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КЛУБЕНЬКОВ

В статье обобщены собственные и литературные данные о различием влиянии гиб­
береллина, ^-лндолилуксуспой. а пафтплуксуспоп кислот, морф актина, ретардантов 
ССС, В-95 на рост бобовых растений и образование клубеньков, а также данные о 
факторах, обусловливающих восприимчивость бобовых растении к клубеньковым 
бактериям.

Изменение физиологического состояния растений, вызываемого регуляторами рос­
та, приводит к изменению восприимчивости бобовых растений к клубеньковым бакте­
риям. Среди факторов, определяющих эту восприимчивость, важное значение имеет 
усиление или ослабление синтеза ауксиноподобных веществ в корнях растений.

Симбиоз клубеньковых бактерий и бобовых растений—весьма 
сложное явление. Причины, пути и специфичность этого симбиоза не 
выяснены. Ряд исследователей в возникновении симбиоза главную 
роль отвадит клубеньковым бактериям, другие авторы—растению-хо­
зяину.

Безусловно, в этом процессе большое значение имеет вирулентность 
клубеньковых бактерий, т. е. их способность проникать в ткани корпя, 
размножаться в них и вызывать образование клубеньков. Многими 
авторами были использованы различные пути повышения вирулент­
ности клубеньковых бактерий путем воздействия микроэлементами, хе- 
момутагенами, введения ДНК от вирулентных штаммов, пассирования 
культуры клубеньковых бактерий через растения [1, 2].

Некоторые ученые сосредотачивали внимание на физиологическом 
■состоянии растений, в частности на различных особенностях корневой 
системы, содержании физиологически активных веществ в корнях и се­
менах бобовых растений и влиянии этих веществ па клубеньковые бак­
терии.

Некоторыми исследователями значительное внимание было уделе­
но выживаемости клубеньковых бактерии на семенах бобовых расте­
ний. Еще в 1932 г. Фред и др. [3], Ремпе [4] обнаружили отрицатель­
ное действие оболочки семян бобовых растении на рост клубеньковых 
бактерий. В 1960 г. Томсон [5] и Бевен [6] показали, чго в семенах 
разных сортов клевера имеются вещества фенольной природы, кото­
рые задерживают рост клубеньковых бактерий.

По данным опытов, проведенных в Институте микробиологии АН 
АрмССР [7], семена фасоли, сои, эспарцета, конских бобов, вики, 
гороха и люцерны содержат фенольные соединения, идентифицирован-
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кые в основном как фенолкарбоновые кислоты и фенолальдегиды, а 
также как фенолы, фенольные кислоты, флавонол-гликозиды и флаво­
ноиды. Семена фасоли, сои, эспарцета и конских бобов содержат боль­
ше фенольных соединений, чем семена вики, а у гороха и люцерны об­
наружены только фенолальдегиды. Установлено также, что соедине­
ния, извлеченные хроматографическим путем из семян бобовых расте­
ний, тормозят рост клубеньковых бактерий. Эти соединения, распола­
гающиеся на хроматограмме с R! 0,34—0,9, идентифицированы как фе- 
нолкарбоиовые кислоты и фенолальдегиды. В семенах гороха и лю­
церны эти вещества не обнаружены.

Мастерсон [8, 9], изучая действие семян клевера, фасоли и др. 
на рост клубеньковых бактерий, выявил разную степень ингибиции 
этих семян в отношении отдельных видов клубеньковых бактерий; се­
мена люпина ингибирующего действия не оказали. В семенах разных 
сортов клевера автор обнаружил танин, мирицетин и кверцитин, а 
Фотрел [10] из семян ТгИоПит герепэ выделил антибиотик мирицетин, 
который оказывал токсическое действие на КЫгоЫиш 1е§ит1по5агит.

Значительную роль в осуществлении инфекционного процесса иг­
рает также восприимчивость бобовых растений к клубеньковым бакте­
риям, которая обусловливается физиологическим состоянием этих рас­
тений, в частности физиологическими особенностями корневой систе­
мы [11 —14].

Фундаментальные исследования об отношении растения-хозяина к 
клубеньковым бактериям выполнены Нутманом [2, 15—17]. Эффек­
тивный симбиоз, по его мнению, определяется генетическим соответ­
ствием бактерии и растений-хозяев. Венсаном [18] было показано, 
что генетические отклонения у растений-хозяев или у бактерий могут 
привести к полной или частичной потере вирулентности.

