующей инвазии клубеньковых бак-

терий. Преходящее увеличение АФК в клетках 

корневого волоска при обработке корневых во-

 

Рис. 2. Са
2+

-осцилляции в клетке растения в зависимости от стимула сигналинга (Модифи-

кация: Downie, 2014).  
Пояснения. (a) – врожденный иммунный сигналинг (flg22), (б) – симбиотический сигналинг (Nod 

factor), (в) – другие типы сигналинга (Mas7, глюкохитосахариды). (а) Взаимодействие с поверхностными 

рецепторами растительной клетки (лейцин-богатыми FLS2 и BAK1) бактериального MAMP-соединения 

flg22 (флагеллина) вызывает активацию потока Са
2+

 в цитоплазму и кальциевые осцилляции в цитоплазме. 

(б) При симбиотическом сигналинге Nod factor (NF) взаимодействует на плазмалемме с растительными ре-

цепторами NFR1 или NFR5, вызывая усиление потока Са
2+

 в цитоплазму и кальциевые осцилляции в ядре. 

(в) Взаимодействие с растительной клеткой пептида Mas7 (Mastoparan7) вызывает появление кальциевых 

осцилляций в ядре и связано с эндоплазматическим ретикулумом, но не вызывает усиление потока Са
2+

 из 

внеклеточного пространства. Следует отметить, что разные биологические стимулы (flg22, NF, Mas7) вы-

зывают неодинаковые по амплитуде, частоте и продолжительности Са
2+

 осцилляции. Но в то же время ха-

рактер Са
2+

- спайков при микоризном и ризобиальном симбиозе одинаков у всех видов растений (Granqvist 

et al., 2015).  



БОБОВО-РИЗОБИАЛЬНЫЙ СИМБИОЗ 

13 

лосков фасоли очищенным NF является специ-

фическим для раннего этапа взаимодействия 

ризобий и бобового растения, поскольку отли-

чается от динамики АФК при действии пато-

генного элиситора, характеризующиеся посто-

янным увеличением содержания АФК 

(Cardenas, Quinto, 2008). C другой стороны, об-

работка проростков люцерны очищенным NF 

ведет к ингибированию образования Н2О2, что 

связывается с защитным ответом растения 

(Shaw, Long, 2003). Таким образом, литератур-

ные данные свидетельствуют об АФК либо как 

отрицательном регуляторе формирования БРС, 

либо как положительном. Следовательно, ри-

зобиальная инфекция способна регулировать 

содержание цитотоксических соединений, та-

ких как Н2О2 и NO (Глянько и др., 2014). Одна-

ко определенные защитные ответы макросим-

бионта индуцируются во время развития клу-

бенька (Vasse et al., 1993; Gamas et al., 1998).  

Оксид азота (NO) при симбиозе. NO вхо-

дит в группу активных форм азота (АФА), в ко-

торой находятся и другие низкомолекулярные 

N-соединения: OONO
−
, NO2

−
, NO

−
, NO

+
. Моди-

фицированные с помощью NO и OONO
−
 S-

нитрозотиолы, нитротирозинсодержащие и 

другие белки, рассматриваются как соединения 

группы АФА, участвующие в нитрозативном 

стрессе (Klatt, Lamas, 2000). Роль АФА в фор-

мировании и функционировании БРС одна из 

наименее изученных сторон. При изучении это-

го процесса основное внимание уделяется NO-

молекуле, обладающей широким спектром 

биологического действия (Meilhoc et al., 2011). 

Оксид азота обнаруживается уже в первые часы 

после взаимодействия ризобий и бобового рас-

тения в IT, тканях клубеньковой меристемы, в 

азотфиксирующих клубеньках (Baudouin et al., 

2006; Meilhoc et al., 2011; Глянько, 2013). Есть 

данные, что NO может участвовать в регуляции 

образования клубеньков на корнях бобовых 

(Herouart et al., 2002), но высокие концентрации 

NO препятствуют инфицированию растений 

ризобиями и микоризой (Meyer et al., 2005). По 

данным Митановой и др. (2006), экзогенный 

NO (в виде донора NO – нитропруссида натрия) 

отрицательно влиял на адгезию и проникнове-

ние ризобий в корни гороха. В этих опытах до-

бавление в среду с нитропруссидом натрия ге-

моглобина из эритроцитов лошади в 1,5 раза 

снимало ингибирующий эффект NO на эти 

процессы, что объясняется связыванием NO 

гемоглобином. Обнаружено влияние ризоби-

альной инфекции на содержание NO в чувстви-

тельной для ризобий зоне корня гороха в зави-

симости от штамма клубеньковых бактерий, 

различающихся по степени N2-фиксирующей 

способности и вирулентности (Глянько и др., 

2012; 2014). Эти факты свидетельствуют об 

участии NO в процессах формирования БРС.  

