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   При повышении плотности посадки растений в них 

накапливается АБК, и рост их ингибируется еще 

до появления дефицита ресурсов. В данном 

исследовании предпринята попытка смягчить это 

негативное проявление конкуренции инокуляцией 

растений салата АБК-деградирующими бактериями, 

относящимися к Pseudomonas. В лабораторных 

опытах, имитируя плотность посадки количеством 

растений в горшке (одно и три растения), обнаружили 

сходную способность бактерий, P. plecoglossicida 

2.4-D и P. veronii IB K11-1 нивелировать уменьшение 

массы растений при густой посадке. Оба штамма 

снижали содержание в почве и в побеге 

накапливающегося у конкурирующих растений 

гормона АБК, в корнях и в почве повышали 

содержание ИУК, которое резко падало у растений 

при плотном посеве, снижали содержание зеатина 

в корнях. Обсуждается в качестве основного 

механизма позитивного влияния бактерий-

деструкторов АБК на рост растений салата 

увеличение гидравлической проводимости 

и улучшение газообмена в результате снижения АБК 

в побегах растений, которое дополнялось прямым 

влиянием бактерий на содержание ауксинов, 

активирующих рост корней. 
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   With increasing planting density, ABA accumulates 

in plants and their growth is inhibited even before 

resource deficit occurs. In this study, an attempt was 

made to mitigate this negative manifestation 

of competition by inoculating lettuce plants with 

ABA-degrading bacteria belonging to Pseudomonas. 

In laboratory experiments simulating planting density 

by the number of plants in a pot (one and three plants), 

similar abilities of bacteria, P. plecoglossicida 2.4-D 

and P. veronii IB K11-1 to level out the decrease in plant 

weight in dense planting were found. Both strains reduced 

the content of the ABA hormone accumulating 

in competing plants in the soil and in the shoot, increased 

the IAA content in the roots and in the soil, which sharply 

dropped in plants with dense planting, and reduced 

the zeatin content in the roots. The main mechanism 

of the positive effect of ABA-degrading bacteria 

on the growth of lettuce plants is discussed as an increase 

in hydraulic conductivity and improvement of gas 

exchange as a result of a decrease in ABA in plant shoots, 

which was supplemented by the direct effect of bacteria 

on the content of auxins that activate root growth. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Оптимальная плотность посадки сельскохозяйственных растений одно из важных 

условий получения стабильных и высоких урожаев. Она зависит не только от вида и 

сорта растений, но и от качества почвы, которая даже в пределах одного поля может 

существенно отличаться. Повышение устойчивости растений к увеличению плотности 
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посадки могло бы в определенной степени разрешить эти противоречия, повышая 

эффективность использования пахотных полей при интенсивном способе выращивания 

растений [Zhang et al., 2021]. Изучению регуляции роста растений в условиях 

конкуренции за ресурсы в плотных посадках посвящено немало работ, но большинство 

из них относится к изучению возникающего еще в отсутствие дефицита ресурсов 

светового сигнала и связанного с ним активным ростом стебля в длину в результате чего 

снижается ассимилирующая поверхность и в конечном итоге падает продуктивность 

растения [Pierik, Ballare, 2021]. Следует отметить, что большинство исследований 

выполнено с использованием в качестве модельного объекта растений арабидопсиса и 

модулированием состава света [Yun-jia, Liesche, 2017; Tang et al., 2017]. Практически 

не уделялось внимания снижению транспирации растениями в загущенных посевах 

и анализу того, как эта реакция связана с гормональным балансом и накоплением массы 

растениями. Наконец, в модельных опытах было показано, что у растений салата 

в присутствии конкурентов накапливается АБК в побегах [Vysotskaya et al., 2018; 

Vysotskaya et al., 2023], а также было обнаружено снижение устьичной проводимости при 

увеличении плотности посадки, когда растения сажали по три в один горшок 

и сравнивали с одиночными посадками [Vysotskaya et al., 2011; Vysotskaya et al., 2018]. 

