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ВВедение 

Формирование взаимовыгодных (мутуалистических) симбиозов — клю-
чевой фактор адаптивной эволюции организмов, основанной на их струк-
турно-функциональной и генетической интеграции (Seckbach, 2002; Ти-
хонович, Проворов, 2012). В растительно-микробных симбиосистемах 
осуществляется широкий спектр адаптивных реакций партнеров на аби-
отические (засуха, засоление, дефицит почвенных элементов питания) 
и биотические (фитопатогены, фитофаги) стрессы (Тихонович, Проворов, 
2009). Анализ таксономического и экологического разнообразия модель-
ных N2-фиксирующих бобово-ризобиальных симбиозов (БРС) показал, что 
их прогрессивная эволюция (возникновение новых типов развития и мета-
болизма клубеньков) тесно связана с адаптивной эволюцией, направлен-
ной на повышение экологической эффективности симбиоза (ЭЭС) — про-
дуктивности партнеров, достигаемой ими при взаимодействии (Проворов, 
Воробьев, 2013).

Проведенное нами ранее математическое моделирование показало, что 
важной предпосылкой для эволюции БРС является высокий полиморфизм 
партнеров по специфичности взаимодействия — приуроченности эффектив-
ного симбиоза к определенным комбинациям генотипов растений и бактерий 
(Воробьев, Проворов, 2008). В стабильной экологической среде (задаваемой 
постоянными величинами системных параметров, не изменяющимися в ходе 
эволюционного процесса) повышение ЭЭС наиболее характерно для «спе-
цифичных» штаммов-мутуалистов, эффективно взаимодействующих лишь 
с некоторыми генотипами растений-хозяев (Проворов, Воробьев, 2012). 
Однако в реальных условиях эволюция симбиосистем происходит при неста-
бильности внешней среды, которая вызывает хаотические флуктуации их 
адаптивно значимых параметров.

Такая нестабильность весьма характерна для тропических экосистем, 
в которых БРС возник 60–70 млн лет назад и где ныне произрастает свы-
ше 90 % видов бобовых. Тропические почвы характеризуются крайне низким 
содержанием гумуса, который играет ключевую роль в формировании и под-
держании состава почвенной биоты (Pershina et al., 2013). Для многих тропи-
ческих БРС характерна примитивная организация клубеньков (Sprent, 2001, 
2005), которая ограничивает их нитрогеназную активность и интенсивность 
симбиотрофного питания растений азотом.

В то же время в умеренных широтах, характеризующихся более стабиль-
ными и богатыми гумусом почвами, эволюция БРС привела к формированию 
сложно организованных клубеньков, обладающих высокой N2-фиксирующей 
активностью (Проворов, Тихонович, 2003). У «галегоидных» бобовых (три-
бы Galegae, Trifolieae, Vicieae) она связана с трансформацией внутриклеточ-
ных бактерий в нежизнеспособные бактероиды, происходящей под действи-
ем цистеин-богатых белков, синтезируемых растением (van de Velde et al., 
2010). Специфичность взаимодействия партнеров БРС в умеренных широ-
тах определяется образованием бактериями (Rhizobium, Sinorhizobium) 
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особых форм сигнальных Nod-факторов: они содержат 
ненасыщенные ацильные цепи, которые синтезируются 
под контролем генов nodEF, отсутствующих у тропичес-
ких ризобий (Wang et al., 2011).

В связи с этим мы предположили, что нестабиль-
ность внешних условий является одним из ключевых 
факторов, ограничивающих эволюцию на повышение 
эффективности симбиозов, партнеры которых могут 
быть полиморфны по реакции на изменения этих усло-
вий. Для описания их эволюции мы модифицировали 
разработанную ранее математическую модель (Воробь-
ев, Проворов, 2008, 2010) путем введения компьютер-
ного генератора случайных чисел (ГСЧ). цель нашей 
работы заключалась в моделировании эволюции БРС, 
компоненты которой обладают разной чувствительнос-
тью к хаотическим изменениям внешней среды, про-
являемой на фоне генотипически специфичного, либо 
неспецифичного взаимодействия.

Построение и анализ МатеМатиЧесКой 
Модели 

Структура моделируемой системы
Для построения математической модели была ис-

пользована сформированная ранее симбиосистема, 
состоящая из диморфной популяции растений (геноти-
пы G1, G2) и низко-полиморфной популяции бактерий 
(Воробьев, Проворов, 2008, 2010). Последняя содер-
жит родительский генотип Р — «симбионт-обманщик», 
образующий с обоими растительными генотипами не 
фиксирующие N2 клубеньки, а также три его N2-фикси-
рующих мутанта-мутуалиста, которые варьируют по ха-
рактеру отношений с растительными генотипами. При 
специфичном взаимодействии партнеров мутант М1 на-
иболее интенсивно фиксирует N2 при симбиозе с расти-
тельным генотипом G1 (М1 специфичен по отношению 
к G1), мутант М2 специфичен к генотипу G2, а мутант 
М3 является неспецифичным симбионтом (его N2-фик-
сирующая активность не зависит от генотипа растений). 
При неспецифичном взаимодействии партнеров все 
бактериальные мутанты одинаково активно фиксируют 
N2 в симбиозе с растительными генотипами G1 и G2.

