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Начальные этапы коэволюции растений
и микроорганизмов.

Формирование первых сообществ

Появление на Земле первых прокариот�
ных организмов, как закономерный резуль�
тат эволюции органических молекул, обусло�
вило развитие различных взаимодействий их
друг с другом и абиогенной средой обитания.
Эти взаимодействия явились толчком к воз�
никновению биотического круговорота хими�
ческих элементов, лежащего в основе функ�
ционирования биосферы. Крупный вклад в
теорию эволюции биосферы внес академик
А.М. Уголев [1, 2]. Согласно предложенному
им подходу, биосферу следует рассматривать
как трофосферу, состоящую из разнообраз�
ных трофоценозов, сосуществующих в виде
цепей или сетей (блоков), обеспечивающих
круговорот вещества и энергии. Организмы,
входящие в трофоценозы, сочетаются по оп�
ределённым закономерностям – парагенети�
ческим связям, в которых значение имеет не
их родство, а функциональное место в круго�
вороте веществ. В связи с этим эволюция ви�
дов лимитирована «экологическими лицензи�
ями» в пределах экосистем (трофоценозов) и
ограничена рамками последних. Иными сло�
вами, авто� и гетеротрофы в пределах трофо�
ценозов обречены на взаимную параллельную
коэволюцию. При трофоценотическом подхо�
де микроорганизмы�гетеротрофы следует рас�
сматривать как необходимый и равноправный
с фотосинтезирующими растениями компо�
нент биосферы.

Первые живые клетки были анаэробны�
ми гетеротрофами, использовавшими в каче�
стве строительного материала и топливного
сырья растворённые в море органические со�
единения. По мере роста и размножения этих

первых клеток запасы органических соедине�
ний в древних морях постепенно истощались.
В таких условиях выжить могли лишь те клет�
ки, которые приобрели способность исполь�
зовать в качестве строительного материала
простейшие соединения, в частности, дву�
окись углерода, а в качестве источника энер�
гии – солнечный свет.

Первыми автотрофными фотосинтезиру�
ющими клетками, выделявшими кислород,
были цианобактерии. До их появления кис�
лорода в атмосфере не было вообще. Ультра�
фиолетовые лучи легко проходили через ат�
мосферу и достигали поверхности Земли.
Жизнь была ограничена мелководьем. Циа�
нобактерии стали основным ядром древних
сообществ микроорганизмов, в основе кото�
рых лежали трофические отношения. В пале�
онтологической летописи Земли сохранилось
не много фоссилизированных остатков древ�
них цианобактерий. Ископаемые остатки ци�
анобактериальных сообществ, называемых
строматолитами, обнаруживаются в сланцах
серии Фиг�Три (Южная Африка), в геологи�
ческих отложениях Варравуна (Австралия).
Возраст этих ископаемых остатков составля�
ет 3,1–3,5 млрд. лет. Эти древние прокариот�
ные сообщества, процветавшие в докембрии
во внутриконтинентальных водоёмах, сфор�
мировали первую биосферу с устойчивым
круговоротом биогенных элементов [3]. Со�
временные циано�бактериальные сообщества
(циано�бактериальные маты) мало измени�
лись в течение истории Земли, и поэтому их
можно рассматривать как реликтовые. Релик�
товые прокариотные сообщества полноценны
и устойчивы, что подтверждается временем их
существования в геологической истории.

Циано�бактериальные маты представля�
ют собой морфологически оформленные со�

В обзоре рассмотрены эволюционные аспекты симбиоза микроорганизмов с растениями. Обсуждаются со�
временное состояние и перспективы дальнейших исследований симбиотических взаимоотношений микроорга�
низмов и растений и использование их в биотехнологии растений.

The survey deals with evolutional aspects of microorganisms and plants symbiosis. The up�to�date state and
further prospects of investigation of microorganisms�and�plants symbiotic interaction, as well as their use in plant
biotechnology is discussed.
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общества разнородных организмов. Тесные
взаимодействия и контакт трофических групп
микроорганизмов в циано�бактериальных ма�
тах позволяет рассматривать их как место воз�
никновения первых симбиотических взаимо�
отношений между организмами. В этих сооб�
ществах, как и в современных симбиотических
системах, высока вероятность горизонтально�
го генетического обмена между партнёрами.
Экология циано�бактериальных сообществ
подробно освещена в работах Г.А. Заварзина с
сотрудниками [4 – 6]. Авторы рассматривают
эти сообщества как центры происхождения
наземной грамотрицательной микрофлоры.
В этих работах показано, что грамотрицатель�
ные бактерии, большинство которых в совре�
менной классификации объединены в класс
Proteo� bacteria, составляют окружение цент�
рального ядра из цианобактерий и разлагаю�
щих их некромассу организмов.

