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❀ Предложена методика создания
математических моделей для ана�
лиза сбалансированного полимор�
физма, возникающего в популяции
ризобий благодаря действию Дар�
виновского и частот�зависимого
отбора. Анализ модели показал,
что факторами, определяющими
полиморфизм, являются не только
давления этих форм отбора, но и
отношения емкостей экологичес�
ких ниш, занимаемых бактериями
в системе «растение–почва».
Модель может быть использована
для анализа селективных процес�
сов в различных симбиотических
системах, а также для прогнозиро�
вания последствий выпуска в окру�
жающую среду генетически моди�
фицированных растительных сим�
бионтов.
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ВВЕДЕНИЕ

Бактерии, образующие симбиозы с растениями или животными, харак�
теризуются повышенной, по сравнению со свободноживущими бактерия�
ми, генетической пластичностью и скоростью эволюции [4, 31, 32]. Ос�
новная причина этого — флуктуации пространственной и генетической
структуры их популяций, которые постоянно происходят в системах «хозя�
ин–среда» и усиливают действие естественного отбора. Например, эко�
типический полиморфизм микробных популяций (стабильный баланс сим�
биотически активных и асимбиотических штаммов) связан с периодичес�
кой сменой направления индивидуального (Дарвиновского) отбора. Он
поддерживает вирулентные штаммы при конкуренции за инфицирование
хозяина, но не поддерживает во внешней среде, где селективными преиму�
ществами часто обладают мутанты, повышенная адаптивность которых
обусловлена утратой вирулентности.

Ключевую роль в эволюции симбиотических отношений играет частот�
зависимый отбор (ЧЗО), направленный на поддержание редких генотипов
[1]. В патосистемах, контролируемых по схеме «ген�на�ген», ЧЗО обычно
связан с тем, что у хозяина отсутствует устойчивость против редко встре�
чающихся генов вирулентности патогена [16, 24, 25, 29]. По мере возрас�
тания их частот, происходит утрата часто встречающихся генов вирулент�
ности, которые, в свою очередь, становятся объектами ЧЗО. Этот отбор
выявлен также в популяциях вирусов [15] и бактериальных патогенов бес�
позвоночных [11], однако его действие в популяциях микробов, образую�
щих со своими хозяевами мутуалистические симбиозы, изучено мало.

Одной из наиболее удобных моделей популяционной генетики симбио�
за являются клубеньковые бактерии (ризобии) — факультативные азот�
фиксирующие симбионты растений [31, 32]. Ранее мы показали [2, 3, 5,
22], что в популяциях ризобий ЧЗО действует при конкуренции за образо�
вание клубеньков. Он проявляется в форме нелинейного преобразования
частот конкурирующих штаммов при колонизации хозяина: их соотноше�
ние в клубеньках пропорционально соотношению в инокуляте, возведен�
ному в степень «a» (0 < а < 1; [8]). С помощью специально построенной
математической модели мы показали, что при реально допустимых пара�
метрах микробно�растительной системы ЧЗО обеспечивает размножение
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очень редких генотипов ризобий (частоты менее 10–19),
что может быть причиной аномально высокой гетеро�
генности популяций, а также формирования их панмик�
тической структуры путем поддержания редких реком�
бинантов [2, 3, 22]. Последний эффект играет ключе�
вую роль в становлении симбиоза, так как большинство
ризобий лишено способности к эффективной гибриди�
зации, и однако их эволюция в значительной степени
определяется горизонтальным переносом генов [21].

Целью настоящей работы является анализ взаимо�
действия ЧЗО с Дарвиновским отбором, баланс кото�
рых обеспечивает поддержание штаммов ризобий, об�
ладающих низкой выживаемостью во внешней среде.
Анализ условий закрепления таких штаммов в популя�
ции представляет большой интерес, поскольку среди
них активные азотфиксаторы встречаются чаще, чем
среди штаммов с высокой выживаемостью вне хозяина.

МИКРОЭВОЛЮЦИОННЫЙ ЦИКЛ

При построении модели мы считаем, что микроэво�
люция ризобий состоит из серии циклов, каждый из ко�
торых включает циркуляцию бактерий в системе эко�
логических ниш «почва→ризосфера→клубеньки→поч�
ва» (рис. 1). Развитие субпопуляций во временных
нишах (ризосфера, клубеньки) включает два процесса:
инокуляцию (осуществляемую бактериями из ранее су�
ществовавших ниш) и колонизацию (последующее раз�
множение бактерий инокулюма до максимального уров�
ня или емкости ниши: R — для ризосферы, N — для
клубеньков). При этом почва является постоянной ни�
шей, в которой численность бактерий никогда не опус�
кается ниже ее емкости, равной S.