Циклическая микроэволюция симбиоза
Будем считать, что эволюция симбиосистемы носит 

циклический характер: каждый (t-ый) цикл включает 
в себя последовательность частных процессов, происхо-
дящих в популяциях партнеров (блок-схема представлена 
на рисунке 1). В бактериальной популяции на t-ом цикле 
происходит: а) мутационный процесс, условно приуро-
ченный к почвенной нише; б) инокуляция ризосферной 
ниши почвенными бактериями и клубеньковой ниши 
ризосферными бактериями; в) колонизация симбиоти-
ческих (ризосферных, клубеньковых) ниш путем размно-
жения проникших в них бактерий (их общая численность 

после завершения колонизации является показателем 
ЭЭС со стороны бактерий); г) возвращение общей чис-
ленности бактерий к равновесному уровню.

В растительной популяции на t-ом цикле происходит: 
а) прорастание семян, некоторые из которых развива-
ются в симбиотически активные, фертильные растения; 
б) образование ими нового поколения семян, общее ко-
личество которых является показателем ЭЭС со сторо-
ны растений. Кроме того, в симбиосистеме происходят 
коэволюционные взаимодействия партнеров, которые 
определяются обратными связями между их популяция-
ми и влияют на ЭЭС (рис. 1).

Ранее мы показали, что среди параметров, исполь-
зуемых для моделирования эволюции рассматриваемой 
системы, наибольшее влияние на ЭЭС оказывают раз-
меры симбиотических ниш, занимаемых бактериями 
в ризосфере и клубеньках растений, а также объем эко-
логической ниши, занимаемой растительной популяцией 
во внешней среде (Воробьев, Проворов, 2010). В насто-
ящей статье мы рассмотрели два типа реакций подсис-
тем «G1+Р, M1, M2, M3» и «G2+Р, M1, M2, M3» на 
внешнее воздействие: а) синхронная реакция — разме-
ры субниш (ризосферных, клубеньковых, растительных) 
в подсистемах изменяются в одном направлении (либо 
увеличиваются, либо уменьшаются); б) асинхронная 
реакция — размеры субниш каждой категории в одной 
из подсистем увеличиваются, в другой — уменьшаются.

Компьютерные эксперименты
Для изучения эволюционных процессов в симбио-

системе мы провели компьютерные эксперименты, ис-
пользуя программу «Симбиосистема-Эко», в которой 
применены математические формулы модели, блочный 
принцип конструирования и объектно-ориентирован-
ный язык программирования Visual Basic for Application 
(VBA) в среде MS Excel. Обоснование выбора численных 
значений системных параметров, на которые воздейс-
твует стохастический внешний фактор, дано нами ранее 
на основе анализа экспериментальных данных (Воробь-
ев, Проворов, 2008; Provorov, Vorobyov, 2008).

Для изучения стабильности симбиосистемы был 
применен метод Монте-Карло (Ермаков, 2009), кото-
рый в качестве воздействующего на нее внешнего фак-
тора использует последовательность случайных чисел, 
имитирующих флуктуации направления и интенсивнос-
ти воздействия среды в ходе эволюционного процесса. 
Эта последовательность формируется путем обращения 
к стандартной ГСЧ-функции Rnd (), генерирующей слу-
чайным образом и с равномерной плотностью вероятнос-
ти числа из интервала [0…1]. Полученное для t-го эволю-
ционного цикла случайное число определяет значение 
экологического параметра E

t
, варьирование которого 

имитирует влияние на симбиосистему хаотических изме-
нений факторов внешней среды (например, влажности 
или температуры почвы). В нашей модели величина E

t
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задает размеры ризосферных, клубеньковых и расти-
тельных субниш, определяющие эволюционно значимые 
параметры симбиосистемы — частоты встречаемости 
бактериальных и растительных генотипов, а также гено-
типическую структуру и экологическую эффективность 
симбиоза (табл. 7). Статистические характеристики их 
варьирования мы использовали для вычисления дис-
персий и доверительных интервалов, отражающих раз-
личную чувствительность компонентов симбиосистемы 
к внешним воздействиям.

Влияние экологического параметра Et на генотипи-
ческую структуру симбиоза (ГСС) оценивали как от-
клонение соотношений бактериальных и растительных 
генотипов от равномерных распределений, при которых 
частоты каждого из 4 бактериальных генотипов равны 
0,25, а частоты каждого из двух растительных генотипов 

равны 0,5. Индексы ГСС для бактерий (θB.t) и растений 
(θG.t) определяли с помощью векторной модели по фор-
мулам (Wier, 1996):
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где ψ
80P.t

, ψ
80Mi.t

 — частоты встречаемости родитель-
ского генотипа и i-го мутанта (i = 1…3) в бактериальной 
популяции на входе в блок 9 (табл. 4); ψ

2Gj.t
 — частота 

встречаемости j-го генотипа (j = 1,2) в растительной 
популяции (суммарном пуле семян) на выходе блока 11 
(табл. 5) при t = 31…500.

рис. 1. Блок-схема t-го цикла микроэволюции бобово-ризобиального симбиоза. Каждый блок описывает преобразования 
генотипических частот бактерий (1–9) или растений (10, 11), сплошные стрелки указывают на последовательность 
событий в популяциях партнеров. На каждом цикле в бактериальной популяции происходит: 1) мутационный процесс 
(Р → М1, М2, М3) в почвенной нише (блок 1, табл. 1); 2) инокуляция ризосферных субниш растительных генотипов 
G1, G2 путем миграции бактерий из почвы (блок 2, табл. 2); 3) инокуляция клубеньковых субниш генотипов G1, G2 
путем миграции бактерий из ризосферы (блоки 3, 6, табл. 2); 4) колонизация симбиотических (ризосферных и клубень-
ковых) субниш генотипов G1, G2 путем размножения проникших в них бактерий (блоки 4, 5, 7, 8, табл. 3); 5) их вы-
ход из симбиотических субниш в почву, где образуется временный избыток бактерий (популяционная волна), после 
чего их численность возвращается к равновесному уровню путем дифференциального отмирания конкурирующих ге-
нотипов (блок 9, табл. 4). Параллельно в растительной популяции происходит: 1) прорастание семян, после которого 
часть проростков отмирает, а остальные переходят в симбиотическую фазу жизненного цикла, предоставляя бактериям 
ризосферные и клубеньковые субниши для инокуляции и колонизации (блок 10, табл. 5); 2) образование семян, ко-
личество которых зависит от суммарной N2-фиксирующей активности эндосимбиотической микробной популяции, от 
размеров растительных субниш, занимаемых генотипами G1 и G2 в окружающей среде (блок 11, табл. 5 и 6), и от сто-
хастически варьирующего экологического параметра Et, имитируемого с помощью ГСЧ (табл. 7). Штрих-пунк тирные 
стрелки — межкомпонентная (коэволюционная) α

