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ВВЕДЕНИЕ 

 

 

 

Актуальность темы. Главной задачей сохранения плодородия почвы и 

ее биологического потенциала является увеличение почвенного 

биоразнообразия [80]. Экологическая ситуация в современном земледелии 

характеризуется высоким уровнем антропогенного воздействия на 

агроэкосистемы, что сопряжено с деградацией почвенного плодородия. 

Применение биологически и экологически обоснованных агротехнологий 

способствует увеличению количества и повышению качества продукции, за 

счет рационального использования естественных ресурсов экосистем, что 

позволяет максимально снизить нагрузки на окружающую среду и 

обеспечивает ее сохранность [100]. Важной задачей это является и для такой 

сельскохозяйственной культуры, как пшеница озимая мягкая (Triticum 

aestivum L.), которая является основной зерновой культурой в мире и играет 

ключевую роль в экономике сельского хозяйства. В России на нее приходится 

около 38 % всех посевов, выделенных под зерновые.  

Антропогенная нагрузка на агроэкосистемы приводит к нарушению 

естественных процессов в почве и снижению биологической активности в 

системе микроорганизмы – растение – почва [83; 233]. Микробные 

биотехнологии ризосферы растений способны активизировать природные 

механизмы, направленные на повышение продуктивности агроценозов и 

сохранение плодородия почв [93; 96]. Микроорганизмы прикорневой зоны 

растений способны значительно влиять на продукционный процесс у растений 

и качество растительной продукции. Интродукция ассоциативных 

ризобактерий, способных активно заселять ризосферу и ризоплану растений, 

используя питательные вещества корневых экзометаболитов, является 

эффективным инструментом стимуляции роста растений и биологической 

защиты их от патогенов [11; 146].  
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Исследование становления и функционирования продуктивной системы 

«микроорганизмы – растение» дает возможность обнаружить новые свойства ее 

отдельных компонентов и углубить представление механизмов ассоциативной 

взаимосвязи. Создание таких эффективных систем, приспособленных к 

почвенно-климатическим условиям, способствует повышение почвенного 

биологического разнообразия, экологической безопасности и устойчивому 

развития агроэкосистем. 

Степень разработанности темы. На сегодняшний день спектр бактерий, 

способных оказывать положительное влияние на растения, расширяется 

благодаря активным исследованиям в данной области. В многочисленных 

научных работах отечественных и зарубежных авторов [15; 82; 85; 87; 89; 109; 

111; 145; 156; 167] обсуждаются механизмы положительного действия 

ризосферных микроорганизмов на растительный организм и специфичность 

микробных сообществ ризосферы, которая во многом определяется 

количественным и качественным составом корневых экссудатов, зависящим от 

вида, возраста, условий выращивания растения, а также от влияния комплекса 

почвенно-климатических факторов [90; 215]. Применение штаммов 

микроорганизмов с высоким ассоциативным потенциалом служит одним из 

перспективных подходов в развивающемся устойчивом экологически 

направленном земледелии [100; 131; 212]. Однако вопрос о взаимоотношениях 

микроорганизмов и растений в ризосферных ассоциациях под влиянием 

различных почвенно-климатических условий требует дальнейшего 

фундаментального изучения. 

Цель исследования – изучить биологическую активность черноземов 

(южного и обыкновенного), оценить изменения микробиологических и 

агрохимических свойств чернозема южного при предпосевной инокуляции 

семян озимой пшеницы ассоциативными штаммами ризобактерий и установить 

их влияние на продуктивность перспективных сортов озимой пшеницы. 
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Задачи исследования: 

1. Оценить уровень биологической активности черноземов южного и 

обыкновенного в ризосфере районированных сортов озимой пшеницы по 

показателям численности основных эколого-трофических групп 

микроорганизмов и таксономической структуре прокариотного сообщества. 

2. Выделить из апикальной части корней озимой пшеницы и 

идентифицировать ассоциативные штаммы ризобактерий с высоким 

ростстимулирующим потенциалом, перспективные для использования в 

качестве агентов биопрепаратов. 

3. Изучить влияние предпосевной инокуляции семян выделенными 

штаммами на изменение численности таксономически и функционально 

значимых групп микроорганизмов и направленность минерализационных 

процессов в ризосфере чернозема южного степной зоны. 

4. Провести метагеномный анализ таксономической структуры 

микробиома ризосферы и выявить изменения в представленности ключевых 

таксонов под влиянием инокуляции ассоциативными штаммами в контрастных 

по увлажнению условиях чернозема южного. 

5. Оценить влияние инокуляции ассоциативными штаммами 

ризобактерий на агрохимические свойства почвы, продуктивность сортов 

озимой пшеницы по комплексу показателей (биомасса растений, элементы 

структуры урожая и урожайность зерна). 

6. Определить степень влияния факторов «сорт пшеницы», «штамм-

инокулянт» и «условия года» на формирование урожайности озимой пшеницы, 

установить корреляционные связи между показателями биологической 

активности чернозема южного степной зоны Крыма и продуктивностью. 

Научная новизна результатов исследования. Впервые проведен 

скрининг аборигенной почвенной микробиоты для выделения ассоциативных 

микроорганизмов к озимой пшенице и создание растительно-микробных систем 

с подбором сортов, выращиваемых в конкретных условиях почвенно-

климатической зоны с применением модифицированного методического 
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подхода. Определены факторы, влияющие на изменения численности 

микроорганизмов эколого-трофических групп и таксономической структуры 

микробиома ризосферы T. aestivum. Установлено, что ризоплана пшеницы 

озимой является экологической нишей для штаммов микроорганизмов с 

высоким ассоциативным потенциалом к растениям. Анализ штаммов, 

продемонстрировавших высокий ассоциативный потенциал в модельных и 

полевых опытах, с использованием полногеномного секвенирования показал 

функциональные особенности генома, ответственные за данный фенотип. 

Выявлено наличие группы генов, отвечающих за синтез ауксинов, у штамма 

Paenarthrobacter nitroguajacolicus L1 их максимальное количество (9), что 

позволяет объяснить его адаптации ко всем исследуемым сортам пшеницы 

озимой в благоприятных для растений погодных условиях. Показано, что 

изменение микробиома чернозема южного под влиянием инокуляции – 

эффективный агрохимический прием для повышения плодородия почвы и 

урожайности пшеницы. 

Теоретическая и практическая значимость работы. Полученные 

результаты способствуют углублению знаний о формировании и 

функционировании системы «микроорганизмы – озимая пшеница» на 

черноземах. Метагеномный анализ микробиома ризосферы пшеницы озимой 

выявил, что почвенно-климатические условия оказывали более выраженное 

влияние на долю фил представленностью более 1%, чем фактор Сорт. Филы с 

меньшей долей (до 1 %), напротив, сильнее реагировали на сортовые различия. 

Cоздана коллекция штаммов с молекулярно-генетической 

характеристикой, которые могут составить основу эффективных для 

фитоагроценозов биопрепаратов. Работа в целом способствует разработке 

эффективных методов получения и идентификации штаммов микроорганизмов 

с высоким ассоциативным потенциалом к сельскохозяйственным культурам 

агроценозов и адаптированных к почвенно-климатическим условиям для 

повышения экологической безопасности сельскохозяйственного производства. 
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Результаты исследований включены в курс лекций при разработке рабочей 

программы по дисциплине «Растительно-микробное взаимодействие», которая 

реализуется в рамках Основной профессиональной образовательной программы 

высшего образования – программы подготовки научно-педагогических кадров в 

аспирантуре ФГБУН «Научно-исследовательский институт сельского хозяйства 

Крыма» по направлению подготовки 06.06.01 Биологические науки (акт 

внедрения от 02.10.2026 г.), а также в научно-производственную деятельность 

ФГБНУ «Федеральный научный центр биологической защиты растений» (акт 

внедрения от 07.10.2026). 

Методология и методы исследования. Методическая и теоритическая 

база исследования сформирована на основе работ российских и зарубежных 

ученых. Для решения поставленных задач использовали стандартные и 

современные методы: микробиологические, молекулярно-генетические, 

агрохимические, статистические и полевого эксперимента. 

Положения, выносимые на защиту: 

1. Состав микробных сообществ ризосферы растений зависят от сорта 

пшеницы озимой и почвенно-климатических условий ее выращивания. 

2. Ризосфера пшеницы озимой является экологической нишей для 

эффективных штаммов микроорганизмов с высоким ассоциативным 

потенциалом Bacillus wiedmannii, Paenarthrobacter nitroguajacolicus, 

Agrobacterium tumefaciens, Pseudomonas fluorescens. 

3. Ассоциативные штаммы бактерий к T. aestivum влияют на изменения 

численности микроорганизмов эколого-трофических групп, таксономической 

структуры микробиома, агрохимические показатели ризосферы и 

продукционный процесс у растений пшеницы озимой в условиях чернозема 

южного. 

4. Внесение штаммов микроорганизмов с высоким ассоциативным 

потенциалом к пшенице озимой в ризосферу является эффективным 

биологическим средством оптимизации питания растений для экологически 
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ориентированного земледелия и управления продуктивностью 

агрофитоценозов. 

Степень достоверности и апробация работы. Диссертационная работа 

выполнена на высоком научно-методическом уровне. Достоверность 

результатов, полученных в процессе исследования подтверждена 

биоинформационными и молекулярно-генетическими методами, а также 

проведенным статистическим анализом. Изложенные в диссертационном 

исследовании положения и выводы являются достоверными.  

Результаты исследований доложены и обсуждены на международных 

конференциях «International Scientific Conference on Microbial Biotechnology» 

(Chisinau, Moldova, IMBSMM, 2018 г.); «Современное состояние черноземов» 

(г. Ростов-на-Дону, ЮФУ, 2018 г.); «Современное состояние, проблемы и 

перспективы развития аграрной науки» (г. Симферополь, ФГБУН «НИИСХ 

Крыма» 2018 г.; г. Ялта, 2019 г.; г. Симферополь, 2026 г.); PLAMIC 2020/2022 

«Растения и микроорганизмы: биотехнология будущего» (г. Саратов, ИБФРМ 

РАН, 2020 г.; Санкт-Петербург, СПбНЦ РАН, 2022 г.); на всероссийских 

конференциях с международным участием «Экобиотех» (Уфа, УИБ УФИЦ 

РАН, 2019 г.); «Актуальные проблемы устойчивого развития агроэкосистем 

(почвенные, экологические, биоценотические аспекты)» (Ялта, ФГБУН «НБС-

ННЦ», 2019 г.); Всероссийская школа-конференция с международным 

участием для молодых ученых «Молекулярно-генетические и клеточные 

аспекты растительно-микробных взаимодействий» (Санкт-Петербург, СПбНЦ 

РАН, 2021 г.). 

Личный вклад автора. В диссертационной работе представлены 

результаты исследований, выполненные самим автором. Личный вклад 

Еговцевой А.Ю. состоит в анализе литературных источников, проведении 

экспериментальной части исследования, обработке, анализе, обобщении 

полученных результатов и формулировке выводов.  

Публикации. Результаты диссертационного исследования отражены в 21 

публикации в отечественных и зарубежных научных изданиях, из которых 5 – в 
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рецензируемых изданиях, рекомендованных ВАК Минобрнауки России, 2 из 

которых по защищаемой научной специальности, 1 – глава в монографии, 

также опубликованы 3 работы, входящие в базы данных международных 

индексов научного цитирования и 12 тезисов докладов на международных и 

всероссийских конференциях. 

Структура и объем диссертации. Диссертационная работа изложена на 
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ГЛАВА 1 ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

 

 

 

1.1 Агроэкологическое состояние черноземов как среда формирования их 

биологической активности 

 

 

 

Почва является сложнейшей биокосной системой и важнейшей 

субстанцией для биосферных процессов, образовавшейся в результате тесного 

взаимодействия природных факторов во времени. В ряду почвенных типов 

чернозем является классическим примером данного единства, демонстрируя 

максимальную продуктивность, аккумулируя в себе наибольшее количество 

органического вещества среди всех зональных почв. Экологические функции 

черноземов обладают высокой степенью изменчивости. Многолетние 

исследования динамических процессов, протекающих в агробиогеоценозах, 

свидетельствуют о значительной трансформации их структурно-

функциональной организации, происходящей под влиянием усиливающегося 

антропогенного воздействия, следствием которого является ухудшение 

экологического состояния окружающей среды [44; 55]. Экологическое 

состояние почвы воздействует на здоровье человека через продукты питания 

или ее влияние на степень загрязнения окружающей среды [22]. Стремление к 

здоровому образу жизни с акцентом на здоровое питание способствует росту 

интереса населения многих стран к потреблению экологических продуктов. На 

мировом рынке органической продукции наблюдается устойчивая тенденция к 

увеличению объемов ее производства и потребления [218]. По оценке Союза 

органического земледелия количество органической продукции в Российской 

Федерации растет примерно на 10% ежегодно, сам сегмент активно 

развивается, но от огромного общего объема российского АПК его доля пока 

остается небольшой.  
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Современное агроэкологическое состояние черноземов, 

характеризующееся прогрессирующим дефицитом продуктивной влаги, 

уплотнением пахотного горизонта и снижением содержания органического 

вещества, представляет собой лимитирующий фактор, обуславливающий 

биоразнообразие почвенного микробоценоза. Внесение химических удобрений 

и средств защиты посевов от сорной растительности, фитопатогенов и 

насекомых-вредителей повышает их производительность, однако усиливается 

антропогенная нагрузка на агроценозы [58; 87], что ведет к упрощению 

структуры микробного сообщества почвы, в результате чего меняется 

направленность микробиологических процессов, что приводит к необратимому 

нарушению гомеостаза и деградации почвы [1]. Исследования в условиях 

Крыма показали, что систематическое использование химических защитных 

средств нарушает баланс и снижает общее видовое биоразнообразие в 

агроэкосистемах [86]. Нарушение баланса питательных веществ в земледелии 

ведет не только к уменьшению производства продукции и ухудшению ее 

качества, но и к снижению почвенного плодородия и экологической 

устойчивости агроландшафтов. Многолетние исследования черноземов 

Западного Предкавказья показывают закономерности изменения органического 

вещества почв – снижение содержания гумуса в черноземах агроценозов с 4–

6% до 3–4%. Также 24-летнее исследование в Краснодарском крае о влиянии 

повышенных доз минеральных удобрений на интенсивность и динамику 

микробиологических процессов в условиях чернозема выщелоченного, 

показало чрезмерную интенсификацию минерализационных процессов, что 

привело к негативным изменениям в структуре микробного сообщества – 

снижение количества бактерий, актиномицетов, увеличение численности 

микромицетов, среди которых значительную нишу занимают фитопатогенные 

виды микроскопических грибов [37; 55]. Исследования, направленные на 

определение фитотоксичности почв различных ценозов методом 

биотестирования, на примере пшеницы озимой мягкой, показали, что самый 

высокий процент подавления роста зародышевых корешков семян пшеницы 
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проявился в варианте с интенсивной антропогенной нагрузкой, затем на почве с 

постоянным применением химических средств. Фитотоксичности на почве 

естественного биоценоза не наблюдалось. Также благодаря анализу 

биометрических параметров была показана зависимость токсической нагрузки 

и снижения развития корневой системы [68; 98]. В тоже время мероприятия по 

мелиорации повышают адаптивный потенциал почвенной микробиоты к 

постоянно меняющимся условиям внешней среды [196]. 

Применение химических удобрений оказывает серьезное воздействие на 

окружающую среду, обусловленное стоком избыточных не ассимилированных 

нитратов и сопутствующей эвтрофикацией рек, озер и океанов, а также 

загрязнением питьевой воды. Следствием применения средств химизации 

сельского хозяйства является загрязнение тяжелыми металлами, которые 

занимают особое место среди регуляторов биологических процессов [59]. 

Накопление избыточного их количества отрицательно влияет на многие 

процессы в почве: изменение физико-химических свойств, снижение 

биологической активности почвы и, как следствие, уменьшение 

продуктивности [9; 73]. Например: избыток цинка подавляет 

жизнедеятельность микроорганизмов, вследствие чего нарушаются процессы 

преобразования органического вещества в почвах, ферментативная активность, 

дыхание и другие процессы. Были проведены модельные эксперименты на 

дерново-карбонатных почвах Крымского полуострова, в результате которых 

было установлено, что загрязнение почв степного Крыма нефтью и оксидами 

хрома, свинца, никеля и меди негативно сказывается на ее биологическом 

состоянии, приводя к снижению общей численности бактерий и количества 

бактерий рода Azotobacter, каталазной и дегидрогеназной активности, 

способности разлагать целлюлозу. [45]. Кроме того, углекислый газ выделяется 

при сжигании ископаемого топлива, в том числе в процессе производства 

химических удобрений и способствует парниковому эффекту, как и разложение 

азотных удобрений, в результате чего выделяется закись азота. Этот газ 
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примерно в 292 раза более активен в качестве парникового газа, чем 

углекислый [151].  

