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СОДЕРЖАНИЕ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ПИГМЕНТОВ И 
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Показано накопление сырой массы растений пшеницы при обработке штаммом бактерий Pseudo-
monas plecoglossicida 2,4-D и гуминовыми веществами при дефиците почвенной влаги. Стимуляция
роста растений связана с активацией роста корня, что приводило к увеличению индекса азотного
баланса и концентрации хлорофилла в побегах обработанных растений. Обнаруженное увеличение
концентрации хлорофилла в растениях, обработанных P. plecoglossicida 2,4-D, коррелировало со
снижением содержания абсцизовой кислоты в побегах, а у растений, обработанных гуматами –
с увеличением цитокининов в побегах. Более высокая эффективность обработки растений комби-
нацией бактерий и гуминовых веществ, чем любым из них в отдельности, может быть связана с ад-
дитивным эффектом этих обработок на гормональный баланс.
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ВВЕДЕНИЕ

Ростстимулирующие бактерии (PGPВ) стали
очень популярными благодаря своей способно-
сти активировать рост растений и повышать их
продуктивность [1–3]. Ростостимулирующее
действие бактерий проявляется не только в благо-
приятных условиях произрастания растений, а
чаще всего при эдафических стрессах [4–6]. Мно-
гочисленные работы посвящены повышению за-
сухоустойчивости растений за счет поддержания
их роста под влиянием PGP-бактерий [7]. Поиск
путей повышения продуктивности растений в
условиях засухи имеет фундаментальное и прак-
тическое значение, поскольку засушливые регио-
ны широко распространены, а недостаток влаги
приводит к критическим потерям урожая [8]. В
недавних работах показано, что PGP-бактерии из
рода Bacillus улучшали прорастание семян, акти-
вировали рост проростков и усвоение калия рас-
тениями сои [9], Azospirillum lipoferum усиливали

ветвление корней растений кукурузы при избыт-
ке почвенной влаги [10], Bacillus cereus смягчали
тепловой стресс у томатов [11], Rhizobium legumi-
nosarum и Paenibacillus polymyxa повышали про-
дуктивность растений пшеницы при засолении
почвы [12].

Наряду с PGPB для повышения продуктивно-
сти растений в условиях засухи также применя-
ются гуминовые вещества [13]. Гуминовые веще-
ства (ГВ), состоящие из гумусовых кислот (гуми-
новые и фульвокислоты), являются продуктами
разложения органического вещества, их извлека-
ют из бурого угля, торфа и других источников
[14–16]. Применение гумата калия при подкорм-
ке семян и внесении в почву повышало продук-
тивность и качество волокна хлопчатника [17], гу-
миновые кислоты стимулировали рост побегов
огурца за счет усиления регуляции генов, кодиру-
ющих аквапорины, тем самым увеличивая гидрав-
лическую проводимость корней [18]. Многочис-
ленные исследования рекомендуют использовать
в сельском хозяйстве в качестве биостимуляторов
либо PGP-бактерии, либо гуминовые вещества.

§ Исследование выполнено при поддержке гранта РНФ
№ 22-26-00147, https://rscf.ru/project/22-26-00147/. 
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Однако работ, рассматривающих действие PGPB
в сочетании с ГВ, чрезвычайно мало. Недостаток
информации по этой теме приводит к тому, что
некоторые важные аспекты остаются нерешен-
ными. Было показано, что ГВ могут стимулиро-
вать рост бактерий [19], но остается неясным, яв-
ляется ли этот эффект более важным для роста
растений, чем прямое действие гуматов на сами
растения.

Способность PGP-бактерий синтезировать
растительные гормоны и влиять на концентра-
цию фитогормонов в растениях рассматривается
как один из основных механизмов, стимулирую-
щих рост растений [3, 20, 21]. Недавно было пока-
зано, что комбинация PGP-бактерий и ГВ увели-
чивала концентрацию ауксинов в корнях расте-
ний пшеницы, тем самым стимулируя их
ветвление [22]. Однако влияние такой обработки
на концентрацию других гормонов не изучали.
Между тем цитокинины и абсцизовая кислота яв-
ляются гормонами растений, которые чаще, чем
ауксины, участвуют в реакции растений на засуху
[23, 24]. Учитывая все сказанное выше, цель рабо-
ты – изучение влияния бактерий, стимулирую-
щих рост растений, и гуминовых веществ на со-
держание хлорофилла, индекс азотного баланса,
концентрацию цитокининов и абсцизовой кис-
лоты в растениях пшеницы, выращенных в усло-
виях засухи.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ
Источником гуминовых веществ послужил бу-

рый уголь Тюльганского месторождения в Орен-
бургской обл. РФ. Уголь смешивали с 0.1 М КОН
в соотношении 1 : 10 и извлекали ГВ в течение
1 сут. Осадок удаляли центрифугированием при
12000 об./мин в течение 10 минут. Затем к надоса-
дочной жидкости по каплям добавляли 0.1 М HCl
до достижения рН 3.0 и перемешивали в течение
1 мин. Фракции фульвовой кислоты (надосадоч-
ная жидкость) и гуминовой кислоты (осадок) от-
деляли центрифугированием при 12000 об./мин в
течение 10 мин, затем осадок промывали холод-
ной дистиллированной водой. Образцы гумино-
вой и фульвовой кислот высушивали при 60°C.
Для обработки растений использовали 0.1% вод-
ный раствор совместного экстракта гуминовой и
фульвокислот.

