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Резюме 

Урожайность сельскохозяйственных культур зависит от многих факторов, но одним из важнейших 

является доступность соединений азота. Перенос азотфиксирующего бобово-ризобиального 

симбиоза на небобовые растения всегда был приоритетной областью исследований для многих 

ученых, работающих в области биотехнологии растений. Однако простой перенос генов, 

участвующих в процессе фиксации азота, к сожалению, ни разу не привел к успешному созданию 

азотфиксирующей симбиотической системы.  

В данном обзоре кратко описываются достижения, сделанные учеными всего мира в области 

создания искусственных симбиозов между растениями и клубеньковыми бактериями. Особое 

внимание уделяется лектинам бобовых растений, которые являются гемагглютинирующими 

белками, функционирующими преимущественно на ранних этапах формирования бобово-

ризобиального симбиоза. Трансформация генами лектинов небобовых растений приводит к 

повышенной колонизации трансгенных растений ризобиями, узнающими данный лектин на 

поверхности корней. Если для колонизации использовать ризобии с фунгистатической и 

ростостимулирующей активностями, то это приведет к тому, что созданные de novo 

симбиотические системы окажутся более устойчивы к грибным фитопатогенам и растения будут 

отличаться большими ростовыми показателями, благодаря ростостимулирующей активности 

бактерий. 

Немаловажным является обзор работ, посвященных повышению конкурентоспособности 

ризобий в симбиотических системах путем трансформации различными генами. Особый интерес 

представляет увеличение копий генов pssA и rosR, участвующих в синтезе экзополисахаридов, так 

как они являются одними из генов, критичных для образования биопленок ризобиями, что является 

немаловажной частью конкурентной борьбы и помогает ризобиям выживать в неблагоприятных 

условиях. Другая перспективная с точки зрения получения новых симбиотических систем группа 

генов - это гены белков адгезинов Rap, участвующих в прикреплении ризобий к корневым волоскам 

растений. Также в данной статье небольшое внимание уделено трансформации с целью повышения 

конкурентоспособности в рамках симбиотических систем других ростостимулирующих 

грамотрицательных бактерий, в частности Pseudomonas putida и P. fluorescens. 
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Resume 

Crop yields depend on many factors, but one of the most important is the availability of nitrogen 

compounds. The transfer of nitrogen-fixing legume-rhizobia symbiosis to non-legume plants has always 

been a priority area of research for many scientists working in the field of plant biotechnology. 

Unfortunately, the simple transfer of genes, involved in the process of nitrogen fixation, has never led to 

the successful creation of a nitrogen-fixing symbiotic system. 

This review briefly describes the achievements made by scientists around the world in the field of creating 

artificial symbiosis between plants and nodule bacteria. Particular attention is paid to the lectins of legume 

plants. Lectins are hemagglutinating proteins, which function mainly at the early stages of the formation of 

legume-rhizobia symbiosis. Transformation of non-legume plants with lectin gene leads to increasing of 

colonization by rhizobia on the root of transgenic plants. In other words, rhizobia recognize the lectin on 

the surface of the roots. If rhizobia with fungistatic and growth-stimulating activities is used for 

colonization, this will lead to the fact that de novo created symbiotic systems will be more resistant to 

fungal phytopathogens and the plants will be distinguished by large growth parameters, due to the growth-

stimulating activity of the bacteria. 

