
86 

Вісник 
ДАУ 

№ 1 
2004 

8. Полищук В. Д., Полищук И. Б., Жигадло Ю. В., Ляшенко М. І., Кравчук Н. Р.
Нові підходи до селекції конкурентноздатних сортів хмелю // Вісник 
аграрної науки. – К.: Аграрна наука, – 2003, – Вип. 12, С. 12–16. 

УДК 581.557:633.31:631.461.5 О. А. Пазюк 
к. б. н. 

Державний агроекологічний університет 

ВПЛИВ ГЕНОТИПІВ БОБОВИХ РОСЛИН І БУЛЬБОЧКОВИХ БАКТЕРІЙ 
НА ВИЗНАЧЕННЯ ЕФЕКТИВНОСТІ СИМБІОЗУ 

У роботі наведені оглядові та експериментальні дані щодо відносного внеску 
генотипів бобових рослин та бульбочкових бактерій у визначенні маси й висоти 
рослин, зокрема, для Medicago sativa та Rhizobium meliloti 

Постановка проблеми 
У визначеннi ефективностi симбiозу рослин із мiкроорганiзмами значну 

роль вiдiграють неадитивнi, специфiчнi спадковi фактори взаємодiї симбіоз-
партнерiв [14, 53]. Формування симбiотичного апарату [8] та ефективнiсть 
симбiозу [8, 17, 27, 29, 37, 39] в однаковій мірі визначаються i залежать вiд 
генетичних особливостей обох симбiонтiв, їхнього стану i активностi. 

Адитивна неспецифiчна дiя генотипiв рослин i бактерiй окремо у се-
редньому приблизно рiвні мiж собою. Кожна з них визначає близько 25 % 
вiд загального 100 % варiювання симбiотичної (азотфіксувальної) 
активностi [29]. Бобово-ризобiальний симбiоз [21, 34], його утворення i 
функцiонування [26], симбiотичнi вiдношення [41], ефективнiсть бобово-
ризобiального агрофiтоценозу [40] залежить вiд генетичної i фiзiологiчної 
комплементарностi макро- i мiкросимбiонтiв. Важлива взаємодiя 
генетичних систем партнерiв [28, 44, 47, 52], яка являється специфiчною 
реакцiєю мiж симбiонтами [26]. 

Встановлено, що всi етапи формування бобово-ризобiального симбiозу, 
а також його ефективнiсть контролюються генами обох партнерiв, причому 
“симбiотичнi” гени рослин i бактерiй пов'язанi мiж собою тонкою 
регуляторною взаємодiєю. Все це дозволяє розглядати сукупнiсть генiв 
партнерiв, якi вступають в ефективний симбiоз, як єдину генетичну 
систему [28]. 

При дослiдженнi штамiв-мутантiв i рекомбiнантiв у симбiозi iз Medicago 
sativa L. було показано вагому роль генотипiв партнерiв у визначеннi 
симбiотичної ефективностi i нiтрогеназної активностi, яка залежала вiд 
дози зв’язаного азоту [32, 30]. Для пiдвищення стiйкостi симбiозу до 
нiтрату важливо пiдбирати оптимальнi комбiнацiї генотипiв партнерiв [32]. 

Показано, що при iнокуляцiї рiзних сортiв i штамiв R. meliloti сумарний 
внесок генотипiв партнерiв та їх взаємодiї у загальне варiювання 
симбiотичних ознак на 2-й рiк вегетацiї рослин значно вищiй, нiж у перший 
рiк, що бiохiмiчнi ознаки бiльш “жорстко” контролюються генотипами 
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симбiонтiв i у бiльший мiрi залежать вiд специфiки сорто-штамової 
взаємодiї, нiж маса рослин [29]. Це, можливо, пов’язано з тим, що 
накопичення бiлка в рослинах являється ознакою, найбiльш тiсно 
пов’язаною з iнтенсивнiстю азотфiксацiї. Тодi як динамiка вегетативного 
розвитку рослин, яка обумовлює їх врожайнiсть, визначається цiлою низкою 
додаткових факторiв, не пов’язаних iз симбiозом. Крiм того, на 2–3-й рiк 
вирощування рослин запас “зв’язаного” азоту у грунтi суттєво зменшується, 
M. sativa L. практично повнiстю переходить на симбiотрофне живлення 
азотом, що i зменшує вплив неконтрольованих чинникiв [29, 31, 33]. 

