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Развитие растений в смешанных или совмещенных 
посевах базируется на симбиотической ассоциа-
ции, в основе которой снижение значимости поло-
вого процесса и его механизма генетического об-
мена у эндосимбионтов и стимулирование генети-
ческого обмена и расширение многообразия видов 
у экзосимбионтов. Исключением является симбиоз 
орхидных и грибов – возбудителей орхидной ми-
коризы с развитой мицелярной системой, легко 
переходящей на сапротрофный вариант. Коэволю-
ция растительных организмов с участием грибов 
указывает на специфику симбиогенной сопряжен-
ной эволюции, являющейся примером эволюции 
небольшого сообщества при разном контактирова-
нии с внешней средой. Явление симбиогенеза име-
ет давнюю историю и проявилась в многообразии 
разнотипных организмов. Сегодня зависимость 
существования одних организмов от других отме-
чена примерно у 75 % высших растений и у 90 % 
животных в разной степени симбиогенной зависи-
мости от других видов и таксонов. Своеобразие 
симбиогенеза проанализировано академиком А.А. 
Тахтаджяном (1973) при рассмотрении им проис-
хождения эукариотной клетки как процесса «сбор-
ки» сложной системы. В истории изучения симби-
оза известны разные подходы к определению био-
логической сущности этого явления. В целом яв-
ление симбиоза относится к категории взаимоот-
ношений организмов разных филогенетических 
групп 
 

 
Development of plants in mixed or combined sowings 
is based on the symbiotic association in the basis of 
which we have decreased sexual process and its mech-
anism of genetic exchange among endosymbionts and 
stimulating of genetic exchange and expansion of the 
diversity of species among exosymbionts. The excep-
tion is the symbiosis of orchids and fungi - activators 
of orchids mycorrhiza with developed micellar system 
easily passing on saprophytic option. Coevolution of 
plant organisms with fungi indicates the specifics sym-
biogenic conjugate evolution, showing an example of 
the evolution of a small community with different con-
tact with the external environment. The phenomenon of 
symbiogenesis has a long history and was manifested 
in a variety of different types of organisms. Today, 
some dependence of existence of one species from oth-
er organisms is observed at approximately 75% of 
higher plants and 90% of the animals in varying de-
grees of symbiogenic dependence from other species 
and taxa. Originality of symbiogenesis was analyzed 
by Academician A.A. Takhtadzhyan (1973) during its 
consideration of origin of eukaryotic cells as process of 
"assembly" of a complex system. Different approaches 
to determining the biological essence of symbiosis are 
known in the history of study of this phenomenon. On 
the whole phenomenon of symbiosis belongs to the 
category mutual relations of organisms of different 
phylogenetic groups 
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Основы симбиогенной эволюции. Особенности симбиогенной эволю-

ции живых организмов характеризуются спецификой длительного тесного 

сожительства разных видов, когда оба вида (симбионта) приносят пользу 

друг другу. Под симбиозом понимается длительное сожительство двух ор-

ганизмов, в том числе паразитизм и комменсализм [37]. В процессе про-
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должительного развития организмов выработалась для них полезная форма 

отношений и отмечается взаимное использование продуктов обмена ве-

ществ, создание жилища, защита организма и др. Определить границы 

симбиоза весьма трудно поскольку невозможно оценить пользу одного ор-

ганизма для другого. Мутуалистическая коэволюция базируется на влия-

нии селектирующих сил на симбиотическую ассоциацию организмов с по-

давлением полового процесса и механизма генетического обмена при со-

кращении биоразнообразия эндосимбионтов; у экзосимбионтов селекти-

рующие силы, наоборот, стимулируют генетический обмен и многообра-

зие видов [39]. В общем, у эндобионтов степень дифференциации таксо-

нов, как правило, ниже, чем у экзобионтов. У высших растений селектив-

ные процессы при симбиотической эволюции с грибами более эффектив-

ны, чем те же процессы у грибов-симбионтов; у грибов–экзобионтов раз-

нообразие выше, чем у водорослей в лишайниковом симбиозе, при значи-

тельном ингибировании половых процессов у обоих компонентов [1,2,3,5].  

Примерно 5 тысяч видов грибов развивается на высших растениях и 

такое же число грибных видов развивается по типу симбионтов. Грибы 

находятся частично в контакте с корнями высших растений, а их основная 

масса формируется в свободной среде, селективные механизмы которой 

сильно воздействуют на них и способствуют их таксономическому разно-

образию. Эндомикоризные грибы обычно находятся под покровом расте-

ния-хозяина, и селективные механизмы на них воздействуют меньше, а по-

тому таксономическое многообразие существенно отстает от эктомикориз-

ных форм [6,7,8,13].  