t
-связь, отражающая влияние соотношения растительных генотипов 

G1 и G2 на размеры ризосферных и клубеньковых субниш, предоставляемых этими генотипами бактериям (табл. 5, 7). 
Пунктирные стрелки — межкомпонентная (коэволюционная) X

1,2.t
-связь, отражающая влияние частот и N2-фиксиру-

ющих активностей бактериальных штаммов-мутуалистов в клубеньках растений генотипов G1 и G2 на их семенную 
продуктивность (табл. 6). Точечные стрелки — экологическая E

t
-связь, отражающая хаотическое воздействие вне-

шней среды на размеры экологических ниш, а также на семенную продуктивность растительной популяции (табл. 7)

2 2

√
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Влияние экологического параметра E
t
 на ЭЭС оп-

ределяли на основе максимальных (пиковых) уровней 
численности бактериальной и растительной популяций. 
Индексы ЭЭС определяли для бактерий по амплитуде 
популяционной волны на входе блока 9 (A

B.t
), для расте-

ний — по их семенной продуктивности на выходе бло-
ка 11 (A

G.t
):

. : SB t tA L
 
, 

 
:PG.t 21.t 22.tA P + P 0

 
,
 

где L
t
 — популяционная волна бактерий, освобождаемых 

в почву после декомпозиции симбиоза (вход в блок 9, 
табл. 4); S — емкость почвенной ниши; P

21.t
, P

22.t
 — се-

менная продуктивность растительных генотипов G1, G2, 
достигаемая по окончании t-го цикла (выход блока 11, 
табл. 5); P0 — минимальная суммарная продуктивность 
обоих растительных генотипов в отсутствие N2-фикса-
ции и внешнего воздействия.

Генотипы
Частоты на 

входе блока**
Формулы  

преобразований 

Частоты 
на выходе 

блока
Параметры преобразований 

Mi 10Mi.t iq20Mi.t 10Mi.t 10P.t 20Mi.t q1 = q2 = q3 = 10–10 — базовые значения 
долей мутантов Mi (i = 1, 2, 3), возникающих 
на каждом цикле в популяции родительского 

генотипа РР 10P.t 1 2 31 q q q20P.t 10P.t 20P.t

* — здесь и далее курсивом отмечены переменные, которые зависят от номера микроэволюционного цикла t; ** — для 1-го 
цикла задаются частоты генотипов: 010Mi.1 ; 110P.1 .

Таблица 1
блок 1, включающий мутационный процесс у бактерий в почвенной нише*
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то
ты

 н
а 

вы
хо

де
 б

ло
ка

Параметры преобразований,  
вспомогательные уравнения

2
1-я и 2-я 

ризо-
сферные

Mi 20Mi.t
ri :30Mi.t 20Mi.t Z1 30Mi.t

Параметры преобразований
r0 = 0,4; r1 = r2 = r3 = 0,6 — базовые значения индексов 

инокуляции обеих ризосферных субниш почвенными 
бактериями генотипов P и Мi (i = 1, 2, 3).

n10 = n20 = 0,4; n11 = n12 = n13 = n21 = n22 = n23 = 0,6 — 
то же для инокуляции для 1-й и 2-й клубеньковых субниш

Вспомогательные уравнения

 r r0
3

1

i
20Mi.t 20P.t

i
Z1 , 

3

1
130Mi.t 30P.t

i

n1 n10
3

1

i
30Mi.t 30P.t

i
Z2 , 

3

1
141Mi.t 41P.t

i
3

n2 n20

1

i
30Mi.t 30P.t

i
Z3 , 

3

1
142Mi.t 42P.t

i

Р 20P.t
r0 :30P.t 20P.t Z1 30P.t

3
1-я  

клубень-
ковая

Mi 30Mi.t
n1i :41Mi.t 30M1.t Z2 41Mi.t

P 30P.t
n10 :41P.t 30P.t Z2 41P.t

6
2-я  

клубень-
ковая

Mi 30Mi.t
n2i :42Mi.t 30M1.t Z3 42Mi.t

P 30P.t
n20 :42P.t 30P.t Z3 42P.t

Таблица 2
блоки, включающие процессы инокуляции бактериями симбиотических субниш

i

i
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Таблица 3
блоки, включающие процессы колонизации бактериями симбиотических субниш

Б
ло

ки Суб-
ниши

Гено-
типы

Частоты 
на входе 

блока
Формулы преобразований

Частоты 
на 

выходе 
блока

Параметры преобразований,  
вспомогательные уравнения

4 1-
я 

ри
зо

сф
ер

на
я

Mi 30Mi.t
v1i

61Mi.t 30Mi.t U1 61Mi.t

Параметры преобразований
v10 = 0,21; v11 = 0,37; v12 = 0,16; v13 = 0,26;

v20 = 0,21; v21 = 0,16; v12 = 0,37; v13 = 0,26 — 
базовые значения индексов колонизации генотипами 

P и Мi 1-й и 2-й ризосферных субниш.
w10 = 0,21; w11 = 0,37; w12 = 0,16; w13 = 0,26;

w20 = 0,21; w21 = 0,16; w12 = 0,37; w13 = 0,26 — 
то же для колонизации клубеньковых субниш.

