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Ðîç ãëÿ íó òî ðå çóëü òà òè äîñë³äæåíü âçàºìîä³¿ ì³êðî îð ãàí³çì³â ³ ðîñ ëèí ó ðè çîñ ôåð³. Îñîá ëè âó óâà ãó
ïðèä³ëåíî ïðî öå ñó êîí òàê òíî¿ àñîö³àö³¿ êë³òèí ì³êðî îð ãàí³çì³â ³ òêà íèí ðîñ ëèí çà ó÷àñò³ êîí êðåò -
íèõ ìî ëå êó ëÿð íèõ ñòðóê òóð, ó ÿêîìó äîì³íà íòíà ðîëü ïðèä³ëÿºòüñÿ á³ëêî âî-âóã ëå âîä íèì
âçàºìîâ³äíî ñè íàì. Â³äçíà ÷å íî çà ãàëüí³ ðèñè òà â³äì³ííîñò³ ó ôîð ìó âàíí³ àð áóñ êó ëÿð íî¿ ì³êî ðè çè,
áî áî âî-ðè çîá³àëü íî ãî ñèìá³îçó òà àñîö³àö³¿ íå áî áî âèõ ðîñ ëèí ç àçîñï³ðè ëà ìè. 

Êëþ ÷îâ³ ñëî âà: ñèìá³îç, àñîö³àòèâ íà âçàºìîä³ÿ, àð áóñ êó ëÿð íà ì³êî ðè çà, ðè çîá³¿, àçîñï³ðèëè.

Ñó ÷àñ íèé ð³âåíü íà óêè äå ìî íñòðóº, ùî æîä íà ðîñ -
ëè íà íå ìîæå ó ïðè ðîä íèõ óìî âàõ ï³äòðè ìó âà òè
ñâîþ æèòòºä³ÿëüí³ñòü çà â³äñóò íîñò³ ì³êðî îð -
ãàí³çì³â [1]. Âè êî ðèñ òàí íÿ ñó ÷àñ íèõ ìî ëå êó ëÿð -
íî-ãå íå òè÷ íèõ ìå òîä³â ïî êà çà ëî, ùî ì³êðîô ëîð³
îêðå ìî¿ ðîñ ëè íè ïðè òà ìàí íà çíà÷ íà ð³çíî -
ìàí³òí³ñòü [2, 3]. Ïðî öåñ ôî òî ñèí òå çó, ùî â³äáó -
âàºòüñÿ ó âè ùèõ ðîñ ëè íàõ, ïîâí³ñòþ çà áåç ïå ÷óº ¿õ
åíåðã³ºþ ³ âóã ëå öåì. ²íø³ íå îáõ³äí³ ìàê ðî- ³ ì³êðî -
å ëå ìåí òè (ó ïåð øó ÷åð ãó àçîò ³ ôîñ ôîð) ðîñ ëè íè
ìî æóòü îò ðè ìó âà òè â ðå çóëü òàò³ âçàºìîä³¿ ç ì³êðî -
îð ãàí³çìà ìè â ðè çîñ ôåð³ ³ ðè çîï ëàí³. Òàê, áàê òåð³¿
ðîä³â Azospirillum, Azotobacter, Arthrobacter,
Bacillus, Clostridium, Enterobacter, Gluconoaceto-
bacter, Pseudomonas, Rhizobium, Bradyrhizobium,
Mesorhizobium, Sinorhizobium ³ Serratia çáà ãà ÷ó þòü
ðîñ ëè íó àçî òîì, à ì³êî ðèçí³ ãðè áè çà áåç ïå ÷ó þòü
àñèì³ëÿö³þ ôîñ ôî ðó ³ àçî òó òà íèç êè ³íøèõ ì³êðî å -
ëå ìåíò³â ç ´ðóí òó. Êð³ì öüî ãî, ðîñ ëè íè îò ðè ìó þòü
â³ä åêçî- ³ åí äî ñèìá³îíò³â ô³òî ãîð ìî íè, à òîê ñè íè,
ùî ñèí òå çó þòü ì³êðî îð ãàí³çìè, çà õè ùà þòü ¿¿ â³ä

ïà òî ãåí³â ³ ô³òî ôàã³â. Ñèìá³îíòè òà êîæ
ïî êðà ùó þòü âîä íèé ³ ì³íå ðàëü íèé ñòà òóñ ðîñ ëè íè
òà çíè æó þòü ó íèõ âì³ñò åòè ëå íó [4–7]. 

Íàé ïî øè ðåí³øèì ðîñ ëèí íî-ì³êðîá íèì ñèì-
á³îçîì (äî 90 % âèä³â ðîñ ëèí) º ì³êî çà – ñèìá³îç
ãðèá³â, ÿê³ íà ëå æàòü äî Glomeromycota, òà êîð³ííÿì 
ðîñ ëèí. Öÿ àñîö³àö³ÿ â³äî ìà ó äâîõ îñíîâ íèõ
âàð³àí òàõ: ïðî ñò³øà åê òîì³êî ðè çà (ãðèá íå ïðî íè -
êàº âñå ðå äè íó ðîñ ëèí íèõ êë³òèí) ³ åí äîì³êî ðè çà,
àáî àð áóñ êó ëÿð íà ì³êî ðè çà (ÀÌ), çà ÿêî¿ ã³ôè ãðè áà 
âðîñ òà þòü óñå ðå äè íó êë³òèí êîð³ííÿ. Äàë³ éäóòü
ñèìá³îò è÷í³ ñòî ñóí êè ç àçîòô³êñó þ ÷è ìè áàê -
òåð³ÿìè, äî ÿêèõ íà ëå æàòü ðè çîá³¿ ³ àê òè íî áàê òåð³¿.
Äå ÿê³ êâ³òêîâ³ ðîñ ëè íè çäàòí³ êóëü òè âó âà òè ö³
ì³êðî îð ãàí³çìè âñå ðå äèí³ êë³òèí ñâî ãî êîð³ííÿ,
ñòâî ðþ þ ÷è ïðè öüî ìó áóëü áî÷ êè. Òàê³
âçàºìîâ³äíî ñè íè áó âà þòü äâîõ òèï³â: áî áî âî-ðè -
çîá³àëü íèé ñèìá³îç (ÁÐÑ) (ç áàê òåð³ÿìè ³ç ãðó ïè
àëü ôàï ðî òå î áàê òåð³é) [8, 9] òà àê òè íî ðè çà –
ñèìá³îç ç àê òè íî áàê òåð³ÿìè ðî äó Frankia.
Àêòèíîáàêòåð³¿ óòâî ðþ þòü ì³öåë³àëüí³ ñòðóê òó ðè
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íà çðà çîê ãðèá³â, òî ìó ðàí³ø ¿õ â³äíî ñè ëè äî ãðèá³â
³ íà çè âà ëè àê òè íîì³öå òà ìè [10].

Ñèìá³îò è÷í³ âçàºìè íè ì³æ ì³êðî îð ãàí³çìà ìè
òà êîð³ííÿì ðîñ ëèí.  Àðáóñêóëÿðíà ì³êî ðè çà. Ïåð -
øèì ³ ñà ìèì äàâí³ì ïðåä ñòàâ íè êîì ñèìá³îò è÷ íî¿
âçàºìîä³¿ ì³æ ðîñ ëèí íèì êîð³ííÿì òà ì³êðî îð -
ãàí³çìà ìè º ÀÌ, ÿêà âè íèê ëà ïðè áëèç íî 450 ìëí
ðîê³â òî ìó. Â òàê³é àñîö³àö³¿ ãðèá íèé ì³öåë³é ðîç òà -
øî âóºòüñÿ ó ì³æêë³òèí íî ìó ïðî ñòîð³ êî ðå íÿ é
óòâî ðþº â éî ãî êë³òè íàõ ñïåö³àëüí³ òðîô³÷í³ îðãà -
íè – àð áóñ êó ëè, ÿê³ äà þòü íà çâó ì³êî ðèç³. Öåé
ñèìá³îç, â îñíîâ íî ìó, º îáë³ãàò íèì. Áåç âçàºìîä³¿ ç
ðîñ ëè íîþ ì³êî ðèçí³ ãðè áè ìî æóòü ïå ðå áó âà òè ëè -
øå ó âèã ëÿä³ ñïîð, ñòà òå âå ðîç ìíî æåí íÿ íåâ³äî ìî, à 
îêðåì³ ñïî ðè ìî æóòü ì³ñòè òè ñî òí³ ÿäåð, ÿê³ îä íî -
÷àñ íî çíà õî äÿòü ñÿ â îäí³é êë³òèí³, àëå ãå íå òè÷ íî
íå³äåí òè÷í³ [11, 12]. Òà êà âçàºìîä³ÿ ì³æ ì³êðîñ êî-
ï³÷íè ìè ãðè áà ìè ³ êîð³ííÿì îñîá ëè âî íåîáõ³äíà
äëÿ äåðåâ, ÷àãàðíèê³â ³ ðîñëèí ç ïî ñëàá ëå íîþ êî ðå -
íå âîþ ñèñòåìîþ [13].

Ó ïðî öåñ³ ôîð ìó âàí íÿ ÀÌ, ÿê ³ ³íøèõ
âçàºìîä³é áàê òåð³é ç ðîñ ëè íà ìè, âèä³ëÿ þòü òðè
ñòàä³¿, à ñà ìå – õå ìî òàê ñèñ, ïðè êð³ïëåí íÿ ì³öåë³þ
äî êîð³ííÿ ³ êî ëîí³çàö³þ ïî âåðõí³ àáî âíóòð³øí³õ
òêà íèí îðãàí³â ðîñ ëèí [14, 15]. 

Ðîç âè òîê ÀÌ ïî ÷è íàºòüñÿ ç ïðå³íôåêö³¿ ³ ôîð -
ìó âàí íÿ àï ðå ñîð³¿â. Ïðè öüî ìó ñïîñ òåð³ãàºòüñÿ
ïðî ðîñ òàí íÿ ãðèá íèõ ñïîð, ÿêå ³íäó êóºòüñÿ êî ðå íå -
âè ìè åê ñó äà òà ìè. Âè íè êà þòü ïåð âèíí³ ã³ôè, ùî
ðîñ òóòü, ã³ëêó þòü ñÿ, óòâî ðþ þ ÷è ñòðóê òó ðè ïðè -
êð³ïëåí íÿ, – âëàñ íå àï ðå ñîð³¿. Ïîò³ì â³äáó âàºòüñÿ
çðîñ òàí íÿ ì³æêë³òèí íî ãî ì³öåë³þ. Ç àï ðå ñîð³¿â ïî -
÷è íà þòü óòâî ðþ âà òè ñÿ ³íô³êó þ÷³ ã³ôè. Âî íè ïðî -
íè êà þòü êð³çü ðè çî äåðì³ñ ó êîð òåêñ, äå ³ êî ëîí³çó -
þòü êë³òè íó, ñòâî ðþ þ ÷è ïðè öüî ìó àð áóñ êó ëè, ÿê³,
â ñâîþ ÷åð ãó, ôîð ìó þòü ðîç ãà ëó æåí³ ñòðóê òó ðè,
ùî ãëèáîêî ïðîíèêàþòü ó ðîñëèííó êë³òèíó.