Некоторым исключением является симбиоз орхидных и грибов – воз-

будителей орхидной микоризы с хорошо развитой мицелярной системой, 

свойственной  базидиомицетам, способным легко переходить на сапро-

фитный вариант жизнедеятельности. Закономерность коэволюции различ-

ных жизненных форм организмов с участием грибов указывает на специ-



Научный журнал КубГАУ, №107(03), 2015 года 

http://ej.kubagro.ru/2015/03/pdf/94.pdf 

3 

фичность симбиогенной сопряженной эволюции, регуляция отношений 

между видами при которой касается корректировки интенсивности поло-

вого размножения. В качестве примера можно привести эволюцию не от-

дельного организма, а небольшого сообщества при разной степени контак-

та всех участников с внешней средой: организмы, постоянно контактиру-

ющие с окружающей средой, эволюционировали интенсивнее, чем те ор-

ганизмы, которые размножались в тканях хозяина или под его покровом 

[10,15,16,17].  

Проблема прогрессивного развития органического мира (арогенез) яв-

ляется одной из важных. Изучены критерии прогрессивной эволюции, ос-

новные ее формы и закономерности, внешние и внутренние условия осу-

ществления, особенности её движущих сил и т. д. Особое место в пробле-

ме прогресса принадлежит усложнению организации, обсуждению причин 

и факторов, его вызывающих, занимающих значительное место в истории 

эволюционной биологии в последарвиновский период [3,4].  

Явление симбиогенеза, очевидно, имеет давнюю историю и прояви-

лось с возникновением уже в океане  разнотипных организмов. Весьма ак-

тивно и широко процесс симбиогенеза развивался с выходом растений и 

животных на сушу. С появлением млекопитающих животных и покрыто-

семенных растений этот процесс усилился и ускорился, чем объясняется 

сегодня зависимость существования одних организмов от других, которая 

проявляется в той или иной степени: примерно 75 % видов высших расте-

ний и 90 % видов животных находятся в разной степени симбиогенной за-

висимости от других таксонов [9].  

Достаточно  хорошо обосновано представление об усложнении орга-

низации в ходе исторического развития различных видов организмов, ко-

торое осуществляется путем постепенного накопления в них мелких, 

наследственно закрепленных изменений. Продолжительный аккумулятив-

ный процесс таких изменений приводит к дифференциации и расчленению 
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ранее единой системы, части которой в дальнейшем все более обособля-

ются друг от друга. Селективным накоплением множества мельчайших 

наследственных изменений достаточно убедительно объясняется возник-

новение таких сверхсложных систем, как организмы высших растений и 

животных [14,18].  

Для эволюционного развития организмов  важно было бы показать, 

что чаще всего существует весьма простой и эффективный путь усложне-

ния организации отдельных видов. В течение долгого времени обсуждает-

ся возможность эволюции путем внезапных макромутаций или системных 

мутаций, но реальность этого пути до сих пор не только не доказана, но и 

становится все менее вероятной (поскольку накапливается всё больше 

данных о повреждающем действии таких мутаций, которые делают их но-

сителей слабожизнеспособными. Путем симбиогенеза происходит услож-

нение организации через объединение уже готовых "блоков" в процессе 

нарастающей связи и интеграции организмов – компонентов симбиотиче-

ской системы. Специфичность такого способа эволюции между отдельны-

ми таксонами была проанализирована А.Л. Тахтаджяном (1973) при рас-

смотрении происхождения эукариотной клетки в качестве процесса «сбор-

ки» усложняющейся системы из уже готовых «деталей».  

Возможность постепенного соединения нескольких симбионтов в 

единую, более сложную систему организменного уровня, весьма заманчи-

ва, поскольку каждый из таких компонентов уже доказал свою приспособ-

ленность за период прошедшей истории. Выясняется, насколько распро-

странен данный способ усложнения в природе – является ли он частным 

фактором эволюции, действующим при образовании отдельных таксонов 

(например, лишайников), или же представляет общий фактор, связанный с 

возникновением целых стволов эволюции (например, эукариотов) [5,24].  

Преобразование системы путем объединения её составляющих вклю-

чает два основных типа интеграции форм. Весьма распространенным и 
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значительным в эволюционном плане является синтезогенез, развиваю-

щийся на основе полового процесса, роль которого в эволюции глубоко 

изучена и обоснована. Эволюционное значение объединения организмов, 

которое осуществляется без их скрещивания и гибридизации, пока изучено 

слабо. В такие формы могут объединяться таксоны одного вида или раз-

ных, но в основном филогенетически далеких. В первом случае, при гомо-

морфном объединении, образуются колонии, формирующиеся путем недо-

веденного до конца размножения и нерасхождения дочерних организмов. 

