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   Изучено влияние бактерий Pseudomonas koreensis 

ИБ-4 и P. plecoglossicida 2.4-D, способных 

продуцировать фитогормоны, на растения пшеницы в 

условиях сильного и умеренного дефицита воды. В 

наших опытах мы наблюдали снижение 

эвапотранспирации под влиянием дефицита воды, к 

чему могло привести замедление роста листьев, в то 

время как у растений, в ризосферу которых мы 

интродуцировали бактерии, транспирация на фоне 

прекращения полива была выше. Так же реализовался 

один из важных механизмов адаптации растений к 

дефициту воды, это активация роста корней, как на 

фоне дополнительной бактеризации ризосферы, так и 

без нее. Изученные штаммы по-разному проявляли 

стимулирующую активность при разных вариантах 

засухи. Действие P. koreensis ИБ-4 было более 

эффективным при временном прекращении полива, а 

P. plecoglossicida 2.4-D на фоне умеренной засухи. 
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   The effect of bacteria Pseudomonas koreensis IB-4 and 

Pseudomonas plecoglossicida 2.4-D capable of producing 

phytohormones on wheat plants with water deficiency 

was studied. In our experiments, we observed a decrease 

in evapotranspiration under the influence of water 

scarcity, which could be caused by a slower growth of 

leaves, while in plants in the rhizosphere of which we 

introduced bacteria transpiration was higher when 

watering was stopped. One of the important mechanisms 

of plant adaptation to water deficiency has also been 

realized, it is the activation of root growth, both during 

bacterization of the rhizosphere and without it. The 

studied strains showed different stimulating activity in 

different variants of drought. The action of P. koreensis 

IB-4 was more effective at stopping irrigation, and P. 

plecoglossicida 2.4-D against a background of moderate 

drought. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Засуха является одним из основных факторов окружающей среды, сдерживающих 

рост и развитие растений, а также значительно снижающих урожайность 

сельскохозяйственных культур. Многие исследования направлены на решение проблемы 

устойчивости растений к дефициту воды, особенно в регионах, подверженных засухе. Так 

один из способов повышения засухоустойчивости растений заключается во введении 

в ризосферу бактерий [Liu et al., 2013; Sarma et al., 2014], способных продуцировать 

фитогормоны [Barnawal et al., 2014]. В условиях умеренной засухи было показано 

положительное действие штамма бактерий Bacillus subtilis IB 22, которые способны 

продуцировать цитокинины и, тем самым, поддерживать рост растений салата 
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при двукратном снижении уровня полива [Arkhipova et al., 2007], а также позитивно влиять 

на урожайность пшеницы [Wilkinson et al., 2012]. Изучение бактерий Pseudomonas koreensis 

ИБ-4 и P. plecoglossicida 2.4-D при нормальных условиях выявило их рост стимулирующее 

действие на растения, а также способность к синтезу фитогормонов ауксинов (P. koreensis 

ИБ-4 и P. plecoglossicida 2.4-D) и цитокининов (P. koreensis ИБ-4) [Рафикова и др. 2016, 

Бакаева и др., 2019]. Поэтому наша задача состояла в изучении влияния этих бактерий 

на рост растений пшеницы в условиях дефицита воды разной интенсивности. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Объектом исследования были растения мягкой яровой пшеницы (Triticum aestivum L.) 

сорта Омская 35. В работе использовали штаммы бактерий P. koreensis ИБ-4 (основа 

коммерческого препарата «Азолен») и P. plecoglossicida 2.4-D, которые хранятся 

в коллекции микроорганизмов Уфимского института биологии УФИЦ РАН. 

Бактерии культивировали в колбах Эрленмейера на термостатируемом шейкере (160 

об/мин) при температуре 28 ºС в течение 72 часов в жидкой питательной среде Кинг Б (г/л 

воды): пептон – 20,0; глицерин – 10,0; K2HPO4 – 1,5; MgSO4 ∙7H2O – 1,5 [King et al., 1954].  

Семена пшеницы стерилизовали 20 мин в растворе перманганата калия и после 

холодовой индукции проращивали в течение 2-х суток. Проростки пересаживали в сосуды 

объемом 0,5 л, заполненные смесью песка с почвой в соотношении 1:9 (в качестве дренажа 

на дно сосудов вносили мелкую гальку). Растения выращивали на светоплощадке, 

составленной из красных (650 нм), синих (470 нм) и белых светодиодов (в соотношении 

5:1:1) при плотности потока фотонов ФАР 190 мкмоль·м
-2

·с
-1

, 14-часовом фотопериоде 

и температуре 22-26 °С (ночь/день). Через 7 дней после посадки в почву вносили суспензию 

бактерий (10
8
 КОЕ/мл) из расчета 10 мл на сосуд. Полив осуществляли в двух вариантах. 