It is important to review the work devoted to increasing of the competitiveness of rhizobia in symbiot ic 

systems by transforming different genes. Particularly interesting is the increase of copies of the pssA and 

rosR genes involved in the synthesis of exopolysaccharides. These genes are critical for the formation of 

biofilms by rhizobia. Biofilms are an important part of biological competition. They help rhizobia to 

survive in adverse conditions. Another group of genes that is promising from the point of view of obtaining 

new symbiotic systems are the genes of the Rap proteins. These genes help in attaching rhizobia to the root 

hairs of plants. Also in this article, little attention is paid to the transformation in order to increase the 

competitiveness in symbiotic systems of other growth-stimulating gram-negative bacteria, in particular 

Pseudomonas putida and P. fluorescens. 
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Модификация растений для создания 

искусственных симбиотических систем 

Работы по получению трансгенных 

небобовых растений, способных вступать в 

симбиоз с ризобиями, как правило, связаны с 

переносом генов, продукты которых принимают то 

или иное участие в прикреплении бактерий к 

корням и образовании клубеньков. Существует 

патент по созданию трансгенных растений с геном 

кальций и кальмодулин-зависимой протеинкиназы 

CCaMK. Данный фермент принимает участие в 

ранних этапах образования бобово-ризобиального 

симбиоза и его экспрессия в небобовых растениях 

может привести к образованию азотфиксирующих 

клубеньков [Tirichine, 2012].  

Проводятся работы по получению 

растений, вырабатывающих изофлавоноиды. 

Ключевым ферментом в превращении 

естественных флавоноидов небобовых растений в 

изофлавоноиды является изофлавонсинтаза [Jung et 

al., 2000]. Были получены растений риса и рапса, 

продуцирующие данный фермент и впоследствии 

накапливающие изофлавоноиднарингенин 

[Sreevidya et al., 2006; Li et al., 2011]. 

Интересна работа по переносу нескольких 

симбиотических генов, а именно MtNFP, MtLYK3, 

MtDMI1, MtDM2, MtDMI3, MtNSP1 и MtNSP2 из 

генома Medicago truncatula в клубнику, табак, 

томат, тополь и арабидопсис. Продукты данных 

генов принимают участие во взаимодействии с 

Nod-фактором бактерий. Однако, различимых 

изменений в морфологии корневых волосков и 

делении клеток кортекса корня после инокуляции 

растений Sinorhizobium sp. NGR234 не произошло. 

Возможно, это связано с тем, что уровень 

экспрессии данных генов в трансгенных растениях 

сильно отличался от того, что был в M. truncatula 

[Untergasser et al., 2012]. 

Эксперименты на трансгенных бобовых 

растениях с чужеродными генами лектинов 

подтверждают значимость этих 

гемагглютинирующих белков для формирования 

бобово-ризобиального симбиоза. Растения клевера 

белого, вступающего в симбиоз исключительно с 

Rhizobium leguminosarum bv trifolii, после введения 

в их геном гена лектина гороха посевного стали 

способны к неспецифическому 

клубенькообразованию в присутствии симбионта 

гороха R. leguminosarum bv. viciae [Diaz et al., 

1989]. Тот же результат был получен на 

трансгенных по гену лектина гороха растениях 

люцерны [van Rhijn et al., 2001]. При этом замена 

аминокислоты в углеводсвязывающем участке гена 

лектина подавляла или заметно уменьшала число 

растений клевера, инфицированных 

R. leguminosarum bv. viciae [van Eijsden et al., 1995]. 

http://www.google.com/search?tbo=p&tbm=pts&hl=en&q=ininventor:%22Leila+Tirichine%22
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Инокуляция растений Lotus corniculatus, 

содержащих ген лектина сои, бактериями 

Bradyrhizobium japonicum (симбионтами сои) 

вызывала образование клубенькоподобных 

структур [Hirsh et al., 1995]. Инокуляция растений 

L. corniculatus, трансформированных геном 

лектина сои Le1, бактериями B. japonicum в 

присутствии флавоноида генистеина, индуктора 

nod-генов, увеличивала количество 

псевдоклубеньков на корнях. Однако дальнейшие 

исследования показали, что для расширения 

хозяйской специфичности растений L. corniculatus 

критичными являются экзополисахариды на 

поверхности B. japonicum, а не синтез Nod 

факторов [van Rhijn et al., 1998]. Лектин гороха, 

интродуцированный в красный клевер, вызывал 

формирование псевдоклубеньков на корнях 

растений при инокуляции не только ризобиями 

гороха, но и люцерны и чечевицы [Diaz et al., 

2000]. 

