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В обзоре обобщены литературные данные о свойствах ризосферных микро-
организмов, определяющих их ростстимулирующий потенциал, а также ре-
гуляторное влияние на формирование и функционирование бобово-ризоби-
ального симбиоза. Способность ризобактерий к мобилизации минеральных
элементов, азотфиксации, продуцированию ферментов и биологически ак-
тивных веществ, индукции системной устойчивости, смягчению действия
биотических и абиотических неблагоприятных факторов лежит в основе их
прямого и косвенного многовекторного влияния на рост и развитие расте-
ний, формирование и функционирование микробных популяций ризосфе-
ры, а также плодородие почвы — составляющих, необходимых для эффек-
тивного взаимодействия микро- и макросимбионтов. Участие ризосферных
микроорганизмов во многих процессах, происходящих в прикорневой зоне,
позволяет рассматривать микробное сообщество, образующееся вблизи кор-
невой системы бобовых растений, как фактор регулирования формирования
бобово-ризобиального симбиоза, прежде всего на ранних этапах. Понима-
ние значения отдельных свойств ризобактерий в развитии симбиотических
взаимоотношений между бобовыми растениями и клубеньковыми бактери-
ями, а также установление особенностей клубенькообразования, азотфик-
сации, формирования биомассы и урожая макроорганизма под воздействием
прикорневой микрофлоры дает возможность создавать полифункциональные
микробные композиции направленного действия для использования в сель-
скохозяйственном производстве при выращивании бобовых и зернобобовых
культур в контексте устойчивого развития.

Ключевые слова: бобовые растения, ризосферные микроорганизмы, ризобии,
ростстимулирующие свойства, симбиоз.

Симбиоз бобовых растений и клубеньковых бактерий является мощ-
ным источником биологического азота благодаря способности бобово-
ризобиальных симбиотических систем превращать молекулярный
азот атмосферы в доступные для растений азотные соединения. В ходе
развития симбиотического партнерства происходит тесное высоко-
специфичное взаимодействие между бобовыми растениями и ризо-
биями, вовлекающее ряд биологических процессов и сигнальных ме-
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таболитов [1—3], в результате чего на корнях растений формируются
клубеньки, в которых трансформированные в бактероиды клубенько-
вые бактерии осуществляют восстановление азота. Симбиотическое
кооперирование, включая преинфекционный этап, характеризуется
высокой чувствительностью к действию абиотических и биотических
факторов окружающей среды. Например, недостаточное водообеспе-
чение (30 % полной влагоемкости) приводит к снижению количест-
ва и массы клубеньков, а также их азотфиксирующей активности [4],
а высокие концентрации NaCl негативно влияют на формирование
клубенькового аппарата и массы растений [5]. Замедлять клубенько-
образование и снижать азотфиксирующую активность симбиотичес-
ких бобово-ризобиальных систем могут неблагоприятные темпера-
турные условия окружающей среды [6], кислотность почвы [6],
недостаток макро- и микроэлементов [6, 7]. Вместе с тем развитие
бобово-ризобиального симбиоза зависит и от растительных экссуда-
тов, выделяемых семенами и корнями [8, 9], активности многочис-
ленных почвенных микроорганизмов [10, 11], а также присутствия в
ризосфере макросимбионта беспозвоночных животных [12]. Важно
отметить, что неблагоприятные факторы окружающей среды могут
вызывать изменения в метаболизме и протекании важных жизнен-
ных процессов, тесно связанных со способностью к формированию
бобово-ризобиальных мутуалистических взаимоотношений у обоих
симбиопартнеров [13—16]. 

Функционирование почвенной микрофлоры — один из наиболее
важных факторов, влияющих на растительный организм. В течение
жизненного цикла растения, в том числе и бобовые, вступают во вза-
имодействие с большим количеством микроорганизмов, среди кото-
рых особое место занимают ризосферные — бактерии, грибы, акти-
номицеты, водоросли, простейшие, относящиеся к разным
таксономическим группам. Они формируют микробиом прикорне-
вой зоны растений. При этом фитопатогенные бактерии и грибы, по-
ражая растительные ткани, замедляют ростовые процессы в них [17].
Другие ризосферные микроорганизмы, наоборот, положительно вли-
яют на развитие растений [10], способствуя накоплению вегетатив-
ной массы [18], повышению продуктивности [19], улучшению каче-
ства семян [20] и др. Кроме того, ризобактерии могут оказывать
действие на представителей других видов и родов микрофлоры ризо-
сферы [21].

В обзоре мы постарались акцентировать внимание на свойствах
ризосферных микроорганизмов и их биологической активности, поз-
воляющих рассматривать прикорневую микрофлору растений не
только с точки зрения ростстимулирующего действия ризобактерий,
но и в качестве фактора регуляции формирования бобово-ризобиаль-
ного симбиоза. 