Ефективнiсть симбiозу залежить вiд багатьох факторів: вiдмiнностей 
мiж штамами бактерiй за пристосованiстю до звичайних i стресових 
факторiв середовища, вiд їхньої конкурентної здатностi, складу 
ризосферної мiкрофлори, сортових особливостей рослин-господарiв. 
Однак, у першу чергу, симбiотична ефективнiсть залежить вiд генетичної 
сумiсностi макро- i мiкросимбiонтiв [16], видiв i сортiв iз бульбочковими 
бактерiями [22].  

За рахунок полiпшення сумiсностi партнерiв за симбiозом можливе 
практичне використання бiологiчного азоту. Iнокуляцiя спонтанними 
бульбочковими бактерiями, якi знаходяться у грунтi, характеризуються в 
бiльшостi випадкiв слабкою азотфiксувальною активнiстю [4]. 

При узагальненнi даних, отриманих на рiзних видах бобових, найбiльш 
мiнливим виявився внесок специфiчного фактора взаємодiї партнерiв у 
визначеннi симбiотичної активностi, який коливається вiд 0 до 73,8 % [29]. 
Внесок партнерiв при взаємодiї залежить вiд генотипiв симбiонтiв в 
експериментi [29]. Вплив неадитивних факторiв взаємодiї на 
продуктивнiсть M. sativa L. збiльшується з роками [19, 3]. 

Реакцiя генотипiв на iнокуляцiю, кiлькiсть i маса бульбочок, 
нiтрогеназна i симбiотична активнiсть у польових i лабораторних умовах у 
значній мірі чутливi до багатьох факторiв. Реакція залежить вiд коливання 
зовнiшнього середовища [2], погодних умов [35] i року вирощування [36], 
окультуреностi грунтiв під Vicia spp. [14]. Дiя адитивних i неадитивних 
факторiв симбiонтiв на азотфiксувальну ефективнiсть суттєво варiює вiд 
дослiду до дослiду [29]. 

“Неконтрольованi” фактори оточуючого середовища значно впливають 
на бобово-ризобiальний симбiоз M. sativa L. [27]. Найбiльш великий внесок 
“неконтрольованої” мiнливостi у загальне варiювання симбiотичних ознак 
притаманний M. sativa L. – надзвичайно варiабельнiй за здатнiстю до 
симбiозу перехреснозапильнiй культурi [29]. “Неконтрольоване” 
варiювання часто впливає на симбiотичну ефективнiсть бiльше, нiж 
генотипи рослин i бактерiй [29]. При взаємодiї рiзних сортiв M. sativa L. i 
штамiв R. meliloti із використанням у якостi повторностi iндивiдуальної 
рослини “неконтрольованi” фактори часто обумовлюють бiльше половини 



 

 88 

Вісник 
ДАУ 

№ 1 
2004 

загального варiювання симбiотичної активностi. Одним із джерел такого 
варiювання є внутрiшньосортова мiнливiсть M. sativa L. за ознаками 
симбiозу [27, 29, 45, 51]. Значно меншими величинами характеризується 
внесок “неконтрольованих” чинникiв у визначеннi ефективностi симбiозу у 
здатних до самозапилення культур – Pisum sativum L., Trifolium spp., Faba 
bona Medik. та інших видів [29]. 

Спiввiдношення симбiо- i автотрофного живлення азотом у бобових 
залежить вiд умов середовища, тому селекцiю бобових на пiдвищення 
симбiотичної активностi необхiдно проводити в умовах, найбiльш 
благоприємних для симбiотичної азотфiксацiї, на фонi того чи iншого типу 
азотного живлення [32]. 

Величина врожаю або iншої мiряної ознаки в кожному конкретному 
випадку визначається особливостями росту i розвитку, якi вiдображають 
результат взаємодiї генотипу i середовища в онтогенезi. Завданням 
селекцiонера є вiдiбрати з генетично рiзноманiтного матерiалу за спадково 
обумовленою амплітудою можливих змiн у реакцiї певнi генотипи, тобто 
при певнiй нормi реакцiї, форми з вигiдними реакцiями на конкретнi 
поєднання факторiв. Кожна з ознак вiдображає процеси росту i розвитку на 
певному етапi онтогенезу [15]. 