В первом случае после доведения влажности почвы до 100 % от уровня полного насыщения 

в варианте с дефицитом воды полив полностью прекращали до достижения порогового 

значения влажности 30% от полной влагоемкости почвы (ПВП), после чего полив 

возобновляли. В контроле поддерживали уровень влажности 80 % от ПВП. При втором 

варианте полива дефицит воды создавали, поддерживая влажность почвы на уровне 50 % 

от ПВП. Полив контроля проводили как в первом варианте опыта. 

До и после полива взвешивали сосуды с растениями для определения количества 

воды, необходимой для полива и оценки эвапотранспирации. Ростовые параметры измеряли 

через 4 дня после возобновления полива (длина листьев) и в конце эксперимента (масса 

корня и побега). 

Измерения флуоресценции хлорофилла интактных листьев проводили с помощью 

флуориметра Junior PAM («Walz», Германия) с использованием программы WinControl 3. 

Перед измерениями растения выдерживали 30 мин в темноте и при включении 

низкоинтенсивного модулированного света регистрировали уровень флуоресценции (F0). 

После подачи вспышки насыщающего света листья освещали актиничным светом (т.е. 

способным вызвать фотохимические реакции фотосинтеза) лампы флуориметра, 

и при достижении стационарного уровня флуоресценции вновь подавали вспышку 

насыщающего света. Вычисляли максимальный фотохимический квантовый выход 

фотосистемы 2 и коэффициент нефотохимического тушения флуоресценции по формулам 

Fv/Fm = (Fm – F0)/Fm и NPQ = (F'm / Fm) - 1, соответственно, где Fm − максимальная 

величина выхода флуоресценции хлорофилла в адаптированных к темноте листьях в ответ 
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на вспышку насыщающего света, F0 − минимальная величина выхода флуоресценции 

хлорофилла при включении низкоинтенсивного модулированного света в адаптированных 

к темноте листьях, F'm – максимальная величина выхода флуоресценции во время 

насыщающей вспышки, созданной на фоне постоянно действующего света, F' - выход 

флуоресценции хлорофилла при освещении листа постоянным действующим светом 

(относительные единицы). 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

У растений, которые получали достаточно воды, эвапотранспирация возрастала на 

протяжении почти всего эксперимента (рис. 1а), что очевидно отражало рост растений 

и увеличение поверхности листьев, с которой испарялась вода. Прекращение полива 

сопровождалось резким снижением испарения воды растениями, которое началось через 4 

суток после прекращения полива. 
 

 

 

  
Рис. 1. Интенсивность эвапотранспирации (а) и ростовые характеристики (длина листа 

(б), масса побега (в), масса корня (г)) у растений пшеницы, которые получали 

достаточное количество воды без бактериальной обработки (1) и при прекращении 

полива с последующим его возобновлением, необработанных бактериями (2), 

обработанных препаратом «Азолен» (3) и Р. plecoglossicida 2.4-D (4). Статистически 

отличающиеся значения отмечены звездочкой, t-тест, p≤0,05; n=20. 

Возобновление полива привело к быстрому возрастанию эвапотранспирации, хотя 

до конца эксперимента ее величина не достигла уровня контроля (рис. 1а). Как в отсутствие 

полива, так и при его возобновлении, обработанные бактериями растения испаряли больше 

воды, чем необработанные (в среднем на 37 и 16 % при обработке препаратом «Азолен» и Р. 

plecoglossicida 2.4- D, соответственно). У растений, в ризосферу которых ввели суспензию 

бактерий P. koreensis ИБ-4, эватранспирация была достоверно выше, чем у растений, 

обработанных P. plecoglossicida 2.4-D. Наиболее ярко эти различия проявлялись на 5 сутки 

после прекращения полива. На 8 сутки после прекращения полива различия между 

вариантами на фоне дефицита воды нивелировались (все растения испытывали сильный 
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стресс, при котором содержание воды в почве снижалось до 30 % от ПВП, 

и эвапотранспирация была минимальной). 

Листья растений, которые не поливали, перед возобновлением полива были короче, 

по сравнению с растениями, которые на протяжении всего опыта получали достаточно воды 

(рис.1б). На фоне дефицита воды различия между вариантами (без бактерий и обработка 

обоими штаммами) были статистически недостоверными. Под влиянием временного 

прекращения полива сырая масса побегов снижалась на 28-35 %. Наименьшим снижение 

было у растений, обработанных «Азоленом», однако различие между вариантами было 

статистически недостоверным. Сухая масса побегов растений, подвергнутых стрессу, 

в ризосферу которых вводили «Азолен», была достоверно больше, чем у необработанных 

растений и обработанных P. plecoglossicida 2.4-D при том же режиме полива (рис. 1в). 