Свойства ризосферных микроорганизмов и их значение в формиро-
вании бобово-ризобиального симбиоза. Бобово-ризобиальный симби-
оз, представляющий собой азотфиксирующую систему, включает два
главных компонента: растительный и бактериальный, функциональ-
ная активность которых обеспечивает эффективность растительно-
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микробных взаимоотношений. Влияние ризосферной микрофлоры
на растения осуществляется с помощью прямых и косвенных меха-
низмов. Прямое действие заключается, например, в улучшении пи-
тания растений и активизации ростовых процессов за счет продуци-
рования биологически активных веществ и регулирования уровня
фитогормонов. Косвенное влияние связано, прежде всего, с подавле-
нием активности фитопатогенов и индуцированием системной ус-
тойчивости у растений. Ризобактерии играют также важную роль в
защите макроорганизма от действия абиотических стрессовых факто-
ров [22] и улучшении физико-химических свойств почвы [23]. 

Кроме кислорода, диоксида углерода и воды для поддержания
жизнедеятельности растительного организма необходимы минераль-
ные вещества. К главным элементам питания растений относятся ма-
кроэлементы (азот, фосфор, калий, магний, кальций и др.), среди ко-
торых ключевыми являются азот, фосфор и калий. Важную роль в
обеспечении многих физиологических процессов играют также мик-
роэлементы (железо, молибден, кобальт, медь, цинк и др.) [24]. Боль-
шие количества фосфора и калия сосредоточены в почве и литосфе-
ре, а азота — в земной атмосфере. Вместе с тем они находятся в
недоступной для питания растений форме и могут быть использованы
только после мобилизации из природных резервуаров, в том числе при
участии почвенных микроорганизмов [25, 26]. Большая часть микро-
элементов почвы также представлена неподвижными формами [27].

Азот имеет огромное значение в жизни растений. Он влияет на
площадь листовой поверхности, увеличивая ее, а также активизирует
формирование вегетативной массы, улучшает качество семян и по-
глощение других минеральных элементов, способствует накоплению
продуктов фотосинтеза. Этот элемент является строительным мате-
риалом белков, нуклеиновых кислот, хлорофилла и фитогормонов.
Его дефицит ведет к замедлению ростовых процессов, хлорозу,
уменьшению количества белка в тканях растения [28]. Значительная
роль в обеспечении растений азотом принадлежит почвенным мик-
роорганизмам, среди которых отдельную группу составляют симбио-
тические и несимбиотические азотфиксаторы. Недостаток азота [29],
как и его высокая концентрация в субстрате выращивания бобовых
культур [30], могут воздействовать на развитие симбиотических азот-
фиксирующих систем. Исследования слабоэффективных симбиоти-
ческих ассоциаций подтверждают важность азота при формировании
бобово-ризобиального симбиоза [29]. Некоторое количество азотных
соединений, так называемая стартовая доза, особенно необходимо на
ранних этапах развития симбиоза, поскольку в этот период происхо-
дит активизация биосинтетических процессов в растительных клет-
ках, а поступления биологического азота за счет азотфиксации в бак-
тероидах еще нет. Свободноживущие микроорганизмы прикорневой
зоны обладают способностью восстанавливать молекулярный азот
атмосферы, формируя в ризосфере пул доступных азотных соедине-
ний, которые могут быть использованы бобовыми растениями для
роста и развития, а также для компенсации затрат, понесенных на
установление симбиотических отношений с клубеньковыми бакте-
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риями. К наиболее часто встречающимся несимбиотическим микро-
организмам ризосферы, обладающим азотфиксирующей активнос-
тью, принадлежат бактерии родов Azotobacter, Azospirillum, Bacillus,
Enterobacter и др. [22, 31, 32]. Нитрификаторы и денитрификаторы,
трансформирующие азот в почве [33], также могут косвенно влиять
на развитие бобово-ризобиального симбиоза. 

Как и азот, фосфор относится к наиболее востребованным ми-
неральным элементам. Он входит в состав нуклеиновых кислот, фос-
фолипидов, АТФ, а также принимает участие в регуляции разных ме-
таболических процессов, включая энергетический обмен, влияет на
рост и развитие растений [34, 35]. Литературные данные свидетель-
ствуют, что в условиях симбиотрофного питания азотом бобовые
растения нуждаются в большом количестве фосфора, что связано с
интенсивным использованием АТФ при восстановлении азота [36,
37]. Вместе с тем фосфор необходим для формирования клубеньков
ризобиями. Его дефицит влияет на нодуляционную активность ризо-
бий [38]. Продуцирование ризосферной микрофлорой метаболитов,
снижающих уровень рН окружающей среды, например органических
кислот, является одним из механизмов, с помощью которого проис-
ходит мобилизация фосфора из труднорастворимых соединений [25,
39]. Было показано, что ризобактерии, в том числе и ризобии, спо-
собны растворять труднодоступные органические фосфаты, выделяя
ферменты фосфатазы [25, 40, 41]. Везикулярно-арбускулярные грибы
увеличивают содержание фосфора в тканях растений не только путем
повышения растворимости соединений фосфора, но и за счет увели-
чения площади поглощения корневой системы [42]. Бациллы, псевдо-
монады, азотобактер, везикулярно-арбускулярные грибы — наиболее
известные виды ризосферных микроорганизмов, характеризующиеся
высокой активностью минерализации нерастворимых фосфорных со-
единений [43, 44].