Возникновение симбиотических связей
в древних циано�бактериальных сообществах
привело к новому направлению эволюции –
«организм  консорция  симбиоз 
организм», обусловило возникновение ряда
новых форм жизни и новых типов экологи�
ческих взаимоотношений. Например, боль�
шую популярность приобрела в настоящее
время теория симбиогенного происхождения
эукариотической клетки. Сторонники «теории
серийных симбиозов» [7 – 10] полагают, что
эукариотическая клетка возникла в результа�
те интеграции организмов, близких к археям,
с различными бактериями, которые дали на�
чало митохондриям ( �протеобактерии) и
пластидам (цианобактерии). Предпосылкой
для возникновения внутриклеточных симби�
озов, может являться сохранившийся у неко�
торых современных одноклеточных организ�
мов голозойный тип питания. Древние жгу�
тиконосцы с голозойным типом питания зах�
ватывали цианобактерий как добычу. Одна�
ко, в силу стечения благоприятных обстоя�
тельств, цианобактериям удавалось не толь�
ко сохраниться внутри клеток хозяина в не�
повреждённом виде, но, вступив в симбио�
тические отношения, превратиться в органел�
лы – цианеллы (цианопласты). Примером по�
добного эндосимбиоза являются хлоропласты
жгутиконосцев (Cyanophora paradoxa). Клет�
ки эндосимбионта, цианобактерии из рода
Chroococcus, под влиянием симбиотического
образа жизни несколько изменяются. Это вы�
ражается главным образом в редукции кле�
точной стенки: вместо четырёхслойной она
становится двухслойной. Цианобактерии

принимают на себя функции хлоропластов, но
ими не становятся, в пользу чего свидетель�
ствует существенная разница в организации
цианелл и пластид. Цианеллы характеризу�
ются концентрическими тилакоидами, муре�
иновой клеточной стенкой, отсутствием хло�
рофилла b [11]. Деление цианелл, как и сво�
бодноживущих цианобактерий, осуществля�
ется путём перетяжки пополам, оно автоном�
но и не приурочено к периоду размножения
клетки�хозяина. В лабораторных условиях в
специально подобранной питательной среде
цианеллы ведут себя как самостоятельные
организмы – они успешно растут и размно�
жаются. В цианеллах обнаружено около 70 ге�
нов, отсутствующих в пластидах высших ра�
стений [12], а для общих генов выявлена ар�
хаичная структура, позволившая поместить
цианеллы в основание филогенетического
древа пластид[13, 14].

На своих ранних этапах симбиогенная
эволюция эукариот была частично обратимой.
Приобретённые органеллы могли элиминиро�
ваться без утраты хозяином жизнеспособнос�
ти. Примером такой обратимости может яв�
ляться одноклеточная водоросль Euglena, ко�
торая при гетеротрофном питании может пол�
ностью утрачивать пластиды, сохраняя спо�
собность к нормальному развитию [15].

Появление в результате симбиогенной
эволюции клеток эукариотных водорослей на
протяжении геологической истории привело
к постепенному заселению ими множества
различных, в том числе и наземных, местооби�
таний. Существенную роль в распростране�
нии эукариотных водорослей играли их вза�
имодействия с прокариотными организмами.
В основе таких взаимодействий лежат трофи�
ческие связи, обусловленные экскрецией во�
дорослями внеклеточных метаболитов. Вок�
руг клеток водорослей формируется специфи�
ческая экониша, определяемая в гидробиоло�
гии термином «фикосфера». Предполагается,
что экскреция водорослями органических со�
единений возникла в ходе эволюции и была
в значительной мере направлена на установ�
ление симбиотических отношений между во�
дорослями и гетеротрофными микроорганиз�
мами [16, 17]. В составе экзометаболитов во�
дорослей преобладают углеводы, органичес�
кие кислоты, азотсодержащие вещества и ли�
пиды. В морских и пресноводных водоёмах
10–40% общей первичной продукции фито�
планктона выделяется в среду и ассимилиру�
ется гетеротрофными организмами. Одним из
самых распространённых экзометаболитов
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водорослей является гликолевая кислота.
Например, бактерии�спутники, изолирован�
ные из культуры Chlorella vulgaris, утилизи�
ровали только гликолат, являющийся регуля�
тором роста водорослей [19]. Удаляя избыт�
ки гликолевой кислоты, бактерии способство�
вали развитию альгобактериального сообще�
ства в целом.

Взаимодействие водорослей и бактерий
определяется также обменом витаминами
и фитогормонами, стимуляцией процесса
азотфиксации у цианобактерий бактериями�
спутниками [20]. В модельных системах с ла�
бораторными культурами водорослей и азот�
фиксирующих бактерий было показано уси�
ление азотфиксирующей активности ассоци�
ации и замедление процессов старения водо�
росли [21, 22]. В ассоциации Chlamydomonas
reinhardii и Rhizobium leguminosarum водо�
росль полностью сохраняла хлорофилл, а ак�
сеничная культура желтела и лизировалась на
30 сутки. Возможно, что бактерии разлагают
автоингибиторы роста водорослей, накапли�
вающиеся в стационарной фазе их роста [16].

