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ВИЗНАЧЕННЯ І УСПАДКОВУВАНІСТЬ АКТИВНОСТІ АЗОТФІКСАЦІЇ 
І НОДУЛЯЦІЇ У MEDICAGO SATIVA І RHIZOBIUM MELILOTI 

На формування і успадковуваність досліджених ознак найбільше впливали 
фактори неадитивної взаємодії симбіонтів і рослин Medicago sativa, досліджені 
штами Rhizobium meliloti впливали найменше. Ризобії впливали на 
успадковуваність азотфіксації і нодуляції більше, ніж на кількість утворених 
бульбочок та їх азотфіксацію. 

Постановка проблеми 
Центральне мiсце у формуваннi бобово-ризобiального симбiозу займає 

процес фiксацiї бульбочковими бактерiями молекулярного азоту, який 
потiм засвоюється рослиною–господарем і залежить від генотипів обох 
симбіопартнерів. Виникнення симбiозу – складний багатоступiнчастий 
процес, який забезпечується постiйною взаємодiєю генів макро- і мікро-
симбіонтів та їх молекулярних продуктiв [9, 16]. Приклади специфiчної 
взаємодiї мiж лiнiями бульбочкових бактерiй i рослин–господарiв свiдчать 
про наявнiсть комплементарностi генiв цiєї взаємодiї [4]. 

На стадiях передiнфекцiї, iнфекцiї, формування i функцiонування 
бульбочки проявляються особливостi геному кожного iз симбiонтiв у 
залежностi вiд зовнiшнього середовища i адаптивних здiбностей партнерiв. 
Здiйснення симбiозу можливе при генетичнiй сумiсностi видiв, сортiв i 
генотипiв бобових рослин iз штамами Rhizobium [5]. Активність 
азотфіксації, яку проявляють симбіотичні системи, суттєво залежить від 
генотипів штамів [7, 10, 14]. 

Показано, що рівень фіксації азоту і бульбочкоутворення залежить від 
комплементарної специфічної взаємодії рослин і бактерій (неадитивний 
фактор) [4, 5, 7, 13, 18, 19] і контролюється в основному рослиною–
господарем [1, 2, 3, 5, 8], що доведено вегетаційними дослідами і 
біометричними методами аналізу. Iнтенсивнiсть симбiотичної азотфiксацiї 
з боку рослини визначається iнтенсивнiстю притоку продуктiв фотосинтезу 
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до коренiв i тому залежить вiд рослини бiльшою мірою, нiж вiд 
мiкросимбiонта [2]. Активна роль рослин в бобово-ризобiальному симбіозі 
доводиться великою кількістю робіт [3, 12, 13]. Симбіотична активність 
залежить від видових і сортових особливостей рослин [15], рiвня 
мiнливостi популяцiй за азотфіксацією і бульбочкоутворенням [3]. 

Рiвень нiтрогеназної активностi неоднаковий у рiзних екземплярiв 
рослин, сортів i видів, що свiдчить про спадкову мiнливiсть i 
гетерогеннiсть рiвня азотфiксацiї у рослин. Вiдомо, що рiвень мiнливостi 
симбiотичних ознак рослин значною мірою визначає прояв активностi 
ризобiй i результативнiсть селекцiї високоефективних штамiв [7]. Кiлькiсть 
бульбочок на коренях в значнiй мiрi визначається фактором сiм’ї.  

Адитивна неспецифiчна дiя генотипiв рослин i бактерiй в середньому 
приблизно рiвнi мiж собою і визначає біля 25 % вiд загального 100 % 
варiювання симбiотичної активностi [7]. При узагальненi даних, отриманих 
на рiзних видах бобових, найбiльш мiнливим виявився вклад специфiчного 
фактора взаємодiї партнерiв у визначеннi симбiотичної активностi, який 
коливається вiд 0 до 73,8 %. Внесок партнерiв при взаємодiї залежить вiд 
генотипiв симбiонтiв в експериментi [7]. “Неконтрольованi” фактори 
оточуючого середовища значно впливають на бобово-ризобiальний 
симбiоз [6]. Реакцiя генотипiв на iнокуляцiю, кiлькiсть i маса бульбочок, 
нiтрогеназна i симбiотична активнiсть в польових i лабораторних умовах в 
значному ступенi чутливi до багатьох факторiв i залежать вiд коливання 
зовнiшнього середовища [2], погодних умов, стресових факторів і складу 
ризосферної мікрофлори, року вирощування, окультуреностi грунтiв, 
інших модифікуючих факторів середовища. Активнiсть нiтрогенази 
залежить вiд адаптивних здiбностей обох симбiопартнерiв. Дiя адитивних i 
неадитивних факторiв симбiонтiв на азотфiксувальну ефективнiсть суттєво 
варiює вiд дослiда до дослiду [7]. Висiв насiння в рiзнi строки, оточуюче 
середовище [3], відмінності за роками викликають суттєвi вiдмiнностi у 
кiлькостi утворених бульбочок та їх нітрогеназній активності.  