В связи с этим исследователи в области растениеводства активно 

изучают альтернативные стратегии повышения устойчивости сельского 

хозяйства. В своих исследованиях Коробской Н.Ф. всесторонне обосновал 

возможность существенного повышения плодородия за счет комплексного 

использования агротехники, минерального питания и управления 

микробиологическими процессами. При этом под агротехникой ученый 

понимал не только системы обработки почвы, но и оптимизацию севооборотов, 

сроков посева и приемов ухода за посевами, сбалансированное внесение макро- 

и микроэлементов, особенно в критические фазы развития, позволяющие не 

только наращивать урожайность, но и регулировать направленность почвенных 

процессов, управление микробиологической составляющей путем стимуляции 

аборигенной микробиоты [55].  

Вопрос поддержания плодородия почв несомненно актуален для 

культуры пшеница, являющаяся одной из основных сельскохозяйственных 

зерновых культур, которая обеспечивает миллиарды людей продуктами 

питания. В настоящее время мировое производство зерна пшеницы составляет 

около 840 млн тонн зерна. Российская Федерация стабильно входит в тройку 

ведущих мировых производителей по возделыванию зерна пшеницы, средняя 

мировая урожайность которой составляет 3,8 т/га. Озимая пшеница является 

самой распространенной зерновой культурой в России, на нее приходится 

около 38 % (21,2–26,1 млн. га) всех посевов, выделенных под зерновые. 

Лидирующие позиции в производстве зерновых культур занимают южные 

регионы страны, в Крыму под этой культурой занято более 60 % посевных 

площадей зерновых. Озимая пшеница ценится за свои питательные качества, 

отвечающие всем необходимым требованиям для удовлетворения потребностей 

человека. Существует около 250 ее разновидностей и насчитывается несколько 

тысяч сортов, получивших широкое распространение в разных климатических 

поясах, что объясняется также хорошей адаптационной способностью этой 
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культуры. Однако реализация генетического потенциала этих сортов напрямую 

зависит от условий выращивания. 

Таким образом, агроэкологическое состояние черноземов, определяемое 

сочетанием гидротермических условий, характера землепользования, 

агрохимических параметров, создает специфическую среду для проявления 

биологической активности, которая, в свою очередь, является ключевым 

фактором поддержания почвенного плодородия и устойчивости агроэкосистем. 

 

 

 

1.2 Биологическая активность черноземов как агрохимический 

показатель, определяемый по численности и структуре микробоценоза 

 

 

 

Главным компонентом почв является органическая часть, поскольку она 

обеспечивает растения элементами роста и развития. Биологическая активность 

почв различного типа, в том числе черноземов, как ключевой агрохимический 

параметр, отражает интенсивность процессов трансформации органического 

вещества и элементов питания [55; 197], напрямую завися от численности и 

структуры микробоценоза и служит оперативным индикатором состояния 

плодородия, в отличие от валовых запасов элементов, характеризует именно ту 

часть пула питательных веществ, которая может быть мобилизована в короткие 

сроки. Формирование органики в почве происходит при непосредственном 

участии микроорганизмов путем многочисленных биохимических превращений 

(круговорот азота, фосфора, калия и других макро- и микроэлементов) и, как 

следствие, участвуют в осуществлении почвообразовательных процессов и 

экологических функций почвы [36; 165]. Микробное почвенное сообщество 

является сложно организованной системой взаимодействующих организмов, 

характеризующейся высоким видовым разнообразием и широким спектром 

выполняемых функций, а также составной частью наземных экосистем, в связи 
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с чем к нему применимы экологические подходы оценки состояния 

биологической составляющей [50; 52]. Изменение количественных 

характеристик и соотношения между различными эколого-трофическими 

группами в микробоценозе служит основанием для понимания происходящих в 

почве биологических и химических процессов. Использование 

микробиологических анализов определения биологической активности по 

численности различных групп микроорганизмов, значений эколого-

физиологических коэффициентов минерализации позволяет понять 

особенности взаимодействий отдельных групп микроорганизмов и составляет 

основу для мониторинга состояния антропогенно-преобразованных почв [60; 

113]. В результате многолетних исследований было замечено, что состав 

зимогенной микрофлоры в большей степени регулируется корневыми 

выделениями растений, а представители автохтонных микроорганизмов 

сильнее реагируют на применение минеральных удобрений, что приводит к 

интенсификации минерализации гумуса [55]. Вместе с этим биологические 

показатели крайне вариабельны и значительно меняются с изменением условий 

окружающей среды и влиянием различных загрязняющих веществ [14]. 

Биоразнообразие микроорганизмов ассоциативных к растениям велико, 

тем не менее лишь недавно была признана значительная роль микробиома в 

жизни растения и предложена идея о рассмотрении его в качестве второго 

генома растения [234]. Для наиболее полного раскрытия агроэкологических 

функций почвенного микробиома существуют современные методы 

молекулярно-генетического анализа, позволяющие в полной мере оценить 

структурно-функциональные особенности почвенного микробиома [31; 65; 71] 

и служат для обеспечения контроля за чистотой и аутентичностью 

производственных штаммов, их молекулярно-генетической паспортизации [77; 

144; 191]. Почвенный метагеном сложен по своему составу, в него включен как 

ДНК физиологически активных, так и покоящихся стадий микроорганизмов. 

Метагеномный подход в исследовании микробиома ризосферы растений 

помогает раскрыть роль некультивируемых микроорганизмов, так как 
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большинство, обитающих в естественных условиях организмов не способны 

расти в лабораторных условиях, и многие исследователи столкнулись с 

невозможностью учета большей части биоразнообразия [3; 76; 186]. Показано, 

что с применением современных метагеномных технологий получены данные о 

количестве генетической информации до 1Tb, содержащейся в грамме почвы 

[185] и высоком биоразнообразии прокариот, которое насчитывает тысячи 

видов [23]. Таким образом использование молекулярно-генетических методов в 

количественной оценке почвенных микроорганизмов показало увеличение на 

порядки значений численности микробного сообщества. Так же основным 

преимуществом исследований в области метагенома является его 

всеобъемлющий характер, так как позволяет изучать не только конкретные 

функции отдельных его компонентов, но и функции микробного сообщества 

как единого целого, рассматривая микробиом как совокупность 

взаимодействующих микроорганизмов.  

Метагеномный подход существенно расширяет возможности 

агрохимических исследований, превращая их из преимущественно химических 

в комплексные. Позволяет анализировать состав и функциональный потенциал 

микробных сообществ. Кроме того, полногеномное секвенирование штаммов 

аборигенных ассоциативных микроорганизмов позволяет выявить 

функциональные особенности генома, ответственные за данный фенотип; 

объяснить с чем могут быть связаны возникающие адаптации. Также с 

помощью современных методов появилась возможность выявлять гены или 

группы генов, ответственные за трансформацию элементов питания. 

Некоторым ученым удалось продемонстрировать различия в структуре 

ризосферных микробиомов у разных видов [177] и сортов растений [143; 203]. 

Применение современного метода высокопроизводительного секвенирования в 

этих исследованиях позволило наглядно продемонстрировать роль сорта, 

продолжительности вегетации растения и типа почвы на таксономическую 

структуру микробиомов ризосферы. В подавляющем большинстве 
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исследований отмечалось, что наибольшее влияние на микробоценоз 

ризосферы оказывает тип почвы [155; 157; 211]. 

Таким образом, метагеномный анализ почв представляет собой 

эколого-функциональное направление современных 

почвенно-микробиологических исследований. Комбинирование современных 

методов высокопроизводительного секвенирования с классическим подходом 

позволяет решать важные задачи агрономической оценки микробоценоза почвы 

– в частности, изучать связи между таксономической структурой прокариот и 

свойствами почвы. Изучению ризомикробиома в последние годы уделяется 

значительное внимание в связи с реальной возможностью влияния на 

почвенную микробиоту и открывает возможность экологически безопасного 

управления продуктивностью сельскохозяйственных культур [137]. 

Исследования в этой области позволят сократить использование синтетических 

удобрений и пестицидов и потенциально повысить устойчивость 

агроэкосистем.  

 

 

 

1.3 Инокуляция ассоциативными ризобактериями как агрохимический 

прием повышения продуктивности 

 

 

 

Для сохранения зерновой продуктивности сортов пшеницы необходимо 

усовершенствование технологии ее возделывания с адаптацией к почвенно-

климатическим условиям [74], учитывая, что почвы юга России разнообразны 

по структуре, биохимическому составу, колебаниям температур, обеспечению 

влаги. Управление биологическими процессами в агроценозах возможно через 

интродукцию агрономически ценных штаммов микроорганизмов с высоким 

ассоциативным потенциалом в ризосферу растений. Применение 

биологических агентов усиливает полезное и ослабляет негативное 
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воздействие, что является переходом к адаптивному земледелию [82; 102; 180; 

229]. Под понятием ассоциативный потенциал понимается способность 

микроорганизма колонизировать поверхность корней растений, используя 

корневые экссудаты в качестве источника питательных веществ, необходимых 

для роста и реализации функциональной активности, оказывающей 

положительное влияние на растительный макроорганизм [8]. Влияние 

интродуцированных микроорганизмов является положительным и важным на 

всех этапах онтогенеза растений и зависит от их способности приживаться на 

поверхности семян, корней и вегетирующих растений, продуцировать 

ферменты, физиологически активные вещества и антифунгальные продукты 

метаболизма, влиять на агрохимические свойства почвы. Микробные 

технологии формирования ризосферы растений с использованием 

микроорганизмов с высоким ассоциативным потенциалом в отношении 

определенных видов растений, с целью повышения их продуктивности и 

качества продукции, обеспечения устойчивости агроэкосистем к различным 

стрессовым воздействиям и сохранению окружающей среды [7], являются 

экологически безопасными, актуальными и перспективными для мирового 

сельского хозяйства. 

Интродуцируемые микроорганизмы, попадая в результате инокуляции в 

почву, вступают в конкурентное взаимодействие с коренной микробиотой и 

претендуют на экологическую нишу в прикорневой зоне проростков, которая 

привлекает множество микроорганизмов с различными функциями. Фактор 

выживания и активности бактерий–интродуцентов в ризосфере на основе 

конкурентоспособности, взаимодействия с аборигенными микроорганизмами и 

устойчивости к влиянию корневых экссудатов растений является наиболее 

важным. Количество корневых выделений растениями пшеницы за сезон может 

находиться в пределах от 6 до 10 т/га органического вещества [67]. 

Разнообразие микробных сообществ ризосферы в основном определяется 

количественным и качественным составом экссудатов, зависящим от сорта и 

условий выращивания, вида, фазы развития растения, а также от влияния 
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комплекса почвенно-климатических факторов [62; 79; 90; 159; 210;], так, 

например, симптомы фузариоза у сорта пшеницы, выделяющего большие 

количества сахаров проявлялись в 2–3 раза сильнее, чем у сортов пшеницы с 

невысокой корневой экссудацией, таким образом влияние фитопатогенного 

гриба зависело от генотипа (сорта) растения [15]. Так же в недавних 

исследованиях [215] стало известно, что растения способны выделять 

специфические корневые экссудаты для рекрутирования полезных 

ризосферных микробов при внекорневой инвазии патогенов, включая 

длинноцепочечные жирные кислоты, аминокислоты, короткоцепочечные 

органические кислоты и сахара. Канадские ученые изучали разнообразие 

бактериальных сообществ, обитающих в ризосфере, корнях и надземных 

органах пшеницы и рапса и выявили, что на бактериальные сообщества в 

ризосфере культур в основном влияли характеристики почвы, в то же время как 

с каждым видом сельскохозяйственных культур было связано определенное 

сообщество корневых эндофитов. Эти результаты позволяют предположить, 

что растение может выбирать из ризосферы определенные корневые 

бактериальные эндофиты необходимые ей для роста и развития [147]. 

Таким образом, основным требованием современного экологически 

ориентированного растениеводства является использование биопрепаратов, 

основу которых могут составить стимулирующие рост растений бактерии (или 

PGPB от Plant Growth Promoting Bacteria), населяющие ризосферу [114; 198; 

214]. Поиск высокоэффективных штаммов из состава аборигенной почвенной 

микробиоты и разработка растительно-микробных систем на их основе имеют 

важное значение для адаптации к конкретным почвенно-климатическим 

условиям и решения проблемы биологизации агротехнологий [48; 101].  

Систематическое изучение ассоциативных штаммов началось примерно в 

1970-х годах и связано с работами бразильских ученых. Дж. Деберейнер и ее 

коллеги впервые обнаружили бактерии рода Azospirillum, фиксирующие азот в 

ассоциации с зерновыми [129]. Изучение ассоциативных микроорганизмов в 

нашей стране началось в конце 1970-х – начале 1980-х годов и было связано с 
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такими учеными как М.М. Умаров, О.А. Берестецкий, В.В. Игнатов и другие. 

На сегодняшний день таксономический спектр бактерий, положительно 

влияющих на растения, в том числе и пшеницу, расширяется благодаря 

исследованиям в этой области. Так в ходе испытаний на пшенице 

инокуляция Burkholderia gladioli ST3M-39a значительно улучшила показатели 

биомассы растений по сравнению с контрольными образцами без инокуляции. 

Штамм обеспечивал быструю растворимость фосфатов, цинка, выработку 

аммиака, образование внеклеточного полимера и синтез ферментов, 

снижающих стресс [152]. Применение штамма Bacillus cereus способствовало 

улучшению всхожести семян, физиологическому состоянию и значительно 

ускоряло рост растений, повышало уровень антиоксидантов и урожайность 

пшеницы [241]. Ученые Кубанского государственного аграрного университета 

разработали биопрепарат, на основе штамма-антагониста и стимулятора роста 

Bacillus subtilis, способный увеличить урожайность пшеницы на 10 % и снизить 

риск грибковых заболеваний на 80 %. Не смотря на наличие исследований в 

данной области, вопрос о взаимоотношениях почвенных микроорганизмов и 

растений при изменяющихся условиях окружающей среды, требует 

дальнейшего фундаментального изучения. 

 

 

 

1.4 Механизмы растительно-микробного взаимодействия как основа 

агрохимической эффективности ассоциативных ризобактерий  

 

 

 

Разнообразие биотических связей, которые формируются в почве 

ризосферы, определяет спектр микробного сообщества и уровень его 

взаимодействия с растительным организмом. Микроорганизмы, составляющие 

большую часть филогенетического разнообразия, являются неотъемлемыми 
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участниками биогеохимических процессов, и влияют на биодоступность 

важнейших питательных веществ, необходимых для роста растений [119]. 

Существуют разного рода механизмы положительного влияния ассоциативных 

бактерий на жизнедеятельность растений, одним из которых является давно 

известный эффект, связанный с минеральным питанием растений, 

заключающийся в снижении субацидности и трансформации неорганических 

веществ в доступную для растений ионную форму. Азотфиксация прокариот 

как способ обеспечения растения доступными формами азота является 

наиболее изученным вопросом в области взаимодействия растений и 

микроорганизмов [82]. Наличие усвояемой формы азота в почве во многом 

зависит от активности микроорганизмов, при этом бактерии и грибы играют 

ключевую роль в его преобразовании, иммобилизации и высвобождении. 

Многие работы ученых направлены на исследования взаимодействия растений 

с азотфиксирующими ризосферными бактериями (диазотрофами), благодаря 

жизнедеятельности которых происходит усиление ассоциативной 

азотфиксации, достигающее 30–50 азота на гектар за вегетацию, 

способствующее при определенных условиях внесению существенного вклада 

в обеспечение растений азотом [41; 57; 100; 145; 240]. Известно, что микробные 

препараты на основе азотфиксирующих бактерий обладают широким спектром 

действия, их применение позволяет снизить дозу минеральных азотных 

удобрений [43] без уменьшения урожайности, что, кроме этого, положительно 

сказывается на уровне содержания нитратов и нитритов в продукции [89].  

Способность ризобактерий переводить труднодоступные фосфаты в 

растворимые формы, так же рассматривается как важный механизм 

положительного влияния на фосфорное питание растения [20; 38; 108], так как 

фосфор влияет на многие биохимические процессы в растении [225]. Так было 

показано, что штамм Аgrobacterium radiobacter 10 может использовать фитат 

натрия в качестве источника углерода и фосфора, ферментативно его 

гидролизуя, в результате чего в среду выделяется свободный ортофосфат, а в 

осадке бактериальных клеток накапливается иммобилизованный фосфор. 
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Также было выявлено, что штамм Pseudomonas chlororaphis ПГ7 способен 

растворять неорганические (трикальцийфосфат, гидроксиапатит) и 

органические фосфаты (фитат кальция) [49]. Основной механизм данного 

процесса – выделение микроорганизмами органических кислот, прежде всего 

глюконовой кислоты.  

Помимо хорошо известных макроэлементов, в питании растений важную 

роль играют микроэлементы, такие как цинк, медь, железо и марганец, которые 

в небольших количествах необходимы для различных метаболических 

процессов [173]. Однако в большинстве почв эти питательные элементы часто 

связаны в нерастворимые минеральные комплексы, что делает их практически 

недоступными для прямого поглощения растениями [223] Существенную роль 

в повышении доступности питательных элементов выполняют сидерофоры – 

высокоафинные низкомолекулярные соединения, секретируемые бактериями, 

хелатирующие и связывающие катионы железа и другие металлы, с 

образованием малотоксичных метаболитов и их включение в метаболические 

процессы клетки, что объясняет возможность влияния, в том числе и на 

фиторемедиацию [140; 182; 204]. Бактерии, археи и грибы являются типичными 

первичными биоремедиаторами. Так обработка семян пшеницы штаммами 

Bacillus cereus и Pseudomonas frederiksbergensis способствовала повышению 

активности осмопротекторов и антиоксидантов в растениях, при этом 

поглощение кадмия корнями и побегами снизилась до 55,3 % [141]. 