Бактериальный компонент в альгобакте�
риальных сообществах представлен в основ�
ном грамотрицательными бактериями. Такая
структура бактериального компонента опре�
деляется образованием водорослями антиби�
отических и других ингибирующих веществ,
которые избирательно подавляют рост грам�
положительных бактерий [23]. Бактерицид�
ную активность водорослей связывают также
с выделением ими в среду свободных жирных
кислот [24] и хлорофиллидов – предшествен�
ников синтеза хлорофилла [25]. По мнению
Т.Г. Добровольской [23], ингибирующее воз�
действие водорослей именно на грамположи�
тельные бактерии связано с тем, что многие
их них обладают гидролитическими экзофер�
ментами и являются нежелательными компо�
нентами сообщества. В водных экосистемах
деструкторами биомассы водорослей являют�
ся грамотрицательные бактерии [26 – 28]. По�
явление грамположительных бактерий, уча�
ствующих в деструкции биомассы водорослей,
отмечают в пограничном биотопе – прибреж�
ной зоне морей [29].

Выход растений на сушу

Важнейшим событием в эволюции биосфе�
ры и всех наземных экосистем, произошедшим
в ордовике�силуре, является выход растений
на сушу. Поскольку функционирование любой
экосистемы определяется взаимоотношениями

автотрофного блока (продуценты) с микроб�
ным сообществом (редуценты), то заселение
суши высшими растениями могло произойти
только при условии, что на суше уже действо�
вала система микробной деградации биомас�
сы [30]. Продуктивность растительных сооб�
ществ определяется не столько скоростью фо�
тосинтеза органического вещества, сколько
интенсивностью деструкции растительных ос�
татков. Таким образом, освоение суши расте�
ниями происходило совместно с микроорганиз�
мами, одни из которых являлись симбиотроф�
ными компонентами растительных симбиозов
и ассоциаций, а другие выступали в роли ре�
дуцентов растительной некромассы.

Одними из первых поселенцев суши, ве�
роятно, были водоросли. Они и сейчас явля�
ются пионерами при заселении нарушенных
почв, вулканических выбросов, выходов
скальных пород, техногенных отвалов, выра�
ботанных торфяников и других субстратов,
где начинается почвообразовательный про�
цесс. Массовое разрастание водорослей на по�
верхности почвы или «цветение» ведёт к фор�
мированию специфической экониши, которая
была названа Б.В. Громовым (1956) «альгос�
ферой». Формирование альгоценозов на вновь
осваиваемых субстратах и техногенно нару�
шенных биоценозах, начинается заносимыми
с пылью зелёными водорослями и проходит
этапы аэрофитона, эпилитофитона и прими�
тивного эдафона [31]. Закономерностям раз�
вития «цветения» почвы и вопросам взаимо�
отношений почвенных водорослей с бактери�
ями, актиномицетами и грибами посвящены
обзоры и монографии [32 – 35]. Некоторые
микробиологические аспекты формирования
альгобактериальных ассоциаций изложены в
работах автора [36 – 40].

В наземных альгобактериальных сообще�
ствах сохраняется ярусная структура (но не
таксономический состав ассоциантов), как и в
альго�бактериальных матах [41, 42]. Вслед�
ствие этого в «цветущей» почве формируется
специфический бактериальный комплекс, рез�
ко отличающийся по составу от почвенного
микробного комплекса. В альго�бактериаль�
ных ассоциациях, как и в ризосфере высших
растений, доминируют протеобактерии родов:
Pseudomonas, Flavobacterium, Azospirillum,
Rhizobium, Methylobacterium, Caulobacter. Из
водорослевых разрастаний с выработанных
торфяников нам удалось изолировать штаммы
Methylobacterium mesophilicum, которые спо�
собствовали регенерации растений из каллус�
ных культур на среде без фитогормонов [43].
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В отличие от циано�бактериальных матов,
в альгосфере обнаружены представители
грамположительных прокариот – стрептоми�
цеты. В результате исследований, проведён�
ных Г.М. Зеновой с сотрудниками [34], была
обнаружена способность стрептомицетов
вступать в симбиоз с зелёными водорослями
с образованием лишайникоподобного талло�
ма, который был назван автором «актиноли�
шайником». Такие симбиозы складываются
обычно в местах, где начинается первичный
почвообразовательный процесс. Возможно,
что актиномицеты, образовавшие симбиоз с
водорослями, сыграли существенную роль в
коэволюции автотрофов и гетеротрофов и в
образовании первичных примитивных почв.

Анализ прокариотного компонента аль�
госферы позволяет считать, что уже первые
наземные водорослевые ассоциации объеди�
няли в себе черты ризосферы и филлопланы
будущих высших растений [44, 45].

Особое значение в освоении суши растени�
ями придаётся мутуалистическим отношени�
ям между организмами. Самым ярким приме�
ром являются лишайники, получившие в ре�
зультате объединения гриба с водорослью сво�
еобразную морфологию, физиологию и образ
жизни. Образцы наиболее древнего и полно
описанного цианолишайника, которому дано
родовое название Winfrenatia, обнаружены в
Райниевых чeртах девона Шотландии [46].

