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СПИСОК СОКРАЩЕНИй

ППМ — полезные почвенные микроорганизмы
АМ — арбускулярная микориза
БРС — бобово-ризобиальный симбиоз
PGPB (от англ. «plant growth-promoting bacteria») — бактерии, стиму-
лирующие рост растений)
ПБМ — перибактероидная мембрана
ПАМ — периарбускулярная мембрана
CSP (от англ. «common symbiotic pathway») — общий симбиотический 
путь
МКС — многокомпонентный симбиоз
At, Cg, Lj, Mt, Os, Ps перед генетическими символами указывает вид растения: 
At — Arabidopsis thaliana, Cg — Casuarina glauca, Lj — Lotus japonicus, 
Mt — Medicago truncatula, Os — Oryza sativa, Ps — Pisum sativum.

ВВЕДЕНИЕ

В современной концепции земледелия бобовые культуры, сем. Бобовые 
(Leguminosae, или Fabaceae), являются ключевым компонентом технологий 
производства сельскохозяйственной продукции растениеводства (Graham, 
Vance, 2003; http://www.grainlegumes.com/aep/). Бобовые способны к об-
разованию, по крайней мере, двух типов мутуалистических (взаимовыгодных) 
эндосимбиозов: арбускулярной микоризы (АМ) с грибами Glomeromycota 
(Schüßler et al., 2001) и бобово-ризобиального симбиоза (БРС) с клубень-
ковыми бактериями различных филогенетически удаленных друг от друга 
таксонов (Bradyrhizobium, Mesorhizobium, Rhizobium и многими другими) 
(Sprent, 2001; Balachandar et al., 2007), объединяемых под названием ризо-
бии. Оба симбиоза характеризуются формированием специализированных 
симбиотических структур, компартментов, высокой степенью генетической 
и метаболической интеграции партнеров, и в значительной степени контро-
лируются растением (Provorov et al., 2010). 

Симбиотические взаимодействия с грибами АМ, к которым способно боль-
шинство видов наземных растений (80–90 %), улучшают водный статус и мине-
ральное питание растения необходимыми элементами, прежде всего фосфором и 
азотом, повышают устойчивость растений к фитопатогенам и абиотическим стрес-
сам. Важными экологическими функциями грибов АМ являются объединение рас-
тений различных видов в фитоценозах посредством единой гифальной сети и учас-
тие в формировании структуры почвы (Smith, Read, 2008; Koltai, Kapulnik, 2010).

Особенностью БРС является высокая специфичность, проявляющаяся 
в том, что определенные виды/штаммы (или группы) клубеньковых бакте-
рий образуют совместимые пары лишь с определенными родами/видами/
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разновидностями (или группами) бобовых. При этом 
на корнях растений развиваются специализированные 
структуры — клубеньки, предоставляющие бактериям 
экологическую нишу и условия для фиксации атмосфер-
ного азота (Sprent, 2001; Dilworth et al., 2008). Благо-
даря образованию БРС бобовые растения могут расти в 
субстратах, не содержащих связанного азота. Осущест-
вление процесса фиксации определяет значительную 
роль БРС в круговороте азота в природе (Vance, 2001).

Бобовые, как и многие другие растения, могут об-
разовывать ассоциации с различными полезными 
для растений ризосферными бактериями-эпифита-
ми и эндофитными бактериями, объединяемыми под 
термином PGPB (от англ. «plant growth-promoting 
bacteria» — бактерии, стимулирующие рост расте-
ний), родов Agrobacterium, Azospirillum, Bacillus, 
Erwinia, Flavobacterium, Paenibacillus, Pseudomonas, 
Streptomyces и др. Для подобных ассоциаций не ха-
рактерно формирование специализированных симбио-
тических структур, и взаимодействие с растением не 
является видо- или штаммоспецифичным. Описаны 
различные механизмы положительного влияния PGPB 
на рост растений, как прямого, так и опосредованно-
го (Glick, 1995; Игнатов, 2005; Compant et al., 2005; 
Bakker et al., 2007; Schulz et al., 2006).

Таким образом, мутуалистические симбиозы с по-
лезными (для растений) почвенными микроорганизмами 
(ППМ), такими как грибы АМ, клубеньковые бактерии 
и PGPB, предоставляют растениям дополнительные воз-
можности для выживания в различных условиях, а мик-
росимбионтам — продукты фотосинтеза и экологичес-
кую нишу (Bakker et al., 2007; White et al., 2007; Dilworth 
et al., 2008; Smith, Read, 2008; Koltai, Kapulnik, 2010). 
Такие растительно-микробные системы способствуют 
поддержанию естественного плодородия почв и биологи-
ческого разнообразия экосистем. Применение микроб-
ных препаратов (микробиологических удобрений) на ос-
нове ППМ (Brockwell et al., 1995; Vance, 2001; Sessitsch 
et al., 2002; Кожемяков, Чеботарь, 2005; Sandhu et al., 
2010) позволяет снизить затраты на агрохимикаты и 
уменьшить хемогенную нагрузку на окружающую среду, 
что соответствует принципам адаптивного земледелия.

Результативность применения биопрепаратов не-
редко оказывается низкой, что может быть связано с 
высокой конкуренцией или горизонтальным перено-
сом генов между представителями аборигенной микро-
флоры и интродуцентами (Brockwell et al., 1995; Glick, 
1995). Кроме того, многие современные культурные 
сорта растений оказались неспособны к обоюдовыгод-
ным взаимодействиям с ППМ по той причине, что их 
селекция проводилась на фоне высоких доз минераль-
ных удобрений и химических средств защиты растений 
(Provorov, Tikhonovich, 2003). В то же время именно 
растение, имеющее продолжительный жизненный цикл 
и, соответственно, более генетически стабильное во 

времени, чем микроорганизмы, является организую-
щим и управляющим элементом взаимовыгодной расти-
тельно-микробной системы (Provorov, Vorobyov, 2009). 
К сожалению, в современной селекционной работе по-
вышению эффективности взаимодействия растений с 
ППМ уделяется недостаточное внимание.

