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ВВедение

Агроценоз — многокомпонентная биосистема, продуктивность и эко-
логическая устойчивость которой основаны на интеграции наследственных 
факторов разных организмов. Она состоит из подсистем симбиотического 
и биоценотического типов, в которых ключевые адаптивные функции куль-
тивируемых человеком растений и животных могут выполняться благодаря 
их интеграции с микроорганизмами (бактериями, археями, грибами, про-
стейшими), основанной на комплементарности наследственной информации 
взаимодействующих организмов. Изучение надорганизменных генетических 
систем чрезвычайно актуально для создания современных экологически безо-
пасных, ресурсосберегающих агроценозов, в которых антропогенная нагруз-
ка на окружающую среду сведена к минимуму. 

Симбиогенетика и анализ надорганизменных  
генетичеСких СиСтем

Генетически наиболее изучены двухкомпонентные микробно-раститель-
ные симбиозы, которые играют ключевую роль в питании растений, их защите 
от патогенов и растительноядных животных, а также в адаптации к стрессам 
и регуляции развития (Тихонович, Проворов, 2003, 2009). На основе анали-
за азотфиксирующих клубеньковых симбиозов, арбускулярной микоризы, 
ризосферных и эндофитных ассоциаций разработаны принципы симбиогене-
тики, изучающей особенности проявления законов изменчивости и наследс-
твенности в надорганизменных комплексах (Тихонович, Проворов, 2003). 
Основной объект ее изучения — симбиогеном — совокупность генов пар-
тнеров, определяющих фенотип и адаптивные возможности надорганизмен-
ной системы. Ключевые функции симбиогенома (сигнальные взаимодействия 
партнеров, формирование объединенных метаболических путей, развитие 
новых тканевых и клеточных структур) доступны для детального генетическо-
го анализа, результаты которого позволяют рассматривать симбиогеном как 
близкий аналог генома свободноживущего (унитарного) организма. Практи-
ческим результатом изучения симбиогеномов является создание и реализация 
селекционных, генно-инженерных и биотехнологических программ по повы-
шению продуктивности и экологической устойчивости различных типов рас-
тительно-микробных симбиозов (Sessitsch et al., 2002; Тихонович, Проворов, 
2007).

микробиомы — многокомПонентные СимбиотичеСкие 
комПлекСы

В настоящее время большое внимание исследователей привлекают мик-
робиомы — многокомпонентные симбиотические комплексы, образуемые 
микроорганизмами внутри или на поверхности растений или животных. По-
нятие микробиома, впервые предложенное Дж. Ледербергом в отношении 
кишечной микрофлоры человека (Lederberg, McCray, 2001), может быть с 
полным основанием применено и к другим многокомпонентным симбиозам, 
образуемым микроорганизмами с растениями и животными. Так, микро-
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биомы растений представлены полифункциональными 
эндофитными и эпифитными (ризосферными) сообщес-
твами (Higa, Parr, 1994). Таксономически они весьма 
разнородны (включают представителей всех основных 
групп грибов, бактерий и архей) и выполняют широ-
кий спектр полезных для хозяина функций, в том числе 
фиксацию N2, мобилизацию нерастворимых почвенных 
фосфатов, биоконтроль различных антагонистов (фи-
топатогены, животные-фитофаги), деструкцию ксе-
нобиотиков, синтез биологически активных веществ и 
регуляторных факторов. Весьма важна роль микробио-
мов как источников микробных генотипов для эволю-
ции специализированных двухкомпонентных симбио-
зов, например, азотфиксирующих клубеньков бобовых 
(Проворов, 2009). 

Хорошо изученный пример микробиома живот-
ных — микробиота рубца жвачных, основная функция 
которой заключается в усвоении растительной пищи 
(Шевелев и др., 2005). Ее важность очевидна из того, 
что позвоночные, как и подавляющее большинство бес-
позвоночных, лишены собственных целлюлаз и других 
ферментов для деструкции растительных полимеров, в 
связи с чем растительноядность как ключевой этап кру-
говорота веществ и энергии в биосфере, имеет симбио-
тическую природу. Кроме того, важными функциями 
микрофлоры рубца являются: рециклизация азотных 
шлаков хозяина, синтез белка, а также поддержание 
высокого иммунного статуса хозяина. В состав кишеч-
ной микрофлоры насекомых-фитофагов, например тер-
митов, могут входить активные N2-фиксаторы, что поз-
воляет хозяину питаться химически чистой целлюлозой 
(Noda et al., 2002). Важно подчеркнуть, что по объему 
закодированной наследственной информации микро-
биомы растений и животных многократно превосходят 
своих хозяев, резко повышая их адаптивный потенциал. 
Симбиотическая стратегия приобретения новых функ-
ций генетически весьма экономична: для ее реализации 
хозяину достаточно обеспечить формирование экологи-
ческих ниш для микросимбионтов, для чего могут быть 
использованы универсальные гены, задействованные 
при построении разнообразных симбиозов. Так, у рас-
тений выявлены универсальные Sym-гены, которые 
участвуют в развитии азотфиксирующих клубеньков, 
арбускулярной микоризы (АМ), а также в формирова-
нии ассоциаций с рост-стимулирующими ризосферными 
бактериями и в защите от корневых патогенов (Sanchez 
et al., 2005; Parniske, 2008).