При возрастании морфофункциональной целостности колонии и парал-

лельном ослаблении индивидуальности ее членов могут возникнуть особи 

достаточно высокого ранга среди многоклеточных животных. Гетеро-

морфное объединение ведет иногда к возникновению таких симбиотиче-

ских ассоциаций, которые при отборе на усиление полезной для особей 

связи между компонентами и целостности всей системы могут образовать 

сложный комплексный орган [19,25].  

Процесс развития живых организмов, находящихся в симбиотических 

отношениях, идущий в сторону более глубокой их связи, нередко приводит 

к образованию весьма тесного их объединения, так что возникает необхо-

димость характеристики его как сложной комплексной формы, обладаю-

щей свойствами единого морфофизиологического целого, может быть 

определен как «симбиогенез». Иными словами, симбиогенез представляет 

особый тип эволюции, в основе которого лежит явление нарастающей сте-

пени интеграции симбионтов, и симбиоз в некоторых случаях выступает в 

качестве фактора усложнения организации эволюционного процесса 

[20,22].  

Прогрессирующая связь и интеграция компонентов симбиотических 

ассоциаций не всегда приводит к такой форме объединения, когда возни-

кает единая организменная система. Очень часто запреты на такой ход раз-

вития бывают весьма жесткими, и даже длительное сосуществование не 



Научный журнал КубГАУ, №107(03), 2015 года 

http://ej.kubagro.ru/2015/03/pdf/94.pdf 

6 

приводит к возникновению нового комплексного организма [1,31,32]. При-

способления разнородных организмов и их причины обусловлены различ-

ными формами сожительства; их распространение в растительном и жи-

вотном мире, характер взаимоотношений между компонентами симбиоти-

ческих ассоциаций и адаптаций в строении и функциях симбионтов давно 

интересовали и продолжают интересовать представителей разных биоло-

гических специальностей. В истории изучения симбиоза известно множе-

ство подходов к определению биологической сущности такого явления. В 

небольшой работе трудно показать существующие толкования симбиоза 

разных организмов и мы ограничимся лишь общим подходом к его анали-

зу [31,33].  

Для начала отметим, что явление симбиоза относится к категории вза-

имоотношений организмов, складывающихся между представителями са-

мых разных филогенетических групп, и представляет такую форму взаи-

модействия между разнородными организмами, когда совместное суще-

ствование обеспечивает основным участникам значительное селективное 

преимущество. Адаптивная ценность симбиоза определяется тем, что, 

вступая в сожительство, организм оказывается лучше приспособленным к 

среде благодаря использованию особенностей, которые уже имеются у его 

партнера, и потому симбиоз представляет собой эффективный способ при-

способления организмов к окружающей среде. При симбиозе организм 

«как бы пополняет отсутствующие у него способности, необходимой для 

приспособления к данным условиям существования, путем объединения с 

другим организмом, у которого эти особенности имеются». Симбиоз в од-

них случаях имеет значение для лучшего приспособления к питанию, в 

других – усиливает интенсивность дыхания или для усиления энергетиче-

ских процессов, передвижения, защиты и т.д. [32]. 

Изучены весьма многообразные формы симбиоза, и для всех случаев 

симбиотических отношений характерна одна общая черта – наличие опре-
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деленной связи между партнерами. Сравнение форм сосуществований по 

степени связи между партнерами симбиоза показывает, что может быть 

выделен ряд основных ступеней объединения организмов: во-первых, слу-

чаи ассоциаций, отличающихся слабой степенью объединения партнеров 

(например, взаимоотношения между муравьями-листорезами и культиви-

руемыми ими кормовыми грибами Septobasidium, между цветковыми рас-

тениями и насекомыми-опылителями или другие случаи подобного рода 

связи между консортами обычно одной консорции) [2,33,37,38]. 

Довольно заметная связь между членами ассоциации организмов ха-

рактеризуется значительной связью между компонентами, и такие симбио-

зы представляют собой более тесное и прочное их объединение. Хороши-

ми примерами подобного типа сожительства может быть симбиоз рака-

отшельника (Pagurus arroser) и актинии (Calliactus parasitica), некоторые 

виды из многочисленной группы растений-эпифитов, внеклеточный эн-

досимбиоз колониальной синезеленой водоросли Woronichinia naegeliana, 

в слизи которой обитают другие синезеленые водоросли (Lyngbya endo-

phytica или Synechocystis endobiotica).У таких симбиозов, несмотря на их 

тесную связь, отсутствуют еще какие-либо признаки морфофизиологиче-

ского единства, никак не проявляется организменная целостность симбио-

за и соподчиненность его составляющих [36,38].  