Вспомогательные уравнения
U1, U2, U3, U4 — решения нелинейных 

алгебраических уравнений*:

V1 V10
R1

3

1
30Mi.t 30P.tU1 U1i

i

,

 

V2 V20
R2

3

1
30Mi.t 30P.tU2 U2i

i

,

 

W1 W10
N1

3

1
41Mi.t 41P.tU3 U3i

i

,

 

W2 W20
N2

3

1
42Mi.t 42P.tU4 U4i

i

.

1 2 1 2v i v i w i w i 1;
 

(i = 0 для Р,i = 1…3 для М1…М3); 

 R1 R2 N1 N2= = = 100 — базовые значения 
отношений емкостей симбиотических субниш 

к размерам их инокулюмов

P 30P.t
10v

61P.t 30P.t U1 61P.t

5 2-
я 

ри
зо

сф
ер

на
я

Mi 30Mi.t
v2i

62Mi.t 30Mi.t U2 62Mi.t

P 30P.t
20v

62P.t 30P.t U2 62P.t

7 1-
я 

 
кл

уб
ен

ьк
ов

ая

Mi 41Mi.t
w1i

51Mi.t 41Mi.t U3 51Mi.t

P 41P.t
w10

51P.t 41P.t U3 51P.t

8 2-
я 

 
кл

уб
ен

ьк
ов

ая

Mi 42Mi.t
w2i

52Mi.t 42Mi.t U4 52Mi.t

P 42P.t
20w

52P.t 42P.t U4 52P.t

* — нелинейные алгебраические уравнения получены путем преобразования логистических дифференциальных уравнений, 
описывающих переходные процессы при колонизации субниш (Provorov, Vorobyov, 2000). В качестве параметров нелинейных 
алгебраических уравнений используются скорости размножения i-тых (i = 0 для Р, i = 1, 2, 3 для Mi) штаммов, колонизирующих 
симбиотические субниши j-тых (j = 1,2) растительных генотипов, отнесенные к скорости размножения всей популяции бактерий 
(индексы колонизации vji и wji)

результаты 

Компьютерные эксперименты показали, что воз-
действие стохастически варьирующего экологического 
параметра E

t
, имитируемое с помощью ГСЧ, вызывает 

незатухающие квази-циклические колебания индексов 
ЭЭС и ГСС, а также генотипических частот бактерий 
и растений на всем протяжении эволюционного процес-
са (рис. 2). Индексы ЭЭС, вычисленные для обоих парт-
неров симбиоза, наиболее чувствительны к флуктуаци-
ям среды (испытывают максимальные колебания) при 
синхронной реакции подсистем «G1 + Р, M1, M2, M3» 
и «G2 + Р, M1, M2, M3» на внешние воздействия (до-
стоверность этих различий может быть показана путем 

сравнения дисперсий отклонений изучаемых параметров 
от равновесных значений, достигаемых без внешнего 
воздействия; табл. 8). Однако индексы ГСС наиболее 
чувствительны к воздействию параметра E

t
 при асинх-

ронной реакции подсистем, что говорит о различной ре-
акции генотипов партнеров на флуктуации среды.

Действительно, при асинхронной реакции подсистем 
на внешнее воздействие в сочетании со специфичным 
взаимодействием партнеров (рис. 2, Б3, В3, Г3) бакте-
риальные генотипы М1 и М2 наименее стабильны, а ге-
нотипы Р и М3 — наиболее стабильны по сравнению 
с другими эволюционными режимами (табл. 8). Логично 
предположить, что данный режим эволюции симбиосис-
темы не благоприятен для повышения ЭЭС, которое, 
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как мы показали ранее (Воробьев, Проворов, 2008, 
2010), возможно лишь в специфичных генотипических 
комбинациях партнеров (M1-G1, M2-G2) (Проворов, 
Воробьев, 2013). Однако в этом режиме наблюдается 
наибольшая стабильность количества семян, образуе-
мых всей растительной популяцией (рис. 2, Г3), а так-
же общей численности бактерий после выхода в почву 
из ризосферы и клубеньков (индексы ЭЭС в табл. 8), что 
может способствовать сохранению целостности симбио-
системы в условиях экологической нестабильности.

При синхронной реакции подсистем на внешние воз-
действия в сочетании со специфичным взаимодействием 
партнеров стабильность М1, М2, G1, G2 существенно 
возрастает, а стабильность Р и М3 снижается по срав-
нению с асинхронной реакцией (табл. 8), что может спо-
собствовать эволюции симбиосистемы на повышение 

ЭЭС. Важно отметить, что частоты М1 и М2 значитель-
но возрастают, а частоты М3 и Р снижаются при перехо-
де от неспецифичного к специфичному взаимодействию 
партнеров (при обоих типах реакции подсистем на сто-
хастическое внешнее воздействие), показывая важную 
роль специфичности в эволюции на повышение ЭЭС.