Àðáóñêóëè ïå ðå áó âà þòü â îòî ÷åíí³ ðîñ ëèí íî¿
(ïåð³àð áóñ êó ëÿð íî¿) ìåì áðà íè òà ðå äó êî âà íî¿
êë³òèí íî¿ ñò³íêè ³ óòâî ðþ þòü óñå ðå äèí³ êë³òèí
ù³ëüí³ êëóá êè, íà ÿêèõ ³íîä³ âè íè êà þòü âè ðîñ òè.
Àêòèâíèé îáì³í ìå òà áîë³òà ìè ì³æ ñèìá³îíòà ìè çà -
áåç ïå ÷óºòüñÿ ñà ìå çà äî ïî ìî ãîþ àð áóñ êóë. Ïðè
¿õíüî ìó ôîð ìó âàíí³ ì³æ ñò³íêà ìè ðîñ ëèí íèõ
êë³òèí ³ ã³ôà ìè óòâî ðþºòüñÿ ìàò ðèêñ, ÿêèé ì³ñòèòü
ïîë³ñà õà ðè äè ³ ôåð ìåí òè, ùî ñèí òå çó þòü ñÿ îá îìà

ïàð òíå ðà ìè. Ïðè öüî ìó â ðîñ ëèíí³é êë³òèí³ â³äáó -
âàºòüñÿ íèç êà öè òî ëîã³÷íèõ çì³í: ÿä ðî çá³ëüøó-
ºòüñÿ ³ äå ôîð ìóºòüñÿ; õðî ìà òèí ïå ðå õî äèòü ó äè -
ôóç íèé ñòàí; â öè òîï ëàçì³ çðîñ òàº ê³ëüê³ñòü ò³ëåöü
Ãîëüäæ³ ³ åí äîï ëàç ìà òè÷ íî ãî ðå òè êó ëó ìó, ÿê³ áå -
ðóòü ó÷àñòü ó ôîð ìó âàíí³ ïåð³àð áóñ êó ëÿð íî¿ ìåì -
áðà íè; çíà÷ íî çìåí øóºòüñÿ àáî ïî âí³ñòþ çíè êàº âà -
êó îëü; ïëàñ òè äè ïå ðå òâî ðþ þòü ñÿ íà ïðî ïëàñ òè äè ³
çðîñ òàº ê³ëüê³ñòü òó áóë³íó. Ïðî äîâ æóºòüñÿ ðîç âè -
òîê ïî çà êî ðå íå âèõ ã³ô, ÿê³ çà áåç ïå ÷ó þòü ïî ãëè íàí -
íÿ ç ´ðóíòó æèâèëüíèõ ðå÷îâèí, ³ óòâîðþþòüñÿ
áåçñòàòåâ³ ñïîðè äëÿ ðîçìíîæåííÿ ãðèáà [16, 17].

Ó êî ðå íå âèõ áóëü áî÷ êàõ æè âèëüí³ ðå ÷î âè íè
ïðî õî äÿòü ÷å ðåç ïå ðè ñèìá³îò è÷ íó ìåì áðà íó, ÿêà
îòî ÷óº àçîòô³êñó þ÷³ áàê òå ðî¿ äè [18], à îáì³í ðîç -
÷è íå íî¿ ðå ÷î âè íè ïðè ÀÌ â³äáó âàºòüñÿ â ïå ðè -
ñèìá³îò è÷ íèõ ìåì áðà íàõ, ùî îòî ÷ó þòü àð áóñ êó ëè
[19]. Âñòà íîâ ëå íî ïîä³áí³ñòü åï³äåð ìàëü íî ãî ïðî -
íèê íåí íÿ ïðè ÀÌ ç êîð òè êàëü íè ìè ïðå³íôåêö³éíè -
ìè íè òêà ìè, ÿê³ ôîð ìó þòü ñÿ ï³ä ÷àñ íî äó ëÿö³¿ [20],
³ ïî êà çà íî ÷àñ òêî âó çá³æíó àê òè âàö³þ ãåí íî¿
åêñïðåñ³¿ [21]. Öÿ ñï³ëüí³ñòü îñîá ëè âî î÷å âèä íà äëÿ 
êàñ êàä³â ïðè é íÿò òÿ òà ïå ðå äà÷³ ñèã íàë³â, ùî
³í³ö³þþòü íî äó ëÿö³þ ³ ì³êîðèçàö³þ [22].  Îñòàíí³
ðîçðîáêè â ö³é ãàëóç³ ï³äñó ìî âàíî â îãëÿäàõ
[23–25].

Ãå íè, çà ëó ÷åí³ äî îá îõ àñîö³àö³é, îäåð æà ëè íà -
çâó «çà ãàëü íèõ ãåí³â ñèìá³îçó» (common symbiosis
genes) [26]. Àíàë³ç á³ëê³â, ùî êî äó þòü ñÿ «çà ãàëü íè -
ìè ãå íà ìè ñèìá³îçó», ïî êà çàâ, ùî á³ëüø³ñòü ç íèõ
ìà þòü êîí ñåð âà òèâ íó ñòðóê òó ðó â óñ³õ êâ³òêî âèõ.
² ò³ëüêè îäèí ç íèõ, SYMRK (symbiosis receptor
kinase), âè ÿ âèâ ñÿ âàð³àáåëü íèì. Öå òðàíñ ìåì áðàí -
íèé á³ëîê, ïî çàêë³òèí íà ÷àñ òè íà ÿêî ãî ìàº ð³çíó
äîâ æè íó. «Äîâ ãèé âàð³àíò» õà ðàê òåð íèé äëÿ ðîñ -
ëèí, ùî óòâî ðþ þòü áóëü áî÷ êè, à òà êîæ ¿õí³õ íà é -
áëèæ ÷èõ ðî äè÷³â; «ñå ðåäí³é âàð³àíò» çóñòð³÷àºòüñÿ
ó â³ääà ëåí³øèõ äâî äîëü íèõ ðî äè÷³â áóëü áî÷ êî âèõ
ðîñ ëèí; «êî ðîò êèé âàð³àíò» ïðè òà ìàí íèé îä íî -
äîëü íèì (ðè ñó é êó êó ðóäç³). Áóëü áî÷ êè áóäü-ÿêî ãî
òè ïó (³ ðè çîá³àëüí³, ³ àê òè íî ðèçí³) ñïîñ òåð³ãà þòü ñÿ
ëè øå ó âëàñ íèê³â «äîâ ãî ãî» âàð³àí òà ãå íà SYMRK.
Àðáóñêóëÿðíà ì³êî ðè çà çóñòð³÷àºòüñÿ â óñ³õ òðüîõ
âàð³àí òàõ ãå íà. Öå ï³äòâåð äæå íî åê ñïå ðè ìåí òà ìè
íà ìó òàíòí³é ôîðì³ Lotus japonikus, ÿêà íå óòâî ðþº
àí³ ÀÌ, àí³ ÁÐÑ. Ïå ðå íå ñåí íÿ «ñå ðåä íüî ãî» âàð³àí -
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òà ãå íà SYMRK òî ìà òó é «êî ðîò êî ãî» âàð³àí òà ãå íà
ðè ñó â³äíîâ ëþ âàëî çäàòí³ñòü äî ôîð ìó âàí íÿ ÀÌ,
àëå íå ÁÐÑ. Ïå ðå íå ñåí íÿ «äîâ ãî ãî» âàð³àí òà ãå íà
â³ä ëþ öåð íè, ùî óòâî ðþº ÁÐÑ, â³ä Datisca glo-
merata, ÿêà óòâî ðþº ñèìá³îç ç àê òè íî áàê òåð³ÿìè, òà
â³ä áåç áóëü áî÷ êî âî¿ Tropaeolum majus ïðè çâå ëî äî
â³äíîâ ëåí íÿ ó ìó òàí òíî ãî ëåä â’ÿí öÿ ³ ÀÌ, ³ ÁÐÑ.
Àâòîðàìè âèñ ëîâ ëåíî ã³ïî òå çó ïðî òå, ùî çäàòí³ñòü
ôîð ìó âàí íÿ àê òè íî ðè çè é ÁÐÑ  ðîçâèëàñÿ íà îñíîâ³ 
ãåíåòè÷íî¿ ïðîãðàìè ÀÌ. ² «ãåíåòè÷íà ïðî ãðà ìà»
áóëü áî÷ êî âî ãî ñèìá³îçó ÿâëÿº ñîáîþ ìîäèô³êàö³þ
«ãå íå òè÷ íî¿ ïðîãðàìè» àðáóñêóëÿðíî¿ ì³êîðèçè
[27].

Ó êë³òè íàõ, ÿê³ áå ðóòü ó÷àñòü ó ñèìá³îç³, ç’ÿâ ëÿ -
þòü ñÿ á³ëêè, ùî ñèí òå çó þòü ñÿ de novo. Äå ÿê³ ç íèõ º 
ñï³ëüíè ìè äëÿ ÀÌ ³ áóëü áî÷ êî âî-ðè çîá³àëü íî¿
âçàºìîä³¿. Öå á³ëêè ïåð³áàê òå ðî¿ äíî¿ ³ ïåð³àð áóñ êó -
ëÿð íî¿ ìåì áðàí, äå ÿê³ ðàíí³ íî äóë³íè (ENOD2,
ENOD11,  ENOD12) ³ íå âå ëè êà ê³ëüê³ñòü ëåã ãå -
ìîãëîá³íó. Óòâî ðåí íÿ îá îõ âèä³â àñîö³àö³é ñòè ìó -
ëþºòüñÿ ë³ïîõ³òè íî îë³ãîñàõàðèäíèìè Nod-ôàê òî -
ðà ìè [28]. 

Âèâ ÷åí íÿ ãå íå òè÷ íî ãî êîí òðî ëþ ðîç âèò êó ÀÌ
ïî êà çà ëî, ùî ìó òàö³¿ â ãå íàõ sym8, sym9, sym19,
sym30, sym33 ³ sym40 ïî ðó øó þòü ì³êî ðè çàö³þ ãî -
ðî õó. ² ö³ æ ãå íè ñòè ìó ëþ þòü óòâî ðåí íÿ áóëü áî ÷îê
ïðè áî áî âî-ðè çîá³àëüí³é àñîö³àö³¿ [29, 30]. Íàä-
åêñïðåñ³ÿ ãåíà ENOD40 ïðè çâî äèòü äî ïî ñè ëåí íÿ
ôîð ìó âàí íÿ àð áóñ êóë [31]. Ñòóï³íü êî ëîí³çàö³¿ AM 
êå ðóºòüñÿ ðîñ ëè íîþ ³ º äàí³, ùî äî öüî ãî ïðè ÷åò -
íèé ãåí har1, ÿêèé êî äóº HAR1-ðå öåï òîð ê³íà çè
[32]. Âïðî âàä æåí íÿ ã³ôà â êë³òè íè ðîñ ëèí îïî ñå -
ðåä êî âà íî ãå íà ìè LjSYM4 ³ LjSYM15, à àê òè âàö³ÿ
âíóòð³øíüîêë³òèí íî¿ àñèì³ëÿö³éíî¿ ïðî ãðà ìè – ãå -
íà ìè LjSYMRK ³ LjSYM4, ÿê öå ïî êà çà íî äëÿ
L. japonicus [33, 34]. Äåã ðà äàö³þ àð áóñ êóë ìî æå
êîí òðî ëþ âà òè ðîñ ëèí íèé ãåí Prp1, ùî êî äóº ãëó -
òàò³îí-S-òðàíñ ôå ðà çó, à çà â³äíîâ ëåí íÿ îñìî òè÷ íî -
ãî ñòà òó ñó êë³òè íè, ïî ðó øå íî ãî ÷å ðåç äåã ðà äàö³þ
âà êó î ëÿ, â³äïîâ³äàº ãåí Mtaqp1, ÿêèé êî äóº àê âà ïî -
ðèí ³ ëî êàë³çî âà íèé â òî íîï ëàñ òàõ [35].