Есть гипотезы, что огромная группа мор�
ских водорослей багрянок – морские лишай�
ники, у которых древние аскомицетоподобные
грибы приобрели в качестве внутриклеточных
симбионтов цианобактерии. На роль древне�
го представителя таких организмов выдвига�
ют широко распространённые в раннем дево�
не растения рода Prototaxites. Виды
Prototaxites относили к бурым водорослям
[47] и обычно рассматривали как одних из
первопоселенцев суши – связующее звено
между водорослями и высшими сосудистыми
растениями. Изучив микроскопическое стро�
ение таллома Prototaxites более детально, чем
это было сделано ранее, Ф.М. Хуберт [48, 49]
пришёл к выводу, что этот организм представ�
ляет собой многолетний спорофор гомобази�
диомицета с сапротрофным способом питания
и развитым наземным мицелием. Современ�
ная симбиогенная гипотеза о природе пред�
ставителей рода Prototaxites, заключается в
том, что данный организм, помимо сапротроф�
ного питания, обладает также фотосинтети�
ческими функциями [50] и имеет лишайни�
ковую природу. Эта гипотеза отражает клю�

чевое значение процесса коэволюции грибов
и растений в освоении суши и их дальнейшей
совместной эволюционной судьбе.

Мутуалистические ассоциации грибов с
водорослями – лишайники возникали в ходе
эволюции много раз [44]. Если в отложениях
перми, триаса и карбона лишайники не обна�
ружены, то в третичном периоде обнаружи�
ваются фоссилизированные остатки лишай�
ников хорошей сохранности [51]. В лишай�
нике присутствует и третий компонент сим�
биоза – бактерии. В результате микробиоло�
гических исследований из талломов лишай�
ников были изолированы целлюлозолитичес�
кие (род Cellvibrio) и азотфиксирующие бак�
терии (роды Azotobacter и Beijerinckia) [52,
23]. Целлюлозолитические и азотфиксирую�
щие бактерии обычно находятся в ассоциаци�
ях, в основе которых лежат синтрофные вза�
имоотношения. Поэтому обнаружение в тал�
ломах лишайников этих ассоциаций позволя�
ет говорить о лишайнике как сложном синт�
рофном микробном ценозе, являющимся про�
дуктом симбиогенной эволюции. Лишайники,
осваивая новую эконишу – сушу, положили
начало почвообразовательному процессу. На�
земное реликтовое сообщество, практически
полностью лишённое высших растений, сей�
час можно наблюдать в Антарктиде – конти�
ненте лишайников.

Выход растений на сушу и формирование
первых наземных растительных сообществ в
девоне осуществился благодаря симбиозу гри�
бов и предковых форм сосудистых растений.
Полагают, что мицелий симбиотических гри�
бов�оомицетов дал начало сосудам. Произош�
ло усложнение организации растений и их эко�
логической пластичности через согласование
путей метаболизма кобионтов – автотрофов и
гетеротрофов. Можно говорить о качественно
новых образованиях, своего рода двойных
организмах – микофитах, которые освоили
сушу и обеспечили стабилизацию первых на�
земных растительных сообществ. За период
в 50 млн. лет сложилась исключительно раз�
нообразная наземная растительность, и девон�
ские растения за сравнительно короткий срок
приобрели сложную организацию. Вопросы
совместной эволюции высших растений и гри�
бов хорошо освещены в книге И.В. Каратыги�
на «Коэволюция грибов и растений» [53]. По
мнению автора, в бедных минеральными со�
лями субстратах ордовика и силура, где мно�
гие биогенные элементы находились в мини�
муме, осмотрофные грибы в растениях без
корневой системы играли роль поставщиков
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и распределителей дефицитных элементов
(в основном фосфора). Таким образом, рас�
цвет биоразнообразия сосудистых растений в
девоне и последующая стабилизация первых,
хрупких и непрочных наземных экосистем
обязаны симбиозу мико� и фитобионтов.

Микориза и формирование наземных
фитоценозов

Первые арбускулярные эндомикоризы
найдены в тканях подземных частей древней�
ших наземных растений (Rhynia, Asteroxylon,
Horneophyton) из Райниевых чeрт в Шотлан�
дии [54]. Последующие авторы неоднократ�
но подчёркивали сходство этих ископаемых
грибов с современными эндомикоризными
грибами рода Glomus [55 – 57]. Роду ископа�
емого возбудителя эндомикоризы дано назва�
ние Glomites [58]. При арбускулярной эндо�
микоризе грибной мицелий располагается в
межклеточном пространстве корня и образу�
ет в его клетках трофические органы – силь�
но разветвленные выросты – арбускулы. От�
сюда и название этого типа микоризы. Нали�
чие арбускул и у видов рода Glomites свиде�
тельствует о том, что эндомикориза активно
функционировала в раннем девоне и имела
широкое распространение. Эти грибы уже об�
ладали набором сигнальных механизмов, дав�
шим им возможность длительно сосущество�
вать с фотобионтами [51]. Сейчас микоризы
обнаружены у 90% наземных растений [59].

У растений, имеющих на корнях микори�
зу, улучшается корневое питание, поскольку
увеличивается объём почвы, охватываемой
всасывающей поверхностью. Радиус грибной
гифы на два порядка меньше радиуса корне�
вого волоска, поэтому поверхность корня на
единицу объёма (или веса) в 100 раз меньше
поверхности гифы, т. е. для продукции одина�
ковой всасывающей зоны растению требуется
в 100 раз больше материала, чем грибу [60].
Возникла способность к межклеточной регу�
ляции развития микроорганизмов в кортексе
корня, к образованию внутриклеточных сим�
биотических структур, а также к усвоению хи�
тиноподобных метаболитов микросимбионта.