Ефективнiсть симбiозу бульбочкових бактерiй з Glycine max (L.) Merr. 
визначається взаємодiєю їх геномiв i тому необхiдна паралельна селекцiя 
макро- i мiкросимбiонтiв у конкретних клiматичних умовах [8]. Найвища 
ефективнiсть взаємодiї може бути досягнута лише при проведеннi 
паралельної, координованої селекцiї [40]. Ефективнiсть симбiозу Vicia 
villosa Roth. з бульбочковими бактерiями може бути пiдвищена шляхом як 
добору активних штамiв R. leguminosarum, так i селекцiєю рослин-
господарiв [13]. Пiдвищення ефективностi функцiонування бульбочкових 
бактерiй неможливе без селекцiї бобових рослин [10]. 

При визначеннi маси зелених рослин M. sativa L. найбiльший вплив мав 
адитивний фактор генотипiв сортiв, що є наслiдком високої генетичної 
рiзноманiтностi вибiрки взятих у дослiд рослин [31]. Аналiз варiанс 
комбiнацiйних здатностей лiнiй M. sativa L виявив суттєвi вiдмiнностi у 
структурi генетичної мiнливостi. У продуктивностi гiбридiв з участю лiнiй 
бiльш важливу роль вiдiграє адитивний ефект генiв [48]. У випадку малої 
кiлькостi сортiв M. sativa L. i великої кiлькостi дослiджуваних штамiв 
неадитивнi сорто-штамовi взаємодiї мали найбiльшу силу впливу [31]. 

Сумарнi данi за вiдносними внесками партнерiв симбiозу у величину 
симбiотичної продуктивностi i висоти рослин свідчать про сильніший 
вплив рослин і взаємодії симбіонтів, порівняно з бактеріями (табл. 1). 

Сумарний внесок рiзних сортiв M. sativa L. i R. meliloti у загальне 
варiювання симбiотичних ознак на 2-й рiк вегетацiї рослин значно вищiй, 
нiж у 1-й рiк [33, 31, 38]. На загальну сезонну врожайнiсть зеленої маси, 
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середнiй вiдсоток сухої речовини i сезонну врожайнiсть сухої маси 
Trifolium alexandrinum L. суттєво впливали погоднi умови [43]. 

У Glycine max (L.) Merr. внески сорту, штаму та їх взаємодiї виявилися 
достовiрними при формуваннi врожаю. Бiльше значення має генотип 
рослин, на долю штаму припадає 20 % загального варiювання. Аналiз 
дослiдiв за вісім рокiв показав, що 25 % коливання врожаю викликанi 
погодними умовами, причому вирiшальну роль вiдiграє вологiсть грунту. 
За градацiями Cv [5] штам R. japonicum викликає незначну мiнливiсть, сорт 
сої – середню, а вологiсть грунту – значну [18]. 

Неадитивна взаємодiя генотипiв партнерiв за симбiозом може 
обумовлювати бiльше 70 % варiювання ефективностi бобово-ризобiального 
симбiозу [28]. Неконтрольованi фактори викликали понад 50 % варiювання 
маси рослин M. sativa L. [45] i часто перевищували цю величину [51]. 
Причина високої долi неконтрольованих факторiв у визначеннi маси 
рослин – у високiй мiнливостi за цiєю ознакою [51].  

Показано, що ефективнiсть симбiозу Pisum sativum L. у значнiй мiрi 
визначалась сортовими особливостями бобових рослин, як вiдповiдь на 
iнокуляцiю бульбочковими бактерiями [12]. В накопиченнi загальної 
надземної маси поряд із генотипом рослини-господаря має значення також 
сумарна взаємодiя макро- i мiкросимбiонтiв. Висока ефективнiсть 
ризобiального симбiозу, збiльшення азотфiксувальної активностi і бiомаси 
можна досягти шляхом правильного пiдбору рослини-господаря i 
комплементарного йому штаму бульбочкових бактерiй [12]. 

Таблиця 1. Вiдносний вплив адитивних i неадитивних факторiв  
на формування маси i висоти рослин 

Вид 
рослин 

Внесок 
бактерій, % 

Внесок 
рослин, % 

Внесок 
фактору 

взаємодії, % 

Внесок 
фактору 
року, % 

Примітки 
Поси-
лан-
ня 

1 2 3 4 5 6 7 
Medicago 
sativa L. 16,1 23,2 7,9 52,8 Маса 

рослин [45] 

Те ж 0,2-4,4 37,8-54,8 18,7-27,5  Зелена 
маса [31] 

-//- 7,2 14,2 19,1  Маса 
рослин [27] 

-//- 16,1 23,2 7,9  -//- [45] 
-//- 16,1 39,8 10,7  -//- [46] 
-//- 21,0 4,8 6,0  -//- [51] 
-//- 7,2 14,2 19,1  -//- [27] 
M. varia 
T. 
Martyn. 