Более продвинутыми по объединению партнеров являются ассоциа-

ции, в которых один из них преобразуется так, что функционально стано-

вится звеном в обмене веществ другого партнера. Например, симбиоз жгу-

тиконосцев и термитов, в кишечнике которых обитают эти простейшие, 

обладающие необходимым набором ферментов для расщепления клетчат-

ки, которой питаются термиты, а жгутиконосцы выполняют основную 

функцию ассоциированного с ними организма и их симбиотическая связь 

становится объединенной частью единой системы. Такая связь приводит к 

образованию специального механизма, поддерживающего существование 
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и непрерывность всей системы, в основе которой лежит особая форма ин-

стинктивного поведения термитов – инстинкт слизывания. Другим приме-

ром установления физиологической связи могут служить взаимоотноше-

ния между инфузориями из семейства Ophryoscolecidae и жвачными жи-

вотными, в рубце которых обитают эти компоненты [39].  

Один из организмов-симбионтов становится иногда конструктивной 

частью организации своего партнера (например, цитоплазматические 

включения простейших, кишечнополостных и других организмов). Завер-

шающая стадия симбиогенеза организмов охватывает сожительства, даю-

щие возможность отнести их к этапам становления нового комплексного 

организма, жизнь которого регулируется единым физиологическим меха-

низмом и обслуживается вновь возникшими органами (например, предста-

вители таксона лишайников). Симбиоморфоз как явление эволюционного 

образования путем формирования замкнутой живой системы, имеющей 

свою внутреннюю среду с характерным обменом веществ и способной 

размножаться как единое целое, благоприятствует признанию реальности 

процесса симбиогенетического развития [36,40].  

Установление последовательных ступеней развития от рыхлых ассо-

циаций, компоненты которых связаны биоценотическими взаимоотноше-

ниями, до глубоко и тесно связанным сожительствам и далее к целостным 

биологическим системам организменного типа с физиологическими связя-

ми между частями – симбионтами позволяет представить эволюцию путем 

симбиогенеза. Такой процесс возможен, поскольку каждая ступень объ-

единения разнородных организмов является формой приспособления к 

условиям жизни и биологически может быть полезной в борьбе за суще-

ствование. Основным механизмом такой эволюции в ассоциации должен 

быть групповой отбор, повышающий степень связи в симбиотическом раз-

витии [36,37]. Признание реальности процесса симбиогенеза позволяет 

дать сравнительный анализ изменений в организации некоторых сожи-



Научный журнал КубГАУ, №107(03), 2015 года 

http://ej.kubagro.ru/2015/03/pdf/94.pdf 

9 

тельств в пределах определенной группы организмов. К сожалению, еще 

отсутствуют достаточные данные, позволяющие представить полный ряд 

переходных форм. Однако за последнее столетие после серьезных иссле-

дований в этой области положение существенно изменилось.  

Наиболее изученной моделью процесса симбиогенеза могут служить 

группы слизистых лишайников, которые как объект для исследований пу-

тей эволюции впервые были отмечены примерно около 100 лет тому назад 

А.А.  Еленкиным (1912), отметившим, что эволюционный переход от вза-

имоотношений гриба и водоросли как компонентов биоценоза в каче-

ственно отличное состояние – организм лишайника – отмечался последо-

вательным совершенствованием связи между этими компонентами [36,37]. 

Примером симбиоза являются лишайники, в которых сумчатые грибы и 

синезеленые либо зеленые водоросли, в тропиках базидиальные грибы и 

синезеленые водоросли находятся в очень тесных взаимоотношениях, и 

образуется новый организм. Водоросли образуют в процессе фотосинтеза 

углеводы, которые используются грибом, а тот в свою очередь обеспечи-

вает водоросль водой с растворенными минеральными веществами, осо-

бенно фосфором. 

Слизистые лишайники интересны тем, что объединяют формы с раз-

ной степенью связи между партнерами. Сравнительно-морфологическое 

изучение преобразования внешнего облика слоевища и характера взаимо-

отношений компонентов в пределах этой группы четко характеризуют по-

следовательные ступени интеграции синезеленых водорослей из семейства 

Nostocaceae с гифами грибов, эндофитирующих в слизи этих водорослей. 