Синтезируемый в клубеньках сои NO 

связывается леггемоглобином с образованием 

нитрозиллеггемоглобина (Yamamoto et al., 

1990; Yamamoto, Kanayama, 1990). Это может 

вести к блокированию процесса азотфиксации 

за счет ингибирования процесса переноса кис-

лорода в бактероиды клубеньков. Важным яв-

ляется вопрос о роли несимбиотического гемо-

глобина в БРС. Считают, что роль несимбиоти-

ческого гемоглобина в неинфицированных 

клетках может заключаться в детоксикации 

NO, оказывающего негативный эффект на фор-

мирование симбиоза, и как модулятора уровня 

NO (Simoda et al., 2005). Можно заключить, что 

NO функционирует как многоцелевой регуля-

тор различных механизмов симбиотического 

процесса: распознание растения-хозяина; моду-

ляция защитных реакций макросимбионта; 

формирование примордия и органогенез клу-

бенька; фиксация азота и углеродный метабо-

лизм в клубеньках; старение клубенька. NO 

взаимодействует с другими биологическими 

молекулами, например, фитогормонами и АФК 

(Hichri et al., 2015).  

Роль салициловой кислоты при БРС. Си-

стемная устойчивость растений (SAR) форми-

руется при участии салициловой кислоты (СК) 

и пероксида водорода (Ryals et al., 1996; Мо-

лодченкова, 2001; Mostofa et al., 2015) и сопро-

вождается увеличением содержания СК и ее 

дериватов, а также усилением экспрессии СК-

зависимых генов (Shah, Zeier, 2013). Показано 

взаимовлияние СК и Н2O2 в метаболизме рас-

тений. Изменение внутриклеточной концентра-

ции одного из этих соединений оказывает вли-

яние на содержание другого (Leon et al., 1995; 

Rao et al., 1997). В этих процессах функциони-

руют ферменты окислительно-восстанови-

тельного цикла: каталаза, пероксидаза, 

НАДФН-оксидаза, СОД и др. В трансдукции 

сигнала экзогенной СК в генетический аппарат 

принимают участие АФК, Са
2+

, NO (Колупаев и 

др., 2016).  

Есть данные об участии СК и ее произ-

водных (метилсалицилата) в цепи переноса 

сигнала на длинные дистанции при формиро-

вании SAR (Park et al., 2007). Однако более 

ранние результаты не подтверждают роль СК 

как дальнего сигнала (Vernooij et al., 1994; 

Pallas et al., 1996).  
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Таким образом, СК – компонент защиты 

от патогенной инвазии и повышения устойчи-

вости растительных клеток к антропогенным 

факторам. Такие функции СК могут препят-

ствовать формированию и функционированию 

БРС. Действительно, экзогенная СК оказывала 

отрицательное влияние на БРС (Шумный и др., 

1991; Martinez-Abarka,1998; Глянько и др., 

2005). Есть данные литературы, что синтез СК 

растением-хозяином регулируется на генном 

уровне при участии ризобиального Nod-

фактора (Глянько, 2014б). Подтверждением 

этому служат данные о существенном накопле-

нии СК в корнях у ризобиального NF-мутанта и 

при инокуляции люцерны несовместимом ри-

зобиальным штаммом (Blilou et al., 1999). 

Предполагается, что Nod-фактор блокирует 

СК-сигнальный механизм, связанный с защит-

ными реакциями растения-хозяина путем 

уменьшения синтеза СК (Bueno et al., 2001). C 

другой стороны, установлено, что уменьшение 

эндогенного уровня СК путем экспрессии 

трансгенного фермента салицилатгидролазы 

положительно влияло на процессы инфициро-

вания и нодуляции у ряда бобовых культур 

(Stacey et al., 2006). Эти результаты свидетель-

ствуют о важной роли СК в защитных реакциях 

макросимбионта при формировании БРС.  