Варiабельнiсть ознак симбіозу в польових умовах значно бiльша, нiж у 
мiкровегетацiйному дослiдi – це показує, що зовнiшнi умови значно 
впливають на ознаки симбiозу. Найбiльше “неконтрольована” мінливість у 
загальному варіюванні симбіотичних ознак притаманна люцернi – 
надзвичайно варiабельнiй за здатнiстю до симбiозу перехреснозапильнiй 
культурi. “Неконтрольоване” варiювання часто впливає на симбiотичну 
ефективнiсть бiльше, нiж генотипи рослин i бактерiй [7]. 
“Неконтрольованi” фактори часто обумовлюють бiльше половини 
загального варiювання симбiотичної активностi. Одним з джерел такого 
варiювання є внутрiшньосортова мiнливiсть бобових культур за ознаками 
симбiозу [6, 7, 17]. Значно меншими величинами характеризується вклад 
“неконтрольованих” чинникiв у визначеннi симбіозу у здатних до 
самозапилення культур. Часто частка дії макросимбiонта на величину 
азотфiксувальної активностi в 1,5–2 рази перевищувала дію бактерiй [7]. 
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Недослідженими залишаються кількісні величини впливу генотипів 
інбредних лінійних і гібридних рослин люцерни та бульбочкових бактерій 
на формування азотфіксації і бульбочкоутворення та показники їх 
успадковуваності. 

Завдання дослідження. Для успiшного проведення селекцiї бобових 
рослин i ризобій на пiдвищення симбiотичної активностi необхiдно знати 
величину вiдносного вкладу партнерів в контроль параметрiв симбіотичної 
системи та вплив неконтрольованих чинників середовища на цей процес; 
встановити величину успадковуваності азотфіксації і бульбочкоутворення 
для проведення успішної селекції за цими ознаками; визначити 
високоефективні комплементарні пари генотипів люцерни посівної з 
штамами бульбочкових бактерій.  

Об’єкти та методи досліджень. У власній роботі використовували 
штами 34 (отриманий шляхом транспозонового мутагенезу), 425а (штам-
еталон) і М4 (отриманий шляхом міжродової кон'югації) Rhizobium meliloti. 
Даними бульбочковими бактеріями інокулювали інбредні рослини ліній 
Medicago sativa L. різного походження і отримані від них гібриди при 
неповних поліалельних схрещуваннях F1 і F2. Нітрогеназну активність 
визначали ацетиленовим методом [10]. Вегетаційні досліди проводили в 
Інституті фізіології рослин і генетики НАН України протягом трьох років. 

Результати досліджень 
Аналіз трирічних даних однофакторних дисперсійних аналізів за 

відносними вкладами генотипів люцерни і бульбочкових бактерій в 
детермінації активності азотфіксації і бульбочкоутворення показав, що 
вклад макросимбіонтів, особливо у симбіозі із штамом 425а, є достовірним, 
на відміну від мікросимбіонтів, і сягає для лінійних і гібридних рослин 
12,8–97,4 % для ацетиленредуктазної активності і 13,3–97,0 % для кількості 
утворених бульбочок. Найбільші внески за двофакторними аналізами 
належать специфічній неадитивній взаємодії симбіопартнерів, яка сягає 
21,5–33,1 % для азотфіксації і 5,7–50,7 % для бульбочкоутворення. 
Адитивний вплив рослини-господаря сягає 4,9–18,5 % для активності 
нітрогенази і 5,1–16,1 % для бульбочкоутворення. Вплив ризобій на 
інтенсивність азотфіксації сягав до 3,0 %, нодуляції до 18,7 % (табл. 1). 