При неспецифичном взаимодействии партнёров 
(индексы инокуляции и колонизации симбиотических 
субниш, а также развиваемой в них суммарной азот-
фиксирующей активности штаммов-мутуалистов не за-
висят от генотипа растений) динамика мутантов М1, М2, 
М3 является идентичной (табл. 8, рис. 2). Эта идентич-
ность сохраняется даже в том случае, если мутанты раз-
личаются по всем или по некоторым из перечисленных 
параметров (например, М1 проявляет с обоими геноти-
пами растений максимальный, М2 — промежуточный, 

Гено-
типы

Частоты 
на входе 

блока

Формулы 
преобразований

Частоты 
на выходе 

блока

Параметры преобразований, 
вспомогательные уравнения

Mi 70Mi.t
mi

80Mi.t 70Mi.t U5 80Mi.t***

Параметры преобразований
S = 1012 — базовое значение объема почвенной ниши, 

определяемое равновесным числом бактериальных клеток в 
начале каждого цикла.

m0 = 0,19; m1 = m2 = m3 = 0,27 — базовые значения индексов 
отмирания генотипов P и Мi.

R11.t, R12.t, N11.t, N12.t — размеры ризосферных и клубеньковых 
субниш, зависящие от частот растительных генотипов и от 

стохастически варьирующего экологического параметра E
t 
(табл. 7).

Вспомогательные уравнения
 11. 12. 11. 12.St t t t tL R R N N  — популяционная волна*.

S :70P.t 20P.t 61P.t 11.t 62P.t 12.t 51P.t 11.t 52P.t 12.t tR R N N L

S :70P.t 20P.t 61P.t 11.t 62P.t 12.t 51P.t 11.t 52P.t 12.t tR R N N L
 
;

S :70Mi.t 20Mi.t 61Mi.t 11.t 62Mi.t 12.t 51Mi.t 11.t 52Mi.t 12.t tR R N N L

S :70Mi.t 20Mi.t 61Mi.t 11.t 62Mi.t 12.t 51Mi.t 11.t 52Mi.t 12.t tR R N N L  — 
частоты генотипов P и Mi в популяционной волне.

U5 — решение нелинейного уравнения**:

 

m
.

3
0

1
70Mi.t 70P.tU5 U5i m

S t
i  

( tS :.S t L ).

P 70P.t
0m

80P.t 70P.t U5 80P.t***

* — популяционная волна формируется в почвенной нише из бактерий, покинувших ризосферные и клубеньковые субниши 
после отмирания растений, а также находившихся в почве до его начала. ** — возвращение почвенной популяции бактерий 
к равновесной величине (емкости почвенной ниши S) происходит в результате дифференциального отмирания конкурирующих 
генотипов. Его характеризуют индексы отмирания mi (i = 0 для Р, i = 1…3 для М1…М3), равные отношениям скоростей отмирания 
отдельных штаммов к суммарной скорости отмирания всей популяции в почвенной нише.
*** — на t + 1-м микроэволюционном цикле начальные частоты генотипов P и Мi равны их частотам в конце t-го цикла: 

10Mi.t+1 80Mi.t, 10P.t+1 80P.t

Таблица 4
блок 9, включающий процесс конкуренции бактерий за выживание в почвенной нише
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а М3 — минимальный уровень азотфиксации: ее индек-
сы, представленные в таблице 6, принимают значения: 
β11 = β21 = 0,50; β12 = β22 = 0,33; β13 = β23 = 0,17). Важ-
но отметить, что динамика частот генотипов растений 
(рис. 2, В1, В2, В3), а также общей продуктивности их 
популяции (рис. 2, Г1, Г2, Г3) при специфичном и неспе-
цифичном взаимодействиях партнеров является сходной. 
Это показывает, что диверсификация бактерий, кото-
рая играет ключевую роль в их эволюции на повышение 
ЭЭС, возможна лишь при специфичном взаимодействии 
партнеров: в отсутствие хозяйской специфичности повы-
шение N2-фиксирующей активности ризобий не дает им 
адаптивных преимуществ.

обсуждение 

Проведенные с моделями компьютерные эксперимен-
ты показали, что адаптационно перспективные (способ-
ные активно эволюционировать на повышение эффек-
тивности взаимодействия с растениями) бактериальные 
генотипы-мутуалисты, проявляющие высокую специ-
фичность по отношению к хозяину, более чувствительны 
к хаотическим изменениям внешней среды, чем менее 
перспективные неспецифичные мутуалисты. Снижение 
биоразнообразия растительных компонентов симбио-
системы, которое выражается в синхронизации реакций 
составляющих ее подсистем на внешние условия, спо-

рис. 2. Динамика параметров симбиосистемы в зависимости от специфичности взаимодействия партнеров. В зависимости от 
номера микроэволюционного цикла (t) представлены частоты бактериальных генотипов, которые зависят от специ-
фичности взаимодействий партнеров (А1, А2, А3 — взаимодействия неспецифичные, Б1, Б2, Б3 — взаимодействия 
специфичные), тогда как частоты растительных генотипов (В1, В2, В3) и суммарная семенная продуктивность растений 
(Г1, Г2, Г3) не зависят от специфичности. А1, Б1, В1, Г1 — отсутствие стохастического внешнего воздействия (E

t
 = 0). 

А2, Б2, В2, Г2 — синхронная реакция подсистем «G1 + Р, М1, М2, М3» и «G2 + Р, М1, М2, М3» на это воздействие. 
А3, Б3, В3, Г3 — асинхронная реакция подсистем на это воздействие. Частоты бактериальных и растительных геноти-
пов представлены в долях от единицы, суммарная семенная продуктивность растений – в количествах семян (×109) при 
базовых значениях системных параметров, приведенных в таблицах 3 и 6
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собствует не только стабилизации адаптационно пер-
спективных мутуалистов, но и дестабилизации не фик-
сирующих N2«симбионтов-обманщиков» (табл. 8), что 
может приводить к повышению ЭЭС.