Нередко связь между этими организмами имеет характер случайного соот-

ветствия и внедрения гриба в слизь водорослей, и не всегда можно устано-

вить поэтому появление настоящего слизистого лишайника. В таких слу-

чаях взаимоотношения организмов, вступивших в контакт, по существу 
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ничем не отличаются от факультативных взаимосвязей между популяция-

ми грибов и водорослей как компонентов экосистемы [36].  

Обычно в слизистых лишайниках, с усложняющимися постепенно 

связями между компонентами, наиболее примитивной формой является 

лишайник Leptogium issatschenkoi, у которого связь между составляющими 

настолько слаба, что она не влияет на формирование морфологического 

облика симбиотического слоевища. Такой лишайник сохраняет слоевище в 

форме пластинчатых колоний, характерных для некоторых форм Nostoc 

commune, одна из которых принимает участие в образовании этого лишай-

ника; гриб, эндофитирующий в слизи ностока, не вызывает существенных 

изменений в его строении; клетки ностока здесь собраны в цепочковидные 

трихомы, как у свободно живущих форм этих водорослей, а соредии у это-

го лишайника весьма несовершенны и возникают в толще слоевища путем 

обособления слизи вокруг нескольких трихомов ностока, которые, разрас-

таясь, образуют изолированные колонии, а его распад и восстановление 

говорят о его примитивности [38,39,40].  

Несколько продвинутым, но все же еще очень примитивным типом 

является подводный слизистый лишайник Collema ramenskii Elenk. Не-

смотря на то, что водоросль (Nostoc zetterstedtii) в этом лишайнике остает-

ся преобладающей в сожительстве, влияние гриба остается весьма силь-

ным. Углубление связи между участниками этого симбиоза проявляется во 

внешней организации слоевища лишайника, которая вместо дольчато-

шаровидной формы, характерной для колоний водоросли, приобретает вид 

глубоко изрезанной на узкие ветвящиеся лопасти пластинки с загнутыми 

вверх и вниз краями; дезорганизуются трихомы: клетки ностока обособле-

ны друг от друга и имеют вид кокков, собранных в конгломераты по пери-

ферии слоевища. В ряду постепенно нарастающей интеграции компонен-

тов примером  может служить гомеомерный лишайник Synalissa (Pyrenop-

sis) conferta. У этого вида установление более тесной связи происходит 
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благодаря внедрению гиф микобионта в толстые слизистые покровы сине-

зеленых водорослей из рода Gloeocapsa и прикрепления их к протопласту, 

и гриб является эндосапрофитом [36].  

Более продвинутым с точки зрения формирования слоевища, но отли-

чающимся примитивным типом отношений между компонентами, высту-

пает лишайникSaccomorpha arenicola. Черное накипное слоевище этого 

лишайника состоит из септированных ветвящихся гиф гриба и плотных 

темно-коричневых склероциеобразных тел, окружающих нити синезеленой 

водоросли из рода Stigonema. Взаимоотношения между его компонентами 

весьма примитивны: они далеки от состояния длительного эндопаразито-

сапрофитизма, поскольку здесь имеет место резко выраженный паразитизм 

гриба, приводящий к дезорганизации и отмиранию водоросли. Для под-

держания своего существования этот лишайник постоянно должен вклю-

чать новые особи стигонемы. Относительно усложнившийся тип отноше-

ний между симбионтами наблюдается у лишайника Pseudoperitheca mur-

manica, для которого характерна смягченная форма паразитизма, выража-

ющаяся в образовании особых «питающих» очагов, внутри которых водо-

росли потребляются грибом. За пределами «питающих» очагов дезоргани-

зации и отмирания клеток водоросли не происходит. Здесь осуществляется 

еще один шаг к установлению наиболее совершенных взаимоотношений 

между компонентами – к длительному эндопаразитосапрофитизму [37,39].  

Сравнительное изучение типов симбиоза в пределах слизистых ли-

шайников хорошо показывает, что возникновение настоящего лишайника 

– это сложный эволюционный процесс, в котором ведущую роль играет 

усиление и усложнение взаимосвязи между составляющими компонента-

ми; такой процесс находит отражение прежде всего в структурных преоб-

разованиях лишайникового слоевища и изменениях характера питания 

симбионтов. Достаточно  изученным фактом, свидетельствующим о реаль-

ности процесса симбиогенеза, является возникновение новой сложной 
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жизненной единицы – микоризы – через соединение в симбиозе корней 