Эктотрофная микориза – эволюционно
более молодая форма симбиоза, формирова�
ние которой вызывается агариковыми бази�
диальными грибами, получила первоначаль�
ное развитие в триасе одновременно с голосе�
менными [51]. Заражение клеток грибами
вызвало эволюцию защитных механизмов
растений и привело к формированию лигни�

на – трёхмерного сложного полимера арома�
тических спиртов, второго по распростране�
нию в природе (после целлюлозы) полимера.
В свою очередь, у грибов возникли фермен�
тативные системы, разлагающие лигнин.
Продукты разложения лигнина – гуминовые
соединения являются основой почвенного гу�
муса. Таким образом, эктотрофная микориза
вносит свой вклад в почвообразовательные
процессы [60].

Эктотрофная микориза оказывает влия�
ние на эволюцию растительных сообществ. В
книге Дж. Харли и С. Смит [61] для оценки
характера отношений между организмами в
экосистемах предложена концепция «соци�
ального комплекса организмов». Централь�
ным звеном этой концепции является новое
представление о роли микоризы в экосисте�
мах. В растительных сообществах растения
многих видов разных возрастов и различных
вегетационных слоёв оказываются взаимо�
связанными посредством мицелия микориз�
ных грибов, по которому минеральные веще�
ства и углеводы способны перераспределять�
ся в пределах сообщества от одних растений к
другим. Микориза в таком сообществе высту�
пает как некий интегрирующий механизм, оп�
ределяющий его физиологическую целост�
ность. В этой ситуации микориза, участвуя в
перераспределении биогенных элементов,
оказывает определённое воздействие на кон�
курентные отношения между растениями в
сообществе. Успех в этой конкуренции в боль�
шей степени зависит от эффективности свя�
зей растений с микоризными грибами, чем от
отношения растений между собой и, следова�
тельно, обеспечивает эволюцию видов в на�
правлении укрепления симбиотических свя�
зей с микосимбионтом.

Микоризные грибы взаимодействуют с
широким спектром почвенных прокариоти�
ческих организмов, образуя специфическую
эконишу «микоризосферу» [62]. Взаимоотно�
шения микоризных грибов с бактериями мо�
гут быть самыми разнообразными – от кон�
куренции до мутуализма. Анализ этих свя�
зей приводится в обзорах: Р. Линдерман
[63]; A. Фиттер и Дж. Гарбай [64]. Микориз�
ные грибы оказывают влияние на характер
взаимоотношений с фитонематодами, фито�
патогенными грибами, бактериями. Особое
значение имеет симбиоз микоризных грибов
с азотфиксирующими бактериями. Эндоми�
коризные грибы бобовых растений стиму�
лируют фиксацию азота, осуществляемую клу�
беньковыми бактериями р. Rhizobium [65, 66].
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С поверхности спор микоризных грибов рода
Glomus изолируются азотфиксирующие бак�
терии Azospirillum [67]. Микоризация расте�
ний позволяет повысить численность азоспи�
рилл в ризоплане в 10–100 раз [68].

Кроме грибов микоризообразователей, в
тканях растений присутствуют эндофитные
грибы. Эндофиты – это организмы, живущие
внутри растений, но не вызывающие симпто�
мов заболеваний и находящиеся с хозяином в
мутуалистических отношениях. Эндофиты
усиливают устойчивость растений к различ�
ным биотическим и абиотическим стрессам,
что повышает их конкурентоспособность и
даёт преимущество в борьбе за выживание
[69]. Эндофитные грибы могут вызывать по�
ловую стерилизацию растения�хозяина, что
вынуждает их размножаться вегетативно и
ведёт к формированию клональной структу�
ры популяции [70].

Растения как среда обитания
микроорганизмов

Земная поверхность является более гете�
рогенной средой обитания, чем вода. Поэтому
выход растений на сушу обусловил дифферен�
циацию растительных организмов на различ�
ные по своему назначению органы и ткани.
В процессе эволюционного развития у расте�
ний сформировались корни, стебли, листья,
цветки, почки, семена, плоды. Эти органы ра�
стений представляют для микроорганизмов
специфические экониши, которые простран�
ственно значительно удалены друг от друга.
Для обозначения этих экониш были предло�
жены специфические термины. Филлосфера
и филлоплана – надземные части растений и
непосредственно поверхность листьев, ризос�
фера и ризоплана – зона вокруг корней и их
поверхность, геммисфера – почки растений,
спермосфера – семена. Освоение этих экониш
бактериями происходило путём поселения на
поверхности различных органов растений и
внедрения непосредственно в растительные
ткани. Анализ таксономического состава
бактерий в различных эконишах, формиру�
емых растениями, подробно изложен в кни�
ге Т.Г. Добровольской [23]. Автор отмечает,
что большинство видов протеобактерий пере�
шло вместе с растениями из водных в назем�
ные экосистемы. В растительных сообществах
они представлены различными экологически�
ми группами: эккрисотрофы, факультативные
и облигатные эндосимбионты, фитопатогены.
Большинство этих бактерий являются актив�

ными фиксаторами азота – диазотрофами
[71]. Наиболее интересной в практическом от�
ношении группой протеобактерий являются
бактерии, получившие название PGPR (Plant
Growth Promoting Rhizobacteria), которые
стимулируют рост и развитие растений [72].