метагеном ПочВы как оСноВа  
ФормироВания экологичеСки  
уСтойчиВого биоценоза

Менее изучен, хотя и наиболее богат генетическими 
потенциями метагеном почвы (совокупный геном оби-
тающих в ней микроорганизмов): он определяет ее хи-

мический состав, структуру и плодородие, а также слу-
жит резервуаром генетических ресурсов для эволюции 
микроорганизмов, взаимодействующих с растениями и 
животными, входящими в состав биоценоза (Higa, Parr, 
1994). Разработанные к настоящему времени методы 
метагеномики позволяют проводить структурно-функ-
циональный анализ почвенных микробных консорциев 
и выявлять некультивируемые формы, составляющие 
более 90% почвенной микробиоты, а также производить 
поиск новых экологически значимых и хозяйственно цен-
ных форм. Эти методы позволяют не только характери-
зовать пул нуклеиновых кислот, содержащихся в живых 
и мертвых микроорганизмах, а также в окружающей их 
среде, но и определять их функциональное состояние, 
изучая состав РНК (транскриптом), и таким образом 
анализировать экспрессию метагенома. Одним из фак-
торов его целостности является активная циркуляция в 
микробных сообществах экологически значимых генов, 
которая делает необходимой оценку эколого-генетичес-
ких последствий биоинженерных трансформаций сель-
скохозяйственных организмов (Dillon, Dillon, 2004).

Природные модели экологичеСки  
уСтойчиВого агроценоза

Для разработки методологии переноса знаний о ес-
тественных эволюционных процессах в сферы селекции, 
генной инженерии и биотехнологии большой интерес 
представляет изучение природных аналогов экологичес-
ки устойчивых агроценозов. К числу таких аналогов от-
носятся «грибные сады» муравьев-листорезов (Mueller 
et al., 2004). Культивируемые муравьями (Acromyrmex, 
Atta) агариковые грибы-базидиомицеты (Lepiotaceae: 
Agaricales) переносятся самкой-основательницей ко-
лонии в глоточном кармане, что обеспечивает верти-
кальную передачу гриба в поколениях муравьев-хозяев. 
Участники этой симбиосистемы, эволюционный возраст 
которой оценивают в 50 млн лет, глубоко специализи-
рованы друг к другу и раздельно существовать не могут: 
агариковые грибы, утратившие половой процесс, разви-
ваются только при содействии муравьев, для которых эти 
грибы являются единственно возможным источником 
питания. Однако стабильность данной системы наруша-
ется, если в грибном саду поселяются несъедобные для 
муравьев аскомицеты (Escovopsis), которые вытесняют 
агариковые грибы, что ставит колонию перед угрозой 
вымирания. Для биоконтроля этих паразитов муравьи 
используют актиномицетов (Streptomyces) — проду-
центов антибиотиков, которые содержатся на теле ра-
бочих особей. Изучение генетики отношений участников 
этих природных агроценозов, а также их физиологии и 
адаптивных функций позволит формировать модели эко-
логически устойчивых сельскохозяйственных систем, 
которые необходимы для их направленного конструиро-
вания и повышения продуктивности.
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еСтеСтВенная и иСкуССтВенная  
эВолюция надорганизменных генных 
СиСтем