Эффективность биоремедиации зависит от многих факторов: химической 

природы поллютантов, концентрации загрязняющих веществ, их доступности 

для микроорганизмов и физико-химических характеристик окружающей среды 

[124].  

Также одним из самых значимых механизмов растительно-микробного 

взаимодействия является продуцирование бактериями биологически активных 

веществ, в том числе, фитогормонов (ауксинов, цитокининов и гиббереллинов) 

[75; 53; 66; 109]. Большое количество исследований посвящено роли ауксинов в 

стимуляции роста, развития и питания растений [13]. В исследованиях влияния 
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ауксин продуцирующих штаммов бактерий на растения пшеницы при 

обработке гербицидом, показано положительное влияние бактериальных 

обработок на суммарное содержание хлорофилла, относительное содержание 

воды в листьях и роль бактерий в перераспределении АБК (абсцизовая кислота) 

и ИУК (индолилуксусная кислота) в побегах и корнях растений пшеницы в 

условиях гербицидного стресса [84]. Многие ризобактерии способны 

синтезировать также цитокинины и гиббереллины, действие которых приводит 

к усилению клеточного деления и стимуляции роста побегов растений, 

передачи сигналов, связанных с поступлением питательных веществ, 

увеличение площади листьев, стимулирование прорастания семян, цветения 

[25; 212; 213].  

Многие бактерии благодаря своим свойствам могут выполнять важную 

роль в защите растений от неблагоприятных условий среды и абиотических 

стрессов [192; 226]. Таким многофункциональным антистрессовым эффектом 

обладают микроорганизмы, имеющие фермент 1-аминоциклопропан-1-

карбоксилат (АЦК) деаминазу, обуславливающий в растениях снижение 

содержания сигнальной молекулы этилена в стрессовых условиях [81; 118; 136; 

161; 248]. Так АЦК-утилизирующие ризобактерии способны выполнять 

важную эколого-стабилизирующую роль в агроценозах. Также результаты 

недавних исследований [2] показали участие лектинов азоспирилл ризосферы в 

повышении способности растений переносить воздействие абиотических 

факторов, развивая реакции, направленные на усиление жизнестойкости 

растения, что является одной из причин считать эти белки способными 

повышать выживаемость растений в условиях действия стрессоров различной 

природы и, тем самым выполнять роль одного из составляющих общих 

клеточных протекторных систем. Спорообразующие бактерии выживают в 

различных стрессовых условиях окружающей среды, превращаясь в 

покоящиеся эндоспоры. Исследования показали, что инокуляция спорами, 

выделенных из корней и ризосферных почв сельскохозяйственных культур 

штаммов родов Bacillus, Priestia и Paenibacillus привела к увеличению 
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биомассы побегов и корней в стрессовых засушливых условиях по сравнению с 

контрольными образцами без инокуляции. Кроме того, инокуляция спорами 

модулировала экспрессию генов, связанных со стрессом [178].  

Одним из основных экологических свойств почвенных микроорганизмов 

является его крайне высокое биоразнообразие, которое непосредственным 

образом связано с решением проблем фитосанитарии. Супрессирующая 

активность микроорганизмов ризосферы, в отношении фитопатогенных 

микроорганизмов и животных-фитофагов, является одной из главных. Этот 

процесс обеспечивается путем повышения устойчивости растений к патогенам 

и абиотическим стрессам, благодаря повышению жизнеспособности [75]. 

Некоторые микроорганизмы также способны продуцировать фунгициды, 

антибиотики, токсические вещества и литические энзимы [103; 112; 158; 194; 

212], оказывающие угнетающее и уничтожающее действие на патогены. В 

одной из недавних работ [114] выявлены различия в активации 

транскрипционной активности гена ингибитора протеиназы в проростках 

пшеницы под воздействием штаммов Bacillus subtilis, B. thuringiensis и их 

смеси, что свидетельствует о различных путях формирования устойчивости 

пшеницы к Til. Caries (твердая головня), которые могут быть связаны с 

природой микроорганизма–продуцента. Исследования ученых Краснодарского 

края показывают, что использование биопрепаратов на основе бактерии B. 

subtilis, выделенной из ризосферной почвы пшеницы, эффективна против 

фузариоза и других болезней пшеницы. Микологический анализ почвы показал, 

что применение биофунгицида повысило способность почвы подавлять 

развитие болезней на 21,1% и привело к увеличению урожайности на 2,5 %. 

[164]. Также в регионе изучают применение триходермы и энтомопатогенных 

грибов, которые не уступают химическим средствам по эффективности. 

Изучались следующие культуры микроорганизмов из коллекции: Trichoderma 

viride и T. lignorum, Beauveria bassiana, Metarhizium anisopliae, Azotobacter 

chroococcum, Bacillus megatherium, B. thuringiensis, Pseudomonas fluorescens. 

Результаты исследований показали, что применение микроорганизмов не 
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уступает по эффективности химической защите и имеет свои преимущества. 

Систематическое применение биопрепаратов на зерновых культурах оказалось 

целесообразным, так как позволило повысить устойчивость и плодородие 

почвы, подавить развитие различных патогенов и вредителей на посевах 

озимой пшеницы, сократить количество вносимых пестицидов, а также 

добиться высокой экономической эффективности. [181]. 

Таким образом, в развивающемся устойчивом экологически 

направленном земледелии применение штаммов микроорганизмов с высоким 

ассоциативным потенциалом, в качестве инокулянтов, для защиты, улучшения 

роста, питания сельскохозяйственных культур, и как следствие, увеличение 

продуктивности, в том числе и пшеницы, служит одним из перспективных 

подходов биологизации [100; 212]. 

Изучение взаимосвязей в продуктивной системе «микроорганизмы – 

растение – почва» способствует выявлению новых эмерджентных свойств, 

формирующихся в результате взаимодействия ее компонентов. Изучение 

механизмов формирования эффективных ассоциативных связей позволяет 

расширить научные представления о функционировании растительно-

микробных систем и служит основой для совершенствования технологий 

применения биопрепаратов, повышения стабильности их действия при 

получении качественной и экологически безопасной сельскохозяйственной 

продукции. 
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ГЛАВА 2 ОБЪЕКТЫ, УСЛОВИЯ, МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

ПРОВЕДЕНИЯ ИССЛЕДОВАНИЙ 

 

 

2.1 Объекты исследования 

 

 

 

Во время экспедиций 2018 года произведены отборы растительно-

почвенных монолитов пшеницы озимой, выращенной после черного пара. 

Исследования на данном этапе проводились в фазу трубкования пшеницы 

озимой. Растительно-почвенные монолиты были отобраны на черноземе 

(Chernozems) южном предгорной (c. Крымская роза (45º02´18´´N 34º22´09´´E)) и 

степной зоны Крыма (с. Клепинино (45º31´37´´N 34º09´41´´E)), на черноземе 

обыкновенном в Ростовской области (г. Зерноград (46º51´40´´N 40º17´05´´E)) и 

Ставропольского края (г. Михайловск (45º07´22´´N 42º04´22´´E)) [7]. Схема 

размещения пунктов отбора приведена в приложении А.  

В качестве растительных объектов использовали сорта озимой пшеницы 

мягкой, внесенные в Государственный реестр по Северо-Кавказскому (6) 

региону и перспективные для выращивания в почвенно-климатических 

условиях Крыма. В эксперимент были включены сорта Багира, Ермак и Лидия. 

Сорт Багира создан в Ставропольском НИИСХ, сорта Ермак и Лидия – в «АНЦ 

«Донской». Все изучаемые сорта относятся к степному экотипу, разновидности 

erytrospermum и характеризуются среднеранними сроками созревания. Для них 

отмечена устойчивость к полеганию и способность переносить засушливые 

условия. Сорт Багира сорт с хорошей зимостойкостью и потенциальной 

урожайностью. Для него отмечается устойчивость к бурой ржавчине и 

мучнистой росой, умеренная устойчивость к септориозу и такого же уровня 

восприимчивость к фузариозу колоса пшеницы. Сорт Ермак относится к 

короткостебельной группе, отличается высокой зимостойкостью. Устойчив к 

поражению бурой ржавчиной, средневосприимчив к мучнистой росе, слабо – к 
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пыльной головне. Сорт Лидия обладает высокой продуктивностью, 

повышенной засухоустойчивостью и высокой зимостойкостью. Устойчив к 

бурой ржавчине и пыльной головне. В целом исследуемые сорта обладают 

средней устойчивостью к основным заболеваниям. По направлению 

использования Ермак относится к интенсивному типу, а Багира и Лидия – к 

сортам универсального назначения. 

Чернозем южный степной зоны Крыма (Haplic Chernozems Pachic) 

относится к слабогумусированным среднемощным почвам тяжелосуглинистого 

гранулометрического состава. Почвообразующими породами служат 

верхнеплейстоценовые элювиально-делювиальные и эолово-делювиальные 

лессовидные суглинки; гранулометрический состав лессовидных глин 

варьирует от легкоглинистого до среднеглинистого [47]. Грунтовые воды 

залегают на глубине 20–30 м [88]. Содержание гумуса в пахотном горизонте 

составляет 2,4–2,7 %. Обеспеченность подвижными формами элементов 

питания (на 100 г абсолютно сухой почвы): легкогидролизуемый азот – 5,2 мг, 

фосфор – 1,0–2,5 мг, калий – 42 мг. Реакция почвенного раствора в верхнем 

горизонте слабощелочная – pH 7,7–7,9. Сумма поглощенных оснований 

составляет 33,5 мг-экв/100 г почвы [47]. Агрофизические характеристики 

почвы: доля агрономически ценных агрегатов размером более 1 мм – 33–42 %. 

Плотность сложения в пахотном слое – 1,14–1,28 г/см³, в подпахотном 1,33–

1,48 г/см³. Общая пористость верхних горизонтов до 50,2 %. 

Водоудерживающая способность чернозема южного степной зоны Крыма 

обеспечивает аккумуляцию 300–350 мм влаги, из которых доступной растениям 

– продуктивной – 160–180 мм [78].  

Климат степной зоны характеризуется как засушливый, умеренно 

жаркий, с умеренно мягкой зимой. Среднегодовая температура воздуха 

составляет около 10,0 °C. Сумма активных температур (выше +10 °C) достигает 

3280 °C. Продолжительность безморозного периода – 171 день. Вегетационные 

оттепели отмечаются в 35 % зим. Сумма осадков за год – 435 мм, в период 

активной вегетации выпадает 285 мм. На летний период приходится 30–33 % 
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годовой суммы осадков. Годовая испаряемость – 843 мм, гидротермический 

коэффициент (ГТК) – 0,7. Суховеи наблюдаются в среднем 10–19 дней в год, 

вероятность засухи для подавляющей части территории составляет 40–50% лет 

[74]. 

Почва предгорной зоны Крыма представлена черноземом южным 

карбонатным тяжелосуглинистого гранулометрического состава (Haplic 

Chernozems Calcaric). Реакция почвенного раствора – pH 7,0–7,2. Мощность 

гумусового горизонта составляет 35–60 см, содержание гумуса в пахотном слое 

– 2,7–3,0 %, общего азота – 0,12 %, общего фосфора – 0,10 %, калия – 1,0 %. 

Сумма поглощенных оснований – 27–32 мг-экв/100 г абсолютно сухой почвы, в 

составе поглощенных катионов преобладает кальций. Содержание карбонатов в 

пахотном слое – 2,5–4,0 %. В составе гумуса доминируют фракции гуминовых 

кислот, связанных с кальцием. Окраска гумусового горизонта варьирует от 

темно-серой до буровато-серой, структура в пахотном слое распыленная. 

Почвообразующие породы представлены элювием, делювием, известняковыми 

конгломератами, карбонатными песчаниками и глинисто-галечниковыми 

отложениями. Для черноземов на плотных карбонатных породах характерно 

отсутствие в большинстве случаев скоплений «белоглазки» и гипса [69; 78; 

104]. 

Для предгорной зоны Крыма характерен полузасушливый теплый климат 

с умеренно мягкой зимой. ГТК составляет 0,89. Среднегодовая температура 

воздуха составляет +8,5…+9,8 °C, годовое количество осадков – 505 мм при 

уровне испаряемости 830 мм. Засухи на данной территории возникают редко. 

Холодный период длится примерно 66 дней – с 25 декабря по 1 марта. В 35–45 

% зим отмечаются вегетационные оттепели [74]. 

Опытные участки в г. Зерноград (Ростовская область) расположены на 

черноземе обыкновенном карбонатном (Voroni Calcic Chernozem) 

тяжелосуглинистого гранулометрического состава, мощном, малогумусном. 

Почва характеризуется высокой порозностью, хорошей аэрацией и 

газообменом, значительной водопроницаемостью и влагоемкостью. 
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Содержание карбонатов в пахотном слое составляет 2,5–4,0 %. Содержание 

гумуса – 3,6–4,0 %, подвижного фосфора – 20–23 мг/кг, обменного калия 300–

380 мг/кг почвы, реакция pH почвы 7,1. Почвенные характеристики: сумма 

поглощенных оснований – 33–39 мг/экв на 100 г почвы, преобладает кальций. 

Содержание поглощенного натрия – 0,5–1,5 % от емкости поглощения. 

Механический состав почвы – глинистый и суглинистый, структура 

мелкозернистая, сложение рыхлое. Благодаря этим свойствам почва легко 

поддается обработке. 

Климат территории Ростовской области умеренно континентальный, 

характеризуется полузасушливым жарким летом и умеренно мягкой зимой. 

Среднее многолетнее количество осадков составляет 544,6 мм с большими 

колебаниями по годам – от 362 мм в 2007 году до 786 мм в 1980 году. Две трети 

годовых ливневых осадков выпадает в период вегетации. Сумма активных 

температур за период вегетации превышает 28000 °С. Среднемноголетняя 

температура воздуха составляет 9,70С. Гидротермический коэффициент – 0,80–

0,85. С апреля по октябрь отмечается 60–65 суховейных дней. 

Продолжительность периода без мороза составляет 180–200 дней. Зима 

умеренно холодная, с оттепелями (25–30 дней), малоснежная с нестабильным 

снежным покровом (высотой от 2 до 25 см). Средняя температура воздуха за 

сутки в самом холодном месяце январе – минус 50 °С. Наибольшее 

промерзание почвы достигает 20–40 см. Лето жаркое и сухое с максимальной 

температурой воздуха в отдельные дни до +35...+45 °С, а на поверхности почвы 

до +45...+65 °С. Средняя температура воздуха самого жаркого месяца июля 

+22...+24 °С [104]. Сумма поглощенных оснований – 33–39 мг/экв. на 100 г 

почвы с преобладанием кальция. Поглощенного натрия 0,5–1,5 % от емкости 

поглощения. Почва глинистая и суглинистая имеет мелкозернистую структуру, 

легко поддается обработке. 

Почва опытного участка Ставропольского края (г. Михайловск) – 

чернозем обыкновенный (Voroni-Calcic Chernozem) среднемощный 

малогумусный тяжелосуглинистый. Почвообразующей породой служат 
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карбонатные лессовидные суглинки Центрального Предкавказья. 

Агрохимические показатели почвы: содержание гумуса в пахотном слое – 

4,45 %, общего азота – 0,25 %, валового фосфора – 0,12 %. Уровень подвижных 

форм питательных веществ: фосфора – 17 мг/кг, обменного калия – 210 мг/кг 

почвы. Реакция среды слабощелочная – 7,3–7,5. Почвообразование в 

черноземах обыкновенных ведется на лессах и лессовидных суглинках или 

элюво-делювии коренных пород, преимущественно глинисто-суглинистого 

состава. Гумусовый горизонт темно-серого или черного цвета отчетливой 

зернисто-комковатой структуры [60].  

Климат территории опытного участка в Ставропольском крае умеренно 

жаркий, с умеренно мягкой зимой. Территория относится к зоне неустойчивого 

увлажнения. Годовая сумма осадков – 450–550 мм, из которых 300–350 мм 

выпадает в период активной вегетации растений. Сумма активных температур 

за вегетационный период – 3200–3400 °C. Гидротермический коэффициент – 

0,9–1,1. Летний период начинается 10–16 мая, средняя месячная температура 

июля – +22…+24 °C, максимальные значения достигают +41…+42 °C. В 

течение вегетационного сезона отмечается 60–80 дней с суховеями. 

Безморозный период длится 180–195 дней, осенние заморозки наступают в 

среднем 15–20 октября, в отдельные годы – уже в середине сентября. Переход 

среднесуточной температуры через 0 °C приходится на 3–5 декабря. 