Çà îñòàíí³ ðî êè, âè êî ðèñ òî âó þ ÷è òðàíñ êðèï -
òîì íèé àíàë³ç, äîñë³äæå íî ñî òí³ íî âèõ ãåí³â ó 
ð³çíèõ âè äàõ ðîñ ëèí, ùî àê òè âó þòü ñÿ â ðå çóëü òàò³
âçàºìîä³¿ ãðèá³â ç êîð³ííÿì ðîñ ëèí [36]. ²ñíóº äóì -
êà, ùî áî áîâ³ ìà þòü ãå íå òè÷ íó ñèñ òå ìó, ÿêà êîí -

òðî ëþº ðîç âè òîê ïîäâ³éíî ãî ñèìá³îçó: ãðè áè àð -
áóñ êó ëÿð íî¿ ì³êîðèçè–ðèçîá³¿ [37]. 

Àêòèâàö³ÿ ïðî öåñ³â, ùî â³äáó âà þòü ñÿ â ðîñ -
ëèíí³é êë³òèí³ ó â³äïîâ³äü íà ïðî íèê íåí íÿ ì³öåë³þ
Glomus, ïîä³áíà äî ðå àêö³¿ êë³òè íè íà àòà êó ïà òî -
ãåí³â. Òàê ñà ìî ³íäó êóºòüñÿ ñèí òåç ô³òî à ëåê ñèí³â,
êà ëî çè, ïå ðîê ñè äàç, ë³òè÷ íèõ ôåð ìåíò³â, çà õèñ íèõ
á³ëê³â ³ ïðè öüî ìó ìî äèô³êóºòüñÿ êë³òèí íà ñò³íêà.
Îäíàê ïðî öå ñè, ùî â³äáó âà þòü ñÿ ïðè ÀÌ, ìåíø
³íòåí ñèâí³ ³ á³ëüø äè ôå ðåíö³éî âàí³ â ïðî ñòîð³ ³ ÷à-
ñ³. Àêòèâí³ñòü  ë³òè÷ íèõ ôåð ìåíò³â âè ÿâ ëÿºòüñÿ
ò³ëüêè ïðè ³íô³êó âàíí³ åï³äåðì³ñó, à ïðè êî ëîí³-
çàö³¿ êîð òåê ñó ³ óòâî ðåíí³ àð áóñ êóë ¿õí³é ð³âåíü
çíè æóºòüñÿ äî ïî ÷àò êî âî ãî. ª äàí³, ùî öå ïî â’ÿ çà íî 
ç âèä³ëåí íÿì ãðè áà ìè ñèã íàëü íèõ ôàê òîð³â äëÿ
ðåïðåñ³¿ àêòèâíîñò³ çàçíà÷åíèõ ôåðìåíò³â [38, 39]. 

Íà ñüî ãîäí³ íà é âèâ ÷åí³øèì º ñèìá³îç áî áî âèõ ç 
ì³êðî îð ãàí³çìà ìè, ÿê³ óòâî ðþ þòü ÿê àð áóñ êó ëÿð íó
ì³êî ðè çó, òàê ³ àçîòô³êñó þ÷³ áóëüáî÷êè [40].

Áî áî âî-ðèçîá³àëü íèé ñèìá³îç. Íà ïî ÷àò êó 90-õ
ðîê³â ìè íó ëî ãî ñòîë³òòÿ îáì³í õ³ì³÷íè ìè ñèã íà ëà -
ìè ì³æ áî áî âè ìè é ðè çîá³ÿìè, ùî ñïðè ÷è íÿº
³íô³êó âàí íÿ êî ðå íå âèõ âî ëîñê³â ³ ïîä àëü øå óòâî -
ðåí íÿ áóëü áî ÷îê, áó ëî íà çâà íî «ìîëåêóëÿðíèì
ä³àëîãîì» [41]. Öÿ ñèìá³îò è÷ íà âçàºìîä³ÿ ðîç âè -
âàºòüñÿ òåæ ïî ñòàä³éíî: ïðå³íôåêö³ÿ, ³íô³êó âàí íÿ
êîð³ííÿ, óòâî ðåí íÿ áóëü áî ÷îê ³ ¿õíº ôóíêö³îíó âàí -
íÿ ÿê îðãàí³â àçîòô³êñàö³¿.

Ïðî öåñ ³íô³êó âàí íÿ êîð³ííÿ ïðî õî äèòü ÷å ðåç
êî ðå íåâ³ âî ëîñ êè, ÿê³ ïðè öüî ìó ñêðó ÷ó þòü ñÿ, íà -
áó âà þ ÷è ôîð ìè «ðó÷ êè ïà ðà ñîëü êè» (ñòàä³ÿ Hac –
Hair curling). Ó ì³ñö³ çãè íó êë³òèí íà ñò³íêà äåã ðà -
äóº ³ óòâî ðþºòüñÿ âè ïè íàí íÿ ïëàç ìà ëå ìè. Â³äáó -
âàºòüñÿ ÿê áè çà õîï ëåí íÿ áàê òåð³é êî ðå íå âè ìè âî -
ëîñ êà ìè ç ïî ÿ âîþ ³íôåêö³éíî¿ íè òêè (²Í). Ñò³íêè
²Í óòâî ðåí³ ç ðîñ ëèí íèõ êë³òèí, à âì³ñò ìàò ðèê ñó º
ñï³ëüíèì ïðî äóê òîì ðîñ ëè íè ³ áàê òåð³¿ (ñòàä³ÿ Itf –
Infection thread formation). Ïà ðà ëåëü íî ç ðîç âèò êîì
²Í ïî ÷è íàºòüñÿ çà êëà äàí íÿ áóëü áî÷ êî âî ãî ïðè -
ìîðä³þ, ùî çä³éñíþºòüñÿ â ðå çóëü òàò³ ³í³ö³àö³¿
Nod-ôàê òî ðà ìè ì³òî òè÷ íî¿ ðå àê òè âàö³¿, äå äè ôå -
ðåíö³àö³¿ ³ ïðîë³ôå ðàö³¿ êë³òèí êîð òåê ñó (ñòàä³ÿ
Ccd – Cortical cell division). Âíàñë³äîê ã³ñòî ãå íå çó
ïðè ìîðä³þ ôîð ìóºòüñÿ àï³êàëü íà ìå ðèñ òå ìà, à òà -
êîæ ïå ðè ôåð³éíà (ïî êðèâ íà ³ ïðîâ³äíà) òà öåí -
òðàëü íà (ùî ì³ñòèòü áàê òåð³¿) òêà íè íè áóëü áî÷ êè.
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²Í, ùî ðîñ òå, ïðî õî äèòü êî ðå íå âèé âî ëî ñîê ³ ïðî -
íè êàº â êîð òåêñ, à ïîò³ì ó áóëü áî÷ êó. Ãî ëîâ íîþ
ñòàä³ºþ òóò º ïå ðåõ³ä áàê òåð³¿ âñå ðå äè íó êë³òè íè,
ùî â³äáó âàºòüñÿ çà ðà õó íîê åí äî öè òî çó (ñòàä³ÿ
Bar – Bacterial release). Ïðè öüî ìó äèñ òàëüí³ ä³ëÿí -
êè ²Í ïå ðå òâî ðþ þòü ñÿ â îñîá ëèâ³ ñòðóê òó ðè –
³íôåêö³éí³ êðàïë³, ïî çáàâ ëåí³ êë³òèí íî¿ ñò³íêè, ÿê³
â³äêðè âà þòü øëÿõ ó ðîñ ëèí íó öè òîï ëàç ìó ìåì -
áðàí íèì âå çè êó ëàì, ùî ì³ñòÿòü áàê òåð³¿. Òî ìó â
ðîñ ëèíí³é öè òîï ëàçì³ áàê òåð³¿ ðîç òà øî âó þòü ñÿ íå
â³ëüíî, à âñå ðå äèí³ ïå ðè áàê òå ðî¿ äíèõ ìåì áðàí
(ÏÁÌ), ÿê³ óòâî ðþ þòü ñÿ çà ó÷àñò³ àïà ðà òó Ãîëüäæ³
³ åí äîï ëàç ìà òè÷ íî ãî ðå òè êó ëó ìó òà ì³ñòÿòü áàê -
òåð³àëüí³ á³ëêè. 

Áàê òåð³àëü íà êë³òè íà, îòî ÷å íà ÏÁÌ, º îñíîâ -
íîþ îäè íè öåþ ñèìá³îçó – ñèìá³îñî ìîþ, ÿêà ³
â³äïîâ³äàº çà ïî ñòà ÷àí íÿ àçî òó ðîñ ëè íàì [42]. Ïðî -
òÿ ãîì äå ÿ êî ãî ÷à ñó ï³ñëÿ âè õî äó ç ³íôåêö³éíî¿ íè -
òêè ðè çîá³¿ çáåð³ãà þòü ñâî¿ ðîçì³ðè ³ ïà ëè÷ êî -
ïîä³áíó ôîð ìó, à ïîò³ì ïå ðå òâî ðþ þòü ñÿ íà îñîá -
ëèâ³ ñòðóê òó ðè – áàê òå ðî¿ äè (ñòàä³ÿ Bad – Bacteroid
differentiation). Òà êå ïå ðå òâî ðåí íÿ ì³êðî îð ãàí³çì³â
âå äå äî çà òè õàí íÿ äå ÿ êèõ ãåí³â, íå îáõ³äíèõ äëÿ àâ -
òî íîì íî ãî ³ñíó âàí íÿ, ³ áàê òå ðî¿ äè âæå íå ìî æóòü
ïå ðå òâî ðþ âà òè ñÿ íà ôîð ìè, ùî â³ëüíî æè âóòü ³
³ñíó þòü ïîçà áóëüáî÷êîþ [43]. Â ðå çóëü òàò³ çà çíà -
÷å íèõ çì³í óòâîðþºòüñÿ áóëüáî÷êà, ÿêà ìàº òðè
ñêëàäîâ³: àï³êàëüíó ìåðèñòåìó, ùî çàáåçïå÷óº ð³ñò
áóëüáî÷êè, öåíòðàëüíó ÷àñòèíó, äå  â³äáóâàºòüñÿ
àçîòô³êñàö³ÿ, ³ ïåðèôåð³éí³ ïðîâ³äí³ ïó÷êè, ÿê³
çàáåçïå÷óþòü äâîñòîðîííþ ïðîâ³äí³ñòü. 