В последнее десятилетие благодаря использованию 
современных достижений в области молекулярной и 
клеточной биологии достигнут значительный прогресс 
в понимании механизмов взаимодействий во взаимовы-
годных растительно-микробных системах. Установлено, 
что в генно-метаболической интеграции растений с раз-
нообразными ППМ задействованы сходные механизмы, 
которые, по-видимому, имеют общее эволюционное 
происхождение. В данном обзоре основное внимание 
уделено общей роли растения в генетическом контроле 
формирования и функционирования различных мутуа-
листических симбиозов бобовых, рассмотрены совре-
менные представления об их эволюции. Обсуждается 
возможность и необходимость практического исполь-
зования комплекса ППМ для инокуляции бобовых и, в 
частности, при их селекции на повышение потенциала 
взаимодействий с ППМ. Предложена оригинальная 
концепция практического применения мутуалистичес-
ких растительно-микробных взаимодействий в систе-
мах адаптивного растениеводства.

РАЗВИТИЕ И фУНКЦИОНИРОВАНИЕ МУТУАЛИС-
ТИЧЕСКИХ СИМБИОЗОВ БОБОВЫХ

Взаимное «узнавание» партнеров
Первым этапом формирования симбиозов меж-

ду растениями и микроорганизмами является процесс 
обмена диффундирующими сигнальными молекулами, 
предшествующий физическому контакту и обеспечи-
вающий взаимное обнаружение и узнавание партнеров 
(рис. 1, г). В БРС роль специфических сигнальных мо-
лекул, выделяемых растением, принадлежит (изо)фла-
воноидам (Hirsch et al., 2001). В клетках клубеньковых 
бактерий они индуцируют синтез так называемых Nod-
факторов (от англ. «nodulation factor») — липохито-
олигосахаридных молекул, структура которых уникаль-
на для каждой видовой комбинации бактерия/растение 
(D’Haeze, Holsters, 2002; рис. 1, а). Растение, в свою 
очередь, распознает структуру Nod-факторов (благо-
даря наличию специфических рецепторных белков) и 
затем активирует программы развития БРС (Madsen 
et al., 2003; Radutoiu et al., 2003, рис. 1, з).

Известно, что при развитии АМ неспецифическими ин-
дукторами роста и ветвления грибных гиф могут служить 
различные фенольные соединения, включая флавоноиды, 
и сесквитерпены, известные также как индукторы про-
растания спор растений-паразитов (Akiyama et al., 2005; 
Koltai, Kapulnik, 2010). Как и ризобии, грибы АМ проду-
цируют сигнальные молекулы, способные узнаваться рас-
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тением. Они получили название Myc-факторов (от англ. 
«mycorrhization factor») (Kosuta et al., 2003) и представ-
ляют собой смесь нескольких липохитоолигосахаридов, 
близких по структуре Nod-факторам ризобий (Maillet et al., 
2011; рис. 1, д). Молекулы сесквитерпенов и Myc-факто-
ров выделяются конститутивно и в отсутствие физического 
контакта партнеров симбиоза (Navazio et al., 2007).

Взаимное узнавание партнеров происходит также и 
на следующем этапе развития симбиоза – при установ-
лении непосредственного контакта между микросим-
бионтом и корнем растения. Механизмы прикрепления 
бактерий к клеткам хозяина, по-видимому, являются 
универсальными. Как PGPB, так и ризобии (которые 
могут выступать в качестве PGPB при взаимодействии 
с не бобовыми растениями) формируют биопленки на 
поверхности корней и выделяют экзополисахариды, 
взаимодействующие с лектинами растительных клеток, 
что может определять специфичность симбиоза (Игна-
тов, 2005; Jones et al., 2007; Jones et al., 2008; Downie, 
2010). Кроме того, некоторые экзополисахариды ризо-
бий необходимы не только для прикрепления бактерий к 
корневому волоску, но и для успешного процесса коло-
низации, однако играют ли они при этом роль сигналов 
для растения, остается пока неизвестным (Jones et al., 
2007; Fournier et al., 2008; Downie, 2010). 

Процесс взаимного узнавания гриба АМ и растения 
при установлении физического контакта в симбиозе изу-
чен слабо. Но известно, что апрессории, или гифоподии 
(структуры прикрепления гриба АМ к корню) (Smith, 
Read, 2008; Koltai, Kapulnik, 2010) развиваются только 
в присутствии фрагментов клеточной стенки микотроф-
ного растения (Nagahashi, Douds, 1997). 

Таким образом, взаимное узнавание партнеров, в 
котором важную роль играют как диффундирующие 
сигналы, так и непосредственное взаимодействие по-
верхностных молекул партнеров, является общим 
свойством мутуалистических симбиозов, образуемых 
бобовыми растениями.

 
Процесс колонизации и формирование 
симбиотических компартментов

Показано, что растения играют в проникновении 
микросимбионтов в корень активную роль, причем при 
развитии различных симбиозов задействованы сход-
ные механизмы (Genre et al., 2005; Fournier et al., 2008; 
Parniske, 2008). Клубеньковые бактерии проникают в ко-
рень большинства видов бобовых растений через клетку 
корневого волоска (ризодермы) (рис. 1, г). Колонизация 
корня (включая корневой волосок и кору) происходит 
через специальную тубулярную структуру (так называ-
емую инфекционную нить), которая строится растением 
вглубь от клетки к клетке. Образованию инфекционной 
нити предшествует формирование в клетках корня цитос-
келетного цилиндра (так называемой пре-инфекционной 
нити), определяющего направление развития инфекци-

онной нити (van Brussel et al., 1992; рис. 1, б). Проник-
новение гриба АМ в растение через клетки ризодермы и 
коры корня также происходит при участии цитоскелета 
хозяина. Формирующаяся при этом структура получи-
ла название «аппарат, предшествующий проникнове-
нию» (Genre et al., 2005; Koltai, Kapulnik, 2010; рис. 1, 
е). Наряду с перестройкой цитоскелета проникновению 
как ризобий, так и грибов АМ предшествуют миграция 
ядра и инвагинация цитоплазматической мембраны рас-
тительной клетки (Takemoto, Hardham, 2004; Timmers et 
al., 2007; Fournier et al., 2008; Koltai, Kapulnik, 2010). 

Результатом эволюции БРС является эндоцитозопо-
добный «захват» клубеньковых бактерий цитоплазмой 
растительной клетки, происходящий при успешной ко-
лонизации (Limpens et al., 2005; Проворов, 2009). При 
этом бактерии обособляются от инфекционной нити и ок-
ружаются так называемой перибактероидной мембраной 
(ПБМ) растительного происхождения, образуя симбиосо-
мы (см. обзор Brewin, 2004) (рис. 1, в). Внутри симбиосом 
клубеньковые бактерии претерпевают дифференцировку, 
образуя бактероиды, осуществляющие фиксацию атмос-
ферного азота. При развитии архаичных БРС фиксация 
азота происходит без эндоцитоза в так называемых фик-
сационных нитях (Sprent, 2001; 2007; Brewin, 2004). 