Калий — третий по значимости минеральный элемент, который
необходим растениям для развития. Он не является составной частью
метаболитов растений, но играет важную роль в ряде процессов,
обеспечивающих жизнедеятельность макроорганизма, в частности,
осмоадаптации, активизации ферментов, фотосинтезе, флоэмном
транспорте [45, 46]. Его нехватка влечет за собой замедление роста,
особенно корневой системы, снижение урожая, повышение чувстви-
тельности к болезням и абиотическим стрессам [26]. Установлено,
что калий влияет на ростовую активность ризобий, клубенькообразо-
вание и азотфиксирующую активность бобово-ризобиального симби-
оза [47, 48]. Многие бактерии прикорневой зоны растений, например
бактерии родов Pseudomonas, Burkholderia, Acidothiobacillus, Bacillus,
Paenibacillus и грибы Aspergillus, могут высвобождать соединения ка-
лия из минералов, входящих в состав почвы [49—52, 53], преимуще-
ственно за счет продуцирования органических кислот [53, 54]. 

Выделяя в окружающую среду сидерофоры, представляющие со-
бой органические низкомолекулярные соединения с хелатирующей
способностью или органические кислоты, прикорневая микрофлора
растений повышает биодоступность железа и других микроэлементов
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[55], огромная значимость которых для роста и развития растений
[56, 57], а также формирования и функционирования симбиотичес-
ких азотфиксирующих систем описана в ряде обзоров [48, 58]. Мик-
роэлементы входят в состав органических молекул и могут действо-
вать, в том числе, как активаторы ферментов и переносчики
электронов, принимая участие в жизненно важных процессах, про-
исходящих в растении [59]. Бор, кобальт и марганец влияют, глав-
ным образом, на формирование клубеньков, тогда как медь, железо,
молибден и никель в составе ключевых белков и ферментов необхо-
димы для азотфиксации [48]. Сидерофоры играют важную роль в био-
контроле фитопатогенов [60]. Активно продуцируют сидерофоры ри-
зосферные микроорганизмы родов Bacillus, Streptomyces, Arthrobacter,
Pseudomonas, Trichoderma, Aspergillus, Azotobacter, Agrobacterium и др.
[55]. Ризобактерии, выделяющие сидерофоры, могут ингибировать
рост ризобий за счет индуцированного этими метаболитами недо-
статка железа [61]. 

Было показано, что прикорневая микрофлора наряду с мобили-
зацией макро- и микроэлементов может влиять на мембранные про-
цессы в клетках корня, например, увеличивая выброс протонов в ок-
ружающую среду, что ведет к улучшению питания растений [62].
Ризобактерии также способны стимулировать накопление минераль-
ных элементов в растительных тканях [19]. 

Многочисленные исследования свидетельствуют о значительной
роли фитогормонов в регуляции важнейших физиологических про-
цессов, протекающих в растениях, в частности роста и развития,
прорастания семян, устойчивости растительного организма к дейст-
вию стрессовых факторов и т. д. [63—67]. Многие ризосферные ми-
кроорганизмы, в том числе и патогенные, могут синтезировать фи-
тогормоны разных классов [68]. Наиболее известными продуцентами
ростстимулирующих веществ являются бактерии родов Azospirillum,
Pseudomonas, Agrobacterium, Rhizobium, Bacillus [68, 69]. Выделяя фито-
гормоны, ризобактерии могут влиять непосредственно на рост и раз-
витие растений [69] или опосредованно, изменяя содержание эндо-
генных веществ с фитогормональной активностью в тканях
растительного организма [70]. Формирование симбиотических отно-
шений между бобовыми растениями и клубеньковыми бактериями
также происходит при участии фитогормонов, которые воздействуют
на разные процессы, сопряженные с развитием симбиоза и, прежде
всего, на клубенькообразование [71, 72]. При этом фитогормоны аук-
сины, цитокинины и стриголактоны положительно влияют на орга-
ногенез клубеньков, тогда как гиббереллины, этилен, абсцизовая и
жасмоновая кислоты угнетают их формирование [73]. Однако в ряде
исследований высказывалось предположение о том, что фитогормо-
ны ризобактерий не являются ключевым фактором в развитии расте-
ний [74] и формировании бобово-ризобиального симбиоза [10, 75].
Показано, что количество фитогормонов в культуральной среде ри-
зобактерий не имеет тесной связи с активностью прорастания семян
и формирования проростков сои [74]. Ризосферные микроорганизмы
могут синтезировать и другие вещества, принимающие регуляторное
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участие на разных этапах онтогенеза растений. Фенилуксусная и
4-гидроксифенилуксусная кислоты, выделяемые бациллами [76], ин-
дуцируют формирование корней растений и системную устойчивость
к действию растительных грибных патогенов [77]. Nod-факторы, вы-
деляемые клубеньковыми бактериями в ответ на действие раститель-
ных флавоноидов и играющие значительную роль при формировании
бобово-ризобиального симбиоза [78], также обладают ростстимулирую-
щим эффектом по отношению к бобовым и небобовым растениям [79].
Показана связь между активацией ростовых процессов у растений и
витаминами, продуцируемыми ризобактериями [80, 81]. 