Ó áàê òå ðî¿ äàõ àê òè âóºòüñÿ ñèí òåç í³òðî ãå íà çè
(ñòàä³ÿ Nif – Nitrogen fixation) – öåí òðàëü íî ãî ôåð -
ìåí òó àçîòô³êñàö³¿, ùî êà òàë³çóº â³äíîâ ëåí íÿ ìî ëå -
êó ëÿð íî ãî àçî òó äî àìîí³þ ³ ïðåä ñòàâ ëÿº ñî áîþ
êîì ïëåêñ ñòðóê òóð íî ³ ôóíêö³îíàëü íî êîí ñåð âà -
òèâ íèõ ìå òà ëî ôåð ìåíò³â. Öåé êîì ïëåêñ âêëþ ÷àº
äâà êîì ïî íåí òè: çàë³çîâì³ñíó ÀÒÔ-çà ëåæ íó ðå äóê -
òà çó í³òðî ãå íà çè (Fe-á³ëîê) ³ äèí³òðî ãå íà çó, ùî
ì³ñòèòü çàë³çî ³ ìîë³áäåí (MoFe-á³ëîê). Äè ìåð íèé
Fe-á³ëîê (g2) º äî íî ðîì åëåê òðîí³â äëÿ á³ëüøî ãî ãå -
òå ðî òåò ðà ìåð íî ãî MoFe-á³ëêà (a2 b2), äå ñóá îäè -
íèö³ a, b, g êî äó þòü ñÿ ãå íà ìè nifD, nifK, nifH
â³äïîâ³äíî. Óñ³ àçîòô³êñà òî ðè ì³ñòÿòü MoFe-í³òðî -
ãå íàç íó ñèñ òå ìó (í³òðî ãå íà çó I), àëå â óìî âàõ íå -
äîñ òàò íîñò³ ìîë³áäå íó ³ çà ïðè ñóò íîñò³ âà íàä³þ

åêñïðå ñóºòüñÿ âà íàä³é-âì³ñíà V-í³òðî ãå íà çà (í³ò-
ðî ãå íà çà II), à çà â³äñóò íîñò³ öèõ ìå òàë³â – Fe-í³òðî -
ãå íà çà, ùî ì³ñòèòü ëè øå çàë³çî (í³òðî ãå íà çà III).
Ïðè öüî ìó ïðî öåñ àçîòô³êñàö³¿ º åíåð ãî çà ëåæ íèì ³
âè ìà ãàº ïðè ñóò íîñò³ ÀÒÔ [44, 45]. Ó êë³òè íàõ ðîñ -
ëèí çðîñ òàº ê³ëüê³ñòü ìåì áðàí íèõ ñòðóê òóð, â³äáó -
âàºòüñÿ ïîë³ïëî¿ äè çàö³ÿ ³ ðîç êðó ÷ó âàí íÿ õðî ìà òè -
íó, ùî ïî â’ÿ çà íî ç ïî ñè ëåí íÿì àê òèâ íîñò³ òðàíñ -
êðèïö³¿. Ñà ìå òîä³ â³äáó âàºòüñÿ ñèí òåç ëåã ãå ìî-
ãëîá³íó, ùî º ñïå öèô³÷íèì ðå çóëü òà òîì ñèìá³îçó:
ïðî ñòå òè÷ íà ãðó ïà ñèí òå çóºòüñÿ áàê òå ðî¿ äà ìè, à
á³ëêî âèé êîì ïî íåíò – çà ó÷àñò³ ðîñ ëè íè. Ëåã ãå -
ìîãëîá³í çâ’ÿ çóº êè ñåíü äî îêñè ãå íî âà íî¿ ôîð ìè
LbO2 ³ çà áåç ïå ÷óº éî ãî òðàíñ ïîðò äî ñèìá³îñî ìè. Â
òîé æå ÷àñ êè ñåíü çíà õî äèòü ñÿ ó çâ’ÿ çà íî ìó ñòàí³,
ùî äîç âî ëÿº àê òèâ íî ïðà öþ âà òè àå ðî ôîáí³é í³òðî -
ãå íàç³ â ì³êðî à å ðîá íèõ óìî âàõ [46].

Óï³çíà âàí íÿ ðè çîá³ºþ ðîñ ëè íè ïî ÷è íàºòüñÿ ç
ðîçï³çíà âàí íÿ ôëà âî íî¿ä³â – âòî ðèí íèõ ìå òà -
áîë³ò³â ðîñ ëèí, ÿê³ âèä³ëÿ þòü ñÿ ïðî ðîñ òà þ ÷èì
íàñ³ííÿì ³ êîð³ííÿì ðîñ ëèí [47]. Ôëà âî íî¿ äè
â³ä³ãðà þòü ãåí-³íäó êó þ ÷ó ôóíêö³þ, ÿêà ïðî ÿâ -
ëÿºòüñÿ ïðè ¿õí³õ ì³êðî ìî ëÿð íèõ êîí öåí òðàö³ÿõ
[48, 49]. ª ñïîñ òå ðå æåí íÿ, ùî îäèí ³ òîé ñà ìèé ôëà -
âî íî¿ä ìî æå áó òè ³íäóê òî ðîì äëÿ îäíèõ ðè çîá³é ³
³íã³á³òî ðîì – äëÿ ³íøèõ. ßê, íà ïðèê ëàä, äàé äöå¿í ³
ãåí³ñòå¿í ³íäó êó þòü B. japonicum ³ Rhizobium sp.
NGR234, àëå º ³íã³á³òî ðà ìè äëÿ R. leguminosarum
bv. trifolii  ³ bv. viciae [50, 51]. 

Ôëà âî íî¿ äàì âëàñ òè âå çíà÷ íå ð³çíî ìàí³òòÿ.
Òàê, ïðè áëèç íî 30 ôëà âî íî¿ä³â, ùî ñòè ìó ëþ þòü
åêñïðåñ³þ nod-ãåí³â, ³çîëü î âà íî ç äåâ ’ÿ òè ðîä³â
áîáîâèõ [52].

Ïåð âèí íà âçàºìîä³ÿ â³äáó âàºòüñÿ ì³æ ôëà âî íî¿ -
äà ìè ³ á³ëêîì ãå íà nodD. Á³ëîê NODD àê òè âóº ñèñ -
òå ìó ãåí³â â³ðó ëåí òíîñò³ ðè çîá³é, ÿê³ çà áåç ïå ÷ó þòü
ñèí òåç ë³ïîõ³òè íî îë³ãî ñà õà ðèä íèõ Nod-ôàê òîð³â.
Íå ùî äàâ íî ïðî âå äåíèì  äîñë³äæåí íÿì âñòà íîâ ëå -
íî, ùî Nod-ôàê òîð ³í³ö³þº â êîð³ííÿõ áî áî âèõ ïðî -
äó êó âàí íÿ öè òîê³í³íó ÷å ðåç êàëüö³é-çà ëåæí³ ñèã -
íàëüí³ øëÿ õè. Öè òîê³í³í, â ñâîþ ÷åð ãó, ñòè ìó ëþº
ä³ëåí íÿ êîð òè êàëü íèõ êë³òèí íà àñîö³àòèâ íèõ
ä³ëÿí êàõ áóëü áî÷ êè [53].

Îñîá ëè âîñò³ ìî ëå êó ëÿð íî¿ ñòðóê òó ðè Nod-ôàê -
òîð³â çíà÷ íîþ ì³ðîþ âèç íà ÷à þòü ñïå öèô³÷í³ñòü
âñ³º¿ ïîä àëü øî¿ âçàºìîä³¿. Òàê, ó ñî¿ åí äî ãåíí³ ³çîô -
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ëà âî íî¿ äè çäàòí³ ³íäó êó âà òè nod-ãå íè B. japonicum
ï³ñëÿ òî ãî, ÿê áàê òåð³ÿ ïðî íèê ëà â êî ðå íå âó âî ëî ñè -
íó ðîñ ëè íè [54]. Ó Sinorhizobium meliloti îñíîâ íèé
÷èí íèê íî äó ëÿ öèè (NodRm-1) º ñóëü ôà òî âà íèì ³
àöèëü î âà íèì òåò ðà ñà õà ðè äîì ãëþ êî çàì³íó [55].
Ïðè ïóñ êà þòü, ùî á³ëêè NODG, NODE ³ NODF áå -
ðóòü ó÷àñòü ó ñèí òåç³ àöèëü íî ãî ëàí öþ ãà, à NODPQ 
³ NODH – ó ñóëü ôà òó âàíí³ ôàê òî ðà íî äó ëÿö³¿. Ãå íè
nodÀÂÑ º ñï³ëüíè ìè äëÿ âñ³õ âèä³â ðè çîá³é ³ êî äó -
þòü êî ðî âó ÷àñ òè íó ìî ëå êó ëè  Nod-ôàê òî ðà. ²íø³
ãå íè, òàê³ ÿê nodPQ, nodH, nodEF, nodX, º âè äî- àáî
íàâ³òü øòà ìîñ ïå öèô³÷íè ìè. Âî íè êîí òðî ëþ þòü
ìî äèô³êàö³¿ õ³ì³÷íî¿ ñòðóê òó ðè Nod-ôàê òî ðà, ÿê³
âèç íà ÷à þòü ñïå öèô³÷í³ñòü ïîä àëü øî¿ âçàºìîä³¿. Ãå -
íè nodPQ ³ nodH, âè ÿâ ëåí³ ó áóëü áî÷ êî âèõ áàê òåð³é 
ëþ öåð íè (S. meliloti), îá óìîâ ëþ þòü ïðèºäíàí íÿ äî
Nod-ôàê òî ðà ñóëü ôàò íî¿ ãðó ïè, íå îáõ³äíî¿ äëÿ
³íäóêö³¿ áóëü áî÷ êî óò âî ðåí íÿ. ²íà êòè âàö³ÿ äà íèõ
ãåí³â ïðè çâî äèòü äî âòðà òè áàê òåð³ÿìè çäàò íîñò³
³íîêóëþâàòè ëþöåðíó, àëå ïðè öüîìó çáåð³ãàºòüñÿ
ìîæ ëèâ³ñòü âèêëèêàòè ðàíí³ ñèìá³îòè÷í³ ðåàêö³¿ ó
íåõàðàêòåðíîãî ãîñïîäàðÿ – â³êè [56].

Ôëà âî íî¿ äè ðîñ ëèí âïëè âà þòü íà ñèí òåç ÄÍÊ
÷å ðåç çâ’ÿ çó âàí íÿ ç ïðî ìî òîð íîþ ä³ëÿí êîþ (Nod-
áîê ñîì) ³íäó öè áåëü íî ãî ãå íà, òèì ñà ìèì ³í³ö³þþ -
÷è ÐÍÊ-ïîë³ìå ðà çó äëÿ ïî ÷àò êó òðàíñ êðèïö³¿ [57].
Ïðî òå íå âñ³ ôëà âî íî¿ äè ³í³ö³þþòü òðàíñ êðèïö³þ. Ç 
äåê³ëüêîõ ôëà âî íî¿ä³â S. melilot³ ò³ëüêè ëþ òå îë³í
áóâ çäàò íèé ñïðè ÷èíÿ òè åêñïðåñ³þ nod-ãå íà [58].
Âñòà íîâ ëå íî ðå ãó ëþ þ ÷èé ìå õàí³çì, ÷èì ïî êà çà íî,
ùî 36 nod-ãåí³â, ³íäó êî âà íèõ ôëà âî íî¿ äà ìè, íå
åêñïðå ñó þòü ñÿ îä íî ÷àñ íî. Ïåðø çà âñå ñèí òå -
çóºòüñÿ Nod-ôàê òîð, äàë³ – á³ëêè III òè ïó ³ äå ùî
ï³çí³øå ïðî äó êóºòüñÿ áà ãà òèé íà ðàì íîçó ë³ïî -
ïîë³ñà õà ðèä (ËÏÑ) [59]. 