Сырая масса корней при засухе снижалась в меньшей степени, чем масса побега. 

При дефиците воды у обработанных бактериями растений сырая масса корней была 

на уровне растений, получавших достаточно влаги, и достоверно больше у растений 

в варианте с Р. plecoglossicida 2.4-D по сравнению с необработанными бактериями 

растениями в отсутствие стресса (рис. 1г). 

Снижение эвапотранспирации у растений при втором варианте полива (более мягкий 

дефицит воды (50 % влаги в почве от ПВП)) было не так ярко выражено. В наименьшей 

степени она снижалась у растений, обработанных P. plecoglossicida 2.4-D, чем в остальных 

вариантах (лишь на 7 % по сравнению с хорошо политыми растениями) (рис. 2а).  
 

  

  

Рис. 2. Интенсивность эвапотранспирации (а) и ростовые характеристики (длина листа 

(б), масса побега (в), масса корня (г)) у растений пшеницы, которые получали 

достаточное количество воды без бактериальной обработки (1) и при влажности почвы 

50%, необработанных бактериями (2), обработанных препаратом «Азолен» (3) и Р. 

plecoglossicida 2.4-D (4). Статистически отличающиеся значения отмечены звездочкой, 

t-тест, p≤0,05; n=20. 

При более мягком стрессе не было достоверных различий по длине листьев 

по сравнению с растениями, которые получали достаточно воды и инокулированных 

штаммами бактерий (рис. 2б). Сырая масса побега уменьшалась под влиянием умеренного 

дефицита воды у растений, необработанных бактериями и обработанных «Азоленом», но 
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не снижалась в варианте с P. plecoglossicida 2.4-D, как и не снижалась сырая масса корней 

при воздействии стресса (рис. 2в,г). 

    
Рис. 3. Параметры флюоресценции хлорофилла: максимальная потенциальная 

квантовая эффективность фотосистемы II (а) и нефотохимическое тушение (б) у 

растений пшеницы, которые получали достаточное количество воды без бактериальной 

обработки (1) и при влажности почвы 50%, необработанных бактериями (2), 

обработанных препаратом «Азолен» (3) и Р. plecoglossicida 2.4-D (4). Статистически 

отличающиеся значения отмечены звездочкой, t-тест, p≤0,05; n=8. 

В отсутствие бактериальной обработки максимальный фотохимический квантовый 

выход фотосистемы II уменьшался под влиянием умеренного дефицита воды, а на фоне 

бактериальных обработок и дефицита воды был на уровне растений, получавших достаточно 

воды. Уровень нефотохимического тушения не менялся под влиянием умеренного дефицита 

воды и обработки P. plecoglossicida 2.4-D, и был повышенным только в варианте 

с «Азоленом» (рис. 3). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Снижение уровня транспирации играет важную роль в адаптации растений 

к дефициту воды, поддерживая водный баланс в условиях уменьшения ее доступности из-

за прекращения дождей или полива [Davies et al., 2005]. Уменьшение потерь воды 

с испарением достигается как за счет закрытия устьиц, так и уменьшения площади листьев 

в результате замедления их роста под влиянием дефицита воды. В наших опытах мы 

наблюдали снижение эвапотранспирации под влиянием дефицита воды (резкое – 

при прекращение полива и постепенное - при снижении уровня полива), к чему могло 

привести замедление роста листьев, о котором мы могли судить по их укорочению. 

У растений, в ризосферу которых мы интродуцировали бактерии, транспирация на фоне 

прекращения полива была выше, чем у неинокулированных растений, которые росли 

при том же водном режиме. Хотя определенный вклад в эту реакцию могло внести 

увеличение площади листьев под влиянием бактерий, она не могла быть единственной 

причиной повышении транспирации, поскольку площадь листьев при прекращении полива 

увеличивалась под влиянием бактерий в меньшей степени, чем эвапотранспирация. 

Например, под воздействием биопрепарата «Азолен» транспирация возросла почти на 40 %, 

в то время как длина листа увеличилась меньше, чем на 10 %. При уменьшении уровня 

полива (умеренный дефицит воды) транспирация растений была достоверно выше 

в вариантах с интродукцией бактерий в почву, в то время как размер листьев растений был 

одинаковым. Эти результаты указывают на то, что увеличение транспирации в результате 

бактериальной обработки было следствием возрастания устьичной проводимости. 