Пусть популяция ризобий состоит из родителя (Р)
и его мутанта (М), обладающего измененной приспо�
собленностью в одной или нескольких нишах. Генети�
ческая структура популяции характеризуется соотно�
шением численностей M и P, изменения которого свя�
заны с отбором или с мутациями. Хотя в реальных
системах эти факторы действуют во всех нишах, мы
примем, что в ризосфере и клубеньках происходит по�
ложительный отбор (дифференциальное размножение
генотипов), а в почве — отрицательный отбор (диффе�
ренциальное отмирание генотипов) и мутации. Эти до�
пущения основаны на относительной бедности почвы
питательными веществами, которая ограничивает раз�
множение бактерий и тем более — поддержание избыт�
ка бактерий, освобождаемых при отмирании клубень�
ков [12], а также повышает частоты мутаций [30]. Для
моделирования переходных процессов в почвенной, ри�
зосферной и клубеньковой субпопуляциях мы исполь�
зуем логистические уравнения [20, 27, 28], модифици�
рованные для популяции из двух штаммов с ограничен�
ной общей численностью [17].

Пусть t�й цикл включает 4 этапа, на каждом из ко�
торых генетическая структура популяции (соотношение
М : Р) меняется под действием мутационного давления
или различных форм отбора (формулы, описывающие
давления этих факторов, представлены в табл. 1 и 2, а
последовательность их действия иллюстрирует рис. 1).

1�й этап. Популяция находится в почвенной нише,
где ее численность постоянна (S), а структура меняется
только под действием мутационного давления Р→М
(обратное мутирование не рассматривается), характе�
ризуемого коэффициентом M

t
 (Приложение 1, форму�

ла 1.1).

Таблица 1

Скорости изменения популяционной структуры ризобий при возникновении мутантов
с повышенной или сниженной приспособленностью*

Примечание: *Т1 — число циклов, необходимое для закрепления М — занятия им хотя бы одной клубеньковой вакансии, Т99 — число циклов,
необходимое для фиксации М — достижения им 99 % от своей предельной численности (считая от момента закрепления). Математические
выражения параметров даны в Приложении 1 (эффект варьирования каждого из параметров рассматривали при фиксированных значениях
других параметров, представленных в рамке);
** — Варьирование изучали при q = 10–9.

q (×10–9) Т1 T99 LN** Т1 T99 LR** Т1 T99 a** Т1 T99 

Мутант с повышенной приспособленностью (v = 0,95; ω  = 0,95; w = 1,05) 
0,001 320 14 5 32 17 100 2 13 0,90 41 15 
0,01 57 14 10 17 15 10 2 11 0,85 15 14 
0,1 11 14 50 4 14 1 3 12 0,80 6 14 
1* 2 14 100* 2 14 0,1* 2 14 0,75* 2 14 
10 1 13 500 1 13 0,01 2 14 0,70 1 13 

Мутант со сниженной приспособленностью (v = 1,05; ω  = 1,05; w = 0,95) 

0,001 321 26 5 33 30 100 3 33 0,90 41 61 
0,01 57 26 10 18 28 10 3 27 0,85 15 44 
0,1 11 26 50 4 26 1 3 26 0,80 6 33 
1* 2 26 100* 2 26 0,1* 2 26 0,75* 2 26 
10 1 26 500 1 26 0,01 2 26 0,70 1 21 
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2�й этап. Численность бактерий в системе возрас�
тает благодаря развитию ризосферной субпопуляции.
Оно включает: 1) формирование инокулюма с числен�
ностью клеток Rγ ⋅  (0 < γ < 1); 2) колонизацию ризос�
феры, при которой происходит дифференциальное раз�
множение бактерий инокулюма и их общая численность
достигает R. Оба процесса определяются Дарвинов�
ским отбором, давления которого описывают величины
D

VR.t 
и D

R.t 
(Приложение 1, формулы 1.2 и 1.3), причем

приспособленность М характеризуется его относитель�
ной, по сравнению с Р, скоростью размножения (v).