Îêð³ì nod, äî ãåí³â, ÿê³ â³ä³ãðà þòü ïðîâ³äíó
ðîëü ó ïðî öåñ³ ñèìá³îçó, íà ëå æàòü nif- ³ fix-ãå íè.
Ïåðø³ ñòðóê òóð íî ãî ìî ëîã³÷í³ ãå íàì nif ãà ìà-ïðî -
òå î áàê òåð³¿ Klebsiella pneumoniae, äëÿ ÿêî¿ ãå íè
àçîòô³êñàö³¿ äîñë³äæå íî âïåð øå. Äî íèõ â³äíî ñÿòü
ãå íè, íå îáõ³äí³ äëÿ á³îñèí òå çó í³òðî ãå íà çè ³ ðå ãó -
ëÿ òîð íèõ á³ëê³â [60]. Ãå íè fix òåæ ïî òð³áí³ äëÿ
àçîòô³êñàö³¿, àëå âî íè ìî æóòü ³ñíó âà òè ³ â íå -
àçîòô³êñó þ ÷èõ îðãàí³çìàõ. Ñåê âå íó âàí íÿì ³ ìó -
òàö³éíèì àíàë³çîì nif- ³ fix-ãåí³â âè ÿâ ëå íî, ùî ¿õí³
ïðî äóê òè ìà þòü ïîä³áíó ñòðóê òó ðó é ôóíêö³¿ ó áà -

ãàòü îõ ä³àçîò ðîô³â, àëå çà ïî õîä æåí íÿì âî íè äî -
âîë³ ð³çíîð³äí³ [61].

×î òè ðè ðî êè òî ìó ïîâ³äîì ëÿ ëî ñÿ, ùî ³äåí -
òèô³êî âà íî íàá³ð ³ç 756 ãåí³â, ÿê³ á³ëüø àáî ìåíø
³íòåí ñèâ íî åêñïðå ñó âà ëè ñÿ ïðî òÿ ãîì ³íô³êó âàí íÿ
êî ðå íå âèõ êë³òèí, ôîð ìó âàí íÿ áóëü áî÷ êè, ôóíê-
ö³îíó âàí íÿ é çà õèñ íî¿ â³äïîâ³ä³ ïðè ñèìá³îò è÷í³é
âçàºìîä³¿ ì³æ M. truncatula ³ S. melilot³. Âèç íà ÷å íî
÷î òè ðè ãî ëîâí³ ãðó ïè ãåí³â, ÿê³ äè ôå ðåíö³éî âà íî
åêñïðå ñó âà ëè ñÿ: 1) ãå íè, ùî ³íòåí ñèâ íî ï³äâè ùó -
þòü åêñïðåñ³þ â ìî ëî äèõ ³ çð³ëèõ áóëü áî÷ êàõ; 2) ãå -
íè, ÿê³ àê òè âó þòü ñÿ â çð³ëèõ âóç ëè êàõ; 3) ãå íè, ùî
³íäó êó þòü ñÿ òðàíç³ºíòíî íà 3–4-é äåíü ï³ñëÿ ³íî êó -
ëÿö³¿; 4) ãå íè, ÿê³ çíè æó þòü åêñïðåñ³þ ï³ä ÷àñ áóëü -
áî÷ êî óò âî ðåí íÿ [62].

Çäàòí³ñòü ³í³ö³þâà òè åêñïðåñ³þ nod-ãåí³â ïðè -
òà ìàí íà é ðå ÷î âè íàì íå ôëà âî íî¿ äíî¿ ïðè ðî äè. Ó
íàñ³ííÿõ ëþ ïè íó êîì ïî íåí òè ³ç ñòè ìó ëþ âàëü íè ìè
âëàñ òè âîñ òÿ ìè – öå àëü äî íî âà, åðèò ðî íî âà òà òåò -
ðî íî âà êèñ ëî òè [63]. Æàñ ìî íà òè ðîñ ëèí çâè ÷àé íî
ðîç ãëÿ äà þòü ÿê ³íäóê òî ðè ãåí³â, çà ëó ÷å íèõ äî
â³äïîâ³ä³ íà ïî ðà íåí íÿ àáî àòà êó ïà òî ãåí³â, àëå âî -
íè ìî æóòü òà êîæ ñòè ìó ëþ âà òè åêñïðåñ³þ nod-ãåí³â 
ó B. japonicum ñà ìîñò³éíî àáî â êîìá³íàö³¿ ç ³íäóê -
òî ðîì-ôëà âî íî¿ äîì [64]. Êñàí òà íè ³í³ö³þþòü
òðàíñ êðèïö³þ nod-ãå íà ó B. japonicum [65].

ßê ³ â ðàç³ ÀÌ, ³í³ö³éî âàí³ nod-ãå íè ïðî äó êó þòü 
Nod-ôàê òî ðè, ùî ïðåä ñòàâ ëÿ þòü ñî áîþ ð³çí³
ë³ïîõ³òè íî îë³ãî ñà õà ðè, áåç ÿêèõ ðè çîá³¿ íå ìî æóòü
ïðî íè êà òè â êîð³ííÿ áî áî âèõ. Âî íè áå ðóòü ó÷àñòü ó 
äå ôîð ìàö³¿ êî ðå íå âèõ âî ëîñê³â, äå ïî ëÿ ðè çàö³¿ ìåì -
áðàí íî¿ ïëàç ìè, çì³íàõ öè òîñ êå ëå òó êî ðå íå âèõ âî -
ëîñê³â, ôîð ìó âàíí³ íè òêè ïå ðåä³íôåêö³¿, êîð òè -
êàëü íî ìó ïîä³ë³ êë³òè íè íà ä³ëÿí êàõ áóëü áî÷ êî âèõ
ïðè ìîðä³é, ³íã³áó âàíí³ ðå àê òèâ íî¿ ñèñ òå ìè âè ðîá -
íèö òâà êèñ íþ, ïî ðó øåíí³ ìå òà áîë³çìó àóê ñè íó â
êîð³ííÿõ, ³íäóêö³¿ ðîñ ëèí íèõ íî äóë³í³â, ³íô³êó-
âàíí³, óòâîðåíí³ ³ ôóíêö³îíóâàíí³ áóëüáî÷îê ó
ñèìá³îç³ [66]. 

Òàê ñà ìî Nod-ôàê òî ðè çà ëó ÷åí³ äî óòâî ðåí íÿ 
íà ïî âåðõí³ êîð³ííÿ ðîñ ëèí (êî ðå íå âî ãî ÷îõ ëè êà,
ðè çî äåð ìè, êî ðå íå âèõ âî ëîñê³â) òîí êî ãî (1–
10 ìêì) øà ðó àìîð ôíî ãî ñëè çî âî ãî ìà òåð³àëó – ìó -
öè ãå ëþ, àáî á³îïë³âêè, ÿêà ïðåä ñòàâ ëÿº ñî áîþ
ñêëàä íèé áà ãà òî êîì ïî íåí òíèé ñóá ñòðàò. Çà äî ïî -
ìî ãîþ åëåê òðîí íî¿ ì³êðîñ êîï³¿ ïî êà çà íî ïðè -
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ñóòí³ñòü ô³áðè ëÿð íèõ êë³òèí ó òî÷ö³ äî òè êó ðè -
çîá³é ³ ïî âåðõí³ êî ðå íÿ, ùî ï³äòâåð äæó âà ëî óòâî -
ðåí íÿ á³îïë³âêè [67]. Îñòàí íÿ âàæ ëè âà äëÿ
ôîð ìó âàí íÿ ³ìóí íî¿ â³äïîâ³ä³ ðîñ ëè íè ³ äëÿ çà õèñ -
òó ïðî òè àê òèâ íî ãî êèñ íþ òà ñêëà äàºòüñÿ ç ïî -
çàêë³òèí íèõ ïîë³ñà õà ðèä³â, ËÏÑ, K-ïîë³ñà õà ðèä³â ³ 
öèêë³÷íèõ ãëþ êàí³â. Êð³ì òî ãî, íà ïî âåðõí³ ì³êðî -
îð ãàí³çì³â çíà õî äÿòü ñÿ Î-ñïå öèô³÷í³ ëàí öþ ãè
ËÏÑ, âáó äî âàí³ â çîâí³øíþ ìåì áðà íó áàê òåð³é.
Ïîë³ñà õà ðè äè ç ïîë³ñà õà ðèä-ë³ï³äíèõ êîì ïëåêñ³â
ì³ñòÿòü ðàì íî çó, ãà ëàê òî çó, ãà ëàê òó ðî íî âó êèñ ëî -
òó, íå âå ëèê³ ê³ëüêîñò³ N-àöå òèë-D-ãëþ êî çàì³íó,
ìà íî çó, ôó êî çó, êñè ëî çó, ãëþ êî çó â ð³çíèõ
ñï³ââ³äíî øåí íÿõ. 

Íå ùî äàâ íî ³çîëü î âà íî íî âèé âè ñî êî ìî ëå êó -
ëÿð íèé ïîë³ñà õà ðèä RBL5523 ç R. leguminosarum
bv. viciae,  ÿêèé ì³ñòèòü ãî ëîâ íèì ÷è íîì ãëþ êî çó,
ìà íî çó ³ íå âå ëè êó ê³ëüê³ñòü ãà ëàê òî çè ³ ðàì íî çè òà
äå ìî íñòðóº âè ñî êó çâ’ÿ çó âàëü íó çäàòí³ñòü äî ëåê -
òè íó ãî ðî õó ³ â³êè (V. sativa). Àâòîðè ïðè ïóñ êà þòü,
ùî öåé ïîë³ñà õà ðèä ìàº âàæ ëè âå çíà ÷åí íÿ ó ïåð -
âèí íî ìó ïðè êð³ïëåíí³ äî êî ðå íå âèõ âî ëîñê³â [68].

Íàñ òóï íèì åòà ïîì ñèìá³îò è÷íî¿ âçàºìîä³¿ áàê -
òåð³é ³ ðîñ ëèí º âçàºìîä³ÿ ðîñ ëèí íèõ ëåê òèí³â ³ áàê -
òåð³àëü íèõ ïîë³ñà õà ðèä³â. Ïåðø³ óÿâ ëåí íÿ ùî äî
îáì³íó ðîñ ëèí íî-ì³êðîá íè ìè ñèã íà ëà ìè îò ðè ìà íî
íà ëåê òè íàõ áî áî âèõ ÿê ÷èí íè êàõ ôîð ìó âàí íÿ âè -
ñî êîñ ïåö³àë³çî âà íèõ áóëü áî÷ êî âèõ ñèìá³îç³â [69].
×èñ ëåíí³ åê ñïå ðè ìåí òàëüí³ äàí³ ïðî âïëèâ ðîñ ëèí -
íèõ ëåê òèí³â íà ìå òà áîë³çì åó êàð³îò íèõ êë³òèí
ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî öèì âóã ëå âî äçâ’ÿ çó âàëü íèì
á³ëêàì ïðè òà ìàíí³ âëàñ òè âîñò³ ñèã íàëü íèõ ìî ëå -
êóë. Êð³ì ô³òî ëåê òèí³â, ó ïðî öåñ³ ñèìá³îçó áå ðóòü
ó÷àñòü ³ áàê òåð³àëüí³ ëåê òè íè (àã ëþ òèí³íè êë³òèí -
íî¿ ïî âåðõí³ àñîö³àòèâ íèõ ³ ñèìá³îò è÷ íèõ ì³êðî îð -
ãàí³çì³â) [70]. Ëåê òè íè ðîñ ëè íè, ÿê ³ àã ëþ òèí³íè
ì³êðî îð ãàí³çì³â, ñïðè ÿ þòü ô³êñàö³¿ ì³êðî îð ãàí³çìó 
íà òêà íè íàõ ðîñëèíè ³ âïëè âà þòü íà ìåòàáîë³çì
ïàðòíåðà [71]. 