Среднемесячная температура января составляет −3…−5 °C, минимальная может 

опускаться до −32 °C. Снежный покров неустойчивый, средняя высота – около 

10 см, в отдельные годы может достигать 80 см. Весна наступает 7–9 марта, 

весенние заморозки обычно прекращаются к середине апреля, однако в 

отдельные годы могут сохраняться до конца весны [6]. 
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2.2 Метеорологические условия вегетационного периода озимой пшеницы 

2018-2021 гг. в полевых исследованиях на черноземе южном степной зоны 

Крыма 

 
 
 

Исследования влияния ассоциативных штаммов бактерий к T. aestivum, 

выделенных в 2018 году, на ее продуктивность проводили в условиях полевого 

опыта 2018-2021 годов в отделе интродукции и технологий в полеводстве и 

животноводстве ФГБУН «НИИСХ Крыма» на трех сортах пшеницы озимой 

мягкой: Ермак, Багира и Лидия. Отбор растительно-почвенных образцов для 

анализа выполняли в фазу цветения пшеницы – в период ее активного развития. 

Исследования проводили на черноземе южном степной зоны Крыма 

(с. Клепинино, Красногвардейский район). Погодные условия в ходе 

эксперимента отличались значительной контрастностью (приложение Б).  

В вегетационный сезон 2018-2019 годов условия влагообеспеченности в 

осенний период сложились благоприятные – количество осадков достигло 

160 мм, что на 70 мм превышает среднемноголетние показатели. Благодаря 

этому удалось получить своевременные всходы и обеспечить нормальное 

развитие озимых зерновых культур вплоть до завершения осенней вегетации, 

которое зафиксировали 13 ноября – на две недели раньше обычных 

многолетних сроков. 

В зимний период наблюдался повышенный температурный режим – на 2–

4 °C выше среднемноголетних значений (приложение Б, рисунок 1). Так, 

средняя температура воздуха составила в ноябре +5,0 °C, в декабре +4,3 °C, в 

январе +2,8 °C, а в первой половине февраля – +4,6 °C. Весенняя вегетация 

возобновилась 26 февраля – это на две декады раньше среднемноголетних 

сроков. За зиму количество выпавших атмосферных осадков обеспечило 

накопление продуктивной влаги в метровом слое почвы (приложение Б, 

рисунок 2). Суммарное количество осадков за весь вегетационный период 

озимых культур в условиях 2018-2019 гг. достигло 558,9 мм, что превышает 
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среднемноголетние значения на 130,9 мм. Дефицит влаги отмечался в весенние 

месяцы – в период активного развития озимой пшеницы. 

Период вегетации озимых культур в сезоне 2019-2020 годов сложился в 

неблагоприятных метеорологических условиях. В период посева озимых и в 

целом в осенние месяцы наблюдалось продолжительное отсутствие осадков с 

повышенным температурным режимом. В сентябре температура превысила 

среднемноголетние значения на 1,6 °C, в октябре – на 2,8 °C, а в первой 

половине ноября отклонение составило 7–12 °C. В зимний период отмечался 

значительный недостаток осадков. Сильные ветры в марте и апреле в сочетании 

с относительной влажностью воздуха на уровне 30 % и ниже. Отрицательное 

влияние также оказали продолжительные заморозки с понижением 

температуры до −2 °C. В фазу колошения развились атмосферная и почвенная 

засухи, усугубившие стрессовое состояние посевов. В начале зимы температура 

воздуха превышала норму на 5–6 °C, январь и февраль также отличались 

повышенным температурным режимом. В связи с этим наблюдалась 

непрерывная вегетация пшеницы озимой. Запасы продуктивной влаги в почве 

пополнялись неудовлетворительно – основная причина длительное отсутствие 

эффективных осадков. Так, за период после уборки ранних культур (август–

сентябрь) выпадение осадков составило лишь 29 мм при норме 65 мм, то есть 

менее половины от среднемноголетнего уровня. Одновременно с 

влагодефицитом осенний сезон отличался повышенным температурным 

режимом: в сентябре средняя температура достигла 18,2 °C (на 1,6 °C выше 

нормы), в октябре – 13,3 °C (на 2,8 °C выше нормы). Среднемесячная 

температура ноября превысила норму на 2,6 °C, причем в первой декаде 

отклонение от средних значений составляло 7–12 °C, а максимальная 

температура достигала 25 °C. Скорость ветра в первой и второй декадах ноября 

составляла 16–18 м/с, а в третьей декаде превышала 20 м/с. 

К моменту проведения посева пахотный слой черного пара был 

практически лишен продуктивной влаги. Ситуация улучшилась лишь в декабре 

с выпадением 40 мм осадков, однако к этому моменту появление массовых 
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всходов задержалось до конца месяца. В течение зимы растения развивались 

слабо, а метеорологические условия холодного периода не обеспечили 

значимого накопления влаги в почве. Весна началась с резкого повышения 

температуры: в первой половине марта в отдельные дни столбик термометра 

достигал 25,4–27,1 °C, что стало толчком к интенсивному росту озимой 

пшеницы. 

С середины марта до конца апреля отмечались систематические 

заморозки в ночное время: температура воздуха снижалась до −7,5…−8,3 °C, а 

на поверхности почвы до −11 °C. Длительность периода заморозков составила 

около 20 дней. На протяжении данного периода сохранялась засушливая 

погода. Значение гидротермического коэффициента за весенний сезон 2020 

года составило 0,25, что подтверждает значительный недостаток осадков при 

повышенных температурах. В период с 1 марта по 30 мая зарегистрировано 45 

дней с относительной влажностью воздуха ниже 30 %, что на 27 дней больше 

нормы.  

Температурный режим первой декады июня характеризовался 

экстремальными значениями. Максимум достиг 37 °C на фоне полного 

отсутствия осадков. В то же время во второй декаде июня выпало 58 мм 

осадков, что соответствовало 243 % нормы. Аналогичное количество осадков 

зафиксировано в первую пятидневку второй декады июля. Избыточное 

увлажнение в этот период привело к задержке уборочных работ почти на две 

недели, возросла засоренность посевов, снизилась их продуктивность, а также 

ухудшилось качество зерна. 

Вегетационный период 2020-2021 годов в целом характеризовался 

количеством осадков близким к среднемноголетней норме, однако 

продуктивные осадки выпали лишь во второй половине мая, уже после того, 

как озимые зерновые культуры прошли ключевые фазы развития. После 

возобновления вегетации у озимых зерновых значимый период развития – 

выход в трубку, закладка и формирование генеративных органов и до 

колошения. Это время растения испытывают повышенную потребность в 
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продуктивной влаге. В период апрель–май при норме 70 мм только под урожай 

2021 года выпало удовлетворительное количество осадков.  

За годы проведения полевых исследований по определению влияния 

ассоциативных микроорганизмов на биологическую активность, 

агрохимические показатели и продуктивность, во время вегетации озимых 

зерновых наблюдалось несвоевременное выпадение осадков и в недостаточном 

количестве, что сказалось на урожайности пшеницы озимой. 

 

 

2.3 Микробиологические, молекулярно-генетические и агрохимические 

методы 

 

 

 

Для выделения микроорганизмов с высоким ассоциативным потенциалом 

применяли модифицированный метод получения изолированных от внешней 

среды корней в сосуде Леонарда [8; 110]. Данный метод дает возможность 

отобрать наиболее активные ассоциативные штаммы бактерий, обладающие 

значительным сродством к растению-макросимбионту (ассоциативным 

потенциалом). Элективная среда создает условия, обеспечивающие 

удовлетворение энергетических потребностей микроорганизмов благодаря 

корневым выделениям растения, а отрицательное влияние факторов, 

ограничивающих развитие растений, нивелируется благодаря активности 

ассоциативных микроорганизмов. В качестве основного источника экссудатов 

и субстрата для выделения целевых микроорганизмов выступали растения 

озимой пшеницы и отобранная в полевых условиях ризосферная почва, 

материал был получен в ходе экспедиционных исследований 2018 года. Отбор 

ризосферной почвы осуществляли в лабораторных условиях путем отделения 

почвенного слоя, прилегающего к корням пшеницы на расстоянии не более 

5 мм от их поверхности. Полученный ризосферный субстрат помещали в 
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сосуды Леонарда, где впоследствии проводили выращивание различных сортов 

мягкой пшеницы до получения свободных от субстрата корней, с апикальной 

части которых выделяли микроорганизмы (приложение В). Используя 

общепринятые в микробиологии методы проводили очистку и первичный 

скрининг полученных изолятов микроорганизмов. 

Вегетационные эксперименты проводили в стеклянной теплице для 

определения влияния нововыделенных штаммов бактерий, ассоциативных с 

T. aestivum, на развитие растений трех сортов пшеницы. Эксперимент 

осуществляли на двух типах почв – на черноземе южном и обыкновенном. 

Сосуды объемом 0,5 л размещали в деревянных поддонах, повторность 

пятикратная. По 2 растения на сосуд. Расчет показателей проводили на 1 

растение. 

Количественную оценку основных эколого‑трофических групп в 

ризосфере озимой пшеницы (аммонификаторов и амилолитиков, 

азотфиксаторов, микромицетов, целлюлозолитиков, актиномицетов, 

олиготрофных и педотрофных микроорганизмов) проводили в 

колониеобразующих единицах (КОЕ) на 1 грамм абсолютно сухой почвы. Учет 

выполняли с использованием метода предельных разведений и последующим 

посевом на селективные питательные среды в соответствии со стандартными 

микробиологическим методами [97]. Мясопептонный агар (МПА) применяли 

для общего учета мезофильных гетеротрофных бактерий, крахмало‑аммиачный 

агар (КАА) – для выявления амилолитических микроорганизмов. Педотрофные 

и олиготрофные микроорганизмы определяли соответственно на почвенном 

(ПА) и голодном агаре (ГА). Азотфиксирующие микроорганизмы выявляли на 

безазотистой среде Виноградского, целлюлозоразлагающие – на среде 

Гетчинсона, микромицеты учитывали на среде Чапека, а представителей рода 

Azotobacter – на среде Эшби. Дополнительно рассчитывали индексы 

олиготрофности и педотрофности, а также коэффициенты минерализации и 

олигонитрофильности, позволяющие охарактеризовать направленность и 

интенсивность микробиологических процессов в ризосферной почве [99; 107]. 
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Вычисление данных эколого-физиологических индексов и коэффициентов 

производили путем расчета отношения численности микроорганизмов. Для 

оценки функциональной активности микробного сообщества рассчитывали 

следующие показатели: коэффициент минерализации определяли как 

отношение численности микроорганизмов, выявленных посевом на КАА, к 

количеству микроорганизмов, выросших на МПА, который отражает 

соотношение амилолитической и общей гетеротрофной микрофлоры, 

характеризует интенсивность процессов трансформации органического 

вещества. Индекс педотрофности рассчитывали как отношение числа 

микроорганизмов, учтенных на ПА к численности микроорганизмов на среде 

МПА, индекс позволяет оценить долю микроорганизмов, адаптированных к 

естественным почвенным условиям, данный индекс высокий на залежных 

почвах и целине. Путем деления численности микроорганизмов, выросших на 

ГА, на количество колоний на МПА определяли индекс олиготрофности. 

Показатель свидетельствует о доле микроорганизмов, способных развиваться 

при низком содержании питательных веществ и, поэтому, отражает уровень 

обеспеченности среды доступными ресурсами. Коэффициент 

олигонитрофильности выявляли по отношению численности микроорганизмов, 

учтенных на среде Виноградского, к числу микроорганизмов, растущих на 

МПА. Определение данного показателя помогает установить активность 

азотфиксирующей микрофлоры, обитающей в почве с низким содержанием 

доступных питательных веществ. Расчетные индексы и коэффициенты дают 

комплексную характеристику трофической структуры и функциональной 

направленности микробоценоза ризосферной почвы. Обработку полученных 

результатов исследований проводили статистическими методами [32] c 

использованием программ Excel 2016 и Statistica 10. Статистический анализ 

данных включал расчет описательных статистик, кластерный [19] и 

дисперсионный анализ, расчет коэффициентов корреляции Спирмена [64]. 

Результаты считали статистически значимыми при р˂0,05.  
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Отбор ризосферных образцов проводили в фазу трубкования пшеницы в 

условиях 2018 года. Микробиологический и таксономический анализы дали 

возможность оценить состояние микробного сообщества черноземов южного 

(степная и предгорная зоны) и обыкновенного при выделении ассоциативных с 

растениями микроорганизмов. Оценку действия выделенных штаммов на 

продукционный процесс пшеницы озимой продолжили в полевых условиях на 

черноземе южном степной зоны Крыма в 2018-2021 годах. Образцы для 

микробиологического, агрохимического и метагеномного анализа в этих 

опытах отбирали в активную фазу цветения растений в 2019 и 2020 году. 

Для характеристики таксономического состава ризосферного микробиома 

применяли метод высокопроизводительного секвенирования библиотек гена 

16S рРНК. Тотальную ДНК из почвенных образцов выделяли с использованием 

набора PowerSoil DNA Isolation Kit (Qiagen, Германия) на приборе Vortex 

Genee‑2 (Mo‑bio, США) в соответствии с рекомендациями производителя. 

Очистку ДНК осуществляли методом электрофореза с последующим 

извлечением необходимого фрагмента из агарозного геля [4]. Библиотеки 

маркерного гена 16S рРНК получали методом ПЦР. Для амплификации 

вариабельного участка V4 применяли универсальные праймеры F515 / R806 

(GTGCCAGCMGCCGCGGTAA/ GGACTACVSGGGTATCTAAT) [163] и 

одновременно присоединяли адаптеры и уникальные баркоды Illumina. 

Дальнейшую подготовку библиотек и секвенирование проводили на платформе 

Illumina MiSeq (Illumina, США) согласно рекомендациям производителя, с 

использованием реагентов MiSeq® ReagentKit v3 (600 cycle) с режимом 

двустороннего чтения (2×300 н). Первичную обработку последовательностей, 

включая демультиплексирование образцов и удаление адаптерных 

последовательностей, выполняли с помощью программного обеспечения 

Illumina. Последующий анализ включал деноизинг, объединение 

последовательностей и исключение химерных прочтений, восстановление 

вариантов ампликонных последовательностей (ASV – Amplicon Sequence 

Variant) и их таксономическую классификацию. Для обработки применяли 
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пакеты dada2 [148], phyloseq [193] и DECIPHER [245] в среде R. Визуализацию 

результатов таксономического анализа выполняли с использованием 

инструментов QIIME [207]. Дополнительный таксономический и 

статистический анализ проводили в PAST3 [169] и с использованием интернет-

ресурсов. 

Для секвенирования геномов выделенных бактерий, ДНК получали из 

чистых суточных культур с использованием GeneJet Genomic DNA Purification 

Kit (Thermo Scientific). Предварительно очищенную геномную ДНК 

фрагментировали и лигировали с адаптерами с применением набора HyperPlus 

(Kapa Biosystems, США), секвенировали на «Illumina MiSeq» (Illumina, США). 

Парные прочтения биоинформатически обработывали и обрезали с 

применением Trimmomatic v.0.38 (режим парного конца с размером окна 4, 

минимальное качество 15 и длина чтения 36) [132]. С помощью программы 

CLC Genomic Workbench с параметрами по умолчанию выполнена сборка 

бактериальных геномов. Контиги длиной менее 500 п.н. исключали. 

Аннотацию полученных полных геномов в результате данной работы 

проводили на платформе RAST (Rapid Annotation using Subsytems Technology) 

по схеме RASTtk. 

Формирование и секвенирование библиотек геномов и метагеномов 

осуществляли на базе двух специализированных центров: ресурсного центра 

«Генетические технологии» Санкт-Петербургского университета и ЦКП 

«Геномные технологии, протеомика и клеточная биология» ФГБНУ 

ВНИИСХМ. 

Агрохимический анализ образцов ризосферной почвы проводили по 

общепринятым методикам, соблюдая общие требования к выполнению 

анализов, регламентированные ГОСТ 29269-91 [30]. Параметры удельной 

электропроводности – ЕC (мСм/см) и pH определяли по ГОСТ 26423-85 [28], 

содержание нитратного азота – N-NO3 (мг/100 г почвы) – по ГОСТ 26951-86 

[29], количество подвижного фосфора – Р2О5 (мг/100г почвы) и калия – K2О 
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(мг/100г почвы) по ГОСТ 26205-91 [26] (Метод Мачигина), содержание гумуса 

(%) определяли согласно ГОСТ 26213-91 [27]. 

 

 

2.4 Агротехника проведения полевых опытов 

 

 

 

Полевые исследования, направленные на оценку влияния ассоциативных 

штаммов микроорганизмов на продуктивность растений, агрохимические 

показатели, биологическую активность ризосферы мягкой пшеницы, 

выполняли в 10‑польном селекционном севообороте отдела интродукции и 

технологий в полеводстве и животноводстве ФГБУН «НИИСХ Крыма». 

Опытный участок располагался на черноземе южном степной зоны Крыма. 

Основная подготовка почвы заключалась в содержании черного пара, который 

выступал предшественником для озимой пшеницы. Весь комплекс 

агротехнических мероприятий по обработке пара и выращиванию пшеницы 

озимой выполнялся в соответствии с рекомендациями, варьировали 

исключительно изучаемые факторы. Полевые опыты закладывали в 

соответствии со стандартными методиками проведения полевых исследований 

[32]. Схема эксперимента по оценке влияния штаммов ассоциативных 

микроорганизмов на продуктивность сортов озимой пшеницы, биологическую 

активность, агрохимические показатели ризосферы отражена в таблице 1.  