Предположительно, снижение газообмена, обусловленное уменьшением устьичной 

проводимости в результате накопления АБК могло быть причиной снижения массы 

каждого растения [Kim, Lieth, 2003] в плотных посадках в самые ранние сроки, 

когда растения еще не испытывали дефицита каких-либо ресурсов [Vysotskaya et al., 

2023]. Чтобы смягчить этот негативный эффект влияния конкуренции были проведены 

опыты по инокуляции растений салата бактерией P. plecoglossicida 2.4-D, способной 

метаболизировать АБК [Vysotskaya et al. 2023]. Как было показано, оптимальная доза 

вносимых бактериальных клеток полностью компенсировала влияние конкуренции 

и даже приводила к формированию большей массы растения. Таким образом, закрытие 

устьиц и снижение устьичной проводимости  может быть одним из важнейших 

механизмов торможения роста растений в плотных посадках. В то же время логично 

предположить, что в ответ на снижение содержания АБК в результате воздействия 

бактерий может инициироваться изменение гормонального баланса растения, или это 

может быть следствием прямого воздействия бактерий на другие гормоны. В любом 

случае необходимо было исследовать влияние метаболизирующих АБК бактерий 

на содержание и динамику не только АБК, но и ИУК, и цитокининов, взаимодействие 

которых определяет рост побегов и корней [Su et al., 2011; 2022 Rivas et al., 2022]. 

Для убедительности, кроме хорошо зарекомендовавшего себя штамма P. plecoglossicida 

2.4-D [Vysotskaya et al. 2023], для работы взяли также способный к разрушению АБК 

штамм P. veronii IB K11-1 [Ryabova et al., 2024] (далее по тексту обозначили их как 2.4-D 

и K11-1, соответственно). 
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Экспериментальный дизайн 

Объектом исследования являлись растения салата (Lactuca sativa L.) сорта 

Московский парниковый. Эксперименты проводились на светоплощадке при освещенности 

320 мкмоль/м2 с ФАР и 14-часовой продолжительности светового периода, температуре 

24-26 °C, влажности воздуха 40-50%. Семена проращивали в почвогрунте для овощных 

культур. На стадии двух сформированных настоящих листьев растения салата пересаживали 

в вегетационные сосуды (горшки) объемом 200 см3 со стерильным песком. Песок перед 

посадкой пропитывали модифицированным раствором Хогланда – Арнона (Х-А) (5 мМ 

KNO3, 5 мМ Ca(NO3)2, 1 мМ KH2PO4, 1 мМ MgSO4) до полного насыщения. Растения росли 

по одному или по три в горшке, имитируя разную плотность посадки. Бактериальную 

обработку проводили при пересадке растений салата в горшки с песком, для чего 

в прикорневую зону вносили водную суспензию клеток бактерий рода Pseudomonas. 

Использовали штаммы P. plecoglossicida 2.4-D (GenBank KY593189.1) [Chetverikov et al., 

2017], либо P. veronii IB K-11-1 (GenBank PP237770) [Ryabova et al., 2024], хранящиеся 

в коллекции микроорганизмов Уфимского Института биологии УФИЦ РАН. Контролем 

служили необработанные растущие по одному или по три в одном горшке растения.  

Растения в горшках ежедневно поливали, добавляя во все сосуды одинаковое 

количество питательного раствора 100% Х-А и необходимое количество воды 

для достижения влажности почвы 70-80% от полной влагоемкости (ПВ). 

Получение бактериальных суспензий  

Бактериальные суспензии для обработки растений салата получали, выращивая 

штаммы рода Pseudomonas на жидкой среде Кинг Б [King et al., 1954]. Культивирование 

бактерий осуществляли в 50–100 мл питательной среды в колбах Эрленмейера на шейкере-

инкубаторе Innova 40R (New Brunswick Scientific, New Brunswick, NJ, USA) при 25°С и 160 

об/мин в течение 1-3 суток, до стационарной фазы роста, в зависимости от штамма 

микроорганизмов. Бактериальные клетки отделяли от супернатанта на центрифуге Sigma 

2-16PK (Wiegand Int. GmbH, Hamburg, Germany) при скорости 8000 об/мин. Полученную 

биомассу разбавляли в стерильной водопроводной воде и добавляли в прикорневую зону 

до получения титра 107 КОЕ/ г песка. 

Измерение показателей 

Относительное содержание хлорофилла и индекс азотного баланса (NBI) измеряли 

в эпидермисе всех сформировавшихся листьев с помощью портативного оптического 

прибора флавоноид- и хлорофиллометра Dualex Scientific (Force-A, Париж, Франция). 

Индекс азотного баланса рассчитывается в произвольных единицах и позволяет получить 

информацию об азотном статусе растения [Goulas et al., 2004; Cartelat et al., 2005].  