Одной из особенностей АМ является неразрывность 
мицелия гриба на всех стадиях развития симбиоза. 
Внутрикорневые и внешние участки мицелия остаются 
связанными с симбиотическими компартментами — ар-
бускулами (Genre, Bonfante, 2005; рис. 1, г). Арбускулы, 
образующиеся в результате многократного дихотоми-
ческого ветвления грибной гифы в клетках внутренней 
коры корня, окружены так называемой периарбуску-
лярной мембраной (ПАМ) (Smith, Read, 2008; рис. 1, 
ж) растительного происхождения, которая гомологична 
ПБМ симбиосомы (Parniske, 2000; Parniske, 2008).

Симбиотические мембраны (ПБМ и ПАМ) обес-
печивают метаболическую интеграцию партнеров при 
эндосимбиозах (БРС и АМ, соответственно). Между 
симбиотической мембраной и клеткой микросимбионта 
формируется активный «интерфейс» (перибактероид-
ное (для БРС) или периарбускулярное (для АМ) про-
странство), включающий в себя полисахариды и фер-
менты, синтезируемые обоими партнерами (Parniske, 
2000; Brewin, 2004; Genre, Bonfante, 2005; Fournier 
et al., 2008; Koltai, Kapulnik, 2010), что также отражает 
сходство БРС и АМ.

Регуляция растением мутуалистических 
симбиозов

В клубеньках, микоризованных корнях и при взаи-
модействиях растений с PGPB наблюдается активация 
процессов, сходных с защитными реакциями растения 
на патогены (Gianinazzi-Pearson, 1996; Preston, 2004; 
Vallad, Goodman, 2004; Tikhonovich, Provorov, 2007; 
Jones et al., 2007; Koltai, Kapulnik, 2010). Следует от-
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рис. 1. Молекулярные и клеточные механизмы формирования бобово-ризобиального симбиоза (БРС) и арбускулярной микоризы 
(АМ). г — общая схема развития БРС и АМ. Основные этапы развития симбиоза: I — взаимное «узнавание» партнеров до установле-
ния физического контакта; II — проникновение микросимбионта в корень и его колонизация; III — формирование специализированных 
симбиотических структур, обеспечивающих метаболическую интеграцию партнеров симбиоза. а, б, в — БРС; д, е, ж — АМ. а, д — хими-
ческая структура молекулярных сигналов микросимбионтов в общем виде: a — Nod-фактор: n = 0…3, RL = C16:0, C16:1, С18:0…С18:4, 
C18:1Δ11Z или др., R2 = H или метил, R3, R4 и R5 = Н, карбомоил или ацетил, R6 = Н, SO3H, ацетил, фукозил, метил-фукозил, ацетил-
метил-фукозил, сульфометил-фукозил или арабинозил, R7 = Н, глицерин или маннозил, R8 = H или метил, R9 = Н, фукозил или араби-
нозил, R9 = Н, ацетил или фукозил. д — Myc-фактор: n = 1 или 2, RL = C16:0, C16:1, C16:2, C18:0 или C18:1Δ9Z, RS = H или SO3H. 
б, е — проникновение микросимбионтов в клетки корня. в, ж — формирование симбиотических структур. з — схема последовательного 
функционирования белковых продуктов регуляторных симбиотических генов (Sym-генов) в процессе развития БРС и АМ (описание см. 
в тексте). КБ — клубеньковая бактерия, Я — ядро растительной клетки, ПИН — пре-инфекционная нить, ИН — инфекционная нить, 
ИК — инфекционная капля, СС — симбиосома, БА — бактероид, ПБМ — перибактероидная мембрана, ПБП — перибактероидное 
пространство, КП — клубеньковый примордий, КЛ — клубенек, СП — спора гриба АМ, АП — апрессорий, ВНМ — внешний мицелий, 
АПП — аппарат, предшествующий проникновению, ВКГ — внутрикорневая гифа, ВКМ — внутрикорневой мицелий, АРБ — арбускула, 
ПАМ — периарбускулярная мембрана, ПАП — периарбускулярное пространство.
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метить, что при мутуалистических взаимодействиях эти 
реакции растения менее выражены, чем при патогене-
зе, и, вероятно, находятся под контролем регуляторных 
симбиотических генов. Элиситорами защитных реак-
ций при взаимодействиях с ППМ, по-видимому, могут 
служить Nod-фактор и специфические поверхностные 
полисахариды ризобий (Jones et al., 2007), Myc-фак-
тор и/или компоненты клеточной стенки грибов АМ 
(Garcia-Garrido, Ocampo, 2002) и целый ряд молекул, 
находящихся на поверхности или секретируемых PGPB 
(Preston, 2004). Считается, что активация защитных 
механизмов растения в результате инокуляции ППМ 
может быть одной из причин повышения системной ус-
тойчивости растения к патогенам (Preston, 2004; Vallad, 
Goodman, 2004; Koltai, Kapulnik, 2010).

Кроме локальной регуляции развития мутуалисти-
ческих эндосимбиозов, бобовые обладают также сис-
темной авторегуляцией, которая позволяет обеспечи-
вать баланс симбиотрофного питания с энергетически 
более выгодным — автотрофным (Caetano-Anolles, 
Gresshoff, 1991) и проявляется, в частности, в инги-
бировании развития БРС нитратами, а в случае АМ — 
фосфатами. Нарушение системной авторегуляции 
приводит к образованию избыточного количества сим-
биотических структур как при БРС (Caetano-Anolles, 
Gresshoff, 1991; Krusell et al., 2002; Gresshoff et al., 
2009), так и при развитии АМ (Morandi et al., 2000). 

Значительную роль в регуляции симбиотических 
взаимодействий с микроорганизмами играет и гормо-
нальная система растений. Цитокинин играет роль од-
ного из главных позитивных регуляторов БРС (Murray 
et al., 2007; Tirichine et al., 2007) и АМ (Barker, Tagu, 
2000). Этилен, являющийся универсальной сигнальной 
молекулой, запускающей защитные реакции растения 
в ответ на стрессовые условия, в том числе патогены 
(Bleecker, Kende, 2000), напротив, играет роль нега-
тивного регулятора в формировании БРС (Gresshoff et 
al., 2009), АМ (Geil et al., 2001) и при взаимодействии с 
PGPB (Vallad, Goodman, 2004). 