Êð³ì òî ãî, ó ðè çîá³é, ÿê ³ â ÀÌ, ³ñíóº ê³ëüêà
³íøèõ êîì ïî íåíò³â, íå îáõ³äíèõ äëÿ óñï³øíî¿  êî -
ëîí³çàö³¿ êî ðå íÿ é ïîä àëü øî ãî óòâî ðåí íÿ áóëü áî -
÷îê àáî ïî ñè ëåí íÿ ðîñ òó ðîñ ëè íè äî ïî ÷àò êó
ô³êñàö³¿ àçî òó. Öå ³íäîë³ëîö òî âà êèñ ëî òà (²ÎÊ),
ñèí òåç ÿêî¿ º ôëà âî íî¿ä-çà ëåæ íèì ³ êîí òðî ëþºòüñÿ
Nod-áîê ñîì NB15 ó Rhizobium sp. NGR234.

Â³äñóòí³ñòü ²ÎÊ ó ìó òàí òíî ìó øòàì³ çíà÷ íî
ïîã³ðøóº óòâî ðåí íÿ áóëü áî ÷îê [72].

Ïåí òà öèêë³÷í³ òðè òåð ïå íî¿äí³ ë³ï³äè – õî ïà íî¿ -
äè – ï³äñè ëþ þòü îï³ð áàê òåð³é äî á³îò è÷ íèõ òà
àá³îò è÷ íèõ ñòðåñ³â ³ çì³öíþ þòü ìåì áðà íó. Âñòà -
íîâ ëå íî, ùî åêñïðåñ³ÿ ñèí òå òè÷ íî ãî ãå íà õî ïà íî¿ -
äà ó Rhizobium sp. NGR234 çà ëå æèòü â³ä ôëà âî íî¿ äó 
òà Nod1-ôàê òî ðà ³ êîí òðî ëþºòüñÿ Nod-áîê ñîì NB1, 
ùî ìî æå âèç íà ÷à òè ñèìá³îò è÷ íå ôóíêö³îíó âàí íÿ
öèõ êîì ïî íåíò³â [73]. À ëþì³õðîì ³ç S. meliloti
ï³äñè ëþº êî ðå íå âå äè õàí íÿ ³ ïîë³ïøóº ð³ñò M. sa-
tiva [74].

Ðîç âè òîê áî áî âî-ðè çîá³àëü íî ãî ñèìá³îçó
ïîä³áíî äî ÀÌ ðå ãó ëþºòüñÿ ðîñ ëè íîþ-ãîñ ïî äà -
ðåì, ÿêà çà áåç ïå ÷óº îïòè ìàëü íó ê³ëüê³ñòü ³
á³îõ³ì³÷íó àê òèâí³ñòü åí äî ñèìá³îíò³â ³ öå íå äîç âî -
ëÿº ïå ðåé òè ñèìá³îçó ó ïà òî ãåí íèé ïðî öåñ. Ôå íî -
ëè, ÿê³ ñèí òå çó þòü ñÿ â áóëü áî÷ êàõ, ôëà âî íî¿ äè òà
àê òèâí³ ôîð ìè êèñ íþ ôóíêö³îíó þòü íå ÿê ³íã³á³òî -
ðè ì³êðî îð ãàí³çì³â, à ÿê ðå ãó ëÿ òî ðè ¿õíüî¿ àê òèâ -
íîñò³. Íà ÿâí³ñòü ó ðîñ ëèí ñèñ òå ìè êîí òðî ëþ íàä
ðîç âèò êîì ð³çíèõ ôîðì ñèìá³îçó º îñíî âîþ äëÿ
ðîç ðîá êè ìåòîä³â á³îêîíòðîëþ ïàòîãåí³â çà äî ïî -
ìî ãîþ ì³êðîáíèõ ïðåïàðàò³â. 

Àñîö³àòèâí³ áàê òåð³¿. Êð³ì ðîç ãëÿ íó òèõ
ñèìá³îò è÷ íèõ â³äíî ñèí, âå ëè êèé ³íòå ðåñ îñòàíí³ì
÷à ñîì âèê ëè êàº âçàºìîä³ÿ ðîñ ëèí ç áàê òåð³ÿìè, ùî
ñòè ìó ëþ þòü ¿õí³é ð³ñò ³ ðîç âè òîê (plant growth-
promoting bacteria, PGPB), çà ÿêî¿ ñòâî ðþºòüñÿ
ñâîºð³äíà åêî ñèñ òå ìà, äå  ³ñíóº íå ÷³òêî âè ðà æå íèé
ìîð ôî ëîã³÷íî, àëå  âçàºìî âèã³äíèé ôóíêö³îíàëü -
íèé çâ’ÿ çîê. Òàê³ â³äíî ñè íè ì³êðîá³îëî ãè íà çè âà -
þòü àñîö³àòèâí³ñòþ, à ì³êðî îð ãàí³çìè, ùî æè âóòü â 
àñîö³àö³¿, – àñîö³àòèâ íè ìè [75]. Äî íèõ íà ëå æàòü
ïðåä ñòàâ íè êè ðî äèí Azotobacteriaceae, Bacillaceae, 
Enterobacteriaceae, Pseudomonadaceae, Spirillace-
ae. Ö³ áàê òåð³¿ êî ëîí³çó þòü øè ðî êå êî ëî íå áî áî âèõ 
ðîñ ëèí (íà ñàì ïå ðåä çëà êîâ³ êóëü òó ðè), ÿê³ ïî øè -
ðåí³ â ð³çíèõ êë³ìà òè÷ íèõ çî íàõ çåì íî¿ êóë³. 

Ôîð ìó âàí íÿ àñîö³àö³¿ PGPB ç ðîñ ëè íîþ ïðî õî -
äèòü åòà ïè, ïîä³áí³ äî òà êèõ äëÿ êëà ñè÷ íèõ
ñèìá³îò è÷ íèõ â³äíî ñèí, – õå ìî òàê ñèñ, ëåê òèí-âóã -
ëå âîä íà âçàºìîä³ÿ, êî ëîí³çàö³ÿ ïî âåðõí³ (ó äå ÿ êèõ
âè ïàä êàõ âíóòð³øí³õ îðãàí³â ðîñ ëè íè) ³ åòàï âñòà -
íîâ ëåí íÿ çâ’ÿçê³â, îáóìîâëåíèé îáì³íîì ðå÷îâèí,
êîðèñíèõ ³ ðîñëèí³, ³ ì³êðîîðãàí³çìó. 
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Åôåê òèâí³ñòü àçîòô³êñàö³¿ àñîö³àòèâ íîþ
ì³êðîô ëî ðîþ ïîð³âíÿ íî ç ñèìá³îò è÷ íîþ íå äó æå
âå ëè êà, îäíàê ó öèõ áàê òåð³é º âàæ ëèâ³ âëàñ òè âîñò³,
ùî äîç âî ëÿ þòü äî ïî ìîã òè ðîñ ëèí³ â ¿¿ çðîñ òàíí³ òà
ðîç âèò êó – öå ñî ëþá³ë³çàö³ÿ ôîñ ôàò³â, çíè æåí íÿ
ð³âíÿ åòè ëå íó, ñïðè ÿí íÿ ïî ãëè íàí íþ ðîñ ëè íà ìè ç
´ðóí òó êàë³þ, àçî òó, çàë³çà, ñèí òåç íèç êè â³òàì³í³â
(ðè áîô ëàâ³í, ò³àì³í, ïàí òî òå íî âà êèñ ëî òà òî ùî)  [5, 
14, 76, 77]. Âå ëè êà ê³ëüê³ñòü PGPB ïðî äó êóº ðå ÷î -
âè íè, ÿê³ ³íã³áó þòü ïà òî ãåí íó ì³êðîô ëî ðó ³ ñïðè ÿ -
þòü ôîð ìó âàí íþ ó ðîñ ëèí òàê çâà íî¿ ³íäó êî âà íî¿
ñèñ òå ìè ñò³éêîñò³ (induced systemic resistance, ISR),
ùî çà õè ùàº ðîñ ëè íó â³ä ô³òî ïà òî ãåí³â (â³ðóñ³â,
áàê òåð³é ³ ãðèá³â) [78–80, My paper]. Ïðè âèâ ÷åíí³
IRS ó âçàºìîâ³äíî ñè íàõ A. thaliana–P. thivervalensis
âñòà íîâ ëå íî, ùî ³íô³êó âàí íÿ áàê òåð³ÿìè ïðè çâî -
äèòü äî çì³íè ð³âíÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â àðàá³äîï ñè ñó,
ÿê³ îá óìîâ ëþ þòü â³äïîâ³äü íà îêèñ íèé ñòðåñ, ïî ðà -
íåí íÿ, ñò³éê³ñòü äî õâî ðîá, à òà êîæ äî êî äó âàí íÿ
á³ëê³â ç íå âñòà íîâ ëå íè ìè ôóíêö³ÿìè [81, 82].

Äîñë³äæåí íÿ çãà äà íèõ âçàºìèí ïðè âåð íó ëè
óâà ãó íà ñàì ïå ðåä äî ì³êðî îð ãàí³çì³â, ÿê³ íà ëå æàòü
äî ðî äó Azospirillum.  Îêð³ì äî ñèòü âèâ ÷å íèõ
A. brasilense, A. lipoferum òà  A. irakense, íå ùî äàâ íî
âèä³ëå íî ³ îõà ðàê òå ðè çî âà íî íî âèé øòàì àçîñï³-
ðèë – A. canadense, çäàò íèé ô³êñó âà òè àçîò â àñîö³à- 
ö³¿ ç êîð³ííÿì êó êó ðóä çè [83].

Àçîñï³ðè ëè óòâî ðþ þòü äâà òè ïè àñîö³àö³é – ïî -
âåð õíå âó ³ âíóòð³øíüîò êà íèí íó. A. irakense, ãî ëîâ -
íèì ÷è íîì, çâ’ÿ çóºòüñÿ ç êî ðå íå âè ìè âî ëîñ êà ìè
ðè ñó, òîä³ ÿê A. brasilense ðîç òà øî âóºòüñÿ íà ïî -
âåðõí³ êîðåíÿ [84]. 

Ïðî öåñ ïðè êð³ïëåí íÿ A. brasilense äî ïøå íèö³
(Triticum aestivum) ìî æå çä³éñíþ âà òè ñÿ ó äâ³ ñòàä³¿
[85]. Ïåð øà ñòàä³ÿ – ñëàá êå, îá îðîò íå ³ íå ñïå -
öèô³÷íå çà êð³ïëåí íÿ, îá óìîâ ëå íå ðîñ ëèí íè ìè ëåê -
òè íà ìè, áàê òåð³àëü íè ìè ïî âåð õíå âè ìè á³ëêà ìè,
êàï ñóëü íè ìè ïîë³ñà õà ðè äà ìè ³ äæãó òè êà ìè. Äðó ãà
ñòàä³ÿ ïðè êð³ïëåí íÿ íå î áî ðîò íà é îïî ñå ðåä êî âà íà
áàêòåð³àëüíèìè ïîâåðõíåâèìè ïîë³ñàõàðèäàìè. 