В работе использовали штамм бактерий Pseu-
domonas plecoglossicida 2,4-D, описанный в статье
[25], способный накапливать индолил-3-уксус-
ную кислоту (ИУК) в питательных средах [26].
Бактерии для обработки растений культивирова-
ли в течение 3-х сут в жидкой питательной среде

Кинг Б [22]. Количество клеток в культурах опре-
деляли путем последовательного разведения сре-
ды Кинг Б агар-агаром (15 г/л) и последующего
подсчета количества колониеобразующих единиц
(КОЕ). Бактериальную культуру разводили сте-
рильной водой для получения раствора для
опрыскивания растений, содержащего (1.0 ± 0.5) ×
× 108 КОЕ/мл.

Эксперименты проводили с мягкой яровой пше-
ницей (Triticum aestivum L., сорт Кинельская юби-
лейная). Растения выращивали на светоплощадке
при 14-часовом фотопериоде, температуре 23–
25/18°C день/ночь и освещении 400 мкмоль м–2 с–1

фитолампами Osram fluora L36/W77 (Мюнхен,
Германия). Семена пшеницы стерилизовали в
2%-ном растворе гипохлорита натрия в течение
10 мин, затем семена промывали дистиллирован-
ной водой и проращивали в течение 3-х сут. Про-
ростки сажали в горшки с песком. Песок исполь-
зовали из-за отсутствия в нем ГВ. Контрольные
варианты эксперимента (нормальные условия)
поливали, ежедневно поддерживая уровень влаж-
ности 50–60% от общей влагоемкости песка, де-
фицит воды – на уровне 20–30%.

Обработку растений суспензией бактерий
и/или гуматами проводили через 3 сут путем
опрыскивания.

Содержание гормонов определяли методом
иммуноферментного анализа через 3 сут после
обработки. Для этого побеги и корни гомогенизи-
ровали и экстрагировали 80%-ным этиловым
спиртом. Спиртовой экстракт выпаривали до
водного остатка, центрифугировали и отбирали
аликвоты надосадочной жидкости для анализа.
Очистку и концентрирование АБК проводили по
модифицированной схеме с уменьшением объе-
ма [5]. Цитокинины концентрировали на колон-
ке (картридж С-18) и разделяли с помощью тон-
кослойной хроматографии [27, 28]. Гормоны под-
вергали иммуноанализу с использованием
соответствующих специфических антител.

Концентрацию хлорофилла и индекс азотного
баланса (NBI) измеряли с помощью портативного
анализатора растений Dualex Scientific+ (Force-A,
Париж, Франция) на 7-е сут после обработки рас-
тений, а показатели роста (масса побегов и кор-
ней, длина побега) оценивали через 2 нед.

Данные выражены в виде средних, которые
были рассчитаны при всех обработках с исполь-
зованием программы MS Excel. Значимые разли-
чия между средними были проанализированы с
помощью однофакторного дисперсионного ана-
лиза ANOVA и критерия Дункана. Данные обра-
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ботаны с использованием программного обеспе-
чения Statistica 10 (Statsoft, Москва, Россия).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В отсутствие обработок засуха значительно по-

давляла рост растений пшеницы, что проявля-
лось в торможении роста побегов (рис. 1а) и в
снижении массы как побегов, так и корней по
сравнению с хорошо обеспеченными водой кон-
трольными растениями (рис. 1б). В условиях де-
фицита воды инокуляция растений пшеницы
бактерией, либо обработка ГВ, примененная по
отдельности или в комбинации, стимулировали
линейный рост побегов, так что их длина не отли-
чалась от длины хорошо обеспеченных водой рас-
тений. Не было никакой разницы в длине побега
между растениями, обработанными только бакте-
рией или гуминовыми веществами, однако ком-
бинация бактерий с ГВ была более эффективной,
что проявлялось в наибольшей длине побега.