Таблица 1 – Схема полевого опыта по изучению влияния инокуляции семян 

штаммами ассоциативных микроорганизмов на продуктивность сортов 

пшеницы озимой 

№ 

п/п 

Сорт пшеницы 

(Фактор А) 

Штаммы ассоциативных микроорганизмов 

(Фактор В) 

1 Ермак Р4 (Pseudomonas fluorescens) 

М3 и L1 (Paenarthrobacter nitroguajacolicus) 

В5 (Bacillus wiedmanni) 

R1 (Agrobacterium tumefaciens) 

C (контроль без обработки семян) 

2 Багира 

3 Лидия 
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Экспериментальные участки имели учетную площадь 25 м², повторность 

– четырехкратная, расположение делянок – систематическое со смещением. 

Для посева, проводимого во второй декаде октября (оптимальные сроки для 

зоны), применяли селекционную сеялку «Деметра». Программа наблюдений 

включала: фиксацию фенологических фаз, визуальную оценку состояния 

агроценоза, учет густоты стояния растений по всходам и перед уборкой. 

Структурный анализ предусматривал определение высоты растений, 

коэффициента кущения, массы зерна с одного растения, массы 1000 зерен и 

натуры зерна. Заключительным этапом был учет урожая. Математическую 

обработку экспериментальных данных выполняли методом дисперсионного 

анализа [32].  
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 ГЛАВА 3 РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

 

 

 

3.1 Исходная биологическая активность черноземов разного типа в 

ризосфере районированных сортов озимой пшеницы 

 
 

 

Среди ключевых факторов, определяющих разнообразие микробных 

сообществ ризосферы, выделяют почвенный и растительный компоненты. При 

этом на структуру микробиоценоза влияет не только вид растения, но и его сорт 

– генотип, который в значительной мере определяет структуру ризосферных 

бактериальных сообществ. Так, ключевое значение генотипа растения в 

формировании микробного комплекса ризосферы выявлено на примере ячменя 

[220] и риса [246]. Согласно данным, Донна с соавторами [162], видовой состав 

и обилие бактерий ризосферы пшеницы изменяются в зависимости от генотипа 

культуры и фазы онтогенеза растения. 

В ходе исследований выявлены изменения численности микроорганизмов 

основных эколого‑трофических групп в ризосфере пшеницы озимой на 

черноземе южном и обыкновенном, которые обусловлены реакцией 

конкретного сорта на почвенно‑климатические условия выращивания [7; 46; 

195]. Отмечена закономерность в распределении аммонификаторов – 

микроорганизмов, использующих в качестве источника питания 

преимущественно органические соединения азота, их численность в ризосфере 

сортов, выращенных на черноземе обыкновенном, превышала 

соответствующие показатели для чернозема южного в обеих зонах (таблица 2). 

Анализ выявил, что на южном черноземе степной зоны количество 

аммонификаторов у сорта Ермак составило 7,9 млн КОЕ/г почвы, что 

превышало их численность в 1,3 и 2,1 раза чем у сортов Лидия и Багира. В 
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целом наибольшая численность аммонификаторов выявлена в черноземе 

обыкновенном, из сортов лидировал Багира. Преобладание численности 

аборигенной микробиоты ризосферы установлено в черноземе южном степной 

зоны. Об этом свидетельствует превышение численности олиготрофов и 

педотрофов в ризосфере трех сортов. В этих условиях у сорта Ермак 

количество олиготрофных микроорганизмов превышало в 2,7 и 2,1 раза, чем у 

сорта Багира и Лидия соответственно и составило 4 млн КОЕ\г почвы. 

Минимальная численность данной группы микроорганизмов выявлена в 

черноземе обыкновенном на всех сортах. 

 

Таблица 2 – Численность микроорганизмов ризосферы пшеницы озимой трех 

сортов в зависимости от условий выращивания, млн КОЕ / г почвы (2018 г.) 

Сорт Аммонификаторы Амилолитики Олиготрофы Педотрофы 

Чернозем южный, предгорная зона 

Багира 6,3±0,3 5,3±0,4 0,4±0,0 3,6±0,2 

Ермак 7,9±0,4 4,8±0,3 1,0±0,1 3,2±0,3 

Лидия 3,8±0,3 5,1±0,5 0,6±0,1 3,3±0,2 

Чернозем южный, степная зона 

Багира 5,0±0,3 4,5±0,3 1,5±0,2 4,3±0,4 

Ермак 11,5±0,4 12,6±0,7 4,0±0,3 8,1±0,3 

Лидия 8,8±0,4 9,1±0,5 1,9±0,4 8,5±0,3 

Чернозем обыкновенный 

Багира 15,3±0,6 4,4±0,2 0,5±0,1 3,1±0,2 

Ермак 13,5±0,4 3,8±0,2 0,3±0,0 2,4±0,1 

Лидия 11,2±0,4 3,6±0,1 0,2±0,0 2,6±0,4 

 

Азотфиксирующие микроорганизмы выполняют важную роль в 

круговороте азота, способны положительно влиять на продуктивность 

сельскохозяйственных культур [172]. В предгорной зоне условия для развития 

данной группы микроорганизмов в ризосфере исследуемых сортов были 

схожими (рисунок 1). В степной зоне складывались более благоприятные 
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условия для развития азотфиксаторов в ризосфере сорта Ермак, так общая 

численность этих микроорганизмов превышала показатели, выявленные на 

черноземе южном предгорной зоны, в 2,7 раза, на черноземе обыкновенном – в 

2,4 раза. Род бактерий Azotobacter традиционно рассматривают как индикатор 

биологической активности почвы его численность отражает интенсивность 

микробиологических процессов и потенциальную способность почвы к 

биологической фиксации азота [21].  

 

 
Рисунок 1 – Численность азотфиксирующих микроорганизмов ризосферы 

пшеницы озимой трех сортов в зависимости от условий ее выращивания  

(2018 г.) 

 

Одинаково высокое обилие рода Azotobacter установлено в черноземе 

южном предгорной зоны на всех трех сортах. В черноземе южном степной 

зоны выявлена зависимость численности данного микроорганизма от сорта 

пшеницы озимой. Самое низкое количество наблюдалось в ризосфере сорта 

Багира, а высокое – в ризосфере сорта Лидия. Подобная тенденция выявлена 

также на черноземе обыкновенном. 
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Наибольшая численность актиномицетов и микромицетов выявлена в 

ризосфере пшеницы сорта Ермак, возделываемого на черноземе южном 

степной зоны по сравнению с двумя другими сортами (таблица 3). 

 

Таблица 3 – Численность микроорганизмов ризосферы пшеницы озимой трех 

сортов в зависимости от условий выращивания, тыс. КОЕ /г почвы (2018 г.) 

Вариант опыта 

(сорт) 

Актиномицеты* Микромицеты Целлюлозолитики 

Чернозем южный, предгорная зона 

Багира 0,2±0,1 29,5±3,4 6,7±0,8 

Ермак 0,5±0,1 31,8±4,3 12,4±0,7 

Лидия 0,5±0,1 15,5±1,0 15,9±2,8 

Чернозем южный, степная зона 

Багира 0,5±0,0 21,7±1,5 13,8±3,3 

Ермак 0,8±0,1 49,6±1,4 8,0±0,4 

Лидия 0,5±0,1 29,2±3,0 40,0±6,6 

Чернозем обыкновенный 

Багира 0,5±0,1 7,6±1,0 6,1±0,4 

Ермак 0,2±0,0 17,3±2,1 19,7±2,8 

Лидия 0,4±0,1 32,0±1,4 11,6±2,0 

Примечание: *– млн КОЕ/г почвы 

 

Численность актиномицетов в варианте сорта Ермак на черноземе южном 

степной зоны достигала 0,8 млн КОЕ/г почвы и превышала показатели, 

полученные для других исследуемых сортов в 1,6 раза. На черноземе 

обыкновенном прослеживалась противоположная тенденция, у сорта Ермак 

зафиксировано снижение численности актиномицетов в 2,5 раза по сравнению с 

сортом Багира (0,5 млн КОЕ/г почвы) и в 2 раза относительно сорта Лидия 

(0,4 млн КОЕ/г почвы).  

В ризосфере сорта Лидия в условиях чернозема южного степной зоны 

отмечены наибольшие значения численности целлюлозолитических 

микроорганизмов – показатель составил 40 тыс. КОЕ/г почвы, что в 5 раз выше 

сорта Ермак и в 2,9 раза – сорта Багира. В условиях чернозема обыкновенного 
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превышение наблюдалось на сорте Ермак (19,7 тыс. КОЕ\г почвы), которое 

составило 3,2 и 1,7 раза относительно сортов Багира и Лидия, соответственно. 

Максимальная численность микромицетов, выполняющих важную роль в 

процессе разложения растительных остатков и гумусообразования [39; 232] на 

черноземе южном степной зоны выявлена в ризосфере сорта Ермак, а в 

условиях чернозема обыкновенного – сорта Лидия и составила 32,0 тыс. КОЕ/г 

почвы. 

Оценка обогащенности черноземов микроорганизмами проводилась с 

использованием шкалы [99] (приложение Г) на основании количественных 

данных по численности микроорганизмов ведущих эколого-трофических групп. 

Установлено, что для чернозема южного предгорной зоны характерна средняя, 

а степной – богатая степень обогащенности микроорганизмами, использующих 

в качестве питания преимущественно органический и минеральный азот 

соответственно. Чернозем обыкновенный отличается от чернозема южного 

очень богатой степенью обогащенности аммонифицирующими 

микроорганизмами. По численности микромицетов и актиномицетов изучаемые 

почвы можно отнести к богатой степени. Развитость же автохтонного 

микробного комплекса, представленного олиготрофными и педотрофными 

группами, в исследованных образцах была классифицирована как бедная и 

средняя степень обогащенности микроорганизмами.  

С целью выявления внутренней структуры данных и группировки 

объектов по степени их однородности был применен кластерный анализ 

(рисунок 2). Примененный метод позволил количественно оценить степень 

сходства и различия между исследуемыми объектами, отражая отличия 

микробных сообществ в зависимости от условий выращивания. Анализ 

ризосферы T. aestivum, в зависимости от условий ее выращивания, по 

показателям численности микроорганизмов основных эколого-трофических 

групп показал, что по сорту Багира низкий уровень сходства (<3) в различных 

образцах чернозема. 
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Рисунок 2 – Уровни сходства микробных сообществ ризосферы пшеницы 

сортов Багира (а), Ермак (б) и Лидия (в), выращенной в условиях чернозема 

южного степной зоны (1), предгорной зоны (2) и чернозема обыкновенного (3) 

 

Сорт Ермак требователен к агрофону, более близкие условия 

выращивания обеспечены ему в черноземе обыкновенном и южном предгорной 

зоны, где установлено сходство по количеству микроорганизмов ризосферы на 

среднем уровне– 4,3. Значение 3,2 (средний уровень) наблюдалось также в 

микробоценозе ризосферы пшеницы озимой сорта Лидия при сравнении 

образцов, отобранных из чернозема южного степной зоны и чернозема 

обыкновенного. Это свидетельствует о сопоставимой структуре микробных 

сообществ в данных почвенных условиях для указанного сорта пшеницы. 

Таким образом, анализ полученных данных выявил закономерные 

различия численности микроорганизмов основных эколого-трофических групп 

в ризосфере T. aestivum. Ключевым фактором, определявшим характер этих 

изменений, выступала реакция конкретного сорта на сложившиеся 

почвенно-климатические условия выращивания и обусловливала специфику 

формирования микробного сообщества в ризосфере. 
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3.2 Таксономическая структура прокариотного сообщества черноземов как 

основа их биологической активности 

 
 
 

Изменения таксономического состава микробных сообществ ризосферы, 

как известно, обусловлены совокупным влиянием вида и сорта растения, а 

также типа почвы [139; 158; 162; 244]. В составе прокариотного сообщества 

ризосферы пшеницы озимой преобладали представители десяти фил с долей 

свыше 1 %: из домена Археи – Crenarchaeota, из домена Бактерии – 

Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi, Firmicutes, 

Gemmatimonadetes, Planctomycetes, Proteobacteria и Verrucomicrobia (рисунок 

3).  

 

 
Рисунок 3 – Таксономическая структура микробиома (на уровне фил) 

ризосферы пшеницы сортов Ермак (Е), Багира (Б) и Лидия (Л), выращенных в 

условиях чернозема южного степной (ЧЮС), предгорной зоны (ЧЮП) и 

чернозема обыкновенного (ЧО) (2018 г.) 

 

В составе прокариотного сообщества черноземов присутствовала также 

доля микроорганизмов неатрибутируемого домена – от 2,4 до 4,0 %. Среди всех 
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фил наиболее высокой долей представленности характеризовалась 

Proteobacteria, что типично для микробных комплексов почвенного профиля 

[228]. Зависимость обилия этой филы от генотипа пшеницы выражалась в 

следующих значениях: сорт Багира – 25,5–27,3 %, сорт Ермак – 24,3–29,1 %, 

сорт Лидия – 23,7–26,1 [7]. 

Выявлена значительная вариабельность доли Bacteroidetes – от 13,9 % в 

ризосфере сорта Лидия на черноземе южном степной зоны, максимальные 

значения на сорте Ермак на том же типе почвы, но предгорной зоны. 

Филы Firmicutes, Planctomycetes, Chloroflexi, Cyanobacteria, 

Verrucomicrobia составили доли менее 7 %, наблюдалась умеренная 

вариабельность без резких отличий. По филе Acidobacteria выявлена умеренная 

стабильность: 9,5–11,3 %, максимум в черноземе южном степной зоны, 

ризосфере сорта Ермак. 

Высокая степень функционального разнообразия микробного сообщества, 

на которую указывает присутствие автотрофов, в частности, цианобактерий, 

способствует дифференциации экологических ниш в почвенной среде и 

увеличению разнообразия протекающих микробиологических процессов. [70]. 

Максимальная доля филы Cyanobacteria выявлена на сорте Лидия в черноземе 

обыкновенном. 

Восстановление сульфатов – значимый этап почвенного цикла серы, в 

котором, согласно современным данным, принимают участие археи филы 

Crenarchaeota [175]. Результаты таксономического анализа ризосферы сорта 

Багира показали, что чернозем южный степной зоны характеризовался 

максимальной долей Crenarchaeota – 7,7 %. Это превышало соответствующие 

значения для чернозема южного предгорной зоны и чернозема обыкновенного 

в 1,5 и 1,4 раза соответственно. Та же закономерность прослежена и для филы 

Gemmatimonadetes, ее наибольшая доля – 5,4 % установлена на черноземе 

южном степной зоны в ризосфере сорта Багира, при этом в ризосфере Ермак 

предгорной зоны чернозема южного доля составила 1,8 %.  
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Фила Actinobacteria – вторая по представленности группа (12,8–18,3 %), 

наибольшая доля также определена на сорте Лидия черноземе южном степной 

зоны – 18,3 %, минимум в ризосфере сорта Ермак чернозема обыкновенного. 

Известно, что Actinobacteria многочисленна в микробиомах почв теплого 

климата, представители этой филы обладают выраженной устойчивостью к 

дефициту влаги [72, 174]. Наиболее низкий ГТК среди исследованных образцов 

был характерен для чернозема южного степной зоны, где обилие Actinobacteria 

оказалось максимальным, за исключением ризосферы сорта Багира, в которой 

эта тенденция не проявилась.  

Деструкция сложных органических субстратов в пахотных почвах – 

ключевая функция бактерий филы Firmicutes [153]. Метагеномный анализ 

показал, что у сорта Лидия доля Firmicutes слабо зависела от почвенных 

условий, разница между черноземом обыкновенным (4,5 %) и черноземом 

южным степной зоны (5,1 %) оказалась минимальной. Напротив, доля данной 

филы в ризосфере сортов Багира и Ермак зависела от почвенных условий, в 

черноземе обыкновенном доля была выше относительно чернозема южного 

предгорной зоны почти в 2 раза. 

Структура микробиома на уровне фил характеризуется устойчивым 

доминированием Proteobacteria и Actinobacteria при выраженной 

вариабельности Bacteroidetes и отдельных фил (Crenarchaeota, 

Gemmatimonadetes), доля неатрибутируемых таксонов остается низкой и 

составила менее 4 %. 

Представленность рода Bacillus находилась в диапазоне 1,24–2,89 % 

(рисунок 4). Представленный род является одним из наиболее 

распространенных бактерий, встречающихся в почве, имеющий огромное 

генетическое и метаболическое разнообразие. Bacillus spp. выполняют 

множество функций в почвенной экосистеме, начиная от круговорота 

питательных веществ и до повышения стрессоустойчивости растений [126]. 

Наибольшая представленность данного рода выявлена в черноземе южном 

степной зоны у сорта Лидия и составила 2,9 %. В ризосфере растений бактерии 
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рода Pseudomonas продуцируют широкий спектр биологически активных 

метаболитов: антибиотики, сидерофоры, вещества, стимулирующие рост, они 

успешно конкурируют с другими микроорганизмами и адаптируются к 

стрессам окружающей среды. Кроме того, псевдомонады отвечают за 

естественную супрессивность некоторых почвенных патогенов [150; 238]. Доля 

рода Pseudomonas находилась в пределах 0,11–0,65 %. У сортов Ермак и Багира 

она была максимальной в черноземе южном степной зоны, а у сорта Лидия в 

предгорной зоне. 