Именно углеводсвязывающий участок 

лектина определяет его специфичность в 

отношении того или иного штамма ризобий. В 

работе Баймиева с соавторами. [2009] изучалось 

влияние гибридных лектинов, представляющих 

собой полноразмерный лектин гороха Pisum 

sativum (PSL) с углеводсвязывающим участком, 

замещенным на таковые лектинов донника белого 

Melilotus albus (PSL/MAL) и астрагала 

солодколистного Astragalus glycyphyllos (PSL/AGL) 

на симбиоз бобовых растений с ризобиями. 

Обработка лектином гороха PSL ризобий 

R. leguminosarum bv. viciae в ризосфере люцерны 

M. sativa привела к формированию на корнях 

данного растения неинфицированных 

псевдоклубеньков, в то время как обработка 

гибридным лектином PSL/AGL вызвала у бактерий 

из клубеньков A. cicer способность образовывать 

на люцерне инфицированные клубеньки. 

Показана возможность колонизации 

бактериями R. leguminosarum поверхности 

трансгенных по гену psl корней риса, а также их 

способность проникать в межклеточное 

пространство эпидермиса [Sreevidya et al., 2005]. 

Ранее в нашей лаборатории уже были 

получены растения табака, томата и рапса, с 

трансгенной по гену лектина psl корневой 

системой. Трансгенные корни были обработаны 

бактериями гороха посевного, и численность 

адгезированных бактерий на трансформированных 

геном лектина корнях оказалась выше, по 

сравнению с контролем, что доказывало 

взаимодействие R. leguminosarum с лектином 

гороха на поверхности трансформированных 

корней [Вершинина и др., 2011; Vershinina et al., 

2012]. Аналогичные результаты были получены 

для трансгенных по гену лектина растениях 

пшеницы [Vershinina et al., 2013]. Более того, было 

обнаружено, что колонизация трансгенных по гену 

лектина корней композитных растений томата, 

перца и рапса бактериями R. leguminosarum с 

фунгистатической активностью может 

способствовать защите растений от 

фитопатогенных грибов [Вершинина и др., 2013; 

Оркодашвили и др., 2013; Благова и др., 2015]. 

Аналогичные результаты были получены для 

полностью трансгенных растений томата 

[Вершинина и др., 2015].  

В ризобии люцерны (S. meliloti) был 

трансформирован ген dctA, контролирующий 

активацию транспорта дикарбоновых кислот, в 

результате возросла нитрогеназная активность 

бактерий и накопление азота в растениях, но при 

этом биомасса люцерны изменилась незначительно 

[Онищук и др., 2009]. 

Сверхэкспрессия в косматых корнях 

фасоли обыкновенной гена RbohB (ген NADPH 

оксидазы Phaseolus vulgaris) приводила к 

повышению числа клубеньков и усилению 

азотфиксирующей активности растения при 

обработке бактериями R. irregularis или R. tropici 

[Arthikala et al., 2014; Arthikala et al., 2015]. 

Растительные липид-транспортирующие 

белки (LTP) играют важную роль на начальных 

этапах симбиоза. Было доказано, что растения M. 

truncatula со сверхэкспрессией MtN5 гена, который 

является липид-транспортирующим белком, 

реагирующим на Nod факторы ризобий, образуют 

больше клубеньков с S. meliloti. [Pii et al., 2009; Pii 

et al., 2010; Pii et al., 2012; Pii et al., 2013]. 

Трансгенные растения, синтезирующие N-

acylhomoserinelactones, могут быть использованы 

для модуляции процессов, протекающих на 

начальных этапах симбиоза, в том числе с 

ризобиями [Fray et al., 1999; Scott et al., 2006].  