Более глубокое изучение генетических особенностей растений и со­
ответствующих им клубеньковых бактерий может дать ценный матери­
ал для вскрытия причин различной специфичности последних. Поня­
тие специфичности, по Доросинскому [19], это способность вступать 
в симбиотические взаимоотношения с бобовым растением-хозяином.

Значительное внимание уделено влиянию корневых соков и выде­
лений бобовых растений из пост клубеньковых бактерий [20]. Бере­
зова, Ремпе [4, 11] и другие, исследуя действие соков разных бобовых 
растений на рост клубеньковых бактерий, обнаружили, что их нераз- 
веденные фильтраты оказывают бактерицидное действие на специфи­
ческие или неспецифическне клубеньковые бактерии. Аналогичные ре­
зультаты были получены нами [21, 22] и Красильниковым [23].

Наши опыты, проведенные в 1973 г., показали [7], что корни моло­
дых 20-дневных бобовых растений, а также растений, находящихся в 
фазе цветения (фасоли, сои, эспарцета, конских бобов, вики, гороха 
и люцерны), содержат фенольные соединения—у фасоли, вики, горо­
ха—фенолкарбоновые кислоты, а у конских бобов—фенолы. Наиболь­
шее содержание фенольных соединений было выявлено в корнях фасо-
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ли, наименьшее—вики и люцерны. Выяснилось также, что в фазе цве­
тения содержание фенольных соединений в корнях всех испытанных 
бобовых растений увеличивается.

Установлено, что соединения, находящиеся на хроматограммах в 
пределах R! 0,39—0,9 и идентифицированные как фенолкарбоповые 
кислоты и фенолальдегиды, тормозят рост клубеньковых бактерий. 
При изучении явления восприимчивости бобовых растений к клубень­
ковым бактериям некоторые исследователи определенное значение при­
давали также деятельности листового аппарата [1, 12]. При проведе­
нии селекционной работы с бобовыми растениями но повышению ин­
тенсивности образования клубеньков исходили из возможности направ­
ленного изменения восприимчивости бобовых культур при помощи ве­
гетативного воздействия прививочных компонентов. С целью усиления 
процесса образования клубеньков па корнях бобовые растения подвер­
гались воздействию гамма-лучей, колхицина, витаминов, а также гиб­
береллина [24].

Исследованиями ряда авторов выяснилось, что влияние гибберел­
лина на рост и накопление массы растений зависит как от их возраста, 
так и от условий питания. Как правило, под влиянием гиббереллина 
происходит значительная стимуляция роста стеблей, листьев, но этот 
усиленный рост надземных частей не всегда сопровождается усилени­
ем роста корней и увеличением общего веса растений. Увеличение сы­
рого и сухого веса обычно происходит в тех случаях, когда гибберел­
лином обрабатываются растения, уже сформировавшие вегетативные 
органы и находящиеся в хороших условиях питания [25—31].

С начала шестидесятых годов изучение природы влияния регулято­
ров роста на образование клубеньков на корнях бобовых растений бы­
ло начато в Институте микробиологии АН АрмССР.

Результаты проведенных опытов показали [32], что при система­
тической обработке бобовых растений в молодом возрасте и в ограни­
ченных условиях света и корневого питания специфика действия гиб­
береллина выявляется в весьма отчетливой форме. Введение в расте­
ние гиббереллина вызывает усиленный рост стеблей, приток воды и 
питательных веществ в стеблевые верхушки, в результате чего проис­
ходит относительное ослабление роста корней, что приводит к падению 
общего веса растений и уменьшению образования клубеньков.

Полученные данные о специфике действия гиббереллина па росто­
вые процессы растений совпадают с данными наших предыдущих ра­
бот [19, 23].