 

 
Примечание: NA – неатрибутируемые домены. 

Рисунок 4 – Таксономическая структура микробиома (на уровне родов) 

ризосферы пшеницы трех сортов, выращенных в условиях чернозема южного 

степной (ЧЮС), предгорной зоны (ЧЮП) и чернозема обыкновенного (ЧО)  

(2018 г.) 

 

Среди выделенных таксонов роды Paenarthrobacter и Agrobacterium 

характеризовались минимальной долей. Род Candidatus Nitrososphaera, 

принимающий активное участие в процессе нитрификации, выявлен как 
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доминирующий в черноземе южном степной зоны в ризосфере сорта Лидия. 

Это позволяет предположить, что в данных условиях азотный цикл протекает 

более интенсивно. В черноземе обыкновенном различий между сортами по 

представленности Candidatus Nitrososphaera не выявлено. 

Flavobacterium не был выявлен в ризосфере сорта Лидия не зависимо от 

почвы. Также зафиксировано наибольшая его представленность в ризосфере 

сортов Ермак и Багира на черноземе обыкновенном. 

Таким образом, можно предположить, что реакция сорта на почвенно-

климатические факторы выращивания выступала ключевым фактором, 

определявшим направленность изменений в структуре микробиома ризосферы 

трех сортов озимой пшеницы на черноземах южном и обыкновенном. Основу 

прокариотного сообщества ризосферы пшеницы на исследованных черноземах 

составляли преимущественно десять фил. Из домена архей доминировала в 

сообществе ризосферы у исследуемых сортов фила Crenarchaeota, а из домена 

бактерий – Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Chloroflexi, Firmicutes, 

Gemmatimonadetes, Planctomycetes, Proteobacteria и Verrucomicrobia. 

Proteobacteria. 

 

 

 

3.3 Выделение и молекулярно-генетическая идентификация 

ассоциативных штаммов ризобактерий с высоким агрохимическим 

потенциалом 

 
 
 

Выделение новых ассоциативных штаммов микроорганизмов 

осуществляли из ризосферной почвы. В результате наших исследований 

штаммы бактерий с высоким ассоциативным потенциалом были отобраны из 

апикальной части корня пшеницы озимой, выращенной в различных регионах: 

штамм L1 – из чернозема обыкновенного (Ростовская область), R1 – из 

чернозема южного предгорной зоны, М3, P4, В5 – из чернозема южного 
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степной зоны Крыма [34]. Лабораторные исследования выявили наиболее 

активные штаммы по влиянию на ростстимуляцию растений, которые были 

идентифицированы по генам 16S рРНК (стандартный маркер) и gyrase B 

(обладает более высокой вариабельностью, часто используется для 

реклассификации). В результате данного анализа нововыделенные штаммы 

определены как следующие таксоны: Agrobacterium tumefaciens R1 (Smith and 

Townsend 1907) Conn 1942 (последовательность зарегистрирована в GenBank 

NCBI под номером [MH443751]), Bacillus wiedmannii B5 (Miller et al. 2016) 

[MH443749], Paenarthrobacter nitroguajacolicus М3 (Kotoucková et al. 2004) 

Busse 2016 [MH443746], Paenarthrobacter nitroguajacolicus L1 [MH443747], 

Pseudomonas fluorescens P4 [MH443745]. 

Изначально в ходе исследований с поверхности корней пшеницы сорта 

Багира, выращенной на черноземе южном, было выделено 9 морфологических 

типов бактерий. Минимальная частота обнаружения морфотипов составила 

17% и достигала 100 %. Ризосфера сорта Ермак отмечена как наиболее богатая 

на морфологические виды, всего обнаружено 14 морфотипов. Обилие 

микроорганизмов при схожей частоте встречаемости достигало 33 %. Пять 

морфотипов из 14 отличались высокой частотой встречаемости, достигая 100 % 

с выраженным обилием до 35 % [7]. Дальнейшая работа была связана с 

очисткой бактериальных культур с последующим первичным скринингом в 

лабораторных и вегетационных опытах, по результатам которой отобрано пять 

штаммов, перспективных с точки зрения положительного влияния на ключевые 

показатели развития проростков: всхожесть, энергию прорастания, биомассу 

проростков озимой пшеницы [121; 123]. Так, в лабораторном эксперименте 

установлено, что штаммы B. wiedmannii B5 и A. tumefaciens R1 обеспечивали 

увеличение массы надземной части проростков пшеницы сорта Багира в 

1,8 раза по сравнению с контрольными значениями. 

В таблице 4 показаны результаты секвенирования, использованного для 

идентификации штаммов. 
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Таблица 4 – Результаты идентификации штаммов, выделенных с апикальной 

части корней пшеницы (2018 г.) 

Штамм 
Ближайший гомолог 

в ГенБанке 

Уровень 

гомоло-

гии, % 

Семейство Класс Фила 

Bacillus 

wiedmannii B5 

[MH443749] 

Bacillus thuringiensis 

ZLynn500-22 

[KY316414.1] 

99 Bacillaceae Bacilli Firmicutes 

Pseudarthrobacter 

oxydans St1                        

[MH443750.1] 

Arthrobacteroxydans 

Z1659 

[EU086826.1] 

99 

Micrococca-

ceae 

Actinobact

eria 
Actinobacteria 

Paenarthrobacter 

nitroguajacolicus 

М3 

[MH443746] 

Paenarthrobacternitro

guajacolicus BF-R19 

[ KY292435.1] 

99 

Paenarthrobacter 

nitroguajacolicus 

L1  

[MH443747] 

Paenarthrobacternitro

guajacolicusG2-1 

[NR_027199.1] 

99 

Sinorhizobium 

meliloti B2 

[MH443743] 

Sinorhizobiummeliloti 

LCK12 [KU753918.1] 
99 

Rhizobiaceae 

Alpha-

proteobact

eria 

Proteobacteria 

Agrobacterium 

tumefaciensR1 

[MH443751] 

Agrobacterium 

tumefaciens HAMBI 

105 [LT899998.1] 

99 

Agrobacterium 

tumefaciensP3 

[MH443752] 

Agrobacterium 

tumefaciens12D1 

[CP033032.1] 

100 

Pseudomonas 

koreensis V4 

[MH443744] 

Pseudomonas 

koreensis D26 

[CP014947.1] 

99 

Pseudomona-

daceae 

Gamma-

proteobact

eria 
Pseudomonas 

fluorescens P4 

[MH443745] 

Pseudomonas 

fluorescens90F12-2 

[KT695840.1] 

99 

 

Современные технологии массивного параллельного секвенирования 

(next‑generation sequencing, NGS) позволяют одновременно анализировать 

миллионы фрагментов ДНК, получать данные о полногеномных 

последовательностях широкого спектра микроорганизмов и, как следствие, 

выводить исследования на качественно новый уровень. Исходя из этого для 

более глубокой характеристики, чтобы уточнить их таксономическое 

положение и выявить функциональные особенности, следующим этапом 

работы стало определение нуклеотидных последовательностей полных геномов 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/KY316414?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=1&RID=HCBPTU1Z01R
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/EU086826.1?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=24&RID=XFYSFGSM014
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/KY292435?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=2&RID=HCCC6CWV01R
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/NR_027199.1?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=7&RID=XG38RG3X014
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/KU753918?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=1&RID=HCC1SKNJ014
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/LT899998?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=2&RID=HCC5CM1M015
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/CP033032.1?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=1&RID=XFYNX5MD014
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/CP014947?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=3&RID=HCC318ZK01R
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide/KT695840.1?report=genbank&log$=nuclalign&blast_rank=4&RID=XG49GT4H015
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штаммов. Секвенирование проводили на платформе Illumina, cборку геномных 

последовательностей выполняли с использованием программ 

CLC GenomicWorkbench и Flye в соответствии со спецификой данных и 

поставленными задачами. 

Как показал статистический анализ данных собранных геномов значения 

их характеристик оказались схожими с показателями других штаммов 

аналогичного вида, задепонированных в GenBank. Штаммы R1, B5, M3, L1 

отличались по количеству контигов от 28 до 66 (таблица 5). 

 

Таблица 5 – Результаты статистических данных о собранных геномах штаммов 

Штамм бактерий GC 

состав, 

% 

Средняя 

длина 

ридов, 

п.н. 

Количество 

контигов, шт. 

Общая 

длина 

контигов, 

п.н. 

N50 

контигов, 

п.н. 

A. tumefaciens R1 59,4 271,6 28 5435015 654519 

B. wiedmannii B5 34,9 267,1 66 5808458 161041 

P. nitroguajacolicus M3  62,4 277,4 28 4788008 332077 

P. nitroguajacolicus L1  61,7 277,6 39 4972536 245565 

P. fluorescens P4 60,4 1930910 276,3 255 6230788 

 

Геномы выделенных штаммов были аннотированы в системе RAST со 

следующими идентификаторами: P. nitroguajacolicus L1 – 211146.8; 

P. nitroguajacolicus M3 – 211146.9; A. tumefaciens R1 – 358.223; B. wiedmannii B5 

– 1428.1083. 

Результаты функциональной аннотации геномов исследуемых штаммов, 

представленные в таблице 6, демонстрируют заметную вариабельность по всем 

четырем параметрам. Наибольшим функциональным разнообразием 

характеризовался штамм B. wiedmannii B5, его геном включал 482 подсистемы 

и 5916 кодирующих последовательностей при максимальном среди всех 

штаммов количестве генов РНК – 104. Покрытие подсистем для этого штамма 

составило 42 %, что также оказалось наивысшим показателем в выборке. 

Штамм A. tumefaciens R1 занимал промежуточное положение: 361 подсистема, 

5350 кодирующих последовательностей и 47 генов РНК при покрытии 29 %. 

Два штамма P. nitroguajacolicus – M3 и L1 показали идентичные значения по 



57 

числу подсистем (314), генов РНК (59) и проценту покрытия (27 %). Различие 

между ними заключалось лишь в количестве кодирующих 

последовательностей: у штамма M3 их оказалось на 240 больше, чем у L1 (4744 

против 4504). 

 

Таблица 6 – Результаты статистических данные о полных геномах штаммов из 

системы RAST 

Штамм 

Количество  Покрытие 

подсистем, % 
подсистем 

кодирующих 

последовательностей 

генов 

РНК 

A. tumefaciens R1 361 5350 47 29 

B. wiedmannii B5 482 5916 104 42 

P. nitroguajacolicus M3  314 4744 59 27 

P. nitroguajacolicus L1  314 4504 59 27 

 

Количество генов, ассоциированных с азотным обменом, варьировало в 

сравнительно узком диапазоне – от 22 до 34. При этом наибольшее число генов, 

отвечающих за метаболизм фосфора (102) выявлено у штамма B. 

wiedmannii  В5. 

У штамма A. tumefaciens R1 с помощью платформы RAST охват 

аннотацией составил 29 % CDS, которые отнесены к 361 функциональной 

подсистеме (рисунок 5). Наибольшая представленность отдельных 

функциональных категорий отражает участие генома штамма A. tumefaciens R1 

в процессах клеточного метаболизма, транспорта веществ, синтеза и 

преобразования соединений, а также в обеспечении адаптации микроорганизма 

к условиям окружающей среды. В частости 58 CDS относятся к подвижности и 

хемотаксису, 77 CDS – к адаптации к стрессовым воздействиям, а 34 CDS 

связаны с устойчивостью к антибиотикам и токсическим соединениям. При 

этом анализ генома не выявил вирулентных генов, связанных с переносом ДНК 

в растительные клетки, если бы такие гены были, то присутствовали бы Ri‑ и 

Ti‑плазмиды [170], а также генов нодуляции и фиксации азота. Это согласуется 

с известной биологической активностью представителей вида A. tumefaciens и 



58 

может быть значимым для оценки его роли в ризосфере и потенциальном 

применении в агробиотехнологии [117]. 

У штамма B. wiedmannii B5 количество кодирующих 

последовательностей (CDS) 5916, превышает показатели остальных 

исследованных штаммов на 9,6–19,2 %, что может свидетельствовать о более 

широких метаболических возможностях этого микроорганизма. 

 

 
Рисунок 5 – Доли подсистем RAST у штамма Agrobacterium tumefaciens 

R1 (метод аннотации RASTtk) 

 

В функциональной структуре генома B. wiedmannii B5 существенную 

часть составляют гены, связанные с метаболизмом аминокислот и их 

производных, углеводов, липидов, витаминов и вторичных метаболитов 

(рисунок 6). Энтомопатогенная активность у вида B. thuringiensis, у 

близкородственного представителя нововыделенного штамма, обусловлена 

наличием генов эндотоксина, локализованных на плазмидах. В результате 

аннотации генома штамма B. wiedmannii B5 в системе RAST какие-либо 

плазмиды не выявлены. Также, благодаря недавним исследованиям стало 

известно, что у данного вида микроорганизма выявлена противогрибковая 

активность против фитопатогенного гриба Rhizoctonia solani, который является 

возбудителем различных заболеваний растений [216]. Процент ингибирования 
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роста R. solani составил 42 % в сравнении с контролем. Также известно его 

ростстимулирующее действие за счет продукции фитогормонов, растворения 

фосфатов и фиксации азота, индукция засухоустойчивости пшеницы [126; 132]. 

 

 

Рисунок 6 – Доли подсистем RAST у штамма Bacillus wiedmannii B5 (метод 

аннотации RASTtk) 

 

Анализ полученных данных установил, что для штамма 

P. nitroguajacolicus M3 указано 4744 CDS, 314 подсистем, 59 генов РНК 

(приложение Д, рисунок 1). Функциональный профиль штамма характеризуется 

представленностью генов, участвующих в основных процессах клеточного 

метаболизма и обеспечения жизнедеятельности микроорганизма. В частности, в 

составе генома выявлено 80 функций, связанных с мембранным транспортом, 

92 – метаболизмом ДНК, 31 – РНК, 33 – обменом фосфора и 197 – c 

метаболизмом белка. Эти данные сопоставимы с соответствующими 

значениями у близкого по таксономической принадлежности штамма 

P. nitroguajacolicus L1 (приложение Д, рисунок 2). При этом функциональная 

структура М3 характеризуется меньшей представленностью ряда 

метаболических подсистем по сравнению со штаммом L1. Особое значение для 

оценки потенциального взаимодействия штамма с растением имеет наличие 
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генетических детерминант, связанных с продукцией фитогормонов. По данным 

аннотации геномов все исследованные штаммы характеризовались наличием 

генетических групп, потенциально связанных с их продукцией. Наибольшее их 

количество выявлено у штамма P. nitroguajacolicus L1 – 9, у штамма М3 этот 

показатель составил 7, тогда как у B. wiedmannii B5 и A. tumefaciens R1 

обнаружено по 4 группы генов, отвечающих за синтез ауксинов [91; 121], что 

может указывать на более выраженный рост стимулирующий потенциал 

представителей вида P. nitroguajacolicus. 

Таким образом, в результате проведенных исследований выделены с 

апикальной части корней T. aestivum ассоциативные штаммы бактерий, 

наиболее эффективные и перспективные для дальнейшей биотехнологии 

ризосферы агроценозов пшеницы и идентифицированы как Bacillus wiedmannii, 

Paenarthrobacter nitroguajacolicus, Agrobacterium tumefaciens, Pseudomonas 

fluorescens.  

 

 

 

3.4 Влияние инокуляции ассоциативными ризобактериями на 

биологическую активность чернозема южного и продуктивность пшеницы 

озимой 

 

3.4.1 Изменение численности эколого-трофических групп 

микроорганизмов и направленности минерализационных процессов в 

ризосфере под влиянием инокуляции 

 
 
 

Оценка численности почвенных микроорганизмов в рамках основных 

эколого-трофических групп обеспечила возможность определить, как именно 

исследуемые штаммы ассоциативных с пшеницей бактерий воздействуют на 

становление микробного сообщества ризосферы чернозема южного [17; 176]. 

Двухфакторный дисперсионный анализ подтвердил статистическую значимость 
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влияния инокуляции штаммами и сорта пшеницы в условиях конкретного 

вегетационного года на большинство исследованных групп микроорганизмов. 

Это свидетельствует о том, что динамика микробного сообщества в ризосфере 

определяется не только биологическим воздействием вносимых штаммов, но и 

сортовыми особенностями растения, а также изменчивостью погодных и 

агроэкологических условий года проведения опыта. 

Аммонификаторы играют ключевую роль в минерализации 

органического азота и обеспечении растений доступным аммонийным азотом 

[219; 243]. Данные таблицы 7 показывают, что предпосевная инокуляция семян 

исследуемыми штаммами оказывала выраженное, но неодинаковое по сортам и 

годам исследования влияние на численность аммонифицирующих и 

амилолитических микроорганизмов ризосферы пшеницы.  

 

Таблица 7 – Влияние штаммов с высоким ассоциативным потенциалом на 

численность микроорганизмов ризосферы пшеницы озимой, млн КОЕ/г почвы 

(полевой опыт) 

Вариант опыта Аммонификаторы Амилолитики 

2019 г. 2020 г. 2019 г. 2020 г. 