Сигнальные функции АФК и АФА и их 

взаимодействие при формировании БРС  

Важная роль АФК и АФА в ответе расте-

ния на биотические и абиотические стрессовые 

воздействия не вызывает сомнений (Corpas et 

al., 2013; Yu et al., 2014; Baxter et al., 2014; Кар-

пец, Колупаев 2017). Синтез этих молекул свя-

зан с программированной клеточной смертью 

 

Рис. 3. Схема взаимосвязи АФК и NO в бобово-ризобиальном симбиозе (Модификация: 

Puppo et al., 2013).  

1. Показан синтез Н2О2 с участием НАДФН-оксидазы, локализованной на мембране; акти-

вация пероксидом водорода MAP-киназы (MAPK) и соответственно нитратредуктазы (NR) (Wang 

et al., 2010). 2. Ингибирование НАДФН-оксидазы (RBOH) с помощью NO (нитрозилирование) 

(Yun et al., 2011). 3. Возможная репрессия c помощью NO экспрессии гена MtRbohB фермента 

RBOH при симбиотическом взаимодействии люцерны и Sinorhizobium meliloti (Boscari et al., 

2013).  
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(ПКС) – важным механизмом регуляции роста 

и развития растений и устранения поврежден-

ных или инфицированных клеток при стрессо-

вом воздействии (Wang et al., 2013). При изуче-

нии БРС первую очередь привлекают внимание 

механизмы взаимовлияния бактериального NF 

и сигнальных молекул (ионов) растения (Са
2+

, 

АФК, АФА, СК) (Scheler et al., 2013). Доказано, 

что NO и АФК (H2O2) могут регулировать син-

тез друг друга (рис. 3). В течение гиперчув-

ствительной реакции NO может оказывать эф-

фект на синтез Н2O2 через S-нитрозилирование 

НАДФH-оксидазы плазмалеммы (AtRBOHD) 

(Yun et al., 2011). С другой стороны, накопле-

ние H2O2 индуцирует синтез NO посредством 

усиления экспрессии нитратредуктазы, что в 

дальнейшем при суммарном действии ведет к 

гибели клетки (Wang и al., 2013). Однако 

накоплению в клетках NO предшествует выход 

ионов Са
2+

 в цитозоль, активация НАДФН-

оксидазы и усиление синтеза пероксида водо-

рода. Таким образом, перекрестное взаимодей-

ствие NO и Н2О2 является важной особенно-

стью активности этих молекул.  

Известно, что NO в реакции нитрозили-

рования может реагировать с восстановленным 

глутатионом (GSH) с образованием S-

нитрозоглутатиона (GSNO), который является 

мобильным резервуаром биоактивного NO 

(Barraso et al., 2013; Kubienova et al., 2014; Yu et 

al., 2014). С другой стороны, в результате реак-

ции между О
•−

 и NO образуется пероксинитрит 

(ONOO
−
) – мощная окислительно-

нитрирующая молекула (Corpas, Barroso, 2014). 

 

Рис. 4. Схема суммирующей роли Н2О2 и NO в процессах нодуляции (Модификация: Puppo 

et al., 2013).  
Показано влияние ризобиального Nod-фактора (НФ) при его взаимодействии с растительным ре-

цептором (LysM RLK) на системы, генерирующие Н2О2 и NO, а также на реакции образования O2
•−

 и 

ONOO
−
. Далее показано влияние этих молекул на процессы редокс-сигналинга (сульфонилирование, нитро-

зилирование и нитрование белков), что приводит к экспрессии генов и активации белков. В конечном итоге 

эти процессы связаны с образованием инфекционных нитей (ITs) (1), с органогенезом клубенька, диффе-

ренциацией бактероидов, функционированием клубеньков, нитратным дыханием и старением клубеньков 

(2). Отдельно показано участие Н2О2 в формировании ITs и роль NO в зрелых клубеньках. Отражено уча-

стие ризобиальных липополисахаридов (ЛПС) в образовании NO (3) (Hichri et al., 2015).  
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Вследствие присутствия в растительных тканях 

NO, GSNO и ONOO
−
 происходит пост-

трансляционная модификация белков, подобная 

S-нитрозилированию и нитрованию (Romero-

Puertas et al., 2013). В пероксисомах каталаза и 

гликолатоксидаза ингибируются с участием ре-

акции S-нитрозилирования, что может регули-

ровать клеточный уровень Н2О2 (Ortega-

Galisteo et al., 2012). C другой стороны, генера-

ция ONOO
−
 может вызывать нитрование расти-

тельных белков и нитрозативное повреждение 

растительных клеток, хотя эндогенное нитро-

вание может выполнять и регуляторную функ-

цию (Barraso et al., 2013).  