Ферменты ризосферных микроорганизмов, например хитиназы,
протеазы и глюканазы, наряду с другими факторами имеют огромное
значение в биоконтроле фитопатогенов и повышении плодородия
почвы [22, 82], улучшают формирование вегетативной массы расте-
ний. Характерной особенностью некоторых представителей прикор-
невой микрофлоры является способность синтезировать вещества,
ингибирующие рост болезнетворных бактерий, например антибиоти-
ки [83—86], а также ряд летучих соединений, в частности спирты, бу-
тиролактоны, аммиак и другие [87], которые также негативно влияют
на ростовую активность патогенных микроорганизмов. Антагонистиче-
ской активностью по отношению к фитопатогенам обладают многие
микроорганизмы почвы, в частности бактерии родов Azospirillum,
Pseudomonas, Bacillus, Bradyrhizobium, Rhizobium и другие [88—90]. Ин-
дукция системной устойчивости у растений к патогенам и повыше-
ние стрессоустойчивости к абиотическим факторам окружающей
среды являются важным элементом ростстимулирующего действия
ризобактерий. Микроорганизмы прикорневой зоны снижают заболе-
ваемость растений, запуская процессы [91, 92] формирования много-
уровневой защиты макроорганизма [84, 93], вовлекая при этом веще-
ства-элиситоры, такие как сидерофоры, липополисахариды, ацетоин
и другие соединения [86, 94, 95]. 

Вместе с тем ризобактерии с помощью разных механизмов мо-
гут смягчать повреждающее действие факторов неживой природы,
например, продуцируя полисахариды, которые удерживают влагу в
прикорневой зоне [96], принимают участие в структурировании поч-
вы и нивелируют действие солевого стресса [97], а также утилизируя
тяжелые металлы [98] или индуцируя синтез ряда веществ, связанных
с системой защиты растений [22, 99]. Активность синтеза клубенько-
выми бактериями трегалозы, которая известна как осмопротектор,
коррелирует с уровнем клубенькообразования и азотфиксации, а так-
же ростовыми процессами у макросимбионта в условиях недостаточ-
ного водообеспечения [100]. Показано, что трегалоза в инокулиро-
ванных ризобиями корневых волосках сои имеет бактериальное
происхождение, что может указывать на вероятность осмотического
стресса, который испытывают клубеньковые бактерии, находясь на
поверхности корня или внутри формирующейся инфекционной ни-
ти [101]. Ростстимулирующие ризобактерии [102], которые аккумули-
руют этот дисахарид и другие осмолиты, населяя ткани бобовых [103,
104] и небобовых [103], повышают устойчивость растений к засухе,
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активизируя рост и развитие [105]. Некоторые ризосферные бакте-
рии [106, 107] могут улучшать рост корней и смягчать действие
стрессоров [106], в том числе и благодаря способности синтезиро-
вать диамины, например кадаверин. 4-Аминобутилкадаверин и по-
лиамин гомоспермидин были обнаружены в бактероидах корневых
клубеньков, сформированных в условиях солевого стресса [108], что
может свидетельствовать о важности этих веществ для симбиоза. Ли-
тературные данные также акцентируют внимание на роли полиами-
нов в повышении устойчивости растений к действию разнообразных
факторов окружающей среды [109]. Некоторым почвенным бактери-
ям при действии на них низких температур присуща способность к
выделению в окружающую среду так называемых антифризных бел-
ков, которые обеспечивают выживание микроорганизмов и поддер-
живают их активность [110, 111]. 

Исследования последних лет показали огромное значение этиле-
на в разных физиологических процессах, происходящих в раститель-
ном организме, в частности этот фитогормон регулирует рост и раз-
витие растений [112], влияет на синтез ауксина и других
фитогормонов [113], на экспрессию генов защитных белков растений
[114]. Вместе с тем этилен играет важную роль при формировании бо-
бово-ризобиального симбиоза [115]. Однако некоторые ризосферные
микроорганизмы, например представители родов Pseudomonas [116],
Azotobacter [117], Enterobacter [118] с помощью фермента 1-аминоцик-
лопропан-1-карбоксилат (АЦК) деаминазы способны снижать уро-
вень этилена в растениях [119], стимулируя развитие клубеньков [120].
При этом прекурсор этилена 1-аминоциклопропан-1-карбоновая кис-
лота, который выделяется семенами и корневой системой растений,
трансформируется деаминазой, вследствие чего усиливается выведе-
ние карбоксилата и снижается его концентрация в корнях [121]. Регу-
лируя уровень этилена в растениях с помощью АЦК деаминазы, ри-
зобактерии могут смягчать действие абиотических стрессов [116].