Е
р
м

ак
 

P4 *5,2 ± 0,3 *2,3 ± 0,2 2,9 ± 0,4 3,4 ± 0,5 

М3 *2,3 ± 0,2 3,7 ± 0,3 *4,5 ± 0,1 *5,5 ± 0,3 

B5 *4,7 ± 0,1 *2,3 ± 0,3 *5,0 ± 0,3 4,0 ± 0,0 

R1 5,7 ± 0,1 5,4 ± 0,7 *7,1 ± 0,2 *5,0 ± 0,3 

L1 *9,2 ± 0,2 2,9 ± 0,3 *8,1 ± 0,3 *6,5 ± 0,7 

C 6,9 ± 0,5 3,7 ± 0,4 2,4 ± 0,1 3,7 ± 0,2 

Б
аг

и
р
а 

P4 *5,7 ± 0,1 *3,8 ± 0,4 *6,4 ± 0,3 *3,4 ± 0,1 

М3 *4,0 ± 0,2 2,6 ± 0,4 3,8 ± 0,1 *5,3 ± 0,7 

B5 *4,4 ± 0,1 3,0 ± 0,6 *10,9 ± 0,1 *5,5 ± 0,1 

R1 *4,0 ± 0,1 1,6 ± 0,3 *6,8 ± 0,1 *5,3 ± 0,6 

L1 *10,6 ± 0,1 1,8 ± 0,1 4,6 ± 0,4 2,6 ± 0,3 

C 7,5 ± 0,3 1,7 ± 0,3 4,0 ± 0,3 2,0 ± 0,1 

Л
и

д
и

я 

P4 *7,1±0,2 2,9±0,4 *8,9±0,2 *2,8±0,5 

М3 *5,8±0,1 2,0±0,2 *4,1±0,2 *2,2±0,2 

B5 *9,4±0,1 *5,1±0,5 *8,6±0,7 *4,4±0,2 

R1 *2,7±0,3 *6,3±1,2 *3,6±0,5 *2,4±0,4 

L1 4,4±0,3 1,5±0,2 *3,4±0,3 *2,6±0,2 

C 3,6±0,1 2,4±0,5 6,7±0,2 6,5±0,2 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C –  

контроль без обработки семян. 
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В условиях 2019 года у сорта Ермак численность аммонификаторов 

достоверно увеличивалась при применении штамма L1 – до 9,2 млн КОЕ/г 

почвы, что на 33 % выше контроля. У сорта Багира аналогичный вариант 

обеспечил повышение показателя до 10,6 млн КОЕ/г почвы или на 41 % 

относительно контроля. На сорте Лидия применение штамма B5 обеспечило 

рост численности аммонификаторов до 9,4 млн КОЕ/г почвы. В 2020 году, 

отличавшемся менее благоприятными условиями влагообеспечения и 

повышенным температурным режимом, характер влияния изменился: у сорта 

Лидия максимальное значение отмечено при использовании штамма R1 6,3 млн 

КОЕ/г почвы, что превышало контроль почти в 3 раза. На сорте Багира 

применением штамма Р4 оказало значимое влияние на повышение численности 

аммонификаторов и составило 3,8 млн КОЕ/г почвы. На сорте Ермак выявлена 

тенденция снижения данной группы микроорганизмов в большинстве 

вариантов инокуляции. 

Численность амилолитической группы, отражающей потенциальную 

способность микробного сообщества почвы иммобилизовать азот в микробной 

биомассе [56], также изменялась под влиянием применения штаммов и зависела 

от условий года. Наиболее выраженная реакция наблюдалась у сортов Ермак и 

Багира. У сорта Ермак в 2019 году применение L1 увеличило численность 

амилолитиков до 8,1 млн КОЕ/г почвы, что в 3,4 раза превышало контрольный 

уровень, в остальных вариантах также количество возрастало. У сорта Лидия 

выявлена различная реакция в зависимости от условий года. Так в 2019 году в 

вариантах со штаммами P4 и В5 выявлено повышение численности 

амилолитиков, при этом в 2020 году, во всех вариантах инокуляции 

установлено снижение показателя относительно контроля в диапазоне от 33,8 

до 67,7%. В силу своей высокой сенситивности, микробиом служит ранним 

маркером экологических изменений, реагируя на них первыми. Полученные 

результаты показывают, что характер изменений существенно определялся 

сочетанием трех факторов: сорта озимой пшеницы, используемого 

бактериального штамма и погодных условий года.  
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В контрольных вариантах численность олиготрофов у сорта Ермак 

составляла соответственно 0,8 и 2,5 млн КОЕ/г почвы, у сорта Багира – 0,7 и 1,0 

млн КОЕ/г, а у сорта Лидия – 0,5 и 1,9 млн КОЕ/г почвы в условиях 2019 и 2020 

годов соответственно (рисунок 7).  

 

 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C –  

контроль без обработки семян. 
Рисунок 7 – Влияние штаммов с высоким ассоциативным потенциалом на 

численность микроорганизмов ризосферы пшеницы озимой, млн КОЕ/г почвы 

(полевой опыт) 

 

Таким образом выявлено повышение данной группы микроорганизмов в 

неблагоприятных засушливых погодных условиях. В 2019 году у сорта Ермак 

статистически значимое увеличение показателя отмечено при применении 

штаммов B5 и R1 – до 2,1 млн КОЕ/г почвы против 0,8 млн КОЕ/г в контроле. У 

сорта Багира существенное повышение наблюдалось только при использовании 

штамма R1, когда численность олиготрофов достигла 1,5 млн КОЕ/г почвы, что 

более чем в два раза превышало контрольное значение. У сорта Лидия 

применение P4 увеличивало показатель до 2,4 млн КОЕ/г, а R1 и L1 – 

соответственно до 1,6 и 0,9 млн КОЕ/г почвы, причем различия с контролем 
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были статистически значимыми. Следовательно характер ответа на инокуляцию 

определялся не столько самим фактом внесения штамма, сколько 

взаимодействием конкретного штамма с сортом растения. 

В 2020 г. у сорта Ермак только применение P4 сопровождалось 

статистически значимым отклонением от контроля – численность олиготрофов 

составила 1,1 млн КОЕ/г почвы при 2,5 млн КОЕ/г в контроле. При этом 

значения в вариантах M3, B5, R1 и L1 находились в пределах 1,5–2,7 млн КОЕ/г 

почвы. У сорта Багира, напротив, большинство вариантов характеризовалось 

увеличением численности олиготрофов относительно контроля: при применении 

штамма P4 показатель достигал значимых 2,0, M3 – 2,3, B5 – 2,4, при 

применении штамма L1 – 2,3 млн КОЕ/г почвы. 

У сорта Лидия наибольшие значения отмечены при инокуляции M3 и L1 – 

3,1 и 3,0 млн КОЕ/г почвы соответственно, тогда как применение P4 и R1 

сопровождалось снижением показателя до 0,7–0,8 млн КОЕ/г почвы.  

Показатели педотрофной группы также демонстрировали выраженную 

межгодовую и сортовую разницу. В 2019 г. у сорта Ермак численность 

педотрофов в опытных вариантах находилась в пределах 1,0–2,5 млн КОЕ/г 

почвы при 1,8 млн КОЕ/г в контроле. На сорте Багира значения составляли 1,3–

2,9 млн КОЕ/г при контрольном уровне 2,6 млн КОЕ/г. На сорте Лидия диапазон 

был значительно шире – от 1,6 до 8,3 млн КОЕ/г почвы. В 2020 г. изменение 

численности педотрофов стало более выраженным, особенно на сортах Ермак и 

Багира. У сорта Ермак применение M3, B5, R1 и L1 сопровождалось 

достоверным увеличением показателя до 6,8–8,3 млн КОЕ/г почвы при 3,4 млн 

КОЕ/г в контроле. У сорта Багира статистически значимое увеличение 

наблюдалось при применении P4, M3 и R1, численность педотрофов достигала 

соответственно 7,4, 5,5 и 4,9 млн КОЕ/г почвы при 3,2 млн КОЕ/г в контроле. 

При использовании штамма B5 показатель также превышал контроль, но на 

уровне тенденции. У сорта Лидия в 2020 г. реакция педотрофной группы была 

менее выраженной – при инокуляции штаммами выявлена тенденция к 

снижению численности микроорганизмов, достоверное – в варианте штамма R1. 



65 

Азотфиксирующие микроорганизмы относятся к функционально 

значимой части ризосферного микробного сообщества, поскольку их 

численность характеризует потенциальную способность почвенной 

микробиоты участвовать в обеспечении растений соединениями азота [200], 

при этом олигонитрофилы также отличаются способностью активно 

развиваться при низком содержании питательных веществ в субстрате. 

Полученные результаты свидетельствуют о выраженной зависимости ответа 

азотфиксирующего комплекса от сочетания «сорт–штамм». В 2019 году 

наиболее заметная положительная реакция по общей численности 

азотфиксаторов была выявлена у сорта Ермак (рисунок 8).  

 

 
 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C –  

контроль без обработки семян. 

Рисунок 8 – Влияние штаммов с высоким ассоциативным потенциалом на 

численность азотфиксирующих микроорганизмов ризосферы пшеницы озимой 

(полевой опыт) 

 

Инокуляция штаммами L1 и В5 способствовала увеличению численности 

и составила 5,3 млн КОЕ/г почвы (превышение контроля в 1,4 раза) и 4,8 млн 

КОЕ/г почвы (в 1,3 раза выше контроля) соответственно. В варианте с 
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применением штамма М3, напротив, отмечено снижение их численности. На 

сорте Багира в этот же период преобладала противоположная тенденция. В 

большинстве вариантов инокуляции количество азотфиксирующих 

микроорганизмов было ниже контрольного уровня, кроме штамма L1. В 

ризосфере сорта Лидия только инокуляция штаммом М3 способствовала росту 

числа олигонитрофильных микроорганизмов по сравнению с вариантом без 

инокуляции, в остальных вариантах изменений не наблюдалось. В 2020 году в 

ризосфере сорта Багира во всех вариантах, кроме R1, наблюдалось увеличение 

численности данной группы микроорганизмов, максимальный эффект отмечен 

в варианте применения штамма P4, показатель достиг 6,9 млн КОЕ/г почвы, 

что в 3,3 раза превысило контроль. На сорте Лидия применение штамма B5 

обеспечило рост численности олигонитрофилов в 1,4 раза относительно 

контроля. 

Представители рода Azotobacter способны фиксировать азот атмосферы, 

синтезировать биологически активные вещества, в том числе витамины, 

поэтому их численность может использоваться в качестве одного из 

показателей биологической активности почвы [51; 92; 239]. Вместе с тем 

развитие Azotobacter в значительной степени определяется условиями среды. В 

условиях 2019 года применение большинства исследуемых штаммов, за 

исключением B5, сопровождалось изменением численности Azotobacter в 

ризосфере сортов Ермак и Багира относительно контроля. Прирост показателя 

составлял 6,7–16,0 %, что указывает на положительную реакцию данной 

функциональной группы на инокуляцию при благоприятных условиях 

увлажнения. Таким образом, эффект инокуляции проявлялся не только через 

изменение общей численности азотфиксирующих микроорганизмов, но и на 

уровне бактерий рода Azotobacter. 

В условиях 2020 года реакция бактерий рода Azotobacter была менее 

однозначной. Наиболее выраженное увеличение численности отмечено у сорта 

Багира при инокуляции штаммом R1 – показатель возрастал в два раза по 

сравнению с контролем. При этом для того же штамма в 2019 году на данном 
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сорте наблюдалась противоположная направленность изменения, 

сопровождавшаяся снижением обилия Azotobacter на 67 %. На сорте Лидия в 

2020 году положительный эффект отмечен при использовании штамма L1, 

численность бактерий превышала контрольное значение на 33,3 %. 

Таким образом, изменение численности Azotobacter характеризовалось 

выраженной зависимостью от погодных условий, сорта озимой пшеницы и 

применяемого ассоциативного штамма.  

Актиномицеты, микромицеты и целлюлозолитики тесно взаимосвязанная 

группа микроорганизмов, вовлеченная в процессы, связанные с превращением 

органических веществ, в том числе тяжелогидролизных [227]. В 2019 году 

инокуляция штаммами L1, R1 и В5 способствовала двукратному увеличению 

численности актиномицетов в ризосфере сорта Ермак (рисунок 9).  

 

 
 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C –  

контроль без обработки семян. 

Рисунок 9 – Численность микроорганизмов ризосферы озимой пшеницы 

под влиянием ассоциативных штаммов, млн КОЕ/г почвы (полевой опыт) 
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На сорте Лидия аналогичное воздействие (теми же штаммами, за 

исключением В5) приводило к росту численности актиномицетов в 2,3–2,7 раза 

относительно контроля. В то же время на сорте Багира во всех вариантах опыта 

наблюдалась тенденция к снижению численности актиномицетов – в 1,2–

6,0 раз, в вариантах со штаммами L1 и M3 снижение оказалось значимым по 

сравнению с контролем (0,6 млн КОЕ/г почвы). 

Анализ количества микроскопических грибов в ризосфере сортов Ермак и 

Багира в большинстве вариантов выявил увеличение численности относительно 

контроля. В условиях 2019 года на сорте Лидия численность микромицетов 

возрастала во всех вариантах (кроме B5) – в 1,4–2,0 раза относительно контроля 

(78,0 тыс. КОЕ/г почвы). 

Целлюлозоразлагающие микроорганизмы демонстрировали иную 

направленность реакции на сорт растений. На сорте Лидия за два года 

исследований во всех вариантах опыта зафиксировано снижение численности 

целлюлозолитических микроорганизмов в ризосфере пшеницы. В условиях 

2019 года на сорте Ермак штамм М3 способствовал увеличению численности 

данной группы, а Р4, В5 и R1 вызывали снижение численности в 1,5–2,0 раза 

(при контрольном уровне 19,8 тыс. КОЕ/г почвы). На сорте Багира рост 

показателя выявлен при применении штаммов R1 и P4 в 1,3–2,7 раза (контроль 

10,7 тыс. КОЕ/г почвы). При применении штамма L1 численность 

целлюлозолитиков оставалась на уровне контроля у всех трех сортов. В 2020 

году установлено стимулирующее влияние на число данной группы только в 

ризосфере сорта Ермак. 

Совокупность микроорганизмов является динамичным компонентом 

органического вещества почвы, поэтому изменение ее структуры и численности 

отдельных эколого-трофических групп может отражаться на направленности 

процессов трансформации органических соединений [42]. Для более полной 

оценки характера этих изменений были рассчитаны коэффициент 

минерализации, индекс олиготрофности, коэффициент олигонитрофильности и 

индекс педотрофности, совокупность полученных данных позволила 
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охарактеризовать функциональную направленность микробного сообщества 

ризосферы при использовании ассоциативных штаммов (рисунок 10).  

 

А) 
 

Б) 
 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C –  

контроль без обработки семян. 

Рисунок 10 – Направленность минерализационных процессов в ризосфере 

пшеницы озимой под влиянием ассоциативных штаммов  

А) 2019 г. Б) 2020 г. (полевой опыт) 
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В условиях 2019 года применение исследуемых штаммов сопровождалось 

преимущественно снижением коэффициента минерализации по сравнению с 

контролем. На сорте Ермак значения показателя находились в широком 

диапазоне 0,6–1,9. В ризосфере сорта Багира коэффициент был в пределах от 

0,4 до 2,5 при контрольном значении 0,5, наиболее выраженное увеличение 

отмечено при использовании штамма В5. У сорта Лидия показатель составлял 

0,7–1,3, тогда как в контроле достигал 1,9. Таким образом, наиболее отчетливое 

снижение коэффициента минерализации в 2019 году наблюдалось именно у 

сорта Лидия, где все варианты инокуляции характеризовались значимым 

изменением показателя относительно контроля. 

В засушливых условиях 2020 года характер изменений коэффициента 

минерализации был иным. На сорте Ермак значения показателя после 

обработки семян находились в пределах 0,9–2,2 против 1,0 в контроле, 

максимальное значение зафиксировано при инокуляции штаммом L1. 

У сорта Багира диапазон составлял 0,9–3,3 при контрольном значении 1,2, 

причем наиболее высокий уровень отмечен в варианте со штаммом R1. На 

сорте Лидия коэффициент минерализации варьировал от 0,4 до 1,7, тогда как в 

контроле его значение составляло 2,7. Следовательно, на фоне засушливого 

года реакция показателя сохраняла выраженную зависимость от сочетания 

сорта и штамма, а у сорта Лидия инокуляция всех исследованных штаммов 

способствовала снижению коэффициента до более низких значений 

относительно контроля.  

Дополнительную характеристику направленности процессов давал 

индекс олиготрофности. Повышение этого показателя может свидетельствовать 

о возрастании доли микроорганизмов, способных существовать при 

ограниченной доступности питательных веществ, и, соответственно, о 

замедлении деструкционных процессов. В 2019 году у сорта Ермак при 

применении трех штаммов М3, В5 и R1 наблюдалось значимое увеличение 

индекса по сравнению с контролем. В условиях 2020 года направленность 

показателя у данного сорта изменилась: под воздействием большинства 
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штаммов индекс снижался, тогда как при использовании В5, напротив, 

увеличивался в 1,7 раза относительно контроля. 