Таким образом, несмотря на значительные различия 
в таксономии, специфичности, морфологии, а также раз-
ные механизмы положительного влияния микросимбион-
тов на рост растений, существуют общие биологические 
основы формирования и функционирования симбиозов 
бобовых. Наиболее выраженное сходство выявляется 
при сравнении развития БРС и АМ — на этапах узна-
вания (Nod- и Myc-факторы), колонизации (пре-инфек-
ционная нить и аппарат, предшествующий проникнове-
нию), формирования симбиотических компартментов 
(инфекционная нить и внутрикорневой мицелий, ПБМ и 
ПАМ), локальных защитных реакциях, их интенсивности 
и принципе системной регуляции. Некоторые общие ме-
ханизмы, например прикрепления клубеньковых бакте-
рий к корню или активации защитных реакций растения, 
реализуются и при взаимодействии с PGPB. Следова-

тельно, должны существовать сходные системы генети-
ческого контроля различных мутуалистических симбио-
зов (в том числе, со стороны растения).

гЕНЕТИЧЕСКАЯ СИСТЕМА БОБОВЫХ,  
КОНТРОЛИРУЮЩАЯ РАЗВИТИЕ  
И фУНКЦИОНИРОВАНИЕ СИМБИОТИЧЕСКИХ 
СИСТЕМ

Изучение симбиозов, формируемых лядвенцем япон-
ским (Lotus japonicus (Regel.) Larsen) и люцерной слабо-
усеченной (Medicago truncatula Gaertn.) — модельными 
объектами молекулярной симбиотической генетики рас-
тений (см. обзор: Жуков и др., 2009), позволило выявить 
основные закономерности развития и функционирования 
мутуалистических симбиозов бобовых. Благодаря высо-
кому уровню макро- и микросинтении геномов бобовых 
полученная информация может быть использована для 
анализа сельскохозяйственнозначимых культур бобо-
вых, таких как клевер (Trifolium sp.), соя (Glycine max 
Merr.), фасоль (Phaseolus vulgaris L.) и горох (Pisum 
sativum L.) (Жуков и др., 2009; Young, Udvardi, 2009).

Для идентификации генов бобовых, вовлеченных в 
развитие и функционирование симбиозов, традиционно 
используют два подхода: экспериментальный мутагенез, 
позволяющий выявлять однокопийные регуляторные 
гены (Sym-гены, Lie, 1971), и анализ дифференциаль-
ной экспрессии генов — для поиска генов, кодирующих 
«молекулярную машину» симбиоза. 

Регуляторные гены бобовых, контролирующие 
развитие и функционирование БРС и Ам

Первые симбиотические гены были идентифици-
рованы у спонтанных мутантов бобовых растений из 
природных популяций (Nutman, 1946) и позже — у 
экспериментально полученных мутантов с наруше-
ниями образования клубеньков и/или азотфиксации 
(Jacobsen, 1984). Большинство Sym-генов экспрес-
сируется только в корнях, что было показано мето-
дом прививок (Duc, Messager, 1989) и, по-видимому, 
участвует в локальной регуляции симбиоза. Удиви-
тельным оказался факт, что мутации, затрагивающие 
способность растения к формированию БРС, в неко-
торых случаях нарушали также развитие АМ (см. об-
зор: Gianinazzi-Pearson, 1996). Было сделано предпо-
ложение о наличии «общих» генов, необходимых для 
развития обоих мутуалистических симбиозов бобовых 
(Gianinazzi-Pearson, 1996), которое было подтверж-
дено после клонирования и секвенирования серии 
Sym-генов бобовых растений.

Благодаря изучению молекулярно-биохимических 
функций Sym-генов было выяснено, что они контро-
лируют рецепцию сигнальных молекул микросимби-
онта и последующую передачу этого сигнала, а также 
регулируют экспрессию генов «молекулярной машины 
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Предполагаемая 
роль в симбиозе

Предполагаемая 
функция генного 

продукта

Гены бобовых растений Гены небобовых растений
СсылкиLotus 

japonicus
Medicago 
truncatula

Pisum 
sativum

Oryza 
sativa

Arabidopsis 
thaliana

Трансдукция 
сигнала 
микросимбионта 
(общий 
симбиотический 
путь, CSP)

Рецепторная 
киназа 

LjSYMRK MtDMI2 PsSym19 OsSYMRK Отсутствует

Endre et al., 2002; 
Stracke et al., 2002; Zhu 
et al., 2005; Markmann, 

Parniske, 2009

Катионный 
канал

LjCASTOR, 
LjPOLLUX

MtDMI1 PsSym8 OsDMI1 At5g49960
Ané et al., 2004; Imaizu-
mi-Anraku et al., 2005

Ca2+/
кальмодулин-

зависимая киназа 
(CCaMK)

LjCCaMK MtDMI3 PsSym9 OsDMI1 Отсутствует

Levy et al., 2004; Mitra 
et al., 2004; Zhu et al., 
2005; Tirichine et al., 

2006 

Белок, 
взаимодей-
ствующий с 

CCaMK

LjCY-
CLOPS

MtIPD3 PsSym33 OsIPD3 Отсутствует

Messinese et al., 2007; 
Chen et al., 2008; Yano 

et al., 2008; Ovchin-
nikova et al., 2010

Регуляция 
экспрессии генов, 
участвующих в 
развитии инфекции 
и органогенезе 
клубенька

Регулятор 
транскрипции 

из GRAS-
семейства

LjNSP2 MtNSP2 PsSym7 OsNSP2 At4g08250

Kalo et al., 2005; Zhu 
et al., 2005; Murakami 
et al., 2007; Yokota et 
al., 2010; Dolgikh et 

al., 2011; Maillet et al., 
2011

Системная 
регуляция

Рецепторная 
киназа

LjHAR1 MtSUNN PsSym29 OsFON1 AtCLAVATA1

Krusell et al., 2002; 
Nishimura et al., 2002; 

Suzaki et al., 2004; 
Schnabel et al., 2005 

Таблица 1 
«общие» регуляторные симбиотические гены бобовых и их ближайшие гомологи у небобовых растений