Полученные данные позволяют предположить, что 
эволюция БРС на повышение эффективности, которая, 
по данным анализа построенных ранее моделей (Воро-
бьев, Проворов, 2008, 2010), сопряжена с возрастани-
ем специфичности взаимодействия партнёров, является 

наи более результативной в стабильной окружающей 
среде. При ее нестабильности эволюция симбиоза может 
быть переориентирована на неспецифичные генотипи-
ческие взаимодействия, что ограничивает возможность 
повышения ЭЭС. Иными словами, в стабильной среде 
обитания эволюция симбиоза направлена главным обра-
зом на увеличение эффективности взаимодействия парт-
неров, а в нестабильной среде — на поддержание устой-
чивости симбиоза к ее неконтролируемым изменениям.

Б
ло

ки

Гено-
типы 

расте-
ний

Частоты 
на входе 

блока

Формулы  
преобразований

Частоты 
на выходе 

блока

Параметры  
преобразований

10

G1 1G1.t* K1 K2

K1
1G1.t

t
1G1.t 1G2.t

t

K1 = K2 = 0,6 — базовые значения индексов конкуренции 
растительных генотипов G1 и G2 при прорастании семян*.
Р

21.t
 и Р

22.t
 — количества семян, формируемых растениями 

генотипов G1 и G2 в конце t-го цикла в зависимости от 
соотношений частот различных азотфиксаторов в клубеньках, 

от частот растительных генотипов и от стохастически 
варьирующего экологического параметра E

t
 (табл. 7)

G2 1G2.t* K1 K2

K2

1 1G2.t
t

1G1.t 1G2.t

1 t

11

G1 t
21.t

2G1.t
21.t 22.t

P
P P 2G1.t**

G2 1 t
22.t

2G2.t
21.t 22.t

P
P P 2G2.t**

* — для 1-го микроэволюционного цикла задаются частоты генотипов: 0,991G1.1 , 0,011G2.1  . 
** — частоты генотипов G1 и G2 в конце t-го цикла равныих частотам в начале t + 1-го цикла: 1G1.t+1 2G1.t , 
 1G2.t+1 2G2.t .

Таблица 5
блоки, включающие изменения структуры растительной популяции

Генотипы 
растений

Формулы, 
описывающие  

X1,2.t-связь

Параметры преобразований,  
вспомогательные уравнения

G1 21. 1. 11.t tP X P t

Параметры преобразований
Р

11.t
 и Р

12.t
 — параметры, зависящие от частот растительных генотипов и от 

стохастически варьирующего экологического параметра E
t
 (табл. 7).

Вспомогательные уравнения 

d
3

1. 1 51 .
1

1t i
i

X Mi t
,
  

d
3

2. 2 52 .
1

1t i
i

X Mi t
,
 

3

1
1

1i
i  

, 
 

3

2
1

1i
i  

.

d = 10 — базовое значение максимальной прибавки семенной продукции растений, 
возникшей за счет фиксации азота бактериями в клубеньках. 

β11 = β22 = 0,50; β12 = β21 = 0,17; β13 = β23 = 0,33 — базовые значения 
индексов азотфиксации (βji) для i-х (i = 1,2,3) бактериальных штаммов-мутуалистов 

(М1, М2, M3) в клубеньках растений j-тых (j = 1,2) генотипов (G1, G2) при 
специфичном взаимодействии партнеров (М1 специфичен к G1, М2 — к G2, M3 

является неспецифичным азотфиксатором)

G2 22. 2. 12.t tP X P t

Таблица 6
коэволюционная X

1,2.t
-связь семенной продуктивности растительных генотипов g1 и g2 ( 21. 22.,t tP P ) с частотами 

азотфиксаторов в клубеньковых субнишах ( 51Mi.t, 52Mi.t)
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Представленные результаты позволяют подойти к ре-
шению вопроса о том, почему эволюция БРС на повыше-
ние эффективности взаимодействия партнеров наиболее 
активно происходит в экосистемах умеренных широт, где 
почвы гораздо богаче питательными веществами и пот-
ребность растений в «биологическом» азоте ниже, чем 
в тропических экосистемах. Логично предположить, что 
в умеренных широтах условия развития клубеньковых 
симбиозов характеризуются высокой стабильностью, 
которую обеспечивают значительные количества гумуса 
и органических остатков в почвах (Добровольский, 1989). 
В тропических почвах при высокой скорости минерали-
зации накопление гумуса крайне ограничено, вследствие 
чего условия существования симбиозов могут быть весь-
ма нестабильными, блокируя повышение ЭЭС.

Другой возможный фактор снижения ЭЭС в тропи-
ческих симбиосистемах — широкое распространение 
неспецифичных по отношению к хозяину штаммов ри-
зобий, которое является результатом чрезвычайно вы-
сокого разнообразия растений-хозяев. В тропиках, где 
бобовые возникли 60–70 млн лет назад, обитают их 
деревянистые, кустарниковые и травянистые формы 
(от ксерофитов до водных форм), относящиеся ко всем 
трем подсемействам сем. Fabaceae (Papilionoideae, 
Caesalpinioideae, Mimosoideae). Поскольку формиро-
вание растениями стабильных одновидовых популяций 
для тропиков нехарактерно (Wright, 2002), ризобии 
здесь взаимодействуют с весьма разнородными фито-
ценозами, компоненты которых могут обладать асинх-
ронными реакциями на внешние воздействия, а также 
широкой специфичностью симбиотического взаимо-
действия, которые неблагоприятны для повышения 
ЭЭС.