В настоящее время генетика выходит на новый этап 
изучения изменчивости и наследственности, связан-
ный с анализом их реализации в надвидовых системах. 
В эволюции этих систем можно проследить тенденцию 
к повышению специфичности взаимодействия парт-
неров, которое сопровождается сужением круга взаи-
модействующих организмов. Действительно, наибо-
лее сложные по составу метагеномы почвы являются 
открытыми системами: для презентации в них новых 
компонентов принципиальные ограничения отсутс-
твуют, хотя новые формы приживаются в почвенных 
сообществах далеко не всегда (Андронов и др., 2009). 
Гораздо более специфичен состав микробиомов рас-
тений и животных, так как для проникновения в них 
микроорганизмы должны преодолевать структурные и 
защитные барьеры хозяина. Тем не менее, микробио-
мы достаточно разнообразны по составу — они насчи-
тывают сотни видов, часто представляющих разные 
царства организмов (в рубце жвачных обитают бак-
терии, археи, простейшие и одноклеточные грибы). 
Наиболее специфичны двухкомпонентные микробно-
растительные симбиозы: их образованию предшеству-
ет сложное многоэтапное сигнальное взаимодействие, 
в ходе которого чужеродный микроорганизм узнается 
или отвергается хозяином.

Широчайшее распространение в природе имеют сим-
биозы про- и эукариот, поскольку для последних состо-
яние симбиоза с микроорганизмами является нормой. 
Более того, сам эукариотический тип клеточной орга-
низации имеет симбиогенное происхождение: в соот-
ветствии с теорией серийных эндосимбиозов (Маргулис, 
1983) он возник в результате объединения архей с раз-
личными (аэробными, фототрофными) формами бакте-
рий. Геномы эукариот имеют химерную природу (они со-
стоят на 70–80 % из генов архей, на 20–30 % из генов 
бактерий) и в связи с этим обладают высоким потенциа-
лом ассимиляции новой генетической информации.

Возникновение эукариотической клетки открыло 
широкие возможности для дальнейшей симбиогенной 
эволюции, так как у эукариот многие биохимические 
функции оказались утраченными. В то же время, потен-
циальная способность к поддержанию микросимбионтов 
у эукариот усилилась (в связи с формированием внут-
риклеточных компартментов — потенциальных ниш для 
микроорганизмов), в связи с чем в эволюции всех основ-
ных групп эукариот наблюдается приобретение новых 
функций путем симбиозов с прокариотами. При станов-
лении у эукариот многоклеточности объем и разнооб-
разие доступных для микроорганизмов ниш еще более 
возросли за счет внутренних полостей и межклеточных 
пространств. 

Особая стратегия эволюции симбиоза связана с дейс-
твием антропогенных факторов, в первую очередь — 
с сельскохозяйственной деятельностью человека. При 
окультуривании и селекции растений и животных сим-
биотические функции оказались в значительной степени 
утраченными (Проворов, 1996; Проворов, Тихонович, 
2003). Их восстановление возможно с использованием 
подходов симбигенетики и метагеномики: конструирова-
ние и культивирование комплексов, образуемых сельско-
хозяйственными растениями и животными с микроорга-
низмами — одна из основных задач фундаментальной и 
прикладной биологии XXI века. Ее реализация соответс-
твует представлениям Н. И. Вавилова (1987) о селекции 
как эволюции направляемой человеком. Действительно, 
возрастание объема наследственной информации, ее мо-
бильности и функциональной активности — это резуль-
таты эволюционных процессов, которые происходят в 
надорганизменных комплексах и приводят к появлению 
новых генов и их интеграции в геномы различных компо-
нентов сообщества, делая эти гены достоянием надорга-
низменной системы как единого целого.

Работа поддержана Минобрнауки РФ, Госконтракт № 
16.552.11.7047.
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thE molEcular BaSIS For coNStructIoN 
oF hIGhly ProductIvE EcoloGIcally SuStaINaBlE 
aGrocENoSES  

Tikhonovich I. A., Provorov N. A.

Summary ` : the methodology is suggested for analyzing the variability 

and heredity in super-organism genetic systems of different complexity rang-

ing from two-component plant-microbe and animal-microbe symbiosis to 

the endosymbiotic and soil microbial communities. the approaches based on 

symbiogenetics and metagenomics may be used for development of highly-

productive ecologically sustainable agrocenoses based on the substitution of 

agrochemicals (mineral fertilizers, pesticides) by the microbial preparations. 

a possibility is emphasized to use the natural analogs of agrocenoses for de-

velopment of models to implement the directed construction and improve-

ment of productivity in the sustainable agricultural systems. 

K ` Ey wordS: symbiogenetics; metagenomics; agrocenoses; microbial 

communities; evolution of symbioses; super-organism genetic systems; 

microbe-plant interactions; symbiotic N2-fixation.
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