высших растений с гифами грибов. О реальности симбиогенеза говорит 

факт существования у растений и животных симбиотканей и симбиорга-

нов, т. е. разнообразных по строению и функциям тканей и органов, воз-

никновение которых обусловлено присутствием и жизнедеятельностью ор-

ганизмов-симбионтов. К числу данных, свидетельствующих в пользу ре-

альности симбиогенеза, но имеющих меньшую степень доказательности, 

могут быть отнесены результаты исследований морфологических преобра-

зований и функциональной специализации компонентов в ряду таких 

эндоцианозов, как Geosiphon pyriforme – Glaucocystis nostochinearum – Cy-

anophora paradoxa. Кроме этого, экспериментальный анализ специфиче-

ских особенностей важнейших органелл клетки (автономность поведения, 

наличие собственной ДНК и белоксинтезирующей системы) – хлоропла-

стов и митохондрий, а также результаты сравнительного анализа их при-

знаков и свойств с признаками и свойствами синезеленых водорослей и 

бактерий подтвердили глубокое сходство между ними. С целью глубокой 

разработки фактической аргументации в пользу симбиогенеза исключи-

тельный интерес представляют материалы о природе плазмид и механиз-

мах переноса ими генетической информации в мире прокариот, данные о 

природе цитоплазматических, генетически контролируемых включений у 

простейших (каппа-частицы, частицы мю, лямбда и др.). Большое значение 

имеет изучение функциональной активности хлоропластов в клетках бес-

позвоночных животных, а также анализ первичной структуры ДНК у пред-

ставителей разных систематических групп растений и животных.  

Подводя анализ вышеизложенному можно сделать следующий вывод: 

в процессе эволюции степень связи между симбиотирующими организма-

ми может изменяться. В эволюции множества экосистем эти изменения 

происходят все время на биоценотическом уровне. В отдельных же случа-

ях эволюционные преобразования симбиотических связей заходят столь 
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далеко, а интеграция компонентов становится такой глубокой, что биоце-

нотические отношения перерастают в физиологические, а компоненты 

становятся частями (тканями, органами) нового комплексного индивида, 

т.е. происходит симбиоз и образование нового организма [32,33].  

Симбиоз разнотипных организмов. Форма взаимоотношений асимби-

оза автотрофов с бактериями, грибами и актиномицетами имеет мутуали-

стическую основу: гетеротрофы снабжают растения азотом (азотфиксато-

ры), фосфором и другими веществами (микоризообразователи), а растения 

обеспечивают гетеротрофных симбионтов энергией. Вполне допустимо, 

что симбиотрофия как явление имеет большое значение в развитии экоси-

стем. Так, микоризные грибы в силу специфики своих физиологических 

особенностей повышают долю растворимых форм фосфора и ряда других 

веществ из минеральных соединений и при разложении органических 

остатков, что способствует поддержанию уровня концентрации отдельных 

элементов в растительных тканях и гетеротрофах, использующих своего 

рода их энергию и вещества [11,12].  

Накопление отдельных элементов в различных звеньях экосистемы 

способствует усилению круговорота этих веществ, ускоряет разложение 

органических остатков, существенно влияя на развитие экосистем в целом. 

Расширение симбиотрофии автотрофов с грибами и бактериями является 

результатом их сопряженной эволюции, что, по всей видимости, не имело 

столь глобального размаха в древние времена, когда конкурентные отно-

шения были менее выражены, а вышедшие на сушу организмы, имея мало-

эффективную трофику, существовали, очевидно, какое-то время отдель-

ными таксонами. Распространение конкуренции среди высших растений 

повышало количество таких форм симбионтов, которые усиливали их кон-

курентоспособность за условия жизни [6,7,8].  

Широкое распространение в природе получило развитие симбиотиче-

ских мутуалистических взаимоотношений между высшими растениями, с 
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одной стороны, бактериями, грибами и актиномицетами – с другой. Между 

высшими растениями, копытными животными и насекомыми формируют-

ся и развиваются жизненно важные энергетико-вещественные отношения. 

Значение таких форм отношений и роль функциональных групп организ-

мов и их соотношений оказали немаловажное влияние на становление от-

дельных ландшафтных систем в прошлом и их развитие в настоящем [4,5].  

Получено много данных, подтверждающих положительное влияние 

грибных  эндо- и экзосимбионтов на особенности развития и продуктив-

ность автотрофов в силу улучшения питания последних водой, фосфором и 

другими веществами. К эндомикоризной группе относится большинство 

многолетних трав, кустарников и деревьев тропиков и субтропиков, где 

подстилка практически не накапливается в силу её быстрого разложения 

(высокая влажность и высокая температура), а к экзомикоризной – лесные 

породы умеренной зоны, где формируется мощная подстилка, сохраняю-

щаяся большой временной период [2,10,15,18].  