Механизмы взаимодействия АФК и АФА 

достаточно хорошо изучены при фитопатогене-

зе, когда в системной устойчивости основную 

роль играет СВЧ клетки и процесс ПКС как ре-

зультат быстрого синтеза этих молекул 

(Bolwell, 1999). В настоящее время доказано, 

что соотношение в клетке NO, O2
•−

, H2O2 и 

ONOO
−
 определяет СВЧ клетки при действии 

биотических и абиотических факторов 

(Zaninotto et al., 2006; Zhao et al., 2007). Необ-

ходимо отметить, что сведения о роли этих мо-

лекул при формировании и функционировании 

БРС недостаточны, особенно это касается ло-

кальной и системной устойчивости бобового 

растения к ризобиальной инвазии (Глянько, 

2016). Таким образом, из выше изложенного 

можно заключить, что АФК и АФА при БРС 

могут играть двоякую роль: как сигнальные 

молекулы и как токсические соединения. Одна-

ко, и в том и в другом случаях их роль связана с 

ризобиальной инфекцией, образованием сим-

биотических структур и их функционировани-

ем.  

На рис. 4 показана суммирующая роль 

Н2О2 и NO в процессах нодуляции. Ризобиаль-

ные NFs взаимодействуют с растительными ре-

цепторами (LysM RLK) и оказывают влияние 

на генерацию О2
•−

, Н2О2, NO, ONOO
−
 с участи-

ем НАДФН-оксидазы, NO-cинтазы, нитратре-

дуктазы, нитритредуктазы и других. Образо-

вавшиеся сигнальные молекулы формируют 

окислительно-восстановительный сигналинг 

(Redox-based signaling), оказывающий влияние 

на активность модифицированных белков и 

экспрессию генов. Все эти процессы связаны с 

формированием и функционированием БРС: 

образованием инфекционных нитей, развитием 

клубеньков, дифференциацией бактероидов в 

клубеньках, N2-фиксацией, нитратным дыхани-

ем в клубеньках, старением и распадом клу-

беньков.  

Необходимо заметить, что небольшие 

сигнальные молекулы – АФК и АФА, не един-

ственные соединения, активно участвующие в 

БРС. Немаловажная роль, например, принадле-

жит фитогормонам, которые инициируют мор-

фогенез клубенька (ауксин и цитокинин) и ре-

гулируют ризобиальную инфекцию (абсцизовая 

и жасмоновая кислоты) (Глянько, 2015).  

Заключение  

Микроорганизмы – неотъемлемая часть 

земной жизни. Без них в большинстве случаев 

невозможен рост, развитие живых существ, в 

том числе растений. Часто взаимодействие 

между организмами происходит на основе па-

разитарного или муталистического симбиоза. 

Если в первом случае пользу получает только 

микроорганизм – паразит, который наносит 

вред растению-хозяину, то муталистическое 

взаимодействие выгодно обоим симбионтам. 

Несомненно, клубеньковые бактерии и бобовые 

растения прошли длительную эволюцию преж-

де чем их взаимодействие стало приносить 

пользу растению-хозяину в виде восстановлен-

ного ризобиями in planta атмосферного азота. 

При этом жизнедеятельность ризобий в корне-

вых клубеньках осуществляется за счет энерге-

тических материалов, поставляемых растением. 