Сведения о влиянии ризосферных бактерий на устьичную проводимость 

противоречивы. В одних работах сообщается об увеличении этого показателя у растений 
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под влиянием бактерий [Zhang et al., 2008], а в других – о снижении [Salomon et al., 2014]. 

В обоих случаях бактерии благоприятно влияли на рост растений. Стимулирующее влияние 

повышения устьичной проводимости связывают с нормализацией газообмена и фотосинтеза, 

а положительное действие снижения устьичной проводимости – с предотвращением 

дегидратации при дефиците воды. В условиях дефицита воды повышение устьичной 

проводимости может отрицательно сказаться на водном балансе растений, что мы 

наблюдали ранее при действии ингибитора рецепции этилена, который снижал уровень АБК 

в растениях при дефиците воды, что сопровождалось повышением устьичной проводимости 

и потерей тургора растений [Шарипова и др., 2012]. Скажется ли открытие устьиц 

отрицательно на водном балансе, зависит от способности растений поглощать воду. Ранее 

было показано, что открытие устьиц и повышение скорости транспирации при нагреве 

воздуха не приводило к снижению водного потенциала листа, если при этом увеличивался 

приток воды из корней [Кудоярова и др., 2014]. Судя по тому, что оводненность тканей 

растений не снижалась под влиянием интродукции бактерий в ризосферу, это воздействие, 

очевидно, не только способствовало увеличению устьичной проводимости, но и – 

способности растений снабжать себя водой. В случае P. plecoglossicida 2.4-D повышение 

способности поглощать воду могло быть связано с влиянием бактерий этого штамма 

на массу корней, которая увеличивалась на фоне временного прекращения полива.  

Активация роста корней (как абсолютная, так и относительная, т.е. меньшее снижение 

массы корней по сравнению с массой побега) является одним из важных механизмов 

адаптации растений к дефициту воды [Кудоярова и др., 2013]. Этот механизм реализовался 

и в наших экспериментах, как на фоне дополнительной бактеризации ризосферы, так и 

без нее. Вместе с тем, на фоне воздействия «Азолена» у растений не было абсолютной 

активации роста корней, как при воздействии P. plecoglossicida 2.4-D. Тем не менее, именно 

в этом варианте было зарегистрировано наиболее значительное повышение транспирации, 

что не приводило к снижению оводненности растений. Остается предположить, что 

«Азолен» повышал способность тканей растений проводить воду, что могло быть связано 

и активацией водных каналов. Повышение экспрессии генов, кодирующих водные каналы, 

было зарегистрировано при интродукции бактерий B. megaterium в ризосферу кукурузы 

[Marulanda et al., 2010]. Не исключено, что и данном случае мог действовать подобный 

механизм. 

При дефиците воды и питательных веществ сахара накапливаются в листьях и корнях 

[De Jong et al., 2014; Lin et al., 2014], и фотосинтез, как правило, при этом подавляется 

в меньшей степени, чем рост побега [Pinheiro, Chaves, 2011]. Под влиянием бактерий 

максимальный квантовый выход фотосистемы II возрастал, что коррелировало 

с повышением способности растений накапливать сухую массу в соответствии с данными 

литературы о наличии такой корреляции [Sharma et al., 2015]. Засуха не влияла на уровень 

нефотохимического тушения, и только под влиянием микроорганизмов препарата «Азолен» 

этот показатель возрастал. Уровень нефотохимического тушения возрастал при резком 

снижении устьичной проводимости, когда уменьшение притока углекислого газа понижало 

уровень акцепторов электронов и водорода, необходимых для протекания процесса 

фотосинтеза, и возникала необходимость рассеивания поглощенной энергии света в виде 

тепла. Очевидно, в случае умеренной засухи, при которой мы измеряли показатели 

флуоресценции хлорофилла, снижение устьичной проводимости было недостаточно 

большим, чтобы потребовалось возрастание уровня нефотохимического тушения. 

Его уровень возрастал лишь в случае применения «Азолена». А меньшая эффективность 
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этой обработки по сравнению с другим штаммом в условиях умеренной засухи указывает 

на то, что фотосистема растений на фоне «Азолена» функционировала недостаточно 

эффективно при данном водном режиме. 

Интересно то, что изученные штаммы по-разному проявляли свою рост 

стимулирующую активность на фоне засухи разной интенсивности. Бактерии препарата 

«Азолен» были более эффективны, на фоне временного прекращения полива. 

Это проявлялось в более значительном увеличении уровня эвапотранспирации, значительной 

прибавке сухой массы растений и скорости удлинения листьев. А действие P. plecoglossicida 

2.4-D было более выраженным на фоне умеренной засухи, когда бактерии этого штамма 

предотвращали снижение массы побега. 
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