Масса побегов растений в условиях засухи бы-
ла меньше, чем растений, не испытывавших не-
достаток влаги, и увеличение массы побегов во
всех вариантах обработки было статистически не-
значимым. Вызванное засухой снижение массы
корней было меньше, чем снижение массы побе-
га. Тем не менее, масса корней контрольных рас-
тений, не обработанных ни бактериями, ни гума-
тами, снижалась в условиях засухи по сравнению
с хорошо обеспеченными водой растениями. Бы-
ла выявлена относительная активация роста кор-
ней, которая проявлялась в увеличении соотно-
шения масс корень : побег, это хорошо известная
адаптивная реакция на дефицит воды, позволяю-
щая оптимизировать поиск воды растениями в
почве и ее поглощение в условиях засухи.

Обработка растений пшеницы бактериями и
ГВ повышала массу корней в условиях дефицита
воды до уровня растений, не испытывавших ее
дефицит. Ранее было показано, что ростстимули-
рующий эффект штамма бактерий P. plecoglossici-
da 2,4-D обусловлен его способностью продуци-
ровать ауксины и увеличивать их концентрацию в
корнях, тем самым увеличивая массу корней [22],
поскольку известно, что этот гормон стимулирует
рост боковых корней [29]. Гуминовые вещества
также увеличивали концентрацию ауксинов в
корнях [16]. Был обнаружен аддитивный эффект
в комбинации ГВ и бактерий по сравнению с при-
менением их по отдельности, и это могло быть
связано с увеличением продукции бактериально-
го ауксина, индуцируемого гуминовыми веще-
ствами, тем самым способствуя активации роста
корня [22].

Концентрация хлорофилла снижалась при де-
фиците воды (рис. 2а), в то время как все обработ-
ки растений увеличивали концентрацию хлоро-
филла до уровня контрольных, хорошо обеспе-
ченных водой растений. Не было никакой
существенной разницы в концентрации хлоро-
филла между растениями, обработанными либо
бактериями, либо ГВ, примененными отдельно,
но их комбинация привела к значительно более
высокой концентрации пигмента.

У растений, не обработанных ни ГВ, ни бакте-
риями, индекс азотного баланса в листьях умень-
шался в условиях засухи, в то время как каждая
обработка и их комбинация увеличивали этот пока-
затель до уровня контрольных растений (рис. 2б).

Тенденция к накоплению АБК в побегах рас-
тений, испытавших дефицит воды, по сравнению
с контролем была статистически незначимой
(рис. 3а). Концентрация АБК в побегах растений,
обработанных ГВ, была значительно больше, чем
в растениях, обработанных бактериями (отдельно
или в комбинации с ГВ). Дефицит воды увеличи-
вал концентрацию АБК в корнях контрольных
растений (не обработанных ни бактериями, ни
ГВ), а также в корнях растений, обработанных гу-
матами. Бактериальная обработка (отдельно или
в комбинации с ГВ) предотвращала накопление
АБК, вызванное засухой.

Концентрация цитокининов в побегах была
значительно больше только при обработке гума-
тами (рис. 3б). Все остальные варианты (включая
контроль в условиях засухи) существенно не вли-
яли на концентрацию цитокининов в побегах. За-
суха увеличила концентрацию цитокининов в
корнях всех растений, за исключением тех, кото-
рые обрабатывали комбинацией гуматов с бакте-
риями. Концентрация цитокининов была самой
высокой в корнях растений, обработанных толь-
ко гуминовыми веществами.

Повышенный индекс азотного баланса соот-
носился с концентрацией хлорофилла в листьях
пшеницы под влиянием обработок бактерией и
гуматами. Была обнаружена высокая корреляция
между концентрацией хлорофилла и массой рас-
тения (r = 0.85). Увеличение концентрации хло-
рофилла было наиболее выраженным в растени-
ях, обработанных только бактериями и их комби-
нацией с гуматами. Интересно, что больший
эффект этих вариантов был связан со снижением
концентрации АБК в побегах растений. Извест-
но, что АБК участвует в ускоренной деградации
хлорофилла [30], и следовательно, снижение кон-
центрации этого гормона может способствовать
повышению концентрации хлорофилла. Сниже-
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Рис. 1. Длина побегов (а), масса побегов и корней (б) растений пшеницы через 14 сут после обработки штаммом бак-
терий Pseudomonas plecoglossicida 2,4-D (бактерия), гуминовыми веществами (ГВ) и их комбинацией (бактерия + ГВ) в
условиях нормального полива (полив) и дефицита воды (засуха). Статистически отличающиеся средние отмечены
разными буквами, p ≤ 0.05. То же на рис. 2, 3. n = 15 (ANOVA, Duncan’s test).
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ние концентрации АБК было обнаружено как в
побегах, так и в корнях растений, обработанных
бактериями либо отдельно, либо в комбинации с
ГВ. Известно, что некоторые бактерии способны

катаболизировать АБК, тем самым снижая кон-
центрацию этого гормона в обработанных расте-
ниях [31]. Снижение концентрации АБК обнару-
жено в растениях, инокулированных P. plecoglossi-
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cida 2,4-D, что свидетельствовало о способности
этого бактериального штамма катаболизировать
АБК.