В умеренных широтах, при гораздо более низком 
разнообразии бобовых (оно ограничено травянисты-
ми формами подсемейства Papilionoideae), бактерии 
взаи модействуют с популяциями бобовых, относя-
щихся к одному виду или к нескольким родственным 
видам, которые могут обладать синхронными реакци-
ями на внешние воздействия в сочетании с узкой спе-
цифичностью симбиотического взаимодействия (вхо-
дят в одну группу перекрестной инокуляции). Анализ 
нашей модели позволяет предположить, что эти осо-
бенности растений, наряду со стабильными почвен-
ными условиями, открывают перед симбиосистемами 
умеренных широт гораздо большие (по сравнению 
с тропическими симбиосистемами) возможности для 
эволюции на повышение ЭЭС даже при низкой пот-
ребности растений в азоте.

Итак, на основе полученных результатов мо-
гут быть выделены два фактора, ограничивающие 
эволюцию БРС на повышение эффективности: 1) 
сильное хаотическое варьирование почвенно-кли-
матических условий, к которому наиболее чувстви-
тельны специфичные штаммы ризобий, перспектив-

ные для эволюции на повышение ЭЭС; 2) широкое 
биоразнообразие растительного сообщества, ко-
торое блокирует повышение избирательности вза-
имодействия партнеров в связи с отбором против 
специфичных мутуалистов, а также с асинхрон-
ностью реакций растений на стрессы. С этими раз-
личиями может быть связано и то, что в тропиках 
распространены бобовые с упрощенным развитием 
клубеньков (Sprent, 2001, 2005), возникших в ре-
зультате редукционной эволюции и не способных 
активно фиксировать N2.

В связи с этим наиболее вероятный сценарий эволю-
ции БРС, реализуемый при переходе бобовых из тро-
пиков в умеренные широты, заключается в том, что 
на первом ее этапе произошел переход от асинхронной 
к синхронной реакции на стрессы компонентов расти-
тельного сообщества, характеризующихся неспеци-
фичным взаимодействием с ризобиями (сужение так-
сономического разнообразия фитоценоза), а на втором 
этапе — повышение специфичности и эффективности 
взаимодействия партнеров клубенькового симбиоза, 
оказавшегося в более стабильных почвенных услови-
ях. Это повышение могло способствовать формиро-
ванию специализированного механизма сигналлинга, 
основанного на взаимодействии Nod-факторов ризо-
бий, содержащих ненасыщенные ацильные остатки, 
с растительными LysM-содержащими рецепторами 
(Wang et al., 2012).

Альтернативный эволюционный сценарий (специ-
ализация генотипических взаимодействий партнеров 
в тропических экосистемах при сохранении асинхронной 
реакции растений на стрессы) представляется мало-
вероятным: он предусматривает резкое снижение ста-
бильности специфичных мутуалистов (табл. 8), которое 
в сочетании со стабилизацией не фиксирующих N2 «сим-
бионтов-обманщиков» ограничивает эволюцию симбио-
за на повышение ЭЭС, несмотря на возрастание частот 
специфичных мутуалистов. Логично предположить, что 
именно это ограничение способствует упрощению орга-
низации клубеньков, выявленному у ряда тропических 
бобовых (Sprent, 2001, 2005).

Показанное нами влияние нестабильности вне-
шней среды на эффективность мутуализма может быть 
характерным для широкого спектра растительно-мик-
робных систем. Например, оно может индуцировать 
возникновение новых фитопатогенов под влиянием 
антропогенных изменений сельскохозяйственных тер-
риторий, связанных с интенсивной обработкой почвы 
и с широким использованием агрохимикатов. Раз-
работанная нами модель будет полезной для оценки 
экологических и генетических последствий интро-
дукции растительно-микробных симбиозов в нару-
шенные экосистемы, где взаимовыгодные отношения 
партнёров часто снижают свою эффективность и даже 
трансформируются в патогенез.
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Субниши Формулы преобразований
Параметры преобразований,  

вспомогательные уравненияи условия

1-я 
ризосферная 11. 0  1t ttR R E Параметры преобразований

R0 = 1012, N0 = 1014 — минимальные суммарные размеры ризосферных 
и клубеньковых субниш в отсутствие азотфиксации, определяемые 

равновесными количествами бактерий в этих субнишах при отсутствии 
внешних воздействий.

P0 = 109 — минимальный суммарный размер растительной субниши 
(общее количество семян) при отсутствии внешних воздействий.

Вспомогательные уравнения и условия
c -1= 2
c +1t -1E Rnd()  —  

стохастически варьирующий экологический параметр.
Rnd() — функция-компьютерный генератор случайных чисел, 
выбираемых из промежутка [0…1] с равномерной плотностью 

вероятности. 
c > 1 — индекс чувствительности симбиосистемы к внешнему 

воздействию. При базовом значении с = 3 параметр E
t
 варьирует 

в промежутке [–0,5… + 0,5]

2-я 
ризосферная 12. 0 1  1tt tR R E *

1-я 
клубеньковая 11. 0  1t ttN N E

2-я 
клубеньковая 12. 0 1  1tt tN N E *

1-я 
растительная 11. 0  1t ttP P E

2-я 
растительная 12. 0 1  1tt tP P E *

* — знак плюс перед величиной E
t
 соответствует синхронной реакции подсистем «G1+Р, М1, М2, М3» и «G2+Р, М1, М2, М3», 

знак минус — асинхронной реакции этих подсистем на внешнее воздействие

Таблица 7
экологическая Et-связь, которая описывает зависимость размеров экологических субниш от стохастически  
варьирующего параметра (Et) и от частоты растительного генотипа g1 (αt) 
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Таблица 8
Влияние стохастического внешнего воздействия на характеристики экологической эффективности симбиоза (ээс), 
генотипической структуры симбиоза (гсс) и генотипических частот партнеров

Provorov N. A., Vorobyov N. I. (2000) 12. Population genetics 
of rhizobia: construction and analysis of an “infection 
and release” model. J. Theor. Biol. V. 205: P. 105–119.
Provorov N. A., Vorobyov N. I. (2008)13.  equilibrium 
between the “genuine mutualists” and “symbiotic 
cheaters” in the bacterial population co-evolving 
with plants in a facultative symbiosis. Theor. Popu
lation Biol. V. 74: P. 345–355.