В опытах с опрыскиванием раствором гиббереллина растений под­
солнечника, кукурузы, топинамбура и некоторых бобовых культур уже 
установлено, что увеличение веса растений достигается при их обра­
ботке в более позднем возрасте, вероятно, благодаря тому, что корне­
вая система растений успевает достаточно хорошо сформироваться, а 
у бобовых растений к этому времени уже завершается и образование 
клубеньков.
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В опытах Тюрбера и др. [36] при опрыскивании 10-дневных расте­
ний карликовой фасоли (Phaseolus vulgaris) «тибреллином» произ­
водства фирмы Мерк, содержащим 0,005% калийного гиббереллина, 
рост стеблей резко усиливался, по при этом сильно уменьшалось обра­
зование клубеньков. То же наблюдалось в опытах Брайена и др., Кеф- 
форда, Бреквола, а также Меса [28, 37, 38] на корнях другого сорта 
фасоли, люцерны и вики.

Вместе с тем в опытах Флетчера и др. [39] с белым клевером не 
отмечалось какого-либо влияния гиббереллина на образование клу­
беньков при использовании растворов в таких широких пределах, как 
1 —1000 мг на один литр воды. В опытах же Бабаяна и Карагуляп [40] 
с людерной при ежедневном опрыскивании растений 0,005% раство­
ром этого вещества до первого укоса было получено усиление процесса 
образования клубеньков при одновременном увеличении сухого веса 
растений. Что касается влияния гиббереллина на образование клу­
беньков на корнях бобовых растений, то полученные нами данные сов­
падают с данными других авторов [28, 36, 38]. При опрыскивании им 
образование клубеньков у растений вики (Vicia sativa), гороха (Pisum 
ativuni), фасоли (Phaseolus vulgaris), конских бобов (Vicia faba) и 
люцерны (Medicago sativa) уменьшается. В случае полива раство­
ром гиббереллина образование клубеньков на корнях конских бобов и 
люцерны несколько усиливается. В отношении люцерны паши данные 
подтверждаются и результатами полевых опытов [41].

Среди факторов, определяющих вирулентность клубеньковых бак­
терий, некоторые исследователи определенное значение придавали спо­
собности клубеньковых бактерий продуцировать гетероауксин или р- 
нндолилуксусную кислоту, содействующую процессу инвазии [1, 3, 6, 
10, 15, 28, 37, 39, 42—44], полагая, что ауксиновый фактор является 
одной из причин, влияющих на процесс инокуляции [3].

В наших опытах специфика действия гетероауксина выявилась в 
весьма отчетливой форме [32]. Введение в растение этого вещества 
не влияет па рост стеблей растений, по способствует образованию и 
росту корней, в связи с чем происходит и более усиленное образование 
клубеньков. Усиление роста корней одновременно приводит к увели­
чению общего веса растений. Подобная взаимосвязь между процессом 
роста стеблей и корней более четко выявилась у вики, гороха и фа­
соли и менее— у конских бобов и люцерны.

Исследования некоторых авторов показали, что обработка бобо­
вых растений регуляторами роста меняет восприимчивость бобовых 
растений к клубеньковым бактериям [10, 45, 46]. А по данным других 
авторов, р-нндолилуксусная кислота, гиббереллин, кинетин и витами­
ны не оказывают никакого влияния на образование клубеньков [8, 47].

Результаты наших опытов, полученные при обработке регулятора­
ми роста растений, инокулированных соответствующими штаммами 
клубеньковых бактерий, показали, что при опрыскивании растений 
растворами р-индолилуксусной и а-нафтилуксусной кислот повышается 
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восприимчивость корней бобовых растений гороха, конских бобов, лю­
церны, вики и фасоли к инокуляции клубеньковыми бактериями, что 
выражается в увеличении числа клубеньков [13, 21, 32, 41]. Эти дан­
ные дали экспериментальное обоснование ранее высказанному предпо­
ложению Тимана [48] и в свою очередь получили подтверждение в 
опытах ТаркаШ'Вили и др. [49].

Результаты опытов, проведенных в полевых условиях, также вы­
явили положительное действие гетероауксипа [41]. Опрыскивание рас­
тений люцерны растворами гетероауксина приводит к усилению про­
цессов роста и образования клубеньков и к увеличению веса растений 
и общего урожая. Интересно также, что последействие гетероауксипа 
на следующий год вегетации сказывается в весьма отчетливой ферме: 
наблюдаются более усиленный процесс образования клубеньков и по­
вышение урожая люцерны. Предполагается, что положительное дей­
ствие и последействие гетероауксипа на увеличение урожая люцерны 
можно объяснить и прямым влиянием его па ростовые процессы, и кос­
венным—через стимуляцию процесса образования клубеньков.