Поскольку транспирация напрямую связана с температурой поверхности листьев, 

обычно скорость транспирации оценивают с помощью тепловых инфракрасных изображений 
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[Morgan et al., 2023; Mertens et al., 2023]. В наших исследованиях для определения 

температуры поверхности листьев использовался тепловизор HM-TP74-25SVF/W-G40b 

(HIKMICRO, Ханчжоу, Китай). Измерения проводили в соответствии с инструкциями 

на расстоянии 40 см от поверхности листьев в одних и тех же зонах полностью развитых 

листьев у всех измеряемых растений. 

Для получения почвенных смывов горшки с растениями поливали до полного 

насыщения водой. После извлечения растений из горшка в песок добавляли по 20 мл 

дистиллированной воды, встряхивали сосуд и фильтровали вытекающую из горшка 

жидкость через бумажный фильтр.  

Измерение перечисленных показателей, оценка сырой массы побегов и корней, 

содержание в них и в почвенных смывах растительных гормонов АБК, ИУК и цитокининов 

осуществляли на 4 и 10 сутки после пересаживания растений в вегетационные сосуды 

и бактериальной обработки. 

Определение содержания гормонов 

Для оценки содержания АБК, ИУК и цитокининов после экстракции и очистки 

образцов растений и почвенных смывов был использован метод иммуноферментного 

анализа, основанный на использовании специфических антител к каждому из гормонов. 

Побеги и корни растений из каждого горшка фиксировали в жидком азоте, гомогенизировали 

и отбирали на анализ аликвоту, соответствующую 1 грамму сырой массы, для экстракции 

80%-ным этанолом в течение ночи. После выпаривания спирта водный остаток 

центрифугировали при 10 000 об/мин в течение 10 мин (HERMLE LaborTechnik, Вехинген, 

Германия) и делили на две части (одна - для экстракции и определения ИУК и АБК и другая 

- для очистки на картридже Bond-Elut RP-C18 (Agilent, Сент-Клара, США) и с помощью 

тонкослойной хроматографии с последующим определением зеатина (Z) и его производных 

(ZR-зеатинрибозид и ZN-зеатиннуклеотид). Абсцизовую кислоту и ИУК из побегов и корней 

экстрагировали диэтиловым эфиром по модифицированной схеме с уменьшением объема 

экстрагента, как подробно описано [Veselov et al., 1992; Vysotskaya et al., 2023]. 

Конкурентный иммуноферментный анализ (ELISA) проводили с использованием 

специфических антител к АБК, ИУК и цитокининам ZR, как ранее описано [Vysotskaya et al., 

2018].  

РЕЗУЛЬТАТЫ  

Созданные нами условия для выращивания растений в данном цикле исследований 

позволяли предотвратить дефицит воды и питания в более плотной посадке (три растения 

в горшке, по сравнению с одним растением) в рамках эксперимента.  Содержание воды 

в субстрате выращивания лишь краткосрочно, перед самым поливом, снижалось до 45% 

от полной влагоемкости почвы. По показателям азотного индекса и относительного 

содержания хлорофилла, которые достоверно не отличались у растений во всех изученных 
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нами вариантах (табл. 1), можно сделать вывод о том, что растения не испытывали дефицита 

питания. 

Таблица 1. Относительное содержание хлорофилла (Chl, мкг/см2) и азотный индекс (NBI) 

через 10 суток после пересадки по одному и по три растения салата в вегетационный 

сосуд и инокуляции песчаной почвы P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1 до уровня 

107 КОЕ/г. Представлены средние значения ± SE, n = 30 

Обработка 
Одно растение Три растения 

контроль 2.4-D K11-1 контроль 2.4-D K11-1 

Chl 12.32.0 12.52.0 11.91.8 12.12.1 13.22.3 12.91.7 

NBI 212 222 211 202 242 231 

 

В очередной раз мы получили подтверждение того, что довольно быстрое снижение 

скорости роста у растений в плотных посадках является реакцией на сигналы о присутствии 

конкурентов, а не на дефицит ресурсов (рис. 1). Увеличение плотности посадки от одного 

до трех растений на горшок приводило к снижению массы побегов и корней уже через 

четверо суток экспозиции. Через десять суток ростовая реакция становилась более 

выраженной – масса побегов конкурирующих растений снижалась по сравнению 

с одиночными растениями уже на 20 %, а корней на 30%. 