12,6-27,8 1,8-3,1 12,8-42,9  Зелена 
маса [31] 
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Закінчення таблиці 1 
1 2 3 4 5 6 7 

Vicia sativa 
L. - 33,1 41,0 19,0 

Маса 
зелених 
рослин 

[1] 

Те ж 31,1 - 9,1  Зелена 
маса [14] 

-//-  9,5 22,0 20,2 Висота 
рослин [1] 

V. villosa 
Roth. 56,1  15,7  Зелена 

маса [14] 

Те ж 15,9 20,2   -//- [14] 
Vicia faba 
L. 11,9 8,9 73,8  Маса 

рослин [49] 

Trifolium 
repens L. 5,0 33,5 23,0  -//- [48] 

T. 
incarnatum 
L. 

86,2 11,7 1,7  -//- [54] 

Pisum 
sativum L. 11,6 49,8 14,2  -//- [55] 

Ростова (урожай зеленої маси) продуктивнiсть дуже чутлива до впливу 
рiзних факторiв, у тому числi таких, як сортова i видова специфiка 
симбiонту [11]. 

У перiод мiж фазами стеблування – початку цвiтiння вiдбувається 
швидка змiна маси рослин люцерни, при цьому чiтко проявляються 
вiдмiнностi за впливом штаму на абсолютну швидкiсть росту i вiдносний 
рiст M. sativa L. [25]. Зовнiшнi умови впливали на висоту Trifolium 
alexandrinum L. слабкiше, нiж на масу рослин [43]. 

Для багатьох бобових культур характерна низька чутливiсть до 
внесення препаратiв бульбочкових бактерiй, тому необхідна селекцiя обох 
симбiонтiв із метою полiпшення взаємодiї мiж партнерами [6, 7, 9]. За 
рахунок полiпшення сумiсностi партнерiв за симбiозом можливе практичне 
використання бiологiчного азоту [20, 42, 50] i пiдвищення ефективностi 
симбiозу інших бобових [22]. 

Матеріали і методи досліджень. Бульбочкові бактерiї люцерни 
посiвної – Rhizobium meliloti. Штам “425а-34” отримано методом 
транспозонового мутагенезу ризобiй вiд штаму–стандарту 425а. Штам 
"ВНИИСХМ М4" отримано методом мiжродової кон'югацiї Escherichia coli 
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JC 5466 (pRDI) i Rhizobium meliloti при селекцiї за ознакою 
“азотфiксувальна активнiсть”.  

Рослини двадцяти рiзних за походженням лiнiй Medicago sativa L. 295-
29 (I5) – Еврiка-4, 151-2 (I6), 152-7 (I6), 167-4 (I6) – Еврiка-10 – Україна; 
270-1 (I4) – Морiс Кабул, 192-2 (I6) – Фелу, 177-4 (I4), 179-3 (I6), 182-4 (I6) 
– Кiшвардi 16, 171-9 (I6) – Кiшвардi 27, 155-9 (I7), 154-8 (I6), 158-7 (I7), 162-
9 (I7) – Кiшвардi 46 - Угорщина; 276-18 (I3) – мiсцева ФРН – Нiмеччина; 
191-2 (I6), 212-7 (I4) – Альфа-38, 229-4 (I5) – Вертус – Швецiя; 198-4 (I4), 
298-2 (I5) – Бореалє-47 – Францiя. Як контроль використовували рослини 
сорту Ярославна, який являється нацiональним стандартом з насiннєвої 
продуктивностi. 

Вегетацiйнi дослiди. Одну частину одержаних рослин тестували в 
вегетаційних дослідах, іншу вирощували в ґрунті для одержання 
наступного покоління ліній і F2. 