В нашей стране изучено 3500 видов сосудистых растений,  из которых 

более 80 % формируют микоризу: сюда относятся все голосеменные и 

77,5% покрытосеменных видов [36]. В растительном покрове распростра-

нена в основном везикулярно-арбускулярная эндомикориза и чехольчатая 

эктомикориза; два других типа микориз (микориза орхидных и эрикоидно-

арбутоидная) распространены сравнительно мало [37]. Микориза слабо 

выражена у гидро- и гигрофитов, а также у разных форм осок, что объяс-

няется спецификой эволюции в определенных условиях среды переувлаж-

ненной, бедной свободным кислородом, мало пригодной для развития ми-

коризообразователей. У симбиотически связанных с азотфиксирующими 

бактериями бобовых растений (Fabaceae) можно проследить специфич-

ность их бактериотрофии, у которых 93 % видов образуют клубеньки, у 

мимозовых (Mimosaceae) – 87% видов и у цезальпиниевых 

(Caesalpiniaceae) – только 22,6 % видов [22].  
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Весьма архаичной группой считаются мимозовые, близкие к бобовым 

по выраженности бактериотрофии. Всего бактериотрофных видов в группе 

бобовых (порядок Fabales) около 10000 [38]. Атмосферный азот воздуха 

фиксируют также автотрофы, симбиотически связанные с актиномицета-

ми, куда относятся 8 семейств: Betulaceae, Casuarinaecae, Myricaceae, 

Rhamnaceae, Elаeagnaceae, Cariaceae, Rosaceae, Ericaceae, из которых из-

вестно около 140 видов, включая ольху, лох и облепиху, симбионты кото-

рых способны фиксировать азот воздуха. Представители этих семейств в 

природе распространены широко на всех материках, а многие из них яв-

ляются растениями–пионерами, заселяющими нарушенные территории, 

вновь отложенные песчаники, галечники и т. д. [39] 

Много растений, вступающих в симбиотрофные отношения и с гри-

бами, и с бактериями. Известны случаи симбиоза автотрофов с бактерия-

ми, которые не могут фиксировать азот атмосферы. Например, на листьях 

некоторых представителей Rubiaceaе, Myrsiniaceae, Dioscoreaceae, Poaceae 

бактерии образуют желвачки, а некоторые виды лисохвостов формируют 

клубеньки на корнях. Полагают, что в таком симбиозе бактерии индуци-

руют образование цитокининов – ростовых веществ, благоприятствующих 

развитию автотрофов [18,19]. В процессе эволюции растений наибольшее 

значение в становлении экосистем имела микотрофия, а затем и бактерио-

трофия. Значение микотрофии обусловлено энергетически более эконом-

ным вариантом симбиоза автотрофов с грибами, работающими на себя и 

на растение, тогда как бактерии работают в основном на себя, на растение 

и еще обогащают почву азотом, что активирует работу сапротрофов и уси-

ливает процессы нитрификации [34,35,36].  

Микосимбиотрофия – явление более распространенное в сравнении с 

бактериосимбиотрофией, что объясняется широким присутствием в систе-

мах свободноживущих азотфиксаторов. Этим можно объяснить, что только 

небольшая часть видов сосудистых растений вступила в симбиоз с такими 
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азотфиксаторами, как бактерии и актиномицеты. В природе широко рас-

пространен энергетико-вещественный союз: автотроф + бактерия (или ак-

тиномицет) + микоризный гриб. Значительное число бактериосимбиотро-

фов связаны с микоризой, которая улучшает обеспечение растений и бак-

терий минеральным питанием и усиливает таким образом азотфиксацию, 

что благоприятно сказывается на развитии и растения, и гриба [36]. Фор-

мируя на поверхности поглощающих корней растений гифы микоризы, 

грибы увеличивают поверхность соприкосновения корней высших расте-

ний с почвой и повышают активность ионов ортофосфорной кислоты, от-

личающихся чрезвычайно низкой подвижностью в почве и потому быстро 

истощающихся в непосредственной близости от корней. Таким образом, 

можно объяснить причину отсутствия микоризы у большого числа видов 

(примерно у 20%). Развитие микоризы связано со сложным положением 

растений на бедных растворимыми фосфатами почвах; только присутствие 

грибов, способных вегетировать в симбиозе с растениями и активно обес-

печивать их фосфором, благоприятствовало освоению растительными ви-

дами таких территорий [1,2,4].  