 
Рис. 1. Масса побега (А, Б) и корня (В, Г) растений салата через 4 (А,В) и 10 (Б,Г) суток 

после посадки растений по одному и по три в вегетационный сосуд и обработки почвы 

суспензией клеток P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1 до конечной концентрации 

107 КОЕ/г почвы. Достоверно отличающиеся значения (n=12) обозначены разными буквами 

(p < 0.05, ANOVA, тест Дункана). 

Обработка почвы бактериями - деструкторами АБК P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii 

IB K11-1 полностью предотвращала подавление роста конкурирующих растений, а в случае 

2.4-D через 10 суток даже несколько увеличивала массу побегов по сравнению 
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с одиночными растениями (рис. 1Б). Обе бактерии (рис. 2А,Б), начиная с четвертых суток, 

снижали до уровня одиночных растений содержание почвенной АБК, которая накапливалась 

в горшках с тремя растениями. Бактерии также предотвращали накопление гормона 

в побегах конкурирующих растений, снижая ее содержание вдвое по сравнению 

с неинокулированными. Через 10 суток масса побегов растений обработанных K11-1 была 

несколько меньше чем у обработанных 2.4-D (рис. 1Б) на фоне недостоверных различий 

между содержанием гормона в побегах салата инокулированных клетками бактериальных 

штаммов 2.4-D и K11-1 (рис. 2В,Г). 

 
Рис. 2. Содержание АБК в почве (А, Б), побеге (В, Г) и корне (Д, Е) растений салата через 4 

(А, В, Д) и 10 (Б, Г, Е) суток после посадки растений по одному и по три в вегетационный 

сосуд и обработки почвы суспензией клеток P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1 до 

конечной концентрации 107 КОЕ/г почвы. Достоверно отличающиеся значения (n = 12) 

обозначены разными буквами (p < 0.05, ANOVA, тест Дункана). 

В корнях растений салата не было выявлено существенных изменений АБК в начале 

эксперимента (рис 2 Д). Через 10 суток в результате воздействия повышенной плотности 

посадки также не обнаружено достоверного повышения содержания АБК в корнях 

конкурирующих растений, и достоверных различий между обработанными 

конкурирующими и одиночными растениями (рис 3 Е). Но было достоверным некоторое 

снижение содержания АБК у растущих по три в горшке инокулированных бактериями 

растений по сравнению с неинокулированными. 
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Рис. 3. Содержание ИУК в почве (А, Б), побеге (В, Г) и корне (Д, Е) растений салата 

через 4 (А, В, Д) и 10 (Б, Г, Е) суток после посадки растений по одному и по три 

в вегетационный сосуд и обработки почвы суспензией клеток P. plecoglossicida 2.4-D 

и P. veronii IB K11-1 до конечной концентрации 107 КОЕ/г почвы. 

Достоверно отличающиеся значения (n = 12) обозначены разными буквами (p < 0.05, ANOVA, 

тест Дункана). 

 

Содержание ИУК в побегах растений более плотной посадки на протяжении всего 

эксперимента достоверно не изменялось, обработка бактериями также не влияла на этот 

показатель, но отмечалось небольшое увеличение содержания гормона у инокулированных 

как 2.4-D, так и К11-1 одиночно растущих растений (рис. 3В,Г). В корнях наблюдали 

трехкратное снижение содержания ИУК в плотных посадках начиная с 4 дня эксперимента 

(рис. 3Д,Е). Внесение бактерий повышало содержание гормона, при этом в начале 

эксперимента был эффективнее штамм 2.4-D (рис. 3Д).  К десятым суткам внесение в почву 

конкурирующих растений бактерий достоверно повышало в ней содержание ИУК 

(рис. 3А,Б). 

Содержание активной формы цитокининов зеатина [Romanov, Schmülling, 2022] 

практически не отличалось в побегах всех вариантов обработки на протяжении всего 

эксперимента (рис. 4А,Б). Но в корнях через 10 суток экспозиции растений наблюдалось 

снижение зеатина по сравнению с обработанными и необработанными одиночными 

и неинокулированными растениями более плотной посадки (рис. 4Г). 
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Рис. 4. Содержание зеатина в побеге (А, Б) и корне (В, Г) растений салата через 4 (А, В) 

и 10 (Б, Г) суток после посадки растений по одному и по три в вегетационный сосуд 

и обработки почвы суспензией клеток P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1 

до конечной концентрации 107 КОЕ/г почвы. Достоверно отличающиеся значения (n = 12) 

обозначены разными буквами (p < 0.05, ANOVA, тест Дункана). 