симбиоза». Показана также роль некоторых Sym-ге-
нов в системной регуляции образования БРС и АМ 
(Parniske, 2008; Жуков и др., 2009; Provorov et al., 
2010; Shtark et al., 2010; Madsen et al., 2010). Сек-
венирование «общих» Sym-генов, необходимых для 
развития БРС и АМ (LjSYMRK/MtDMI2/PsSym19; 
LjCASTOR, LjPOLLUX/MtDMI1/PsSym8; LjCCaMK/
MtDMI3/PsSym9), показало, что они кодируют ключе-
вые компоненты общего для обоих симбиозов сигналь-
ного каскада, обозначенного как общий симбиотичес-
кий путь (CSP, от англ. «common symbiotic pathway») 
(Parniske, 2008; Жуков и др., 2009; Provorov et al., 2010; 
Shtark et al., 2010; табл. 1). К CSP может быть также 
отнесен ген LjCYCLOPS/MtIPD3/PsSym33, взаимо-
действующий с LjCCaMK/MtDMI3/PsSym9 (табл. 1), 
функция которого, однако, различается при развитии 
БРС и АМ. Кроме того, известны гены, не относя-
щиеся к CSP, например LjHAR1/MtSUNN/PsSym29, 
задействованный в системной регуляции БРС и АМ, 
а также ген LjNSP2/MtNSP2/PsSym7 (табл. 1), коди-
рующий регулятор транскрипции. Таким образом, при 
формировании БРС и АМ трансдукция сигнала микро-
симбионта, как и регуляция интенсивности развития 
симбиоза, частично реализуются за счет «общих» для 
БРС и АМ генов. 

Мутации в Sym-генах, ортологичных у люцерны, 
лядвенца и гороха, характеризуются сходным фенотипи-
ческим проявлением, что свидетельствует об отсутствии 
принципиальных различий в регуляции развития и фун-
кционирования мутуалистических симбиозов, образуе-
мых люцерной, лядвенцем и горохом (см. обзор: Жуков 
и др., 2009; Provorov et al., 2010), и в очередной раз под-
тверждет «закон о рядах гомологической изменчивости» 
Н. И. Вавилова (Vavilov, 1922). Гены, ортологичные ге-
нам CSP, обнаружены также у небобовых растений (Zhu 
et al., 2005), например риса (Oryza sativa L.) (табл. 1). 
В частности, ген, гомологичный LjSYMRK/MtDMI2/
PsSym19, кодирующий рецепторную киназу, обнаружен 
у представителей большинства таксонов высших расте-
ний, образующих актиноризные клубеньки (симбиоз с 
актинобактериями Frankia sp., близкий к БРС эволюци-
онно и функционально) и/или АМ (Markmann, Parniske, 
2009). Это позволяет предположить, что система регу-
ляции развития АМ может быть едина для всех растений, 
способных к его образованию (Provorov et al., 2010). В то 
же время у семейства Капустные (Brassicaceae) (ранее 
крестоцветные), в частности у Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh., способность к микоризации утрачена в эволю-
ции, и отсутствует большая часть генов, гомологичных 
генам CSP (Zhu et al., 2005; табл. 1).
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Нодулины, микоризины и симбиозины 
(«молекулярная машина симбиоза»)

Анализ дифференциальной экспрессии генов делает 
возможным изучение генов и генных семейств, которые 
кодируют «молекулярную машину симбиоза» и необ-
ходимы для обеспечения метаболической интеграции 
симбионтов. Гены нодулины, характерные для БРС, и 
микоризины, характерные для АМ, были идентифици-
рованы методами «обратной генетики» путем выявле-
ния белков и мРНК, синтезируемых de novo в симбио-
тических клубеньках или корнях, колонизированных 
грибами АМ. Гены, экспрессия которых индуцируется 
при развитии как БРС, так и АМ, получили название 
симбиозинов (Küster et al., 2007). Предполагается, 
что индуцируемые гены кодируют ферменты усвоения 
фиксированного азота и фосфора, транспорта метабо-
литов через ПБМ и ПАМ, структурные компоненты 
симбиотических компартментов тканей и клеток расте-
ния, модуляторы гормонального статуса растений и др. 
(Gianinazzi-Pearson et al., 1996; Kistner et al., 2005; 
Küster et al., 2007).

Следует отметить, что некоторые нодулины, вы-
явленные по повышению уровня их экспрессии в 
клубеньках, например LjENOD40a, LjENOD40b/
MtENOD40/PsENOD40 (ENOD — от англ. «early 
nodulin» — ранний нодулин), являются однокопий-
ными генами, кодирующими транскрипционные ре-
гуляторы или компоненты мембран, и поэтому так-
же могут исполнять регуляторную функцию, как и 
Sym-гены (Kumagai et al., 2006; Wan et al., 2007). 
В большинстве случаев, тем не менее, нодулины, 
микоризины и симбиозины играют опосредованную 
Sym-генами роль при развитии симбиозов, опреде-
ляя их стабильность и эффективность (Küster et al., 
2007; Kumagai et al., 2006; Wan et al., 2007). По этой 
причине весьма вероятно, что симбиозины могут яв-
ляться детерминантами количественных признаков, 
характеризующих эффективность симбиозов. Нали-
чие симбиозинов у бобовых также свидетельствует 
об эволюционной связи и общем генетическом базисе 
программ развития БРС и АМ. 

Генетический контроль взаимодействия 
растений с pgpB

При взаимодействии растений с PGPB также на-
блюдается генетическая интеграция симбиотических 
партнеров, но менее выраженная, чем при БРС и АМ. 
Специфичность взаимодействия растений с PGPB 
невысока, однако показано, что его эффективность 
зависит как от генотипа бактерии, так и от генотипа 
растения-хозяина (Smith, Goodman, 1999; Belimov 
et al., 2000; Preston, 2004). Несмотря на отсутствие 
видимой анатомической дифференциации партне-
ров в ассоциациях растений с PGPB, в их развитие 
во-влечен ряд молекулярных механизмов (Preston, 

2004; Игнатов, 2005; Sanchez et al., 2005), характер-
ных для развития АМ и БРС. У M. truncatula при вза-
имодействии с Pseudomonas fluorescens индуцируется 
экспрессия ряда генов-микоризинов, в регуляции ко-
торых задействован ген CSP MtDMI3 (Sanchez et al., 
2005). Мутация в данном гене приводит к снижению 
численности псевдомонад, колонизирующих внутрен-
ние ткани корня, но не влияет на количество бактерий, 
ассоциированных с его поверхностью (Sanchez et al., 
2005). Следовательно, ген MtDMI3 является «общим» 
геном не только для БРС и АМ, но также для ассоци-
аций растений с PGPB и, по-видимому, контролирует 
проникновение симбиотических микроорганизмов в 
ткани корня растения. 