Данная глава была бы неполной без 

упоминания о трансформации растений с целью 

колонизации другими ростостимулирующими 

бактериями. Так было показано, что трансгенные 

растения табака и L. corniculatus с введенными в 

них генами биосинтеза опинов приобретают 

способность избирательно поддерживать на своей 

поверхности рекомбинантные штаммы 

псевдомонад, содержащие гены катаболизма этих 

соединений [Wilson et al., 1995, Savkaand, Farrand, 

1997; Oger et al., 2000]. Ранее подобные опыты с 

генами опинов были проведены для штаммов 

агробактерий на растениях L. corniculatus [Guyon et 

al., 1993]. Также ведутся исследования по 

использованию генов ризопинов в трансгенных 
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растениях для повышения конкурентоспособности 

ризобиальных микросимбионтов [Wilson et al., 

1995; Murphy, Ryder, 1994; Rossbach et al., 1994a; 

Rossbach et al., 1994b]. 

 

Модификация микроорганизмов для 

повышения эффективности существующих и 

создания искусственных симбиотических систем 

Зачастую в экспериментах по созданию 

искусственных симбиотических систем небобовых 

растений с ризобиями используются генетически 

модифицированные бактерии. В исследовании 

Nielsen с соавторами [1993] для инокуляции 

растений ячменя сорго, риса, эвкалипта, рапса, 

пшеницы применялись трансконъюгаты ризобий, 

полученные путем скрещивания в различных 

комбинациях R. phaseoli, R. lupini, R. 

cowpealeucaena, R. meliloti, R. trifoli, R. 

leguminosarum R. meliloti. На обработанных такими 

бактериями растениях было отмечено образование 

клубеньков, а так же увеличение сухой массы 

растений и содержания в них азота. В работе же 

Rolfe и Bender [1990] были получены трансгенные 

ризобии, содержащие ген nodD, реагирующий на 

вещества, продуцируемые корнями риса. При 

заражении данными бактериями происходила 

нодуляция растений. 

Ранее было показано, что штаммы R. 

leguminosarum bv. trifolii, вырабатывающие 

трифолотоксин, обладают повышенной 

конкурентоспособностью и образуют больше 

клубеньков, чем штаммы без данного 

бактериоцина [Triplett, 1990]. Были получены 

штаммы R. etli, содержащие гены для синтеза 

трифолотоксина, выделенные из R. leguminosarum 

bv. trifolii, что значительно увеличивало 

конкурентоспособность первых по сравнению с 

дикими штаммами и повышало образование 

клубеньков на растениях фасоли [Robleto et al., 

1998]. Также были успешно созданы штаммы 

Sinorhizobium sp., вырабатывающие трифолотоксин 

[Kent et al., 1998]. Еще один бактериоцин с 

похожими свойствами описан в работе [Oresnik et 

al., 1999]. 

Увеличение копий генов nifA и dctABD в 

штаммах R. meliloti приводило к повышению 

урожайности растений люцерны [Bosworth et al., 

1994; Scupham et al., 1996]. Также перенос плазмид 

Agrobacterium rhizogenes 15834 в штаммы R. 

meliloti увеличивало конкурентоспособность 

данного микросимбионта и приводило к 

увеличению количества клубеньков на люцерне 

[Novikova, Pavlova, 1993]. 

Увеличение копий генов pssA и rosR, 

участвующих в синтезе экзополисахаридов, в 

бактериях R. leguminosarum bv. trifolii приводило к 

увеличению клубенек образующей активности 

данных микросимбионтов и усиливало 

конкурентоспособность по сравнению с дикими 

штаммами [Janczarek et al., 2009]. Повышение 

экспрессии гена пролиндегидрогеназы putA в 

штаммах S. meliloti также приводило к увеличению 

клубенекобразующей активности данных бактерий 

в условиях засухи [Van Dillewijn et al., 2001]. 