Интегральное изменение популяционной структуры
по всей системе (с учетом почвенной субпопуляции,
структура которой на данном этапе не меняется) опи�
сывается величиной суммарного давления отбора D

2.t

(Приложение 2, формула 2.1).
3�й этап. Численность бактерий в системе продол�

жает возрастать благодаря развитию клубеньковой суб�
популяции. Поскольку в каждом клубеньке обычно со�
держится достаточно многочисленный клон ризобий,
возникший в результате размножения единичной клет�
ки из инокулюма, а число ризобий в почве и ризосфере
(которые формируют инокулюм) многократно превос�
ходит число клубеньков, для моделирования инокуля�
ции клубеньковой ниши целесообразно использовать
стохастическую модель.

Для ее построения мы предположили, что растения
предоставляют бактериям фиксированное число клу�
беньковых вакансий, равное f·N (0 < f <1), каждая из
которых заполняется единичной клеткой, выбираемой
из почвы или ризосферы по схеме Бернулли. В соответ�
ствии с данными опытов [8], этот процесс сопровожда�
ется нелинейным преобразованием частот М и Р, зави�

сящим от ЧЗО, давление которого выражается вели�
чиной D

FDS.t 
(Приложение 1, формула 1.4). Мы счита�

ли, что М попадает в клубеньковую нишу на первом
микроэволюционном цикле, для которого интегриро�
ванная (по всем предыдущим циклам) вероятность за�
полнения М хотя бы одной вакансии превысит 0,95.
Этот подход позволил нам изучить возможность закреп�
ления в клубеньковой нише М, обладающих сколь угод�
но низкой выживаемостью ex planta, тогда как в рам�
ках детерминистической модели процесса конкуренции
[2] такая возможность резко ограничена.

После формирования инокулюма численность бак�
терий в клубеньковой нише возрастает от величины f·N
до N, и этот переходной процесс описывается логисти�
ческими уравнениями. При этом в клубеньковой суб�
популяции действует Дарвиновский отбор, давление ко�
торого выражается величиной D

N.t 
(Приложение 1,

формула 1.5), и приспособленность М характеризуется
его относительной, по сравнению с Р, скоростью раз�
множения (ω).

Интегральное изменение популяционной структуры
по всей системе (с учетом почвенной и ризосферной
субпопуляций, структуры которых на данном этапе не
меняются) описывается величиной суммарного давле�
ния отбора D

3.t 
(Приложение 2, формула 2.2).

4�й этап. Симбиотическое взаимодействие заверша�
ется, и все бактерии, находящиеся в ризосфере и клу�
беньках, переходят в почву. В ней образуется времен�
ный избыток клеток — популяционная волна [6] с амп�
литудой L = (R + N) : S. Восстановление равновесной
численности ризобий в почве есть результат переход�
ного процесса, при котором общая численность бакте�
рий снижается от величины R +  N + S   до S. При этом

D
C.t

D
2.t

D
3.t

  U
8.t–1

U
9.t–1

 = U
1.t

U
2.t

   U
3.t

U
4.t

U
5.t

   U
6.t

U
7.t

U
8.t

U
9.t

 = U
1.t+1

U
2.t+1

DS.t–1  Mt  DVR.t  DR.t   DFDS.t  DN.t DS   Mt+1

S + R + N S γ ⋅ R R f · N N S + R + N S

Рис. 1. Схематическое представление t.го микроэволюционного цикла:
U… — соотношения численностей мутанта и родителя; D… — относительные сдвиги этих соотношений, характеризующие давления отбо�
ра (М… — мутационное давление) внутри экологических ниш (белые стрелки) или по всей системе (черные стрелки); S, R, N — емкости
почвенной, ризосферной и клубеньковой ниш; ⊕ — суммация численностей бактерий после размножения во временных нишах (осталь�
ные параметры представлены в Приложении 1).

                                       Мутации          Инокуляция   Колонизация           Инокуляция             Колонизация    Популяционная волна
         Почва   Ризосфера            Клубеньки           Почва
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осуществляется дифференциальное отмирание М и Р
под контролем Дарвиновского отбора, давление кото�
рого равно D

S.t
 (Приложение 1, формула 1.6), и при�

способленность М характеризуется его относительной,
по сравнению с Р, скоростью отмирания (w).