Экологические ниши, предоставляемые ра�
стениями, также колонизировались и грамполо�
жительными бактериями, которые, попадая с
растительным опадом в почву, участвуют в про�
цессах его разложения. Большинство грамполо�
жительных бактерий являются одновременно
обитателями ризосферы и почвы (Arthrobacter,
Bacillus, Rhodococcus, Promicromonospora,
Cellulomonas) [23]. Грамположительные бакте�
рии доминируют в фитосфере растений, произ�
растающих в аридном климате, поскольку они
способны выживать в условиях повышенной
инсоляции и высушивания.

Рассмотрим основные особенности ризос�
феры, ризопланы и филлопланы как сред оби�
тания, в которых взаимоотношения микроор�
ганизмов и растений строятся на основе тро�
фических связей. В ризосфере корни как сами
по себе являются источником органического
углерода, так и источником экссудатов, выде�
ляемых молодыми тканями вблизи корневых
чехликов [73 – 76]. Корневой опад является
производным корней: отмирающие клетки,
секреты, лизаты и слизи. Они содержат раз�
личные органические и неорганические веще�
ства в гораздо большем количестве, чем в ли�
стьях. Корнями может быть экссудировано
около 25% или даже больше органического
вещества от фиксированного углерода, и по�
этому уровень бактериальной популяции в
ризосфере в 10–1000 раз больше, чем в окру�
жающей почве [75 – 77]. Результаты раздель�
ного определения корневого и ризомикробно�
го дыхания показали, что только около 40%
ризосферного СО

2
 составляет корневое дыха�

ние, а около 60% – дыхание ризосферных
микроорганизмов, разлагающих корневые
выделения [78]. Ризосфера, по меньшей мере,
должна рассматриваться как энергетически
богатая среда, в которой многие бактериаль�
ные клетки запасают резерв в виде полибета�
гидрооксибутирата [79, 80]. Дистальная часть
корня покрыта «муцигелем», имеющим рас�
тительное и микробное происхождение [81],
который является веществом, сохраняющим
влагу и резервные питательные вещества.
Микробы активно колонизируют муцигель,
но после развития на поверхности корня бак�
терии могут десорбироваться, что позволяет
им заселять новые участки корня. Электрон�
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но�микроскопическими исследованиями
было показано, что после десорбции на повер�
хности корня остаются слизистые отпечатки,
указывающие бывшее место прикрепления
бактерий [82]. Несмотря на неравномерное
распределение питательных веществ, в ризоп�
лане были обнаружены десятки мест прикреп�
ления микробных клеток [74].

В отличие от ризосферы и ризопланы,
филлоплана является для микроорганизмов
менее стабильной средой обитания. Обычные
питательные вещества эндогенного и экзоген�
ного происхождения в филлоплане, по срав�
нению с ризосферой, менее разнообразны хи�
мически и имеют большую амплитуду коле�
баний своих концентраций [74, 83]. В иссле�
дованиях с использованием изотопа 14С пока�
зано, что в листовых экссудатах содержится
менее 1% синтезированного углерода [84].
Главными факторами вариации очагов пита�
тельных веществ в филлоплане являются спо�
радичность событий и локальное выделение,
ассоциированное с гидатодами или трещина�
ми в кутикуле, которые связаны с состояни�
ем погоды или ранениями растений.

Для филлопланы, находящейся под луча�
ми солнца, характерны пигментированные
формы бактерий, устойчивые к УФ�радиации
и высушиванию. Одними из постоянных оби�
тателей филлосферы являются розовоокра�
шенные факультативные метилотрофные бак�
терии (РОФМ) [85, 86]. Широкое распростра�
нение метилотрофов в филлосфере обусловле�
но функционированием в растительных сооб�
ществах метанольного цикла, поскольку мета�
нол – естественный продукт метаболизма рас�
тений [87]. Сравнительно высокая плотность
метилобактерий на единицу листовой поверх�
ности (до 600 КОЕ/см2) свидетельствует об об�
разовании ими своеобразного катаболическо�
го экрана, препятствующего поступлению в ат�
мосферу С

1 
– продуктов метаболизма растений,

прежде всего метанола.
Бактерии на поверхности листьев распо�

лагаются вокруг устьиц и трещин в кутикуле,
образуя своеобразные агрегаты. Распределение
бактерий по поверхности листьев носит ярко
выраженный микрозональный характер. На�
ряду с участками, полностью свободными от
клеток, можно встретить зоны, заселённые как
единичными клетками, так и микроколония�
ми чистых культур и смешанными скоплени�
ями, имеющими сложную организацию, полу�
чившими название «биоплёнки» [88]. В свете
новой парадигмы, микроорганизмы как ком�
поненты совместно эволюционирующих сис�

тем, особенно прокариоты, формируют ассоци�
ации с другими микробными клетками, кото�
рые позволяют найти защиту от вредных воз�
действий среды. Таким образом, микробная
колонизация филлопланы, вариабельна и до�
вольно редка. Тем не менее, на некоторых уча�
стках филлопланы может поддерживаться вы�
сокая плотность микробных популяций.