Влияние ретардантов, и в частности ретарданта ССС, или хлорхо- 
лиихлорида, вещества высокой физиологической активности, на про­
цессы роста и морфогенеза небобовых растений широко известно [36, 
42, 50—52]. При этом во многих случаях ССС оказывает на рост рас­
тений действие, противоположное тому, какое проявляют гибберелли­
ны, поэтому он считается веществом, антагонистичным гибберелли­
нам [47, 53—56].

Относительно влияния ретардантов па рост бобовых растений и об­
разование клубеньков в литературе имеются единичные данные. По 
данным Мишра и др. [44], ретардант В-95 задерживает образование 
корней и закономерно—образование клубеньков.

Нами были предприняты опыты по изучению влияния ретарданта 
ССС на рост бобовых растений и образование клубеньков при разных 
способах обработки: внесении в почву, путем опрыскивания надзем­
ных частей. Результаты опытов показали, что при разных способах 
обработки ретардант ССС по-разному влияет на рост бобовых расте­
ний: при внесении в почву значительно задерживает рост растений фа­
соли и сои, но стимулирует рост растений люцерны, тогда как при 
опрыскивании растений слабыми растворами задержки не наблюдает­
ся. При внесении в почву ретарданта ССС вес сухой массы надземных 
частей фасоли и сои немного повышается, а при опрыскивании не ме­
няется; сухой вес корней у этих растений при внесении ретарданта 
ССС в почву не меняется. У люцерны сухой вес надземных частей зна­
чительно увеличивается как при внесении ретарданта ССС з почву, так 
и при опрыскивании.

Разные способы обработки по-разному влияют и па образование 
клубеньков у бобовых растений. Опрыскивание растений фасоли, сои 
и люцерны растворами ССС способствует образованию клубеньков па 
корнях растений, тогда как внесение в почву тормозит этот процесс.
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Исключение составляет люцерна, у которой число клубеньков увеличи­
вается при опрыскивании и внесении этого вещества в почву [57, 58]. 
Наши данные относительно люцерны совпадают с данными Проката 
[59], согласно которым внесение ретарданта ССС увеличивает число 
и сухой вес клубеньков у ТпГоИит а1ехапдгшт.

Результаты опытов, полученные при обработке растений салици- 
цилозой кислотой и морфактипом, показали, что салициловая кислота 
усиливает рост надземных частей и корней, а также процесс образова­
ния клубеньков, а морфактии оказывает задерживающее действие и 
приводит к уменьшению веса надземных частей и корней, а также ос­
лаблению образования клубеньков [60, 61].

По'Видимому, положительное или отрицательное действие регуля­
торов роста на образование клубеньков связано с изменением физиоло­
гического состояния растений и с усилением роста их корней.

На следующем этапе наших работ для выяснения причин измене­
ния восприимчивости бобовых растений к клубеньковым бактериям 
нами определялось содержание фенольных и ауксиноподобных соеди­
нении в корнях растений, часть которых обрабатывалась гибберелли­
ном и морфактипом, ингибирующими восприимчивость бобовых расте­
ний [61], а другая часть—а-нафтилуксусной и салициловой кислота­
ми, стимулирующими восприимчивость бобовых растений к клубенько­
вым бактериям.

Данные хроматографических анализов показали, что в корнях рас­
тений гороха, обработанных этими регуляторами роста, изменяется 
содержание физиологически активных соединений.

При определении биологической активности веществ выяснилось, 
что, по сравнению с контролем, больше ростстимулирующих веществ, 
имеющих высокую степень достоверности [11], обнаруживается в кор­
нях растений гороха, обработанных а-нафтилуксусной и салициловой

Влияние регуляторов роста на содержание ауксиноподобных веществ 
в корнях растений гороха

Таблица

Варианты Рост колеоптилей пшеницы Контроль

Контроль (необработан­
ный)