СБАЛАНСИРОВАННЫЙ ПОЛИМОРФИЗМ
В МИКРОБНОЙ ПОПУЛЯЦИИ

Итогом действия ЧЗО является сбалансированный
полиморфизм, связанный с размножением редких гено�
типов, в том числе и тех, которые обладают низкой при�
способленностью и вытесняются из популяции Дарви�
новским отбором. Для того, чтобы изучить действие
этих форм отбора на бактерии в системе «хозяин–сре�
да», мы использовали параметр D

C.t
, который характе�

ризует суммарный сдвиг соотношения численностей М
и Р по всему циклу и равен произведению интеграль�
ных сдвигов данного соотношения по всем этапам цик�
ла (Приложение 2, формула 2.3). Очевидно, что равно�
весие в популяции ризобий достигается тогда, когда ее
генетическая структура (соотношение М : Р) в конце
цикла оказывается такой же, какой она была в его на�
чале. При t→∞, наблюдается D

C.t
→1, то есть условие

достижения сбалансированного полиморфизма может
быть представлено как:

           (1)
Поскольку при реально допустимых частотах мутиро�

вания имеем M∞ 
≅ 1, это условие может быть упрощено:

                                                                                                (2)
Построенная модель позволила изучать динамику

частоты М в популяции, которую определяли на момент

начала каждого цикла (s
t
). При этом нас интересовал

конечный результат микроэволюции системы — пре�
дельная частота М (s∞), а также скорость микроэволю�
ции, которую мы связали с числом циклов, необходи�
мых для: а) закрепления М в клубеньковой нише (Т

1
);

б) фиксации М, которую мы связали с достижением им
99% от своей предельной частоты (Т

99
).

Как и следовало ожидать, структура равновесной
популяции зависит главным образом от баланса между
Дарвиновским отбором (давление которого определяет
приспособленность М, характеризуют величины v, w и
w — относительные скорости изменения численностей
М и Р в ризосферной, клубеньковой и почвенной суб�
популяциях) и ЧЗО (давление которого зависит глав�
ным образом от величины коэффициента «a» в нели�
нейной модели конкуренции за образование клубень�
ков: Приложение 1, формула 1.4).

Для М, обладающих повышенной приспособленно�
стью во всех трех нишах, выполняется соотношение
0,5 < s∞ < 1, а для М со сниженной приспособленнос�
тью — соотношение 0 < s∞ < 0,5. Возрастание давле�
ния ЧЗО (D

FDS.∞), связанное с уменьшением а (а→0),
повышает величину s∞ для М со сниженной приспо�
собленностью, но снижает эту величину для М с по�
вышенной приспособленностью (рис. 2А). Если ЧЗО
отсутствует (a = 1; D

FDS.∞ = 1), то М с повышенной
приспособленностью вытесняет родителя, а М со сни�
женной приспособленностью элиминируется из попу�
ляции.

Скорость микроэволюции зависит от частоты мути�
рования P→М, клубеньковой компоненты популяцион�
ной волны, давления ЧЗО (возрастание L

N
 или q, а так�

же снижение «a» ускоряют закрепление М) и от при�

а = 0;  0,5;  0,75

Рис. 2. Зависимость конечного уровня численности мутанта (s∞) от амплитуды клубеньковой составляющей популя.
ционной волны (L

N
) (величины основных параметров приведены в табл. 1):

A: сплошная линия — мутант с повышенной приспособленностью во всех нишах, прерывистая линия — мутант с пониженной приспособ�
ленностью во всех нишах (при различных величинах параметра «a» из формулы 1.4, Приложение 1);

Б: прерывистая линия — мутант с повышенной приспособленностью in planta (ω = 0,95) но с пониженной приспособленностью
ex planta (w = 0,95, v = 1,05); сплошная линия — мутант с пониженной приспособленностью in planta (w = 1,05) но с повышенной при�
способленностью ex planta (w = 1,05, v = 0,95).
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способленности М (при ее повышении предельная чис�
ленность М достигается быстрее, чем при ее снижении)
(табл. 1).

Анализ модели позволил нам обнаружить нестандар�
тный эффект — зависимость конечной структуры попу�
ляции от соотношения емкостей почвенной и клубень�
ковой ниш, которое характеризуется амплитудой попу�
ляционной волны L

N
. При этом была выявлена важная

закономерность: для мутантов, у которых приспособлен�
ность во всех нишах изменена одинаковым образом (по�
вышена или понижена), величины s∞, наиболее близкие
к 0,5, достигаются при L

N
 = 0,5–2,0 (рис. 2А). Из этого

вытекает, что наиболее разнообразная популяция
формируется в том случае, если ризобии с равной
эффективностью колонизируют почву и клубеньки,
тогда как предпочтение одной из этих ниш вызывает
снижение полиморфизма. При возрастании L

N
 мутан�

ты с повышенной приспособленностью проявляют
тенденцию к вытеснению родителя, а мутанты со сни�
женной приспособленностью — к элиминации из си�
стемы.