Таким образом, существование общих механизмов 
генетического контроля рассмотренных выше рас-
тительно-микробных систем со стороны растения, а 
также высокая консервативность последовательнос-
тей симбиотических генов свидетельствуют об общих 
эволюционных корнях мутуалистических симбиозов. 
Вероятно, значительная часть генов, контролирующих 
эволюционно «молодой» БРС, не возникла de novo в 
процессе эволюции, а была заимствована из других 
программ развития растения, в первую очередь — 
развития АМ. Следовательно, за образование и функ-
ционирование БРС и АМ у бобовых ответственна 
единая система (разумеется, имеющая ряд элементов, 
специфичных для конкретных симбиозов), и этот факт 
необходимо учитывать в селекционных программах, 
направленных на повышение эффективности симбио-
зов бобовых растений.

ЭВОЛЮЦИОННАЯ СВЯЗЬ РАЗЛИЧНЫХ  
РАСТИТЕЛЬНО-МИКРОБНЫХ СИСТЕМ

АМ существует уже около 400 млн. лет и в настоящее 
время рассматривается в качестве предковой формы му-
туалистических симбиозов высших растений с микроор-
ганизмами (Brundrett, 2002; Parniske, 2008; Проворов, 
2009; Provorov et al., 2010). Эта гипотеза подтверждает-
ся данными палеоботаники (Remy et al., 1994) и моле-
кулярной филогении растений и грибов АМ (Schüßler et 
al., 2001; Redecker, 2002). Грибы Glomeromycota пред-
ставляют собой уникальную монофилетическую группу, 
предок которой является более древним, чем первые на-
земные растения (Schüßler et al., 2001). Предполагает-
ся, что появление способности растений к образованию 
мутуалистического симбиоза с грибами АМ позволило 
им перейти к наземному образу жизни. Анатомия корне-
вой системы современных микотрофных растений свиде-
тельствует о том, что она эволюционировала в симбиозе 
с грибами АМ (Brundrett, 2002).

БРС появился в эволюции значительно позже АМ, 
поскольку возраст бобовых насчитывает около 60 млн. 
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лет (см. обзор: Sprent, 2007). В то время как клубень-
ковые бактерии принадлежат к различным филогенети-
чески удаленным друг от друга таксонам (Sprent, 2001; 
Balachandar et al., 2007), все растения, способные фор-
мировать азотфиксирующие клубеньки, включая БРС и 
актиноризу, принадлежат к единому таксону — кладе Ро-
зиды I (Эурозиды I) (см. обзор: Sprent, 2007). Вероятно, 
общий предок этой клады не формировал клубеньки, но 
уже имел определенные преадаптации, позволившие этим 
симбиозам появиться в ходе эволюции. Эти преадаптации 
могут быть разделены на две относительно независимые 
группы: (1) различные механизмы, необходимые для фор-
мирования АМ, в том числе контроль микросимбионта в 
тканях растения; (2) способность растения формировать 
специальные ткани/органы и внутриклеточные компарт-
менты, характерные для различных азотфиксирующих 
симбиозов (см. обзор: Проворов, 2009).

С использованием методов генетики, клеточной и 
молекулярной биологии был получен обширный мате-
риал для анализа преадаптаций первой группы. Было 
выявлено множество сходных процессов в ходе разви-
тия БРС и АМ, а также «общих» генов бобовых (Sym-
генов и «симбиозинов»), участвующих в них (см. пре-
дыдущие части данного обзора). Некоторые из этих 
процессов, в частности регулируемых генами CSP, 
также задействованы в механизмах взаимодействия 
растений с PGPB (Sanchez et al., 2005) и актинобак-
териями (Markmann, Parniske, 2009). Таким образом, 
некоторые растительные гены, вовлеченные во взаи-
модействие растений и грибов АМ, были «заимство-
ваны» растениями для использования в программах 
развития БРС и других мутуалистических раститель-
но-микробных симбиозов. С генетической системой, 
контролирующей развитие AM, по-видимому, в зна-
чительной степени перекрывается генетическая сис-
тема растения, контролирующая развитие корней и 
минеральное питание, поскольку корневые системы 
современных наземных растений эволюционировали, 
очевидно, при постоянном взаимодействии с грибами 
AM (Brundrett, 2002). 

Важную роль в эволюции взаимодействий расте-
ний и микроорганизмов играют конвергенция и па-
раллельная эволюция. Растения обладают универ-
сальными генными системами (Cronk et al., 2002), 
способными контролировать базовые функции эн-
досимбиоза. Таким образом, по-видимому, растения-
хозяева развивали сходные механизмы в ходе коэво-
люции с различными микроорганизмами (см. обзор: 
Проворов, 2009). В свою очередь, различные группы 
ППМ приобретали сходные механизмы адаптации к 
существованию в непосредственном контакте с раз-
личными тканями растений, используя более древ-
нюю программу развития АМ (Проворов и др., 2008; 
Проворов, 2009). Действительно, микросимбионты 
многих других мутуалистических растительно-мик-

робных симбиозов, включая клубеньковые бактерии 
(Sprent, 2001; Balachandar et al., 2007), представля-
ют собой полифилетические группы, что свидетель-
ствует о более позднем появлении этих симбиозов в 
ходе параллельной эволюции. 

Наиболее яркий пример адаптации микроорганиз-
мов — приобретение различными неродственными ви-
дами клубеньковых бактерий способности к синтезу 
Nod-фактора. Эта молекула, близкая по структуре к Myc-
фактору грибов АМ (Maillet, et al., 2011), является неха-
рактерным для бактерий хитин-подобным соединением. 
Предполагается, что «первые» ризобии использовали 
стратегию «молекулярной мимикрии», и впоследствии 
способность к синтезу Nod-фактора распространилась 
среди почвенных бактерий путем горизонтального пере-
носа генов (см. обзор: Проворов, 2009).