Существует ряд данных, 

свидетельствующих о возможности использования 

бактериальных агглютининов для повышения 

эффективности ризобиальных штаммов [Ausmees 

et al., 2001; Mongiardini et al., 2008; Mongiardini et 

al., 2009]. Ранее в нашей лаборатории для 

экспериментов по повышению 

конкурентоспособности и эффективности ризобий 

был использован ген rapA1 из R. leguminosarum, 

кодирующий бактериальный агглютинин RapA1. 

RapA1 - поверхностный Ca
2+-

связывающий белок, 

распознающий полисахарид на поверхности 

бактерий и способствующий бактериальной 

аутоагглютинации через клеточные полюса. 

Обеспечив конститутивную экспрессию белка 

RapA1 у хозяйственно полезных штаммов ризобий, 

потенциально возможно увеличить их адсорбцию к 

корням бобовых растений, что позволит повысить 

эффективность образования клубеньков и будет 

способствовать формированию биопленки на 

поверхности корней растений. Ранее нами было 

показано, что, усилив экспрессию гена адгезина 

rapA1 в ризобиях R. leguminosarum PVu5, 

возможно повысить эффективность образования 

клубеньков на корнях фасоли при инокуляции 

модифицированным штаммом [Нигматуллина и 

др., 2015]. Кроме того белок RapA1 был 

использован для повышения эффективности 

формирования симбиотических систем при 

многокомпонентной инокуляции растений 

[Хакимова и др., 2017]. 

Интересно упомянуть о модификации 

других бактерий с целью повышения их 

конкурентоспособности. Например, показано, что 

экспрессия гена pupA, который является 

рецептором Fe
3+

-сидерофорного комплекса штамма 

P. putida WCS358, в штамме P. putida WCS374 

повышает конкурентоспособность данного штамма 

по отношению P. putida WCS358 [Raaijmakers et al., 

1995]. 

Увеличение числа копий гена сайт-

специфичной рекомбиназы sss, выделенной из P. 

fluorescens WCS365, усиливает колонизацию 

штаммов F113 и WCS307 на корнях томата 

[Dekkers et al., 2000]. Этот ген, играющий важную 

роль в перестройках ДНК, возможно, позволяет 
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бактериям сохранять стабильность в 

неблагоприятных условиях. 

Искусственный тройной мутант по генам 

sadB, wsp R and kinB P. fluorescens F113 лучше 

колонизирует корни растений и обладает лучшей 

фунгистатической активностью против Fusarium 

oxysporum f. sp. radicis-lycopersici и Phytophthora 

cactorum по сравнению с диким штаммом P. 

fluorescens F113 [Barahona et al., 2011]. 

 

Заключение 

Для создания искусственных симбиотических 

систем наиболее перспективным является 

применение генов, продукты которых 

непосредственно участвуют в формировании 

растительно-микробных взаимодействий. Для 

успешной колонизации корневых волосков 

штаммы ризобий должны обладать высокой 

конкурентоспособностью, чтобы соперничать со 

множеством различных микроорганизмов, 

обитающих в ризосфере. Поэтому, несомненно, 

актуально изучение способов повышения 

конкурентоспособности ризобий, в том числе и с 

помощью модификации растений, чтобы 

последние поддерживали на поверхности своих 

корней лишь определенных микросимбионтов. 

Бактериальные поверхностные полисахариды и 

адгезины, растительные лектины и флавоноиды - 

все эти вещества являются молекулами-

посредниками на ранних этапах становления 

симбиозов между ризобиями и бобовыми 

растениями. Несомненно, данные вещества 

являются перспективными инструментами для 

модификации существующих и создания новых 

ассоциативных симбиотических систем. Что 

касается создания новых эндосимбиозов с 

формированием специализированных 

симбиотических структур (клубеньков), то этот 

вопрос требует дальнейшего изучения, так как в 

данном случае развитие симбиотической системы 

связано с согласованной работой множества генов. 
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