Особый интерес представляет изучение динамики
М, у которых приспособленность снижена ex planta
(в почве и ризосфере), но повышена in planta (в клу�
беньках). Такие М могут рассматриваться как приме�
ры штаммов, обладающих высокой азотфиксирующей
активностью, которые быстро размножаются в клу�
беньках (куда растение активно поставляет углеводы),
но часто обладают сниженной выживаемостью вне ра�
стения [13, 18].

Мы показали, что для таких М величина s∞ может
быть, в зависимости от L

N
, как больше, так и меньше

0,5 (рис. 2Б). Это означает, что при определенных со�
отношениях емкостей почвенной и клубеньковой ниш,
в системе «хозяин–среда» обеспечивается поддержа�
ние и даже преобладание генотипов, у которых высо�
кая азотфиксирующая активность сопровождается
низкой выживаемостью во внешней среде. Для М с
противоположным изменением приспособленности
(повышена ex planta, но снижена in planta) зависи�
мость s∞ 

от L
N
 носит обратный характер.

ОБСУЖДЕНИЕ

Широкое распространение ЧЗО в популяциях сво�
бодноживущих и симбиотических организмов позволя�
ет рассматривать его как ключевой механизм поддер�
жания в них сбалансированного полиморфизма [1].
Мы показали, что благодаря действию ЧЗО в популя�
ции ризобий могут закрепляться штаммы, обладаю�
щие сниженной выживаемостью во внешней среде.
Предложенная модель позволяет анализировать: а)
механизмы эволюции самих ризобий, б) популяцион�
ную динамику других типов симбиотических микроор�

ганизмов, в) последствия выпуска в почву генетичес�
ки модифицированных растительных симбионтов.

Действие ЧЗО позволяет объяснить многие особен�
ности популяций ризобий, выявленные при анализе их
генетической структуры, в первую очередь — аномаль�
но высокий уровень изменчивости. Показано [4], что ин�
декс гетерогенности Нея [19], полученный при анализе
изоферментного состава, для ризобий (Rhizobium,
Sinorhizobium, Bradyrhizobium) равен в среднем 0,59;
для специализированных патогенов животных и чело�
века (Bordetella, Borrelia, Eryispelotrix, Haemophilus,
Helicobacter, Listeria, Mycobacterium, Neisseria,
Staphylococcus) — 0,45, а для энтеробактерий —
лишь 0,37. Более того, в популяциях ризобий часто под�
держиваются штаммы, чувствительные к эдафическим
стрессам. При изучении ризобий сои и люцерны пока�
зано, что в кислых почвах (рН = 4,5–5,5) широко рас�
пространены рН�чувствительные штаммы, среди кото�
рых активные азотфиксаторы встречаются чаще, чем
среди устойчивых штаммов [13]. Логично предполо�
жить, что способность осуществлять ЧЗО возникла в
ходе коэволюции партнеров на поддержание мутуализ�
ма в условиях стресса. В этой связи важно отметить,
что параметр симбиотической системы, определяющий
давление ЧЗО (коэффициент нелинейного преобразо�
вания «a» из формулы 1.4, Приложение 1) зависит от
сорта хозяина более существенно, чем от бактериаль�
ного штамма [8, 9].

Механизмы действия ЧЗО в популяциях ризобий
неясны, хотя анализ литературы позволяет обсуждать
его связь с контактными (адсорбция клеток на поверх�
ности корней) и с дистантными (синтез Nod�факторов)
факторами взаимодействия партнеров [5]. В любом слу�
чае, ЧЗО индуцируется в системе симбиоза и обеспе�
чивает полиморфизм ризобий по способности адапти�
роваться в различных нишах, включая сохранение сим�
биотически активных, но плохо выживающих ex planta
генотипов. Связь ЧЗО с эндосимбиотической стадией
жизненного цикла очевидна из того факта, что у ризос�
ферных бактерий, лишенных специальных механизмов
для проникновения в корни, при ассоциативном взаи�
модействии с хозяином популяционное разнообразие
снижается в связи с размножением в прикорневой зоне
ограниченного спектра штаммов, эффективно усваива�
ющих экссудаты хозяина [26].