Âå ëè êå çíà ÷åí íÿ äëÿ ôîð ìó âàí íÿ àñîö³àö³¿ ìàº
ðóõ ëèâ³ñòü áàê òåð³àëü íèõ êë³òèí. Äëÿ àçîñï³ðèë
ðóõ ëèâ³ñòü áó âàº òðüîõ òèï³â. Ó ð³äêî ìó ñå ðå äî -
âèù³ âî íè ïëà âà þòü (Fla+-ôå íî òèï), â ù³ëüí³øèõ
ñå ðå äî âè ùàõ áàê òåð³¿ çáè ðà þòü ñÿ ãðó ïà ìè
(Swa+-ôå íî òèï) àáî ïîâ³ëüíî ðîç ïîâ ñþä æó þòü ñÿ

(Gri+-ôå íî òèï). Ó ñå ðå äî âè ùàõ ð³çíî¿ ù³ëüíîñò³ íà
êë³òè íàõ óñ³õ âèä³â àçîñï³ðèë óòâî ðþºòüñÿ ïî îäè -
íî êèé ïî ëÿð íèé äæãó òèê. Ïðè ïåâí³é â’ÿç êîñò³ ñå -
ðå äî âè ùà ó A. brasilense, A. lipoferum ³ A. irakense
ïðî äó êó þòü ñÿ ÷èñ ëåíí³ ëà òå ðàëüí³ äæãó òè êè (Laf),
ÿê³ êî ðîò øå ³ òîí øå ïî ëÿð íî ãî òà â³äð³çíÿ þòü ñÿ â³ä
íüî ãî ñå ðî ëîã³÷íî [86]. Êð³ì òî ãî, ïî ëÿð íèé äæãó -
òèê áå ðå ó÷àñòü â àä ñîðáö³¿ àçîñï³ðèë íà êîð³íí³
ðîñ ëèí. Çà äî ïî ìî ãîþ ³íñåðö³éíî ãî ìó òà ãå íå çó ïî -
êà çà íî, ùî ãå íè A. brasilense Sp245, ÿê³ âèç íà ÷à þòü
çáè ðàí íÿ ³ ðî áî òó äæãó òèê³â, ðîç òà øî âó þòü ñÿ ÿê
ì³í³ìóì â øåñòè ä³ëÿíêàõ ãåíîìó áàêòåð³¿ ³
ðîçêèäàí³ ïî ïëàçì³äí³é ³ õðîìîñîìí³é ÄÍÊ [87]. 

Ùå îäíèì êðè òåð³ºì, ÿêèé õà ðàê òå ðè çóº åôåê -
òèâí³ñòü âè íèê íåí íÿ âçàºìîä³¿, º àä ñîðáö³éíà
çäàòí³ñòü. Öåé ïà ðà ìåòð ïî â’ÿ çà íèé ç ð³âíåì ïðî äó -
êó âàí íÿ ïî âåð õíå âèõ ïîë³ìåð³â, ùî áå ðóòü ó÷àñòü ó 
êîí òàê òíèõ âçàºìîä³ÿõ ïàð òíåð³â [88]. Ñå ðåä ôàê -
òîð³â, êîí òðî ëþ þ ÷èõ öåé ïðî öåñ, âå ëè êå çíà ÷åí íÿ
ìà þòü pÍ ñå ðå äî âè ùà é ïðè ñóòí³ñòü äâîâàëåíòíèõ
êàò³îí³â [89].        

Îäíàê ââà æàºòüñÿ, ùî ãî ëîâ íó ðîëü ïðè êîí -
òàêò³ áàê òåð³é ç êë³òè íà ìè êî ðå íÿ ðîñ ëèí â³ä³ãðà -
þòü àä ãå çèâí³ âëàñ òè âîñò³ ëåê òèí³â, ÿê³ ïðî ÿâ ëÿ -
þòü ñÿ ïðè âçàºìîä³¿ ç³ ñïå öèô³÷íè ìè ïîë³ñà õà ðè äà -
ìè, ùî ì³ñòÿòüñÿ â ìóöèãåë³. 

Âå ëè êó ê³ëüê³ñòü äà íèõ ïðî ëåê òè íè îò ðè ìà íî
íà ïðè êëàä³ ëåê òè íó ïà ðîñòê³â ïøå íèö³ (àã ëþ -
òèí³íó çà ðîäê³â ïøå íèö³ – ÀÇÏ). Çîê ðå ìà, äëÿ
àçîñï³ðèë A. brasilense ³ A. lipoferum ëåê òèí ïøå -
íèö³ º ìî ëå êó ëÿð íèì ñèã íà ëîì, ùî ³í³ö³þº ïðî öå -
ñè, íå îáõ³äí³ äëÿ ôîð ìó âàí íÿ ³ ôóíêö³îíó âàí íÿ
¿õíüî¿ àñîö³àö³¿ [90]. Âñòà íîâ ëå íî, ùî êë³òèí íà
â³äïîâ³äü A. brasilense   Sp245 íà ÀÇÏ, ÿê ³ â ðàç³ åó -
êàð³îò³â, ïëå éîò ðîï íà, òîá òî âêëþ ÷àº íå ìåí øå 12
îêðå ìèõ åôåêò³â. Ëåê òèí ³í³ö³þº ïðî öå ñè
àçîòô³êñàö³¿, ïðî äó êó âàí íÿ ²ÎÊ, á³îñèí òå çó ãëó -
òàì³íñèí òà çè òà âïëè âàº íà ð³ñò áàê òåð³é ³
íåñïåöèô³÷íå ïîñèëåííÿ á³îñèíòåçó êë³òèí íèõ
á³ëê³â [91].

Çâ’ÿ çó âàí íÿ ëåê òè íó ç ïî âåð õíåþ áàê òåð³é
ñïðè ÷è íÿº ï³äâè ùåíå åê ñïî íó âàí íÿ ãå ìàã ëþ -
òèí³íó ³ Î-ñïå öèô³÷íèõ ïîë³ñà õà ðèä-âì³ñíèõ
ïîë³ìåð³â (ËÏÑ-á³ëêî âèõ êîì ïëåêñ³â ³ ïîë³ñà õà -
ðèä-ë³ï³äíèõ êîì ïëåêñ³â êàï ñó ëè ³ ìåì áðàí íî ãî
ËÏÑ) [92], à òà êîæ çá³ëüøåí íÿ âì³ñòó àñîö³éî âà íî -
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ãî ç ïî âåðõ- íåþ ãå ìîë³òè÷ íî ãî ÷èí íè êà íà êë³òè -
íàõ áàê òåð³é. Ãå ìîë³çèí òåæ, ³ìîâ³ðíî, çà ëó ÷àºòüñÿ
äî ïðî öå ñó êîëîí³çàö³¿ áàêòåð³ÿìè ðîñ ëè íè-ãîñ ïî -
äà ðÿ [93].

Ñå ðåä âèâ ÷å íèõ Î-ñïå öèô³÷íèõ ïîë³ñà õà ðèä³â
(Î-ÏÑ) âè ÿâ ëå íî âå ëè êó ð³çíî ìàí³òí³ñòü ñòðóê òóð.
Îäí³ øòà ìè ìà þòü ïî âòî ðþ âà íó ïåí òà ñà õà ðèä íó
ðàì íîç íó ëàí êó, ³íø³ – ãåê ñà îë³ãî ñà õà ðè äè, ùî
ñêëà äà þòü ñÿ ç ðàì íî çè, ãà ëàê òî çè, ìà íî çè ³
çàì³ñíèê³â íå âóã ëå âîä íî¿ ïðè ðî äè [94]. Ïîë³ñà õà -
ðèäí³ êîì ïëåê ñè çäàòí³ âçàºìîä³ÿòè ç ÀÇÏ ³ ðàç îì ç
ËÏÑ ³íäó êó âà òè äå ôîð ìàö³þ êî ðå íå âèõ âî ëîñê³â
ïà ðîñòê³â ïøå íèö³ [89]. Ó A. brasilense Sp245 âè ÿâ -
ëå íî äâà òè ïè Î-ÏÑ: íå é òðàëü íèé ³ êèñ ëèé. Ë³ïî -
ïîë³ñà õà ðèä Êì252 ì³ñòèòü ëè øå íå é òðàëü íèé, à
Êì018 – ò³ëüêè êèñ ëèé Î-ÏÑ. Îáðîá êà êîð³ííÿ
ïøå íèö³ ïðå ïà ðà òà ìè ËÏÑ, âèä³ëå íè ìè ç êë³òèí
Sp245 ³ éî ãî îìå ãî íî âèõ Lps-ìó òàíò³â, ³íäó êó âà ëà
äå ôîð ìàö³þ êî ðå íå âèõ âî ëîñê³â. Äå ôîð ìó þ ÷à àê -
òèâí³ñòü ËÏÑ Sp245 áó ëà çíà÷ íî âè ùîþ ïîð³âíÿ íî
ç Êì252 ³ Êì018. Âè êî ðèñ òàí íÿ Lps-ìó òàí òà Êì252 
äëÿ ³íî êó ëÿö³¿ ïàðîñòê³â ïøåíèö³ äîç âî ëè ëî îò ðè -
ìà òè äîäàòêîâèé äîêàç ó÷àñò³ ËÏÑ â àäñîðáö³¿
àçîñï³ðèë íà êîð³íí³ ðîñëèí [94, 95]. 

Â³äïîâ³äü àçîñï³ðè ëè íà ëåê òèí ðîñ ëè íè ðîç âè -
âàºòüñÿ ÷å ðåç äå ÿ êèé ÷àñ ³ ä³ëèòü ñÿ íà êî ðîò êîñ òðî -
êî âó ³ ïðî ëîí ãî âà íó. Òàê, ÷å ðåç 3–4 ãîä ï³ñëÿ
âçàºìîä³¿ â³äáó âàºòüñÿ ïî ñè ëåí íÿ á³îñèí òå çó
êë³òèí íèõ á³ëê³â ³ ³íäóêö³ÿ ñèí òå çó íî âèõ á³ëê³â.
Ðîçì³ð êë³òèí áàê òåð³é çá³ëüøó þòü ñÿ [96]. ²íäó -
êóºòüñÿ ïðî öåñ àçîòô³êñàö³¿ çà ðà õó íîê àê òè âàö³¿
í³òðî ãå íàç íî ãî êîì ïëåê ñó ³ ïî ñè ëþºòüñÿ òðàíñ ïîðò 
àìîí³þ ç êë³òè íè â ñå ðå äî âè ùå ïå ðå áó âàí íÿ áàê -
òåð³¿. Ó ìåì áðà íàõ áàê òåð³¿ çì³íþºòüñÿ ñï³ââ³äíî -
øåí íÿ êèñ ëèõ ôîñ ôîë³ï³ä³â, ôîñ ôà òè äèëãë³öå ðè íó
³ ôîñ ôà òè äèë õîë³íó [97]. Äî ïðî ëîí ãî âà íèõ
ñèìá³îò è÷ íèõ â³äïîâ³äåé â³äíî ñÿòü çá³ëüøåí íÿ
ê³ëüêîñò³ êë³òèí ï³ä âïëè âîì ëåê òè íó òà ñòè ìó -
ëÿö³þ àçîñï³ðè ëîþ ïðî äó êó âàí íÿ ²ÎÊ [98, 99].
Îñíîâ íîþ óìî âîþ ñèí òå çó îñòàí íüî¿ ðè çîñ ôåð íè -
ìè áàê òåð³ÿìè º íà ÿâí³ñòü ó êî ðå íå âèõ åê ñó äà òàõ
ïî ïå ðåä íè êà ²ÎÊ – òðèï òî ôà íó [100]. ²íà êòè âàö³ÿ
ãå íà ipdC, êî äó þ ÷î ãî ³íäîë³ë-3-ï³ðó âàò-äå êàð áîê -
ñè ëà çó (êëþ ÷î âèé ôåð ìåíò â îä íî ìó ³ç øëÿõ³â
á³îñèí òå çó ²ÎÊ), ïðè çâî äèòü äî çíè æåí íÿ ïðî äó êó -
âàí íÿ ²ÎÊ äî 10–50 % â³ä ð³âíÿ äè êî ãî òè ïó [101,

102]. Ïðî äå ìî íñòðî âà íî, ùî á³ëîê ãå íà ipdÑ  çà ëó -
÷å íèé ³ äî á³îñèí òå çó ôåí³ëîö òî âî¿ êèñ ëî òè, àóê ñè -
íó ç àí òè áàê òåð³àëüíîþ àê òèâí³ñòþ. Ó A. brasilense,
ìó òàí òíèõ çà ãå íîì ipd, çíà÷ íî çíè æóºòüñÿ ð³âåíü
ôåí³ëîö òî âî¿ êèñ ëî òè [103].