Варiанти дослiдiв складалися з 6 повторностей. Посудини – пластиковi 
ємкості висотою 10 см; об’ємом 440 мл Субстрат – промитий рiчковий 
пiсок (0,620 кг). Поживна сумiш – розчин Прянiшнiкова з повною нормою 
азоту. Скарифiковане насiння рослин стерилiзували 2,5 хв. 3,3 %-вим 
розчином перекису водню, промивали проточною водопровідною водою та 
iнокулювали. Бактеризацiю проводили суспензiєю Rhizobium meliloti 
штамiв 425а, 34 і М4 об’ємом 3 мл, концентрація 108 клiтин/мл Iнокуляцiю 
проводили в пробiрках. У посудини висаджували по 5 рослин. Вегетацiя 
рослин проходила в умовах теплицi. Строк вегетації – 43 доби. Для аналiзу 
азотфiксувальної і бульбочкоутворювальної активностей, маси i висоти 
рослини коренi вiдмивали вiд пiску, кореневу систему вiддiляли вiд пагонiв 
на рiвнi кореневої шийки. Для аналiзу нiтрогеназної активностi коренi (по 
одному) розміщували у пенiцилiновi флакони, об’ємом 15 мл i герметично 
закривали металевими стоперами. У флакони вводили 1,5 мл ацетилену 
(10 % вiд об’єму флакону). Після інкубацiї коренiв з ацетиленом ана-
лізували кількість бульбочок, вимірювали масу і висоту рослин. Для виро-
щування рослин на грунті використовували посудини Вагнера, на 11 кг 
грунту (опiдзолений чорнозем), в який додавали поживний розчин 
Прянiшнiкова з повною нормою азоту (Гродзінський, 1964). Нескари-
фiковане насiння лiнiй i гiбридiв F1 бактеризували штамом М4. Залишали 
по 8 рослин на посудину. Перед початком цвiтiння з метою уникнення 
неконтрольованого запилення на китицi люцерни одягали двошаровi 
марлевi iзолятори. Проводили штучне примусове самозапилення лiнiй i F2. 
Плоди з насiнням знiмали при повному їх достиганнi разом з ізоляторами. 

Статистичнi методи 
Отриманi експериментальнi данi оброблялись методами бiометрiї, 

статистичної та бiометричної генетики (Рокицкий П.Ф., 1978, Доспехов 
Б.А., 1985, Лакин Г.Ф., 1973, 1990, Мазер К., Джинкс Дж., 1985, 
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Плохинский Н.А., 1964, Боме Н.А., 1987, Голодрыга П.Я., Трошин Л.П., 
1978, Гужов Ю.Л., Фукс А., Валичек П., 1991, Мартынов С.П., 
Добротворская Т.В., 1996). У загальних статистичних i бiометрико-гене-
тичних аналiзах використовувалися власнi i широкорозповсюдженi 
бiометричнi програми для ЕОМ (Diana, Reanal, Tstat, Nsr, Korrel, Quattro 
4.00, SPSS 9.0). 

Результати досліджень 
Генотипи Medicago sativa L. і Rhizobium meliloti впливають на 

показники маси й висоти рослин ліній і гібридів. За однофакторним 
дисперсійним аналізом найбільший внесок у формуванні симбіотичних 
ознак належить генотипу рослин, за двофакторним аналізом – 
комплементарній взаємодії обох симбіонтів (табл. 2).  
Таблиця 2. Відносні внески генотипів симбіонтів у маси й висоти рослин 

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 

Маса 
рослин 13,4-15,5 16,8-75,8 6,4 17,2-24,8 5,7-51,1 

Висота 
рослин 8,7-26,4 14,0-88,4 2,5-15,5 3,7-26,4 17,6-61,7 

Незначна сила впливу штамів на формування ознак може бути пояснена 
подібністю досліджених штамів за симбіотичними властивостями. 
Неконтрольовані чинники часто перевищували 50,0 %, що є наслідком 
значного варіювання симбіонтів за дослідженими ознаками і сильного 
впливу на симбіотичні ознаки модифікаційних факторів середовища.  

Внески лінійних рослин у формування досліджених ознак перевищують 
внески гібридів F1 та F2, проявляється дія штаму, що виявляє більшу 
залежність лінійних рослин від симбіотрофного азоту. Інбридинг збільшує 
величину внеску рослин і ризобій у формуванні симбіотичних ознак.  

Зі збільшенням рівня мінливості за рахунок варіювання трьох штамів 
внески рослин у досліджених ознаках зменшувалися в 1,5–2 рази. 
Внутрішньогрупова мінливість у F2 дорівнює міжгруповій мінливості ліній 
і F1, що є наслідком розщеплення, яке зменшує внески симбіопартнерів.  

Найбільші й достовірні внески у формуванні всіх ознак отримано для 
“плюс” ліній за кількістю утворюваних бульбочок та їх азотфіксацією – 
152–7, 154–8, 198–4, 212–7, 229–4, 298–2. На формування маси й висоти 
рослин найсильніше впливає штам М4 [23, 24]. 

Величини відносних внесків симбіонтів у формуванні симбіотичних 
ознак вказують на можливість контролю рівня симбіотичної активності й 
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ефективності шляхом добору генотипів рослин-господарів і бульбочкових 
бактерій. 
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