Существует несколько гипотез происхождения 
клубеньковых бактерий. Согласно наиболее распро-
страненному мнению, ризобии могли произойти от 
патогенных бактерий или PGPB, например агробак-
терий, что подтверждается экспериментами с исполь-
зованием замены плазмид агробактерий на плазмиды 
ризобий и наоборот, или азоспирилл, на что может 
указывать их таксономическое сходство с некоторы-
ми ризобиями (см. обзоры: Sprent, 2001; Проворов, 
2009). Эта гипотеза подтверждается также тем, что 
ризобии могут выступать в качестве PGPB (ризосфер-
ных и эндофитных) для некомплементарных видов бо-
бовых и широкого спектра растений, не являющихся 
бобовыми (Sessitsch et al., 2002), таким образом, ве-
роятно, отражая ранние этапы эволюции клубенько-
вых бактерий. 

По мнению авторов, наиболее вероятными пред-
шественниками «первых» ризобий являются бактерии-
спутники грибов АМ, среди которых есть внутриклеточ-
ные или обитающие на поверхности мицелия (включая 
бактерии-азотфиксаторы) (Barea et al., 2005; Artursson 
et al., 2006; Лабутова, 2009). Именно грибы АМ могли 
служить эффективным средством доставки бактерий в 
ткани растений, и, возможно, «первые» ризобии полу-
чили гены, необходимые для синтеза хитин-подобных 
сигналов, напрямую от грибов (Hirsch et al., 2001). 
Обнаружено таксономическое родство бактерий, фор-
мирующих БРС с относительно древним подсемейством 
бобовых Мимозовые (Mimosoídeae), с некоторыми 
бактериальными эндосимбионтами грибов АМ (Minerdi 
et al., 2002; Balachandar et al., 2007). Для понимания 
роли этих бактерий в эволюции БРС необходимы даль-
нейшие сравнительные молекулярно-генетические ис-
следования разнообразных видов ризобий и бактери-
альных спутников грибов. 

Важно отметить, что в норме колонизация корней 
растения грибами АМ не сопровождается патогенезом 
корня растений (Smith, Read, 2008), следовательно, су-
ществует высокая избирательность грибов АМ в отно-
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шении бактериальных спутников. Эта избирательность 
является важным фактором поддержания многосторон-
ней мутуалистической симбиотической системы и уст-
раняет нежелательные для растения и, соответственно, 
для всей мутуалистической системы сопутствующие 
микроорганизмы. 

Таким образом, предполагается, что эволюция раз-
личных мутуалистических растительно-микробных 
систем происходила путем преобразования АМ в БРС 
и другие симбиозы. Однако данное преобразование не 
сопровождалось вытеснением исходного грибного сим-
бионта. Существование подобной исторической пре-
емственности позволяет рассматривать эти симбиозы 
как единый «эволюционный растительно-микробный 
континуум» (Проворов, 2009). 

ПЕРСПЕКТИВЫ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ  
МНОгОКОМПОНЕНТНОгО СИМБИОЗА (МКС)  
В СЕЛЬСКОХОЗЯйСТВЕННОй ПРАКТИКЕ

Потенциал использования 
многокомпонентного инокулюма ППм

Ризосфера является динамичной средой, где микро-
организмы подвержены влиянию корневых экссудатов 
и внутри- и межвидовым взаимодействиям друг с другом 
и с растением (Barea et al., 2005). Грибы АМ модифи-
цируют окружающую их среду, формируя так называ-
емую микоризосферу (Barea et al., 2005). Кроме того, 
стимуляция корневых выделений в результате взаимо-
действия с грибами АМ приводит к качественным и ко-
личественным изменениям бактериального сообщества 
ризосферы (Barea et al., 2005; Artursson et al., 2006). 
Грибы АМ проявляют синергизм при взаимодействии 
с PGPB (как аборигенными, так и интродуцированны-
ми), осуществляющими биоконтроль, фиксацию азота 
и мобилизацию фосфатов при двойной и комплексной 
инокуляции (Barea et al., 2005). Формирование АМ уси-
ливает образование клубеньков и фиксацию азота ри-
зобиями, в частности за счет стимуляции минерального 
(преимущественно фосфорного) питания растения-хо-
зяина (Barea et al., 2005).

Как уже отмечалось выше, жизнедеятельность гри-
бов АМ тесно связана с симбиотическими бактерия-
ми (Barea et al., 2005; Artursson et al., 2006; Лабуто-
ва, 2009). Известно, что PGPB могут стимулировать 
рост грибов АМ на пресимбиотической стадии разви-
тия, предшествующей установлению непосредствен-
ного контакта микросимбионта с корнем растения 
(Barea et al., 2005). Описан случай образования фер-
тильных спор грибом АМ под воздействием бактерий 
Paenibacillus validus даже в отсутствие растения-хозя-
ина (Hildebrandt et al., 2006).

Хорошо известен синергетический эффект совмест-
ной инокуляции растений ризобиями и PGPB (азоспи-
риллами, бациллами, псевдомонадами), в частности, 

связанный с продукцией PGPB индолил-3-уксусной 
кислоты, стимулирующей образование клубеньков 
(Barea et al., 2005; Bakker et al., 2007). Актинобактерии 
Streptomyces также оказывают положительное дейст-
вие на формирование и функционирование клубеньков 
гороха (Tokala et al., 2002).

Таким образом, потенциал микробного синергиз-
ма на фоне общих эволюционных «корней» различ-
ных мутуалистических растительно-микробных систем 
позволяет говорить о перспективности биотехнологий 
создания многокомпонентных симбиозов (МКС), повы-
шающих урожайность и качество сельскохозяйственных 
бобовых и не бобовых культур. В то же время резуль-
таты экспериментов с мультимикробными системами, 
включающими в себя грибы АМ, ризобии и PGPB, де-
монстрируют важную роль физиологической и генети-
ческой адаптации микроорганизмов к локальным усло-
виям окружающей среды (Requena et al., 1997, 2001). 
Следовательно, при разработке таких биотехнологий 
рекомендуется использовать совокупность местных 
микробных изолятов, адаптированную к конкретным 
условиям окружающей среды.

Селекция бобовых на повышение 
симбиотического потенциала

Результаты вегетационных и полевых эксперимен-
тов с использованием гороха (P. sativum) (Якоби и др., 
2000; Борисов и др., 2002, 2004; Штарк и др., 2006) и 
сои (G. max) (Лабутова и др., 2004; Лабутова, Левина, 
2008) и комплексной инокуляции ППМ продемонстри-
ровали возможность использования потенциала МКС в 
сельскохозяйственном производстве с целью уменьше-
ния доз минеральных удобрений и химических средств 
защиты растений. 