«-нафтилуксусная кисло­
та

Салициловая кислота

Гиббереллин

Морфактин

Х+х 
1 

Х+х

Х+х 
1 

Х±х 
1

Х±х 
1

8,1+0,29 
3,05

8,2±0,30
4,20

7,9+0,17
3 21

9,5+0,36 
4,88

8,4+0,18 
4,82

7,8±0,25 
3,52

8,8±0,25
5,46

8,5+0,21 
3?45

7,9+0,20 
3,0

8,5+0,31 
4,87

8,3±0,22 
4,19

7,9+0,31 
3741

8,9+0,25 
5,76

7,0±0,22

6,5+0,27

7,0+0.22

7,5+0,20

7,5+0,20

X—средняя длина колеоптилей, мм
±5х—квадратичная ошибка отклонения от среднего 

1—степень достоверности.
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кислотами. В корнях растений, обработанных гиббереллином, выяв­
лено меньше ростстимулирующих веществ, а в варианте с морфакти- 
ном—только ингибитор роста (таблйца). Последние два препарата, 
как уже было сказано ранее, уменьшают восприимчивость корней рас­
тений гороха к инокуляции клубеньковыми бактериями.

Подводя итоги, можно сказать, что в возникновении симбиоза су­
щественное значение имеет вирулентность самих клубеньковых бакте­
рий, с другой стороны, значительную роль в этом процессе играет вос­
приимчивость бобовых растений к клубеньковым бактериям, которая 
обусловливается физиологическим состоянием растений, в частности 
корневой системы. Изменение физиологического состояния растений, 
вызываемое регуляторами роста, приводит к изменению восприимчи­
вости бобовых растений к клубеньковым бактериям. Среди факторов, 
определяющих восприимчивость бобовых растений к клубеньковым 
■бактериям, важное значение имеют усиление или ослабление синтеза 
ауксинов и ауксипоподобных веществ в корнях растений.
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Մ. Ք. ՑԱՅԼԱԽՅԱՆՖԻ9.ԻՈԼՈԴԻԱՊԵՍ ԱԿՏԻՎ ՆՅՈՒԹԵՐԻ ԱԶԴԵՑՈՒԹՅՈՒՆԸ թիթեռնածաղկավոր ԲՈՒՅՍԵՐԻ ԱՃՄԱՆՈՒ ՊԱԼԱՐԱԳՈՅԱՑՄԱՆ ՎՐԱԱ մ փ ո փ ո ւ մ

Հոդվածում ընդհանրացված են թիթեռնածաղկավոր բույսերի աճման ու. 
պալարագոյացման վրա ֆիզիոլո գիապևս ակտիվ նյութերի ( գիբերելին, ֆ-ին- 
1 ՞ ԼՒէ.քա Յա 1ս ա թթոլ> Օ-֊նավտիլքացախաթթոլ, սալիցիլային թթու, մորֆակ- 
տին, ռե տար դան տներ' ՇՇՇ, 13 — 95) ազդեցությունը, ինչպես նաև թեթեռ- 
նա ծաղկավոր բույսերի վարակունակությունը պա յմ տնավորող ֆակտորների 
բացահայտման վերաբերյալ մ՛եր կատարած և դրա կան ութ յան մեջ եղած որոշ 
աշխատանքները։

Պարզվել է, որ ֆի դի ո լո գի ա պե ս ակտիվ նյութերը տարբեր ազդեցություն 
են ունենում թիթեռնածաղկավոր բույսերի աճման ու պալարագոյացման վրա։

Պալարաբակտերիաների և թիթեռնածաղկավոր բույսերի սիմբիոզի ժա­
մանակ, բացի պա լա բա բա կտ-ե ր իա Ա երի վիրուլենտությունից, էական նշանա­
կություն ունի նաև. թիթեռնածաղկավոր բույսերի վարակունակությունը պա­
լարաբակտերիաների նկատմա՛մբ, որը պայմանավորված է բույսերի և մասնա­
վորապես արմատա յին սիստեմի ֆիզիոլոգիական վիճակով։

Աճման կարգավորիչների միջոցով բույսերի ֆի ղիո լո գիական վիճակի 
փոփոխությունը հանգեցնում է պալարաբակտերիաների նկատմամբ թիթեռ­
նածաղկավոր բույսերի վարակունակության փոփոխությանը։
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Պ այարաբակտերիանևրի նկատմամբ թիթեռնածաղկավոր բույսերի վարա­
կունակս։ թյուն ր պայմանավորող գործոններից կարևոր նշանակություն ունի 
բույսերի արմատների մեջ աոլրսինների և աոլքսինանման նյութերի սինթեզի 
ավելացումը կամ պակասեցումը։
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