Возникает вопрос: почему ризобии выбрали 

для своей деятельности (за редким исключени-

ем) бобовые растения? Познание этой уникаль-

ной биологической особенности в перспективе 

приблизит к созданию азотфиксирующего ап-

парата у не бобовых растений и позволит ре-

шить проблему питания растений экологически 

чистым азотом (Beatly, Good, 2011; Проворов, 

Воробьев, 2012). Полученные в настоящее вре-

мя фундаментальные знания создают основу 

для решения этой проблемы. Однако существу-

ет еще много не выясненных вопросов, требу-

ющих своего разрешения. К ним можно отне-

сти: устойчивость бобового растения к инвазии 

ризобий и участие врожденных иммунных си-

стем растения в процессах инфицирования и 

функционирования N2-фиксирующего аппарата 

в клубеньках; роль ризобиальных Nod-

факторов в подавлении защитных систем рас-

тения-хозяина. Необходимо заметить, что фор-

мирование системной (приобретенной) устой-

чивости у растений происходит с участием фи-

тогормонов, физиологический эффект которых 

реализуется с участием сигнальных посредни-

ков (Колупаев и др., 2016). Сигнальные по-

средники и фитогормоны несомненно играют 

важнейшую роль и при БРС, оказывая влияние 

на процессы инфекции, морфогенез клубенька 
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и его функционирование. Однако установлен-

ные в настоящее время факты носят часто фе-

номенологический характер и не раскрывают 

механизмы и последовательность передачи 

сигналов в геном. Это далеко не полностью вы-

ясненные аспекты функционирования БРС.  

Недостаточно исследованы также врож-

денные иммунные системы бобового растения, 

участие которых в бобово-ризобиальном сим-

биозе констатируется (Gourion et al., 2015). Не 

ясен вопрос о влиянии инфицированного ризо-

биями бобового растения на инвазию в расте-

ние других микроорганизмов, в том числе пара-

зитарных. Иначе говоря, облегчает ли ризоби-

альная инфекция заражение растения другими 

микроорганизмами? (Gourion et al., 2015). В 

связи с этим представляют интерес данные о 

корневом клубеньке как микробиоме, в кото-

ром кроме ризобий функционируют и другие 

бактерии, физиологическая роль которых в со-

жительстве с ризобиями пока не ясна (Кузнецо-

ва и др., 2015; Martinez-Hidalgo, Hirsch, 2017). 

Изучение этих вопросов крайне важно для по-

нимания устойчивости бобового растения к ри-

зобиальной инфекции, а также роли сигналь-

ных систем в установлении БРС. 
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Literature data on the role of Rhizobium-legume symbiosis (RLS) and a brief history of fundamental 

study of this unique biological phenomenon have been summarized. The features of root nodules 

formation of determinant and indeterminate types have been described. The physiological role of 

rhizobial Nod-factor in suppressing protective system of legume plant and the role of plant immune 
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systems (MTI and ETI) in rhizobial infection and formation of RLS are covered. Signal systems of 

legume plant (Ca2+, NO synthase, NADPH oxidase) and their components (ROS, NO) and other 

signal molecules involved and interacting in determining of RLS are described. The necessity of 

studying local and systemic resistance of legume plant for rhizobial infection is emphasized. 

Key words: Rhizobiaceae, legume plants (Fabaceae), Rhizobium-legume symbiosis, root nodules, 

Nod-factor, plant immune systems (MTI, ETI), Ca
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БОБОВО-РИЗОБІАЛЬНИЙ СИМБІОЗ: ДЕЯКІ СУЧАСНІ ЗНАННЯ 
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Узагальнено дані літератури про роль бобово-ризобіального симбіозу (БРС) і наведено коро-

тку історію фундаментального вивчення цього унікального біологічного явища. Описано 

особливості утворення кореневих бульбочок детермінантного і недетермінантного типів. Ви-

світлюється фізіологічна роль ризобіального Nod-фактора в пригніченні захисної системи бо-

бової рослини і роль імунних систем рослини (MTI та ETI) в ризобіальній інфекції та форму-

ванні БРС. Описуються сигнальні системи бобової рослини (Са
2+

, NO-синтазна, НАДФН-

оксидазна) та їх компоненти (активні форми кисню і азоту) й інші сигнальні молекули, що 

беруть участь і взаємодіють при встановленні БРС. Підкреслюється необхідність вивчення 

локальної і системної стійкості бобової рослини до ризобіальної інфекції. 

Ключові слова: родина Rhizobiaceae, бобові рослини (Fabaceae), бобово-ризобіальний 

симбіоз, кореневі бульбочки, Nod-фактор, імунні системи рослини (MTI, 

ETI), Са
2+

, Н2О2, NO, cаліцилова кислота, локальна і системна стійкість 