Provorov N. A., Vorobyov N. I. (2010)14.  simulation of 
evolution implemented in the mutualistic symbio-
ses towards enhancing their ecological efficiency, 
functional integrity and genotypic specificity. Theor. 
Population Biology.V. 78: P. 259–269.
Seckbach J. (2002) 15. symbiosis: mechanisms and 
model systems. Dordrecht, Boston, London: Kluwer 
Acad. Publ., 800 pp.

Варьируемые 
параметры 

симбиосистем*

Типы ответных реакций подсистем «G1+Р, М1, М2, М3»  
и «G2+Р, М1, М2, М3» на внешнее воздействие ( 0tE ) Внешнее воздействие  

отсутствует ( 0tE )
Синхронная реакция Асинхронная реакция

А** Б А Б А Б

Индексы ГСС 
для бактерий 

(θ
B.t

)

0,277 ± 0,005 0,269 ± 0,043 0,333 ± 0,061 0,277 ± 0,011 0,277 0,277

9 × 10–6 6 × 10–4 1 × 10–3 0,09 0 0

Индексы ГСС 
для растений 

(θ
G.t

)

(7 ± 7) × 10–8 (2 ± 2) × 10–8 0,19 ± 0,18 0,19 ± 0,18 0 0

4 × 10–16 2 × 10–16 0,01 0,01 0 0

Индексы ЭЭС 
для бактерий 

(A
B.t

)

102 ± 50 102 ± 50 102 ± 14 102 ± 14 102 102

800 785 39 37 0 0

Индексы ЭЭС 
для растений 

(A
G.t

)

5,3 ± 2,5 3,7 ± 1,7 5,3 ± 0,8 3,7 ± 0,5 5,3 3,7

2 1 0,1 0,05 0 0

Ч
ас

то
ты

 г
ен

от
ип

ов
 п

ар
тн

ер
ов

**
*

Р
0,312 ± 0,033 0,514 ± 0,043 0,312 ± 0,001 0,514 ± 0,011 0,312 0,514

400 600 0,2 30 0 0

М1
0,314 ± 0,015 0,162 ± 0,015 0,314 ± 0,183 0,162 ± 0,004 0,314 0,162

80 60 10 000 3 0 0

М2
0,314 ± 0,015 0,162 ± 0,015 0,314 ± 0,183 0,162 ± 0,004 0,314 0,162

80 60 10 000 3 0 0

М3
0,060 ± 0,003 0,162 ± 0,015 0,060 ± 0,003 0,162 ± 0,004 0,060 0,162

3 60 2 3 0 0

G1, 
G2

0,5 ± 10–8 0,5 ± 10–8 0,50 ± 0,31 0,50 ± 0,31 0,5 0,5

10–16 10–16 0,03 0,03 0 0

* — для каждого параметра в верхней строке представлены средние значения с доверительными интервалами, а в нижней 
строке — дисперсии. Критерий Фишера для сравнения дисперсий при t = 31…500 равен 1,16 (Р0 = 0,05). ** — А — 
специфичное взаимодействие партнеров, значения индексов колонизации симбиотических субниши азотфиксации мутантов 
М1, М2 зависят от генотипа растения-хозяина (табл. 3, 6). Б — неспецифичное взаимодействие партнеров, значения индексов 
колонизации и азотфиксации мутантов М1, М2 не зависят от генотипа растений: v10 = 0,22; v11 = v12 = v13 = 0,28; v20 = 0,22; 
v 2 1  =  v 1 2  =  v 1 3  =  0 , 2 8 ;  w 1 0  =  0 , 2 2 ;  w 1 1  =  w 1 2  =  w 1 3  =  0 , 2 8 ;  w 2 0 = 0 , 2 2 ;  w 2 1  =  w 1 2  =  w 1 3  =  0 , 2 8 ; 
β1 1  =  β1 2  =  β2 1  =  β2 2  =  β1 3  = β23 = 0,33. *** — определяли в почвенной нише на начало t-го цикла (для бактериальных 
генотипов дисперсии умножены на 106)
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sImulatIoN of eVolutIoN of tHe legume-rHIZoBIa 
sYmBIosIs uNder tHe coNdItIoNs of ecologIcal 
INstaBIlItY 

Vorobyov N. I., Provorov N. A. 

summarY C : The mathematical model is constructed which de-

scribes the impacts of chaotically changing environment on the fre-

quencies and productivity of partners in the legume-rhizobia symbiosis. 

The most sensitive for external impacts are the adaptively prospective 

bacteria strains which are specific with respect to hosts and are capable 

for the intensive evolution towards an improved symbiotic efficiency. 

An increased stability of these strains in symbiotic system may be an 

important factor of its evolution for the improved efficiency of partners’ 

interaction. 

KeY Words C : mathematical simulation; evolution of symbiosis; 

chaotic changes of the environment; plant-microbe systems; efficiency 

and specificity of partners’ interactions; computer experiments; random 

number generator; Monte-Carlo method.
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