Явление микосимбиотрофии в мировой флоре свойственно примерно 

250000 видов высших растений, а бактериотрофия выявлена всего у 10000 

видов, что объясняется возможностью обеспечения первых фосфором, а 

вторых – азотом. В результате деятельности свободноживущих азотфикса-

торов, входящих в состав всех экосистем суши, высшие растения получают 

азот, что объясняет ограниченность симбиоза растений с азотфиксаторами 

(бактериями и актиномицетами) и использование менее затратной формы 

взаимосвязей автотрофов с азотфиксаторами. Очевидно, все симбиотиче-

ски связанные с бактериями или актиномицетами растения формируют 

свою микоризу. Гриб улучшает питание фосфором (возможно, и другими 

элементами) автотрофа и бактерий и тем самым усиливает азотфиксацию, 

что положительно сказывается и на развитии самого гриба [32]. Отсут-
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ствие микоризы у отдельных групп растений объясняется достаточным 

обеспечением фосфорными и другими веществами и произрастанием их в 

настоящее время на богатых почвах (например, крапива);  эволюцией рас-

тений на обеспеченных влагой почвах с растворенными фосфатами, где 

растения имели в достатке этот элемент; отсутствие подходящих симбион-

тов или условий для симбиоза и развитием у некоторых видов растений 

(например, горчицы и гречихи) без помощи гриба использовать фосфор из 

труднорастворимых фосфатов; неблагоприятными условиями (засуха, низ-

кие температуры, бедные почвы и т.д.)  для развития микоризы 

[34,35,36,38,40]. 

Эндофитизм в развитии растений и грибов. Весьма распространен-

ной в природе формой сожительства грибов-эндофитов с фотосинтезиру-

ющими органами растений считается эндофитизм, что свидетельствует о 

длительной коэволюции растений и грибов с древних времен. Грибы-

эндофиты размещены в эпидерме под кутикулой или в поверхностных 

слоях листовой паренхимы (реже стеблей); они не оказывают видимого 

негативного воздействия на занятые ими органы. Хотя об эндофитной 

группе грибов знали давно, но лишь в последние 15–20 лет обратили на 

них внимание с точки зрения их роли в эволюционном развитии растений. 

По распространенности и своему значению эндофитизм грибов сравним с 

эндомикоризой. Полагают, что многие эндофиты функционально ближе к 

комменсалам, хотя они недалеко ушли также и от паразитирующих форм. 

Известно их положительное влияние на хозяина, и в таком случае они мо-

гут рассматриваться как мутуалистические симбионты. Эндофиты разде-

ляются на конституитивных и индуцированных. Конституитивные эндо-

фиты поселяются на семенах, и при прорастании последних мицелий гриба 

диффузно распространяется во всех наземных органах растений. Индуци-

рованные эндофитные формы распространяются по воздуху без заражения 

семян.  



Научный журнал КубГАУ, №107(03), 2015 года 

http://ej.kubagro.ru/2015/03/pdf/94.pdf 

18

Таким образом, многие растения в своих тканях содержат эндофиты, 

относящиеся к аскомицетам (известны эндофиты из классов Discomycetes, 

Loculoascomycetes, Pyrenomycetes) и несовершенным грибам. Со злаками 

мутуалистическую форму симбиоза установили эндофиты ряда видов по-

рядка Clavicipitales, что объясняется их широкой экологической пластич-

ностью. Эндофиты в симбиозе с растениями выделяют токсины и антибио-

тические вещества, негативно влияющие на грибных паразитов, фитофагов 

и даже млекопитающих. Как правило, выделяемые эндофитами биологиче-

ски активные вещества благотворно влияют на развитие растений. Поеда-

ние заселенных эндофитами злаков оказывает на животных наркотическое 

воздействие, поскольку грибы продуцируют алкалоиды. Растение платит 

эндофиту поставкой ему энергетического материала. Отмечено, что эндо-

фиты распространяются не только в листьях: выделены эндофиты из кси-

лемы ствола и коры дуба и ивы, из корней сосны и пшеницы, из семян по-

левицы (Acremonium coenophialum) (грибы не спороносят, в тканях не 

формируют везикулы и арбускулы, что указывает на его эндофитизм). Ин-

фицированные грибом растения повышают продуктивность на 40 % и бо-

лее устойчивы к болезням. Природа гриба, очевидно, базидиальная, а сам 

гриб обеспечивает растение ростовыми веществами и биоцидами. Возник-

новение эндофитизма относят ко времени выхода растений на сушу, но 

само явление остается мало неизученным. Пока что не совсем ясна роль 

эндофитизма на системном уровне, на степень влияния эндофита на фор-

мирование растительных сообществ и на развитие экологических систем в 

их эволюционном плане. 
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