Некоторые биологически активные вещества, выделяемые ризо-
сферными микроорганизмами в окружающую среду, принимают уча-
стие в формировании микробного сообщества прикорневой зоны,
являясь частью непрямого механизма влияния на активность росто-
вых процессов у растений и развитие бобово-ризобиального симби-
оза. С помощью бактериоцинов одни виды и штаммы ризосферных
микроорганизмов, включая ризобии, могут ингибировать рост дру-
гих, конкурируя за жизненное пространство [122, 123]. Способность
синтезировать бактериоцины присуща бациллам [124], азоспириллам
[122], псевдомонадам [125], ризобиям [123]. Бактериотоксины игра-
ют роль в формировании микробных популяций ризосферы и разви-
тии бобово-ризобиального симбиоза, повышая конкурентоспособ-
ность некоторых представителей прикорневой микрофлоры [126].
Лектины ризобактерий также играют важную роль в формировании
микробного сообщества ризосферы и развитии симбиотических от-
ношений между бобовыми и ризобиями. Так, микробные лектины
могут задерживать рост сапрофитных и фитопатогенных почвенных
бактерий, предположительно за счет нарушения функционирования
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мембраны последних [127], связывать полисахаридные комплексы
бактериальных клеток, внося вклад в развитие ассоциаций микроор-
ганизмов [128], участвовать в адгезии микробных клеток, выполняя
функцию адгезинов [129, 130]. Показано, что углеводсвязывающие
белки пенибацилл [131] и ризобий [132] обладают протеолитической
активностью. Эти бактериальные лектины способны влиять на сте-
пень деградации целлюлозы в клетках корней и повышать актив-
ность -глюкозидазы клеточных стенок [131], протеаз и сукцинатде-
гидрогеназы в случае инкубации с ними корней растений [133], что
может способствовать растительно-микробному взаимодействию.
Показана роль лектинов ризобактерий как стабилизаторов фермен-
тов, обеспечивающих работу этих белковых молекул в неблагоприят-
ных условиях окружающей среды [134]. Как известно -глюкозидаза
и другие энзимы, поступающие в ризосферу в результате жизнедея-
тельности живых организмов, прежде всего растений, бактерий и
грибов, принимают участие во многих процессах, происходящих в
почве в целом и ризосфере в частности, обеспечивая ее функцио-
нальность [82]. 

Выделяемые грамотрицательными почвенными бактериями
N-ацилгомосеринлактоны и циклические пептиды у грамположи-
тельных микроорганизмов [135] принимают участие в регуляции экс-
прессии генов, способствующих развитию микробных популяций.
Кроме того, ацилгомосеринлактоны симбиотических и патогенных
бактерий могут влиять на синтез белков в корнях бобовых растений
[136], устьичную проводимость и транспирацию [137], а также другие
важные жизненные процессы у растений [135]. Они играют роль в
регуляции синтеза клубеньковыми бактериями экзополисахаридов
[138] — углеводных полимеров, значение которых в формировании
бобово-ризобиального симбиоза хорошо известно [78]. Другие био-
логически активные вещества, синтезируемые ризобактериями, так-
же имеют значение в формировании микробного сообщества при-
корневой зоны. Так, азоспириллы, продуцируя индолилуксусную
кислоту, стимулируют ростовую активность микроводорослей
Chlorella vulgaris Beij. [63]. Увеличение численности микробных кле-
ток Flavobacterium johnsoniae наблюдалось при использовании пепти-
догликана бацилл [139]. Влияя на кислотность окружающей среды,
например при мобилизации фосфора, ризобактерии могут регулиро-
вать синтез Nod-факторов ризобиями [16]. Вместе с тем трансформа-
ция ризосферными микроорганизмами органических и неорганичес-
ких соединений почвы, а также продуцирование ими антибиотиков,
о чем было упомянуто выше, является важным элементом поддержа-
ния физиологической активности ризосферной микрофлоры.

Формирование и функционирование микробного сообщества
прикорневой зоны растений, в том числе и бобовых, в значительной
мере зависит от поступления в ризосферу питательных веществ и био-
логически активных соединений в составе семенных и корневых экс-
судатов [9, 78, 140]. В свою очередь, микроорганизмы ризосферы мо-
гут влиять на активность экссудации растениями метаболитов [141,
142] и, соответственно, определять ростовые параметры макроорга-
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низма, а также характер развития симбиотических растительно-мик-
робных систем.

Таким образом, с помощью ростстимулирующих соединений и
антибиотических веществ, а также за счет участия в трансформации
минеральных элементов, активизации защитных реакций, нивелиру-
ющих негативное воздействие биотических и абиотических стрессо-
ров, и других процессов ризосферные микроорганизмы, в том числе
и ризобии как ростстимулирующие бактерии [143, 144], улучшают
развитие бобовых растений и микробных популяций прикорневой
зоны, что является важным фактором, обеспечивающим установле-
ние эффективного бобово-ризобиального симбиоза. 