Созданная нами модель основана на свойствах ри�
зобий, которые являются общими для многих симбион�
тов высших организмов. К числу этих свойств относят�
ся: регулярная смена ниш в системе «хозяин–среда»;
разделение процесса занятия каждой ниши на инокуля�
цию и колонизацию; периодический выход из организ�
ма хозяина во внешнюю среду, вызывающий обостре�
ние конкуренции среди свободноживущих бактерий.
Поэтому очевидно, что предложенная нами методика



       экологическая генетика ТОМ III №3 2005 ISSN 1811–0932

ГЕНЕТИКА ПОПУЛЯЦИЙ И ЭВОЛЮЦИЯ8

построения модели может быть применена для широ�
кого круга симбиотических и ассоциативных систем,
хотя некоторые ее элементы могут быть модифициро�
ваны с учетом особенностей каждой системы. Напри�
мер, при инфицировании хозяина не отдельными клет�
ками, а их группами (проникновение цианобактерий в
коралловидные корни саговников или в листовые же�
лезы Gunnera) этот процесс может быть описан с ис�
пользованием не стохастических, а более простых де�
терминистических подходов. При моделировании попу�
ляционной динамики агробактерий следует учитывать
появление генетически измененных вариантов не толь�
ко в почве, но и в организме хозяина, где могут индуци�
роваться мутации [10] или перенос генов [7].

Предложенная методика моделирования может
быть использована для оценки рисков, связанных с
интродукцией в агроценозы генетически модифициро�
ванных растительных симбионтов. Распространение
новых конструкций, содержащих гены симбиоза, сре�
ди местных микроорганизмов может привести к воз�
никновению рекомбинантов с непредсказуемыми
свойствами [23]. Для повышения безопасности выпус�
ка в среду модифицированных штаммов ризобий пред�
лагалось снижать их рекомбинационную активность
(например, при инактивации гена recA) или же выжи�
ваемость почве (при введении суицидных факторов)
[14, 23]. Анализ нашей модели показал, что эти меры
будут эффективными лишь в сочетании со снижением
давления ЧЗО, который вызывает размножение в си�
стеме редких генотипов. В случае ризобий, это может
быть достигнуто путем подбора растений�хозяев, при
конкуренции за которые давление ЧЗО незначитель�
но. Более радикальный подход заключается в регуля�
ции циклического процесса микроэволюции бактерий
в микробно�растительной системе, например, при ис�
пользовании севооборотов, «разрывающих» этот про�
цесс.

Работа поддержана грантами РФФИ (03�04�49555),
CRDF (ST�012�0).
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ПРИЛОЖЕНИЕ 1

Математические выражения для микроэволюционных факторов, реорганизующих популяцию ризобий в различных
нишах системы «растение–почва»
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Примечание: * — переменные величины обозначены курсивом.

ПРОДОЛЖЕНИЕ  ПРИЛОЖЕНИЯ  1

ПРИЛОЖЕНИЕ 2

Математические выражения для суммарных давлений отбора на t.м микроэволюционном цикле

Примечание: LR — ризосферная составляющая популяционной волны (амплитуда LR = R : S), LN — клубеньковая составляющая популяци�
онной волны (амплитуда LN = N : S); обозначения остальных параметров даны в Приложении 1.
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Interplay of Darwinian and frequency�dependent selection in the
host�associated microbial population
Vorobyov N.I., Provorov N.A.
All�Russia Research Institute for Agricultural Microbiology,
Saint�Petersburg

❀     SUMMARY: The method for mathematical simulation is suggested
to analyze the balanced polymorphism in rhizobia population gen�
erated due to the interplay of Darwinian and frequency�dependent
selection. Analysis of the model suggested that this polymorphism

is determined not only by the selection pressures but also by the
capacities of ecological niches occupied by bacteria in the «plant�
soil» system. The model may be used for analyzing the selective
processes in various symbiotic systems and for predicting the
consequences of releasing of genetically modified plant symbionts
into environment.

❀     KEY WORDS: symbiosis; population genetics; microevolution; Dar�
winian selection; frequency�dependent selection; balanced polymor�
phism; ecological niches; root nodule bacteria (rhizobia); nodules;
genetic safety
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