Содержание АБК в листьях растений, обрабо-
танных только гуматами, не снижалось по срав-
нению с контрольными растениями, подвергну-
тыми засухе, а концентрация хлорофилла при
этом повышалась. Вероятно, это было связано с

накоплением цитокининов в побегах растений,
обработанных гуматами (рис. 3б). Цитокинино-
подобная активность была обнаружена у различ-
ных гуминовых веществ [32], и обработка расте-
ний пшеницы ГВ увеличила концентрацию цито-
кинина в побегах [16]. Известно, что цитокинины
действуют как антагонисты АБК, предотвращая
деградацию хлорофилла [33]. Этим объясняется

Рис. 2. Концентрация хлорофилла (а) и индекс азотного баланса (б) в листьях растений пшеницы через 7 сут после об-
работки. n = 30 (ANOVA, Duncan’s test).
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повышенная концентрация хлорофилла в ли-
стьях растений, обработка которых гуматами по-
вышала концентрацию цитокининов. Тем не ме-
нее, концентрация хлорофилла в растениях, об-

работанных ГВ, была меньше, чем в растениях,
обработанных комбинацией ГВ с бактериями.
Этот эффект может быть объяснен высоким со-
держанием АБК в побегах растений пшеницы,

Рис. 3. Концентрации АБК (а) и цитокининов (б) в побегах и корнях растений пшеницы через 3 сут после обработки.
n = 9 (ANOVA, Duncan’s test).
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обработанных гуминовыми веществами. Тем не
менее, возможно и другое объяснение. Корни
растений, обработанных ГВ, характеризовались
высокой концентрацией цитокининов, в то время
как известно, что эти гормоны подавляют рост
корней [34–36]. Таким образом, повышенная
концентрация цитокининов в растениях, обрабо-
танных гуматами, является очевидной причиной
обнаруженного снижения массы корней расте-
ний. Интересно, что концентрация цитокинина
не была повышена в корнях растений, обработан-
ных комбинацией гуминовых веществ и бакте-
рий. Это может быть объяснено способностью
этого штамма продуцировать ауксины [25, 26],
которые, как известно, повышают активность
цитокининоксидаз [37], тем самым подавляя на-
копление цитокининов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, было выявлено накопление

сырой массы растений пшеницы при обработке
их P. plecoglossicida 2,4-D и гуминовыми вещества-
ми в условиях засухи. Это может найти примене-
ние в сельскохозяйственной практике, поскольку
известно, что скорость роста коррелирует с про-
дуктивностью растений. Было показано, что сти-
мулирование роста растений связано с активаци-
ей роста корней, что приводило к увеличению ин-
декса азотного баланса и концентрации
хлорофилла в обработанных растениях. Повыше-
ние концентрации хлорофилла также было связа-
но со снижением концентрации АБК в растени-
ях, обработанных бактериями, и увеличением
концентрации цитокининов в побегах, обрабо-
танных ГВ. Повышенная эффективность обра-
ботки растений комбинацией бактерий и гума-
тов, чем любым из них по отдельности, могла
быть связана с дополнительным действием этих
обработок на гормональный баланс растений
пшеницы.
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Combined Effect of PGPR Strains Pseudomonas plecoglossicidA 2,4-D and Humic 
Substances on the Growth, Content of Photosynthetic Pigments and Phytohormones 

in Wheat Plants in Drought Conditions
A. V. Feoktistovaa,#, M. D. Timergalina, T. V. Rameeva, and S. P. Chetverikova

aUfa Institute of biology – Subdivision of the Ufa Federal Research Centre of the RAS
pr. Oktyabrya 69, Ufa 450054, Russia

#E-mail: feoktistova.arisha@yandex.ru

The aim of the study was to study the effect of bacteria that stimulate plant growth and humic substances on
the content of chlorophyll, nitrogen balance index, cytokinin concentration, abscisic acid in wheat plants
grown in drought conditions. The accumulation of the raw mass of wheat plants during treatment with a strain
of Pseudomonas plecoglossicida 2,4-D bacteria and humic substances with a deficiency of soil moisture is
shown. Stimulation of plant growth is associated with the activation of root growth, which led to an increase
in the nitrogen balance index and chlorophyll concentration in the treated plants. The detected increase in
the concentration of chlorophyll in plants treated with P. plecoglossicida 2,4-D correlated with a decrease in
the content of abscisic acid in shoots, and in plants treated with humates – with an increase in cytokinins in
shoots. A higher efficiency of plant treatment with a combination of bacteria and humic substances than any
of them individually may be associated with the additive effect of these treatments on hormonal balance.

Keywords: Pseudomonas plecoglossicida 2,4-D, wheat, drought, phytohormones.
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