Заселение микроорганизмами раститель�
ных поверхностей, как специфических эко�
ниш, имеет определённое значение для хода
эволюции растительных сообществ. Во�пер�
вых, на корнях и листьях растений, растущих
в контролируемых и полевых условиях, был
продемонстрирован горизонтальный перенос
генов [89, 90]. Растительная поверхность
представляет значительные возможности для
переноса ключевых генов, оказывающих вли�
яние на микробные признаки (вирулентность,
устойчивость к антибиотикам). Во�вторых,
вероятно агрегаты помогают выживать мик�
роорганизмам и растениям, защищая индиви�
дуальные клетки от высыхания, особенно
если клетки находятся в матриксе [91, 92].
Группирование может так же способствовать
устойчивости бактерий к антибиотикам, ис�
пользуемым в сельском хозяйстве. Наконец,
локализация клеточных микробных пакетов
на растительной поверхности может способ�
ствовать координации коллективных дей�
ствий группы через клеточные сигналы. На�
пример, через использование репортёрных
генных конструкций [93].

Совместная эволюция бактерий и растений
привела не только к освоению растительных
экониш, но и формированию взаимополезных
для растений и микроорганизмов симбиотичес�
ких, а также и антагонистических связей, ко�
торые обусловили появление фитопатогенных
микроорганизмов. Все современные симбиоти�
ческие и ассоциативные системы являются
результатом совместной эволюции микроорга�
низмов и растений. На первом этапе развития
этих систем микросимбионты выступали как
паразитирующие организмы. Поэтому не все�
гда просто распознать тип взаимодействия ра�
стения и микроорганизма [94, 95]. Например,
«полезные» симбионты могут быть не всегда
полезными, а предположительно вредные па�
тогены могут некоторое время совершенно без�
вредно существовать на листьях эпифитно или
эндофитно и проявить себя только в патоген�
ной фазе [96 – 98]. Например, агробактерии,
являясь типичными обитателями почвы, мо�
гут существовать не только в виде патогена, но
и ассоциативного партнёра [99].
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За пределами внимания исследователей до
последнего времени оставались микроорганиз�
мы, колонизирующие внешние и внутренние
органы растений, но не образующие каких�либо
специальных структур (клубеньки, арбускулы).
Эти микроорганизмы живут в условиях ассоци�
ации с растениями, формируя своеобразную
микробную экосистему. В настоящее время из�
вестно много примеров положительного влия�
ния микробов, живущих в ассоциации с расте�
ниями. Эти взаимовыгодные, но морфологичес�
ки не очень очерченные отношения, получили
название ассоциативного симбиоза, а микроор�
ганизмы, живущие в ассоциации, – ассоциатив�
ными. Большинство ассоциативных бактерий
(особенно ризосферных) относятся к группе
PGPR, например, Azospirillum, Bacillus,
Enterobacter, Pseudomonas. Они являются фа�
культативными, малоспециализированными
эктосимбионтами растений. Развитие симбио�
за этих бактерий с растениями является много�
стадийным процессом, который включает: пре�
динфекционные взаимодействия, инфицирова�
ние хозяина и онтогенез системы, функциони�
рование симбиоза (метаболическая интеграция
партнёров), и завершается выходом бактерий из
симбиотической фазы жизненного цикла. Бак�
терии, обладающие свойствами PGPR, взаимо�
действуют с растениями путём использования
тех же клеточных продуктов и функций, что и
для адаптации к условиям почвы: поверхност�
ные полисахариды важны для адгезии на кор�
нях, сидерофоры и антибиотики – для исклю�
чения конкурирующих организмов из ризосфе�
ры, фиксация азота – для снабжения растений
азотом. У PGPR имеются разнообразные пути
метаболизма фитогормонов, включая синтез
ауксинов, цитокининов и гиббереллинов, а так�
же деградацию предшественников этилена, бла�
годаря чему эти бактерии стимулируют рост кор�
ней и экскрецию ими С�соединений [100 – 102].

Заключение

Таким образом, эволюция растений пред�
ставляется как совместная эволюция микроб�
но�растительных сообществ (биоценозов), в
которых взаимная адаптация организмов ос�
нована на передаче между ними питательных
веществ и энергии. Эволюция таких сооб�
ществ шла в направлении от усиления взаим�
ной адаптации партнёров на основе простран�
ственных и трофических связей до совмест�
ной регуляции взаимодействующих генов и
интеграции геномов партнёров. В результате
такой эволюции выработалась особая (интег�

ративная) стратегия адаптации – симбиоз, ко�
торая принципиально отличается от индиви�
дуальных адаптаций, обусловленных морфо�
физиологическими или поведенческими реак�
циями свободноживущих организмов. По сте�
пени зависимости от хозяина выделяют [102]
три формы симбиоза: а) факультативный –
симбиоз осуществляется благодаря тем же ге�
нам и функциям микроорганизмов, что и для
адаптации к внешней среде; б) экологически
облигатный – колонизация хозяина с исполь�
зованием функций/генов, не используемых
вне симбиоза (симбиоз является адаптивно
значимой стадией жизненного цикла); в) ге�
нетически облигатный – хозяин является
единственно возможной средой обитания,
а автономное существование микросимбион�
та не возможно в связи с утратой генов, коди�
рующих обязательные функции.