Відносні вклади генотипів фітосимбіонтів у симбіотичну азотфіксацію 
закономірно зменшуються зі збільшенням варіювання фактору штама за 
нітрогеназною і нодуляційною активністю в два-три рази. Внесок лінійних 
рослин щодо гібридів часто недостовірний і малий, що можна пояснити 
інбредною депресією. Вплив досліджених штамів 34, 425а і М4 на 
значення азотфіксації і нодуляції була незначною і недостовірною через 
незначне варіювання досліджуваних ознак, що можна пояснити подібністю 
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даних штамів за фізіологічною і генетичною дією. Дія ризобію на кількість 
утворених бульбочок дещо більша, ніж на активність азотфіксації. 

Таблиця 1. Відносні внески генотипів симбіонтів у визначенні кількості 
бульбочок і азотфіксації ліній і гібридів Medicago sativa L. в симбіозі з 
Rhizobium meliloti за одно- і двофакторним дисперсійним аналізом, % 

Ознака 
Однофакторний аналіз Двофакторний аналіз 

Бактерії Рослини Бактерії Рослини Взаємодія 
симбіонтів 

Кількість 
бульбочок 14,2–28,9 13,3–97,0 3,3–6,4 5,1–16,1 5,7–50,7 

Азот-
фіксація – 23,7–97,4 3,0 4,9–18,5 21,5–33,1 

Дія рослин на коефіцієнт успадковуваності азотфіксувальної активності 
(в широкому змісті слова) за однофакторним аналізом була значною і 
сягала 25,8–99,7 %, на бульбочкоутворення – 2,7–97,3 %. Роль досліджених 
генотипів ризобій на успадковуваність достовірно не впливала. 
Варіювання за штамом зменшувало успадковуваність азотфіксації і 
нодуляції в два-чотири рази. За двофакторними аналізами сумарний 
показник успадковуваності азотфіксації сягав 27,9–71,6 %; внесок рослин 
досягав 71,6 %, бактерій – 27,9 %, взаємодія партнерів – 68,6 %. Загальний 
показник успадковуваності бульбочкоутворення сягав 2,9–93,5 %; внесок 
рослин сягав 86,8 %, бактерій – 58,4 %, взаємодії – 87,3 %. Отже генотипи 
досліджених штамів ризобій суттєво впливали на успадковуваність 
азотфіксації і нодуляції (табл. 2). 

Таблиця 2. Варіювання коефіцієнтів успадковуваності кількості 
бульбочок і азотфіксації ліній і гібридів Medicago sativa L. в симбіозі з 
Rhizobium meliloti за одно- і двофакторним дисперсійним аналізом, % 

Ознака 
Однофакторний аналіз Двофакторний аналіз 

Батьківська 
форма  

Материнська 
форма Рослини  Бактерії Взаємодія 

симбіонтів 
Кількість 
бульбочок 25,3–99,9 2,7–99,6 86,8 43,7–58,4 87,3 

Азот-
фіксація 22,1–99,7 50,3–97,3 49,5–71,6 22,0–27,9 35,7–68,6 

На значення успадковуваності бульбочкоутворення штам бактерій 
впливає сильніше, ніж на азотфіксацію, як у дослідах за відносним внескам 
генотипів симбіонтів. Отримані дані свідчать, що інтенсивність 
азотфіксації та її успадковуваність більшою мірою залежить від генотипа 
рослин та комплементарної взаємодії рослин і бактерій. У формуванні 
бульбочок, їх кількості, роль бактерій окремо і у взаємодії з рослинами 
збільшується. Це демонструється тим, що показники успадковуваності за 
штамами різнилися сильніше за бульбочкоутворенням, ніж за азотфікса-
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цією, але недостовірно. При збільшенні фактора варіювання генотипу 
бактерій значення успадковуваності досліджених ознак зменшується у два-
три рази. 

Висновки 
Достовірні показники внесків і коефіцієнтів успадковуваності 

азотфіксації і бульбочкоутворення одержано в дослідах з високоактивними 
за азотфіксацією і нодуляцією лініями. Внесок материнської і батьківської 
форм рослин у формування досліджених ознак достовірно не 
відрізняються. Значною є комплементарна взаємодія макро- і 
мікросимбіонтів у визначенні азотфіксації і нодуляції, що необхідно 
враховувати у паралельній селекції рослин і бактерій на підвищення 
ефективності симбіозу. 

Перспективи подальших досліджень 
Отримані дані вказують на можливість паралельної селекції рослин і 

бактерій на підвищення рівня ацетиленредуктазної і бульбочко-
утворювальної активностей. Для цього необхідно використовувати високо-
комплементарні генотипи рослин з високим рівнем симбіотичної 
азотфіксації і великою кількістю утворюваних бульбочок. 
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