Ìîæ ëè âî, ùî áàê òåð³¿ âè êî ðèñ òî âó þòü àóê ñèí
ÿê îäèí ç åëå ìåíò³â äëÿ êî ëîí³çàö³¿ êë³òèí ðîñ ëèí,
ñïðè ÷è íÿ þ ÷è åôåêò ô³òîñ òè ìó ëÿö³¿ òà ïðè ãí³÷åí íÿ 
îñíîâ íèõ ìå õàí³çì³â çà õèñ òó ðîñ ëè íè  [104]. Íà-
ïðè êëàä, öåé ô³òî ãîð ìîí ìî æå äå òîê ñè êó âà òè äå ÿê³ 
àíà ëî ãè òðèï òî ôà íó àáî éî ãî íåô³ç³îëîã³÷í³ êîí -
öåí òðàö³¿, ÿê³ ³íã³áó þòü ð³ñò áàê òåð³é [105]. Ïî êà çà -
íî ³íäó êó þ ÷ó ðîëü ùå îä íî ãî ô³òî ãîð ìî íó – ã³áå -
ðåë³íî âî¿ êèñ ëî òè – â ³í³ö³àö³¿ åêñïðåñ³¿ äâîõ ãåí³â 
ðè ñó Oryza sativa [106].

Ê³ëüê³ñòü ³íôîð ìàö³¿ ñòî ñîâ íî âçàºìîâ³äíî ñèí
ì³êðî îð ãàí³çì³â ³ êë³òèí ðîñ ëèí â ðè çîñ ôåð³ íå -
âïèí íî çðîñ òàº. Ìîæ ëè âî, ó ìàé áóò íüî ìó ñòà íå ðå -
àëü íèì ãåí íî-³íæå íåð íå êî íñòðó þ âàí íÿ ðè çîñ ôå -
ðè, íà ïðèê ëàä, çà ðà õó íîê ñòâî ðåí íÿ ðîñ ëèí ç âèç -
íà ÷å íèì ñêëà äîì êî ðå íå âèõ åê ñó äàò³â, ÿê³ áó äóòü
çà ëó ÷à òè äî ðè çîñ ôå ðè êî ðèñí³ ì³êðî îð ãàí³çìè ³
ïðèãí³÷óâàòè ðîçâèòîê øê³äëèâèõ áàêòåð³é [107]. 

Çà îñòàíí³ 20 ðîê³â ïî íÿò òÿ «ìî ëå êó ëÿð íî ãî
ä³àëî ãó» áó ëî çíà÷ íî óòî÷ íå íå, àëå, íå çâà æà þ ÷è íà
öå, çà ëè øàºòüñÿ ùå áà ãà òî íåç’ÿñîâàíîãî. 

Îñíîâ íè ìè ðè ñà ìè ïðè óòâî ðåíí³ àð áóñ êó ëÿð -
íîé ì³êî ðè çè, áî áî âî-ðè çîá³àëü íî¿ âçàºìîä³¿ òà
àñîö³àòèâ íî¿ âçàºìîä³¿ íå áî áî âèõ ³ åí äîô³òíèõ
àçîñ ïè ðèë º ïîä³áí³ ñòàä³¿ ôîð ìó âàí íÿ ñèìá³îò è÷ -
íî¿ âçàºìîä³¿,  ñï³ëüí³ ìî ëå êó ëÿð íî-ãå íå òè÷í³ ìå -
õàí³çìè â³äïîâ³ä³ (çà ãàëüí³ ãå íè ñèìá³îçó), âè íèê -
íåí íÿ çâ’ÿç êó çà ðà õó íîê á³ëêî âî-ïîë³ñà õà ðèä íî¿
âçàºìîä³¿, óòâî ðåí íÿ á³îïë³âêè, çà ëåæí³ñòü
àñîö³àö³¿ â³ä áà ãàòü îõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ôàê òîð³â òî ùî. 
Ðè çîñ ôåðí³ áàê òåð³¿ ðå à ãó þòü íà õå ìî àò ðàê òàí òè
êî ðå íå âèõ åê ñó äàò³â, ÿê³ çäàòí³ ñòè ìó ëþ âà òè
nod-ãå íè. Ñïå öèô³÷í³ á³ëêè áàê òåð³é â³ä³ãðà þòü
³í³ö³þâàëü íó ðîëü ïðè âçàºìîä³¿, àëå ¿õí³ ôóíêö³¿
ïîòðåáóþòü ïîäàëüøîãî äîñë³äæåííÿ. 

Âå ëè êå çíà ÷åí íÿ ó áàê òåð³àëü íî ìó çà ðà æåíí³
êîð³ííÿ ìà þòü ðîñ ëèíí³ ëåê òè íè ³ ¿õíÿ âçàºìîä³ÿ ç
áàê òåð³àëü íè ìè ïîë³ñà õà ðè äà ìè. Âèñ ëîâ ëå íî çà -
ãàëü íó ã³ïî òå çó ñïå öèô³÷íî ãî ëåê òè íî âî ãî
ðîçï³çíà âàí íÿ, ÿêà ïî ÿñ íþº ìî ëå êó ëÿð íèé ìå -
õàí³çì ïðèºäíàí íÿ áàê òåð³é äî êîð³ííÿ ðîñ ëèí.
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Ïðè öüî ìó ³ñíóº âå ëè êà ê³ëüê³ñòü ñó ïåðå÷ëèâ èõ äà -
íèõ ñòî ñîâ íî òî÷ íî¿ ðîë³ ëåê òèí³â, îäíàê íå ìàº
ñóìí³âó â òîìó, ùî ö³ á³ëêè º äî ñèòü âàæ ëè âè ìè
ïðè âçàºìîä³¿ ðîñ ëè íà–ì³êðî îð ãàí³çì. 

²íòåí ñèâí³ñòü ñèìá³îò è÷ íî¿ âçàºìîä³¿ çà ëå æèòü
³ â³ä áà ãàòü îõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ôàê òîð³â, òà êèõ ÿê â³ê
êóëü òó ðè, ñêëàä ³ êèñ ëîòí³ñòü ñå ðå äî âè ùà, êë³òèí -
íà ðóõ ëèâ³ñòü òà ³í., ùî ìî æóòü çíà÷ íî âàð³þâà òè é
ìà òè âèð³øàëü íå çíà ÷åí íÿ ó ôîð ìó âàíí³ ð³çíèõ
ñèìá³îòè÷íèõ àñîö³àö³é. 

Îòðè ìàí³ äàí³ ³ç âçàºìîä³¿ ì³æ ðîñ ëè íîþ ³ áàê -
òåð³àëü íèì êîì ïî íåí òîì ñèìá³îò è÷ íî ãî ³ àñîö³à-
òèâ íî ãî êîì ïëåêñ³â äå ìî íñòðó þòü, ùî ì³æ íè ìè
ñêëà ëàñü åôåê òèâ íà é ãíó÷ êà ñèñ òå ìà âçàºìíî¿ êî -
îð äè íàö³¿ òà ðå ãó ëÿö³¿. Ðå çóëü òà òîì îáì³íó ñïå -
öèô³÷íè ìè ñèã íà ëà ìè ì³êðî îð ãàí³çì³â ³ êë³òèí ðîñ -
ëèí ó ðè çîñ ôåð³ º ìî ëå êó ëÿð íî-ãå íå òè÷ íà â³äïî-
â³äü, à òà êîæ  á³îõ³ì³÷í³, ìîð ôî ëîã³÷í³, ô³ç³îëîã³÷í³ 
çì³íè êîæ íî ãî ç ñèìá³îíò³â, íà ïðàâ ëåí³ íà
îïòèì³çàö³þ ôóíêö³îíó âàí íÿ ÷ëåí³â ñï³âòî âàðèñ -
òâà ÿê ºäèíîãî ö³ë³ñíîãî îðãàí³çìó.

L.G.Lioshina

Cellular and molecular-genetic mechanisms of the symbiosis and 

associative interaction of microorganisms with plants in

rhizosphere 

Summary

The review contains results of researches symbiotic and associative
interaction of microorganisms and plants in rhizosphere. The
special attention has been given to process of contact association of
microorganisms cells and plants tissues with participation of
concrete molecular structures at which the dominant role is pertain
to protein-carbohydrate interaction. There are common features
and distinctions at formation of arbuscular mycorhiza,
rhizobia–legume symbiosis and association not leguminous and
Azospirillum are shown. 

Key words: symbiosis, associative interaction, arbuscular
mycorhiza, rhizobia, azospirillum

Ë. Ã. Ë¸øèíà

Êëå òî÷ íûå è ìî ëå êó ëÿð íî-ãå íå òè ÷åñ êèå ìå õà íèç ìû 

ñèì áè î çà è àñ ñî öè à òèâ íî ãî âçà è ìî äå éñòâèÿ  ìèê ðî îð ãà íèç ìîâ

ñ ðàñ òå íè ÿ ìè â ðè çîñ ôå ðå

Ðå çþ ìå

Ðàñ ñìîò ðå íû ðå çóëü òà òû èñ ñëå äî âà íèé ïî ñèì áè î òè ÷åñ êî ìó
è àñ ñî öè à òèâ íî ìó âçà è ìî äå éñòâèþ ìèê ðî îð ãà íèç ìîâ è ðàñ òå -
íèé â ðè çîñ ôå ðå. Îñî áîå âíè ìà íèå óäå ëå íî ïðî öåñ ñó êîí òàêò-
íîé àñ ñî öè à öèè êëå òîê ìèê ðî îð ãà íèç ìîâ è òêà íåé ðàñ òå íèé ñ
ó÷àñ òè åì êîí êðåò íûõ ìî ëå êó ëÿð íûõ ñòðóê òóð, â õîäå êî òî -
ðîãî äî ìè íàí òíàÿ ðîëü îò âî äèò ñÿ áåë êî âî-óãëå âîä íûì âçà è -

ìî îò íî øå íè ÿì. Îòìå ÷å íû îá ùèå ÷åð òû è ðàç ëè ÷èÿ ïðè ôîð -
ìè ðî âà íèè àð áóñ êó ëÿð íîé ìè êî ðè çû, áî áî âî-ðè çî áè àëü íî ãî
ñèì áè î çà è àñ ñî öè à öèè íå áî áî âûõ ðàñ òå íèé è àçîñ ïè ðèëë.

Êëþ ÷å âûå ñëî âà: ñèì áè îç, àñ ñî öè à òèâ íîå âçà è ìî äå éñòâèå,
àð áóñ êó ëÿð íàÿ ìè êî ðè çà, ðè çî áèè, àçîñ ïè ðèë ëû.
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