Особенности формирования и функционирования бобово-ризобиаль-
ного симбиоза при участии ризосферных микроорганизмов. Ризосфер-
ные микроорганизмы, обладающие ростстимулирующими свойства-
ми, играют важную роль в установлении и функционировании
азотфиксирующего симбиоза между бобовыми растениями и клу-
беньковыми бактериями. Интродукция ризобактерий в прикорневую
зону макросимбионта в монокультуре или в смешанных композици-
ях с ризобиями может существенным образом влиять на различные
физиологические и морфологические аспекты формирования бобово-
ризобиальной симбиотической системы, связанные непосредственно
с образованием клубеньков и азотфиксирующего аппарата, развити-
ем бобового растения и популяции клубеньковых бактерий. Напри-
мер, псевдомонады повышали азотфиксирующую активность бобо-
во-ризобиального симбиоза люцерны, скорость выделения Н2 и
поглощения корнями фосфора и калия, а также стимулировали на-
копление биомассы и белка растениями [145]. Бактерии Pseudomonas
sp. FM7d и Bacillus sp. M7c улучшали развитие корневой системы лю-
церны [44]. Разные виды псевдомонад и бациллы в составе бинарных
композиций с ризобиями стимулировали рост растений голубиного
гороха, клубенькообразование и ферментативную активность, в то
время как азотобактер и азоспириллы не оказывали такого эффекта
[146]. Азоспириллы влияли на перераспределение клубеньков на
главном корне люцерны, стимулировали развитие корневых волосков
[147]. Показано, что свободноживущие азотфиксирующие ризобакте-
рии, интродуцированные в ризосферу бобового растения вместе с
ризобиями, способствовали увеличению содержания хлорофилла в
листьях сесбании [148]. Кроме того, внесение в инокулюм
Bradyrhizobium japonicum бактерий рода Serratia привело к увеличению
урожая зерна сои и содержания в нем белка [149]. Ризобактерии
Bacillus subtilis OSU-142 и Bacillus megaterium M-3 способствовали по-
вышению урожая зерна нута почти в 2 раза по сравнению с клубень-
ковыми бактериями [150]. Везикулярно-арбускулярные грибы в со-
ставе бинарных бактериальных композиций при инокуляции ими
бобовых растений также оказывали положительный эффект на раз-
витие симбиотических растительно-микробных отношений [151,
152]. 

Влияние ризобактерий на установление симбиопартнерства на-
чинается с момента прорастания семян и формирования проростков
бобовыми растениями. Уже в этот период происходит активное
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взаимодействие между растением, ризобиями и микрофлорой при-
корневой зоны. Стимуляция ростовых процессов ризосферными ми-
кроорганизмами на ранних этапах онтогенеза, особенно в неблаго-
приятных условиях окружающей среды [153], обеспечивает развитие
здорового растения, формирующего эффективный бобово-ризоби-
альный симбиоз [154]. В ряде исследований показано, что улучшение
клубенькообразования, а именно увеличение количества и массы
клубеньков, может быть обусловлено положительным влиянием ри-
зосферных микроорганизмов разных родов и видов на развитие кор-
невой системы [155]. Прослеживается определенная связь также
между разрастанием латеральных корней, активностью образования
клубеньков на корнях фасоли и увеличением популяции интродуци-
рованных ризобий [156]. Активной колонизации ризосферы бобовых
растений клубеньковыми бактериями способствуют ризобактерии,
обладающие антибиотической активностью [157].

Следует отметить, что проявление ростстимулирующего дейст-
вия ризосферными микроорганизмами при формировании бобово-
ризобиального симбиоза может быть ограничено определенным пе-
риодом развития растения. Так, положительный эффект совместной
обработки фасоли бактериями Rhizobium tropici CIAT 899 и Bacillus sp.
CECT 450 наблюдался на протяжении последних этапов культивиро-
вания растений [158]. В другом случае при использовании бинарных
бактериальных культур, в состав которых кроме ризобий входили
штаммы азотобактера, бацилл, энтеробактера и псевдомонад, суще-
ственное повышение урожая люцерны было отмечено только в пер-
вый год роста растений [159].

Важным фактором, влияющим на формирование эффективного
симбиотического аппарата, является комплементарность в системе
бобовое растение—клубеньковые бактерии—ризосферные микроор-
ганизмы [78, 160—162], которая обеспечивает наибольший ростсти-
мулирующий эффект. Было показано, что не всегда ризобактерии
положительно влияют на развитие бобово-ризобиального симбиоза.
Например, обработка семян фасоли смешанной культурой ризобий и
микроорганизмами рода Agrobacterium, изолированными из клубень-
ков, не приводила к увеличению нодуляции и урожая растений [163].
Ризобактерии Bacillus sp. CECT 450 ингибировали ростовые процес-
сы корней сои и уменьшали клубенькообразование [158].