При изучении коллекции ВИР им. Н. И. Вавилова 
был выявлен высокий уровень генетического поли-
морфизма у гороха (P. sativum) по признаку «сим-
биотическая эффективность» и отобраны генотипы, 
отличающиеся контрастной эффективностью мутуалис-
тического симбиоза (Якоби и др., 2000; Борисов и др., 
2002). Генотипы гороха с наиболее высокой симбиоти-
ческой эффективностью были вовлечены в селекцион-
ный процесс. 

Позже среди современных сортов гороха, создан-
ных без учета потенциала взаимодействия с ППМ, 
были выявлены генотипы, обладающие как высокой 
симбиотической эффективностью, так и необходимой 
архитектоникой растения, которые могут быть не-
посредственно включены в селекционные программы 
(Борисов и др., 2004; Штарк и др., 2006). Было по-
казано, что при использовании генотипов гороха, эф-
фективных во взаимодействии с ППМ, комплексная 
инокуляция оказывает действие, сравнимое с приме-
нением полной дозы минеральных удобрений (Борисов 
и др., 2004; Штарк и др., 2006). В качестве критериев 
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для оценки эффективности взаимодействия растений 
c ППМ нужно использовать показатель увеличения 
их биомассы и семенной продуктивности за счет ино-
куляции комплексом ППМ, а не параметры развития 
систем мутуталистического симбиоза (Борисов и др., 
2004; Штарк и др., 2006). Таким образом, была обос-
нована возможность и необходимость ведения селек-
ции бобовых на повышение симбиотического потен-
циала. Селекционные программы, направленные на 
повышение эффективности симбиозов бобовых расте-
ний, должны проводиться с учетом знаний о процессах 
развития мутуалистических симбиозов. В частности, 
последовательности генов растения, определяющих 
стабильность и эффективность симбиозов, могут быть 
использованы в качестве ДНК-маркеров, облегчаю-
щих селекцию сортов бобовых растений с высокой эф-
фективностью взаимодействия с ППМ. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате анализа сведений, изложенных выше, 
сформулирована концепция, предполагающая новый 
взгляд на развитие и функционирование мутуалисти-
ческих симбиозов растений. 

Во-первых, для управления процессами в агро- и 
природных фитоценозах необходимо рассматривать все 
компоненты растительно-микробного сообщества (рас-
тение, грибы АМ, клубеньковые бактерии и PGPB) как 
единую генно-метаболическую сеть.

Во-вторых, генетическая система бобовых, конт-
ролирующая взаимодействие с грибами АМ, клубень-
ковыми бактериями и PGPB, должна быть объектом 
селекции по интегральному признаку «эффективность 
взаимодействия с ППМ», а не по отдельным призна-
кам, характеризующим эффективность образования от-
дельных типов взаимовыгодных симбиозов.

В-третьих, скорость эволюции геномов микро-
симбионтов превышает темпы эволюции растений, 
и поэтому растение может рассматриваться как наи-
более стабильный во времени и главный регулирую-
щий компонент растительно-микробной системы. Из 
этого следует, что необходимо проводить селекцию 
растений на повышение симбиотического потенциа-
ла взаимодействия с ППМ на фоне его максимально-
го генетического разнообразия. Подобную селекцию 
необходимо вести по таким показателям, как допол-
нительная биомасса, накопленная за счет образова-
ния взаимовыгодной растительно-микробной систе-
мы, и качество получаемой продукции. В результате 
такой селекции будут получены коммерческие сорта 
сельскохозяйственных растений, максимально эф-
фективно эксплуатирующие симбиотические взаимо-
действия в агрофитоценозах. 

Примерами успешного использования разрабо-
танной концепции являются: (а) комплексное мик-

робиологическое удобрение, технология производства 
которого была разработана коллективом авторов 
(Чеботарь и др., 2008); (б) создание стационарного 
селекционного питомника, почва которого обогащена 
ППМ, для отбора растений с высокой симбиотической 
эффективностью; (в) разработка протокола селекции 
бобовых растений на повышение эффективности вза-
имодействия с ППМ; и (г) целенаправленное созда-
ние первого за всю историю селекции бобовых сор-
та гороха «Триумф», отличающегося повышенным 
потенциалом взаимодействия с ППМ по сравнению 
со стандартными сортами (по результатам конкурс-
ных сортоиспытаний, г. Орел, 2004–2006 гг.). Дан-
ный сорт увеличивает продуктивность на 10–15 % 
при инокуляции комплексным микробиологическим 
удобрением вне зависимости от варьирования клима-
тических условий (Штарк и др., 2006; Borisov et al., 
2008). Сорт «Триумф», характеризующийся высокой 
продуктивностью также и при традиционной техноло-
гии возделывания, рекомендован по результатам го-
сударственных сортоиспытаний (2007–2008 гг.) для 
возделывания в Центральном регионе РФ. Таким об-
разом, инновационная технология, изложенная выше 
и примененная к бобовым культурам, уже дает пер-
вые практические результаты.
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тов: президента РФ (НШ-3440.2010.4), РФФИ (09-
04-91054, 10-04-00961, 10-04-01146), NWO-047
.117.2005.006 (Нидерланды). 
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muLtI-compoNENt SymbIoSIS of LEGumES 
wIth bENEfIcIaL SoIL mIcrobES: GENEtIc  
aNd EVoLutIoNary baSIS of appLIcatIoN  
IN SuStaINabLE crop productIoN

Shtark O. Y., Borisov A. Y., Zhukov V. A., Nemankin T. A., 
Tikhonovich I. A.

Summary ` : Leguminous plants have a genetic system that provides 

interaction with different beneficial soil microorganisms (bSm). the sys-
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tem has been formed on the basis of the genetic mechanisms that had 

arisen during the co-evolution of plants with arbuscular-mycorrhizal 

(am) fungi and appeared to provide pre-adaptations for further evolu-

tion of interaction with various bSm. a concept of the use of bSm in sus-

tainable agriculture is proposed, which postulates an establishment of the 

multi-component beneficial plant-microbe communities based on variet-

ies of legumes with high potential for interaction with the bSm. 

k ` Ey wordS: Leguminosae (Fabaceae); Mutualistic Symbioses; 

Glomeromycota; Arbuscular Mycorrhiza; Rhizobia; Legume-Rhizobial 

Symbiosis; Plant Growth-Promoting Bacteria (PGPB); Plant Genetics; 

Evolution; Symbiotic Effectiveness; Plant Breeding; Sustainable Crop 

Production.
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