Из описания результатов следует, что обработка растений салата, которые были 

посажены по три в один горшок, суспензией клеток бактерий деструкторов АБК 

P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1 приводила к изменению содержания не только 

АБК, но и ИУК и цитокининов. Почти двукратное снижение АБК в побегах конкурирующих 

растений при воздействии обеих бактерий (рис. 2В,Г) сопровождалось снижением 

температуры поверхности листьев (табл. 2), что свидетельствует о повышении транспирации 

[Kibler et al., 2023] чему могло способствовать обнаруженное снижение содержания гормона 

АБК, способного закрывать устьица [Hsu al., 2021]. 

Таблица 2. Температура поверхности листьев (C) через 4 и  10 суток после посадки 

одного и трех растений салата в вегетационный сосуд и обработки песчаной почвы 

P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1 до уровня 107 КОЕ/г. Представлены средние 

значения ± SE. Достоверно отличающиеся значения (n = 20) обозначены разными буквами 

(p < 0.05, ANOVA, тест Дункана). 

Обработка 
Одно растение Три растения 

контроль 2.4-D K11-1 контроль 2.4-D K11-1 

4 суток 20.40.1 ab 20.10.1 a 20.30.1 a 20.70.1 b 20.10.1 a 20.20.1 a 

10 суток 23.40.1 a 23.30.1 a 230.1 a 23.90.1 b 23.30.1 a 23.20.1 a 

 

Открытие устьиц улучшало газообмен и могло способствовать повышению скорости 

ассимиляции углекислого газа и росту растений. Но были и отличия между двумя 

бактериями по стимуляции роста побегов и корней конкурирующих растений. Если через 

4 суток повышение массы побегов составляло для обеих бактерий около 30%, то через 
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10 суток эти цифры отличались в пользу влияния 2.4-D по сравнению с K11-1 (182 и 157%, 

соответственно, от неинокулированных конкурирующих растений). Активация роста корней 

конкурирующих растений через 4 суток под влиянием 2.4-D составляла 162%, 

а под влиянием K11-1 только 122%, но к 10 суткам эти различия частично нивелировались 

(171 и 158%, соответственно). Вероятно, это связано с разной динамикой ИУК в корнях 

после обработки растений разными бактериями. Через 4 суток содержание ИУК 

в обработанных 2.4-D корнях повышалось в большей степени (170 и 130%, соответственно), 

а к десятым суткам достоверно повышалось до 170% содержание гормона под влиянием 

K11-1. Возможно, с этой динамикой связана обнаруженная нами большая эффективность 

2.4-D в стимуляции роста конкурирующих растений (рис. 1). Источником повышения 

необходимого для активации роста корней гормона ИУК могло быть применение 

для обработки бактерий штаммов P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1, которые, 

как было показано, способны синтезировать и выделять во внешнюю среду ауксин [Bakaeva 

et al., 2020; Ryabova et al., 2024]. Небольшое увеличение массы одиночных растений салата 

под влиянием обоих штаммов бактерий также может быть обусловлено их способностью 

к продукции ауксинов, небольшое накопление которых было обнаружено в побегах этих 

растений (рис. 3Г). Что касается цитокининов, в отличие от их влияния на рост побегов, они 

тормозят рост корней [Zürcher, Müller, 2018]. В наших опытах под влиянием бактерий обоих 

штаммов содержание зеатина снижалось по сравнению с неинокулированными растениями, 

что также могло способствовать поддержанию роста корней. Сохранение высокого уровня 

ауксинов и зеатина в побеге также могло способствовать поддержанию роста растений 

в условиях конкуренции или плотной посадки растений салата при обработке их 

деструкторами АБК. Сходное проявление бактериями, относящимися к разным штаммам 

P. plecoglossicida 2.4-D и P. veronii IB K11-1, свойства снижать негативное влияние 

конкурентных отношений на рост растений салата обусловлено способностью к деструкции 

АБК, а также к синтезу ИУК. 

Таким образом, результаты исследований применения бактерий-деструкторов АБК, 

свидетельствуют о том, что биопрепараты, содержащие метаболизирующие АБК бактерии, 

могут быть перспективными для повышения устойчивости растений в условиях плотной 

посадки. Основным механизмом их действия может быть активация газообмена путем 

позитивного влияния на устьичную проводимость в результате снижения АБК в побегах 

растений. Позитивное влияние таких бактерий на рост растений дополняется их прямым 

влиянием на содержание ауксинов, активирующих рост корней. 
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