Физико-химические свойства почвы также могут определять ха-
рактер формирования и функционирования симбиотических систем
при участии ризобактерий [164]. При воздействии неблагоприятных
факторов окружающей среды на бобово-ризобиальный симбиоз, в
том числе и фитопатогенов, ризобактерии, обладающие устойчивос-
тью к действию стрессоров, улучшают развитие макроорганизма, ак-
тивизируют клубенькообразование, а также повышают уровень азот-
фиксации симбиотических систем и урожайность бобовых растений
[150, 165]. Улучшение ростовых параметров макроорганизма и акти-
визация клубенькобразования в условиях стресса может быть связа-
на с влиянием ризобактерий на архитектуру корневой системы бобо-
вого растения (длину, площадь поверхности и объем корня) [166], а
также поглотительную способность корня [167].
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Ризосферные микроорганизмы могут по-разному влиять на фор-
мирование бобово-ризобиального симбиоза в присутствии других
представителей прикорневой микрофлоры. Например, бактерии B. me-
gaterium, Kurthia sp., Pseudomonas diminuta при двойной или тройной
смешанной с Rhizobium leguminosarum bv. viceae инокуляции чечевицы
в разной степени стимулировали клубенькообразование и увеличива-
ли содержание азота в зерне и надземной части растения [168]. Не-
которые ризобактерии в смешанной культуре обладают синергичным
действием на симбиоз [146, 168], в то время как другие проявляют
значительную ростстимулирующую активность только в монокультуре
[159]. Литературные данные указывают на то, что одним из возможных
путей улучшения формирования и функционирования бобово-ризоби-
ального симбиоза является способность ризобактерий повышать но-
дуляционную активность ризобий [146]. Ростстимулирующее дейст-
вие ризосферной микрофлоры на развитие растительно-микробной
симбиотической системы в значительной мере определяется количе-
ством ризобактерий того или иного вида в прикорневой зоне и соот-
ношением разных видов микроорганизмов [18]. Некоторые ризобак-
терии при их интродукции в ризосферу бобового растения могут
стимулировать клубенькообразование аборигенной почвенной по-
пуляцией ризобий [150] или воздействовать на активность и коли-
чество других групп микроорганизмов, в частности азотфиксирующих
бактерий, актиномицетов, а также на ферментативную активность
почвы [169], влияя на эффективность бобово-ризобиального сим-
биоза.

Следует отметить, что микроорганизмы прикорневой зоны в хо-
де формирования симбиоза при их участии снижают потребность
растений в минеральных удобрениях. Так, внесение бактерий
Azotobacter chroococcum AZ1 и B. megaterium var. phosphaticium BM3 в
инокулюм R. leguminoarum bv. phaseoli ARC 301 способствовало улуч-
шению роста растений фасоли, клубенькообразованию и повышению
азотфиксирующей активности симбиоза при использовании 25 % ре-
комендованной нормы минеральных удобрений (NPK) [170]. Сход-
ное действие ризосферных микроорганизмов наблюдалось при выра-
щивании фасоли в холодных условиях высокогорья [171].

Заключение. Микроорганизмы, населяющие ризосферу, находят-
ся в тесной взаимосвязи с растением, формируя микробное
сообщество при участии сигнальных молекул и питательных веществ,
выделяемых макроорганизмом. В свою очередь, прикорневая микро-
флора создает благоприятные условия для роста и развития растений,
улучшая их питание за счет мобилизации макро- и микроэлементов
из труднорастворимых соединений, азотфиксации, а также увеличи-
вая поглотительную способность корневой системы. Биологически ак-
тивные вещества ризобактерий, и в первую очередь фитогормоны, при-
нимают участие в активизации ростовых процессов в тканях растений
и изменении уровня эндогенных рострегулирующих соединений.
Опосредованное влияние ризосферных микроорганизмов на расте-
ния обусловлено прежде всего их антагонистическим действием по
отношению к фитопатогенам и модулированием негативного эффек-
та неблагоприятных факторов окружающей среды абиотической при-
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роды. Отдельно следует сказать о способности микрофлоры прикор-
невой зоны индуцировать системную устойчивость и улучшать физико-
химические характеристики почвы. Как правило, ризобактерии обла-
дают рядом свойств, обеспечивающих ростстимулирующий эффект,
что дает им возможность действовать разнонаправленно, а именно:
влиять на рост и развитие растений, формирование и функциониро-
вание прикорневого микробного сообщества, а также улучшать пло-
дородие почвы. При этом эффективность растительно-микробной
системы зависит от наличия не только прямой, но и обратной связи
между ее участниками, например в случае изменения характера кор-
невой экссудации.

Ризосферные микроорганизмы играют важную роль в ходе раз-
вития симбиотических отношений между бобовыми растениями и
клубеньковыми бактериями. С одной стороны, они могут стимулиро-
вать прорастание семян и улучшать формирование вегетативной мас-
сы растений, обеспечивая продуцирование и накопление энергетиче-
ски ценных соединений для образования симбиотического аппарата,
с другой — ризобактерии способны влиять на активность симбиоти-
ческих азотфиксаторов, создавая благоприятные условия для их жиз-
недеятельности с помощью разных механизмов. Литературные дан-
ные указывают на то, что положительный эффект ризобактерий
связан с их прямым и опосредованным действием на разные процес-
сы, лежащие в основе формирования и функционирования бобово-
ризобиального симбиоза, результатом чего являются активизация
клубенькообразования и азотфиксации, увеличение массы растений
и их урожайности. При этом основное влияние прикорневой микро-
флоры сосредоточено на ранних этапах становления и функциониро-
вания бобово-ризобиального симбиоза.