Эволюция биоценоза (экологическая сук�
цессия) является первым этапом развития
сообществ. В ходе её изменяется состав сооб�
щества, его тип и характер трофических свя�
зей, заселяются новые экониши, но степень
интегрированности компонентов системы ос�
таётся прежней. В результате биоценоз пре�
вращается в климаксную экосистему, в кото�
рой все экониши заполнены. Второй, прин�
ципиально новый, этап эволюции – это эво�
люция симбиотических отношений. В отли�
чие от эволюции биоценоза, она основывает�
ся на повышении интегрированности партнё�
ров, усилении их взаимной зависимости, что
в итоге может приводить к преобразованию
надорганизменной системы в единый орга�
низм (эукариотическая клетка, лишайники).
Необходимо отметить, что эти два этапа эво�
люции не следовали друг за другом, а прохо�
дили параллельно.

Изучение феномена симбиотических вза�
имоотношений микроорганизмов и растений,
сложившихся в ходе их совместной эволюции,
позволит существенно расширить представле�
ния о механизмах формирования надорганиз�
менных систем, а также наметить пути их на�
правленного улучшения. Современные мето�
ды биотехнологии и генной инженерии, осно�
ванные на знаниях молекулярных механиз�
мов формирования симбиозов, открывают
широкие перспективы для направленного
конструирования и селекции новых микроб�
но�растительных систем с заранее заданны�
ми полезными свойствами. Для существенно�
го повышения эффективности микробно�ра�
стительных взаимодействий необходимо сде�
лать объектом селекционной работы симбио�



Теорeтическая и прикладная экология №2, 2008

12

ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ЭКОЛОГИИ

тическую систему как единое целое. Повы�
шенная активность симбиоза с микроорганиз�
мами у дикорастущих форм растений, а так�
же совместный контроль партнёрами эффек�
тивности симбиоза были показаны при изу�
чении как бобовых, так и не бобовых культур
[103]. Это говорит о возможности разработки
универсальной стратегии селекции растений,
которая позволит создавать принципиально
новые сорта, способные полностью развивать�
ся не только за счёт использования агрохими�
катов, но и благодаря взаимодействию с сим�
биотическими микроорганизмами.

Глобальное загрязнение окружающей
среды затронуло все сферы обитания живых
организмов. Растительно�микробные ассоци�
ации и симбиозы в силу взаимовыгодного со�
существования партнёров имеют большие
преимущества при выживании в неблагопри�
ятных условиях окружающей среды. При
этом их выживание обусловлено не только
повышением толерантности к ксенобиотикам,
но активным удалением токсикантов из сфе�
ры обитания [104]. Это свойство нашло прак�
тическое применение для восстановления заг�
рязнённых объектов в виде технологий фито�
ремедиации, основанных на эффективности
ризосферных процессов. Основной особенно�
стью использования в биоремедиации мик�
робно�растительных систем является их уни�
версальность, т. е. возможность их примене�
ния для очистки природной среды от самых
различных загрязнителей. Способность мик�
роорганизмов положительно влиять на очис�
тку почв с помощью растений определяется
синтезом биологически активных веществ,
улучшением минерального питания растений,
их защитой от фитопатогенов. Исследования
роли микробно�растительных ассоциаций и
симбиозов в процессах деградации поллютан�
тов и создание на их основе новых биотехно�
логий очистки окружающей среды представ�
ляют огромный интерес, поскольку, затраги�
вают такие серьёзные вопросы, как миграция
загрязнителей по пищевым цепям, проблема
качества продуктов питания, медицинские и
санитарно�эпидемиологические аспекты.
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Значение кристаллографии, как науки,
вытекает из чрезвычайной распространенно�
сти кристаллического состояния вещества.
Так как с кристаллами приходится иметь
дело практически во всех сферах человечес�

кой деятельности, то развитие почти каждой
отрасли народного хозяйства выдвигает це�
лый ряд важных кристаллографических за�
дач. Сюда относится, прежде всего, задача
получения высококачественных кристалли�

Наряду с уже установленным фактом кристаллообразования как производной исходных растворов солей
и органических соединений совершенно неизученной проблемой является гипотетическая роль микроорганиз�
мов как инициаторов кристаллогенеза. Статья включает данные об участии в кристаллогенезе бактерий, виру�
сов, грибов. Современное состояние этой проблемы позволяет сделать вывод о том, что медико�биологическая
значимость микробной инициации кристаллогенеза практически не описана.

The fact of crystallogenesis initiation by means of salt connections and organic connections has already been
stated. But the hypothetic role of microorganisms in crystallogenesis initiation has not been studied. The article
includes the data dealing with bacteria, viruses, fungi participation in crystallogenesis. Modern state of the problem
shows that medicine�biological importance of microbial crystallogenesis initiation has not yet been scrutinized.