Несмотря на значительный прогресс в изучении роли ризосфер-
ных микроорганизмов в формировании растительно-микробных
симбиотических отношений, остается еще много вопросов, ответы на
которые расширят наши представления о механизмах взаимодейст-
вия бобовых растений, ризобактерий и клубеньковых бактерий. Еще
недостаточно изучены значение микрофлоры прикорневой зоны на
поздних этапах становления бобово-ризобиального симбиоза, меха-
низмы взаимодействия ризосферных микроорганизмов с растением и
ризобиями, а также другие вопросы.

Выявление особенностей развития бобово-ризобиальных симбио-
тических систем при участии ризобактерий дает возможность на-
правленного создания микробных культур и их использования при
выращивании бобовых и зернобобовых с целью повышения урожая
растений, что особенно важно сегодня в контексте достижения целей
устойчивого развития отдельных стран и в планетарном масштабе.
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РИЗОСФЕРНІ МІКРООРГАНІЗМИ ЯК ФАКТОР РЕГУЛЮВАННЯ
ФОРМУВАННЯ БОБОВО-РИЗОБІАЛЬНОГО СИМБІОЗУ

Н.М. Мельникова, Л.М. Михалків, С.В. Омельчук, С.К. Береговенко

Інститут фізіології рослин і генетики Національної академії наук України, Київ, 

В огляді узагальнено літературні дані про властивості ризосферних мікроорганізмів,
що визначають їхній рістстимулювальний потенціал, а також регуляторний вплив на
формування і функціонування бобово-ризобіального симбіозу. Здатність ризобак-
терій до мобілізації мінеральних елементів, азотфіксації, продукування ферментів та
біологічно активних речовин, індукування системної стійкості, зм'якшення дії
біотичних та абіотичних несприятливих чинників лежить в основі їх прямого й опо-
середкованого багатовекторного впливу на ріст і розвиток рослин, формування й
функціонування мікробних популяцій ризосфери, а також родючість ґрунту — скла-
дових, необхідних для ефективної взаємодії мікро- та макросимбіонтів. Участь ризо-
сферних мікроорганізмів у багатьох процесах, що відбуваються у прикореневій зоні,
дає підставу розглядати мікробне угруповання, що утворюється поблизу кореневої
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системи бобових рослин, як чинник регулювання формування бобово-ризобіального
симбіозу, перш за все на ранніх етапах. Розуміння значення окремих властивостей
ризобактерій у розвитку симбіотичних взаємовідносин між бобовими рослинами й
бульбочковими бактеріями, а також встановлення особливостей бульбочкоутворен-
ня, азотфіксації, формування біомаси й урожаю макроорганізму під впливом прико-
реневої мікрофлори дає можливість створювати поліфункціональні мікробні компо-
зиції спрямованої дії для використання у сільськогосподарському виробництві при
вирощуванні бобових і зернобобових культур у контексті стійкого розвитку.

Ключові слова: бобові рослини, ризосферні мікроорганізми, ризобії, рістстимулю-
вальні властивості, симбіоз.

RHIZOSPHERE MICROORGANISMS AS A FACTOR INFLUENCING THE
RHIZOBIA-LEGUME SYMBIOSIS

N.M. Melnykova, L.M. Mykhalkiv, S.V. Omelchuk, S.K. Beregovenko

Institute of Plant Physiology and Genetics, National Academy of Sciences of Ukraine
31/17 Vasylkivska St., Kyiv, 03022, Ukraine
e-mail: mnn_knu@ukr.net

The review summarizes the current literature regarding the properties of rhizosphere
microorganisms determining their plant growth promoting potential and regulatory influence
on the rhizobia-legume symbiosis. The ability of rhizobacteria to mobilize mineral elements,
fix atmospheric nitrogen, produce enzymes and biologically active substances, induce sys-
temic resistance, alleviate the effect of biotic and abiotic unfavorable factors lies at the heart
of the direct and indirect multivector influence of microorganisms on the growth and deve-
lopment of plants, microbial populations in the rhizosphere and soil fertility, which are nec-
essary components for effective interaction between micro- and macrosymbionts.
Participation of rhizosphere microorganisms in many processes allows us to look at the
microbial community inhabiting the legume rhizosphere as a regulatory factor in the estab-
lishment of the rhizobia-legume symbiosis, mainly at the early stages of its development.
Understanding the meaning of individual properties of rhizobacteria in the development of
symbiotic interactions between legumes and nodule bacteria as well as the identification of
features of root nodule formation, nitrogen fixation, plant biomass and yield formation under
the influence of rhizosphere microflora provides the opportunity to create the multifunc-
tional microbial compositions with directional action for agriculture in the context of sus-
tainable development.

Key words: legumes, rhizosphere microorganisms, rhizobia, plant growth promoting proper-
ties, symbiosis.
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