У сорта Багира выявлена выраженная межгодовая изменчивость 

показателя. В 2019 году применение всех исследованных штаммов 

сопровождалось значительным снижением индекса олиготрофности до 9,0 раз 

относительно контроля. В засушливом 2020 году отмечена противоположная 

тенденция: при использовании большинства штаммов индекс возрастал в 1,3–

2,2 раза, исключение составил вариант с Р4. Такая динамика указывает на 

существенную роль погодных условий в формировании функционального 

ответа ризосферного микробного сообщества на бактериальную инокуляцию. 

В 2020 году на сорте Багира при использовании М3 и В5 индекс 

педотрофности возрастал до двух раз. Для сорта Лидия повышение индекса 

отмечено в вариантах с L1 и R1 соответственно в 1,5 и 1,3 раза, при этом 

обработка штаммами М3 и В5 сопровождалась его снижением. В 

противоположность этому, в условиях 2019 года как индекс педотрофности, так 

и коэффициент минерализации снижались при применении всех исследованных 

ассоциативных штаммов, причем изменения имели статистическую значимость. 

Дефицит доступных питательных элементов в почве и одновременно 

насыщенность ее азотфиксирующей микробиотой находят отражение в 

коэффициенте олигонитрофильности. Анализ ризосферы сортов Ермак и 

Багира показал, что засушливый период 2020 года сопровождался ростом 

значений этого показателя относительно 2019 года, метеорологические условия 

которого были более благоприятными для растений. 

Таким образом, установлено, что инокуляция микробными биоагентами 

способствует изменению численности большинства эколого-трофических групп 

и изменению направленности минерализационных процессов в ризосфере 

пшеницы озимой в зависимости от сорта и условий агроценоза.  
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3.4.2 Трансформация таксономической структуры микробиома ризосферы 

под влиянием инокуляции (метагеномный анализ) 

 

 

 

В условиях 2019 года наши исследования [10; 106; 135; 237] в области 

метагеномного анализа показали, что в ризосфере пшеницы сортов Ермак и 

Багира определяется наличие представителей 10 и 12 фил, в варианте сорта 

Лидия 9 фил, из доменов археи и бактерии, имеющие достоверные различия по 

сравнению с контролем (рисунки 11, 12, 13).  

 

 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 11 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне фил) микробиома ризосферы пшеницы 

сорта Багира (2019 г.) 

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

Control B5 P4 М3  L1  R1

%

Багира N/A

unclassified_Bacteria

Planctomycetes

Nitrospirae

Gemmatimonadetes

Firmicutes

Bacteroidetes

Armatimonadetes

Actinobacteria

Acidobacteria

Thaumarchaeota

Euryarchaeota



73 

Применение инокуляции ассоциативными штаммами оказали 

выраженное воздействие на таксономическую структуру прокариотного 

сообщества ризосферы пшеницы на черноземе южном степной зоны. 

Изменения затронули как доминирующие, так и минорные компоненты 

микробиома на уровне фил и семейств. На уровне доменов значительную часть 

сообщества от 40,3 до 43,3 % формировали представители, не поддающиеся 

таксономической атрибуции, конкретные значения определялись сортом 

пшеницы и применением инокуляции ассоциативным штаммом. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 12 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне фил) микробиома ризосферы пшеницы 

сорта Ермак (2019 г.) 
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Среди прокариот доминировали семь фил, каждая из которых превышала 

порог 1 % по относительному обилию: Thaumarchaeota, Acidobacteria, 

Actinobacteria, Bacteroidetes, Firmicutes, Proteobacteria, Verrucomicrobia. При 

этом неатрибутируемые филотипы, относящиеся к домену Bacteria, составляли 

минимальную долю — всего 1,3–1,7 %. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 13 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне фил) микробиома ризосферы пшеницы 

сорта Лидия (2019 г.) 
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известно, что численность этого филума положительно коррелирует с 
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вариантах сортов Ермак и Багира штаммы B5, P4 и M3 оказывали влияние на 

долю Thaumarchaeota, способствуя ее изменению. 

На сорте Багира максимальное увеличение доли Acidobacteria выявлено 

на уровне 70,5% к контролю. Аналогичная тенденция прослежена на сорте 

Ермак. В ризосфере сорта Лидия все исследуемые штаммы (кроме М3) 

стимулировали рост доли Acidobacteria, наибольшее значение выявлено при 

применении штамма В5, 4,5 % при контрольном уровне 3,7 %.  

В ризосфере сорта Багира отмечено снижение филы Euryarchaeota. В 

вариантах В5 и М3 представители филы не обнаружены. В ризосфере двух 

других сортов данная фила не выделена как значимая. 

Представители филы Actinobacteria отличаются высокой 

биоремедиационной активностью [221] и устойчивостью к дефициту влаги при 

повышенных температурах [70], что, по-видимому, объясняет их значительную 

долю в исследуемых образцах. В ризосфере сорта Багира наибольшее влияние 

выявлено в варианте штамма B5 – снижение на 23,6%, в вариантах с L1 и R1 

установлено не значимое уменьшение доли. На сорте Ермак также выявлено 

снижение при инокуляции B5, но штамм L1 стимулировал рост доли 

Actinobacteria. На сорте Лидия инокуляция увеличивала долю данной филы 

кроме штамма В5. 

Литературные данные указывают на преобладание представителей филы 

Bacteroidetes в целинных почвах [128]. В ризосфере сорта Багира доля 

Bacteroidetes возрастала во всех вариантах применения штаммов, максимально 

в варианте P4 на 45,1% относительно контроля (11,0 %). У сорта Ермак 

значение увеличивалось под действием штаммов до 17,6 %. Варианты со 

штаммами P4 и L1 сопровождались статистически незначимым снижением 

показателя. 

В ризосфере сорта Лидия доля Firmicutes увеличивалась во всех 

вариантах инокуляции кроме штамма R1. Наибольшее увеличение выявлено в 

варианте Р4 и составило 52,9% к контролю. На сорте Багира, наоборот 

происходило снижение доли представленности данной филы. Бактерии филы 
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Firmicutes выполняют ключевую функцию в разложении сложных 

органических веществ, вносят вклад в восстановление экосистем через 

биоремедиацию [189; 235]. 

Являясь самой крупной бактериальной группой в черноземе, 

Proteobacteria в ответ на инокуляцию демонстрировала тенденцию к 

сокращению доли. На сорте Ермак наиболее выраженное снижение к контролю 

на 8,7 % отмечено в варианте со штаммом M3. У сорта Лидия аналогичная 

реакция установлена при применении штамма R1 и составила 7,8%. 

Фила Verrucomicrobia служит индикатором химических характеристик 

почвы, напрямую связанных с уровнем плодородия [242]. Под действием 

инокуляции прослежена тенденция к увеличению обилия данной филы, у сорта 

Багира в большинстве вариантов, у сорта Ермак – при применении штамма M3 

на 6,5%. 

На уровне семейств в 2019 году под влиянием ассоциативных штаммов 

также были выявлены определенные структурные сдвиги в прокариотном 

биоме ризосферы (рисунки 14–16). 

В прокариотном биоме ризосферы пшеницы сорта Ермак на черноземе 

южном выявлено 126 семейств с минорной долей, каждое из которых не 

превышает 1 %, общая сумма составила от 19,47 до 21,78 % по разным 

вариантам опыта, что указывает на то, что несмотря на низкую 

индивидуальную представленность, минорные таксоны в совокупности 

формируют существенную часть микробного сообщества. 

В условиях 2019 года показано влияние штаммов на представительство 17 

доминирующих семейств в ризосфере сортов Ермак и Лидия и 22 – у сорта 

Багира [135]. 

Во всех вариантах, кроме штамма L1 на сорте Ермак, в вариантах 

применения М3 и В5 на сорте Лидия и R1 в ризосфере сорта Багира 

установлено увеличение доли семейства Chitinophagaceae – в 1,0–1,5 раза, 

являющегося индикатором повышения питательных веществ в почве. 
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Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 14 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне семейств) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Ермак (2019 г.) 

 

Увеличение доли семейства Sphingomonadaceae, отзывчивого на условия 

возделывания почвы [70], в 1,1–1,4 раза установлено под влияние всех штаммов 

на сорте Ермак за исключением, штамма R1 на сорте Багира.  

Инокуляция всеми штаммами семян сорта Багира способствовало 

увеличению доли семейства Sphingobacteriaceae, тогда как на сортах Лидия и 

Ермак избирательно влияла на представленность семейства: их доля 

увеличивалась в 1,1 и 1,2 раза под влиянием L1 и R1, в сравнении с контролем. 

Представители семейств Micrococcaceae и Geodermatophilaceae могут 

служить показателями почвенных условий при антропогенном воздействии, 

доля их возрастает при сельскохозяйственном возделывании [70]. Во всех 

вариантах на сорте Лидия инокуляция способствовала снижению доли 

семейства Micrococcaceae.  
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Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 15 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне семейств) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Багира (2019 г.) 

 

Результаты исследований чернозема южного ризосферы пшеницы сортов 

Ермак и Багира показали избирательность влияния штаммов на 

представительство семейств Micrococcaceae и Geodermatophilaceae. 

Представители семейства Rubrobacteraceae являются показателем 

экстремальных почвенных условий. Среди мажорных представителей 

таксономической группы этот таксон выявлен в ризосфере сортов Ермак и 

Багира, доля которого снижалась под влиянием штаммов в 1,1–1,6 раза по 

сравнению с контролем. Исключение составил штамм L1, обеспечивший 

незначимое ее увеличение. 
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Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 16 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне семейств) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Лидия (2019 г.) 

 

Анализ биоразнообразия в ризосфере пшеницы сорта Ермак показал его 

изменения при бактеризации различными ассоциативными штаммами (таблица 

8). Бета-разнообразие изменялось под влиянием штамма Р4, о чем 

свидетельствует снижение в 1,3 раза индекса Уиттакера при его показателях 

0,62 в контроле. При применении других штаммов значимых изменений 

данного показателя не выявлено. Максимальное количество таксонов также 

установлено в варианте Р4 и составило 124,3. Наибольший индекс Шеннона 

выявлен в варианте применения штамма L1. Существенных изменений по 

анализу биоразнообразия не выявлено. 
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Таблица 8 – Альфа- и бета-разнообразие семейств прокариот в ризосфере 

пшеницы сорта Ермак при бактеризации различными штаммами (2019 г.) 

Индексы C 

(контроль) 

B5 B. 

wiedmanni 

P4 Ps. 

fluorescens 

М3 P. 

nitroguajacoli-

cus 

L1 P. 

nitroguajacoli

cus 

R1 A. 

tumefaciens 

Количество 

таксонов 

122,0±2,2 116,8±4,8 124,3±3,7 121,0±0,5 121,8±1,2 120,0±1,8 

ИСимпсона 0,81±0,01 0,81±0,00 0,80±0,00 0,80±0,00 0,81±0,01 0,81±0,01 

ИШеннона 2,90±0,04 2,82±0,02 2,84±0,01 2,83±0,02 2,93±0,03 2,90±0,04 

Выравненность 0,15±0,01 0,14±0,00 0,14±0,00 0,14±0,00 0,15±0,01 0,15±0,01 

ИМаргалефа 28,4±0,6 27,0±1,1 28,9±0,9 28,1±0,1 28,4±0,3 27,9±0,4 

ИБергера-Паркера 0,42±0,01 0,41±0,01 0,43±0,01 0,43±0,01 0,41±0,01 0,41±0,01 

ИУиттакера 0,62 0,69 0,47 0,62 0,63 0,63 

 

Анализа главных координат (PCoA) продемонстрировал выраженное 

разделение прокаритных сообществ (рисунки 17, 18, 19) по таксономическому 

составу семейств в ризосфере сортов Ермак и Багира в условиях 2019 года. 

 

 
 

Рисунок 17 – Анализ главных координат семейств прокариот, 

представленных в ризосфере пшеницы сорта Ермак (2019 г.) 

 

Полученный результат указывает на то, что инокуляция разными 

штаммами ассоциативных бактерий формировала отчетливо различающиеся 

структуры микробных сообществ, занимающие разные области многомерного 
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пространства и качественно отличались по составу доминирующих и минорных 

семейств.  

 

 
 

Рисунок 18 – Анализ главных координат семейств прокариот, 

представленных в ризосфере пшеницы сорта Багира (2019 г.) 

 

На основании полученных данных штаммы Р4 и М3 в ризосфере сорта 

Ермак характеризовались близким составом микробного сообщества.  

 
Рисунок 19 – Анализ главных координат семейств прокариот, 

представленных в ризосфере пшеницы сорта Лидия (2019 г.) 
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Наибольшая степень обособленности отмечена для варианта со штаммом 

В5 при инокуляции семян сорта Ермак, тогда как штаммы L1 и R1 по своему 

микробному профилю практически соответствовали контрольному варианту. У 

сорта Лидия в условиях 2019 года таксономический профиль микробиома после 

обработки семян штаммами оставался близким к контрольному, что 

подтверждается отсутствием значимой дифференциации при анализе главных 

компонент. Следовательно, применяемая обработка оказала ограниченное 

влияние на формирование микробного сообщества данного сорта. 

Применение штаммов с высоким ассоциативным потенциалом вызывало 

изменения таксономической структуры прокариотного сообщества и на уровне 

родов по сравнению с вариантом без обработки [94] (рисунки 20–22).  

  

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 20 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне родов) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Ермак (2019 г.) 
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Штаммы М3, B5, P4 оказывали стимулирующее действие в ризосфере 

Багира и Ермак на представленность рода семейства Blastocatellaceae, рода 

Sphingomonas и unclassified Chitinophagaceae. Максимальное влияние 

установлено у рода Blastocatellaceae в результате применения штамма М3, доля 

которого увеличилась с 1,2 % до 2,2 % (83,3 % в сравнении с вариантом без 

обработки). Доля рода семейства Chitinophagaceae увеличивалась на сорте 

Ермак во всех вариантах, наибольшее возрастание (33,3 %) от 5,7 % в контроле 

до 7,6 % выявлено при применении штамма В5. Представители семейства 

Chitinophagaceae известны способностью к разложению сложных органических 

веществ и стимулирующим рост действием [149; 187]. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 21 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне родов) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Багира (2019 г.) 
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Сорт Лидия продемонстрировал наименьшую восприимчивость к 

инокуляции с точки зрения перестройки родовой структуры ризосферного 

сообщества, в большинстве вариантов состав микробных родов слабо 

отличался от контрольного. Единственным заметным исключением стал род 

Rubrobacter: в варианте с инокуляцией штаммом М3 его представленность 

увеличилась на 60,0 % относительно контроля. Актинобактерии рода 

Rubrobacter известны своей способностью выживать в экстремальных 

условиях, они характеризуются высокой радиационной стойкостью, 

галотолерантностью, термотолерантностью и термофильностью, а также 

способны синтезировать значительные количества глутатиона [231]. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 22 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне родов) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Лидия (2019 г.) 
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Род Flavisolibacter обладает высокой ферментативной активностью [166], 

некоторые исследования показали его потенциал в биоремедиации почв [134]. 

В ризосфере сорта Ермак увеличивалась доля данного рода и составляла от 

1,2% до 1,5% при 0,9% в контроле. На сорте Багира возрастание выявлено в 

варианте М3 от 1,0% в контроле до 1,3% в варианте. 

Известно, что представители семейства Burkholderiaceae характеризуются 

симбиотическими свойствами [209], увеличение их доли может отражать 

усиление взаимовыгодных взаимодействий в системе «растение–микробиом». 

В ризосфере сорта Багира во всех вариантах инокуляции отмечался рост 

представленности рода unclassified Burkholderiaceae, наибольшее увеличение 

составило 35,0 % относительно контроля. На сортах Ермак и Лидия тенденция 

к росту этого таксона прослеживалась в отдельных вариантах: на сорте Ермак – 

при инокуляции штаммом R1, на сорте Лидия – В5 

Таким образом, инокуляция семян пшеницы ассоциативными штаммами 

влияла на таксономическую структуру микробиома ризосферы в условиях 

чернозема южного степной зоны Крыма в условиях 2019 года.  

В условиях 2020 года, метагеномный анализ таксономической структуры 

ризосферного микробиома озимой пшеницы трех сортов выявил присутствие 

17–20 фил из доменов бактерий и архей. До 22,8% составляли 

неатрибутируемые таксоны от всего сообщества (рисунки 23–25). В состав 

доминирующих фил (с долей выше 1 %) вошли девять групп: Thaumarchaeota, 

Acidobacteria, Actinobacteria, Bacteroidetes, Gemmatimonadetes, Firmicutes, 

Planctomycetes, Proteobacteria и Verrucomicrobia.  

Доля архей филы Thaumarchaeota в ризосфере озимой пшеницы 

варьировала по сортам. На сорте Багира влияние бактериальной инокуляции 

наиболее отчетливо проявлялось в перераспределении долей отдельных 

доминирующих фил какой и была Thaumarchaeota. У сорта Багира она 

находилась в пределах 4,5–5,6 % (рисунок 23), увеличение доли данной филы 

выявлено во всех вариантах кроме R1. У сорта Ермак – 4,2–5,8 % (рисунок 24) и 

установлено снижение во всех вариантах применения инокуляции. На сорте 
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Лидия диапазон был шире и составлял от 4,8 % до 7,0 %, инокуляция 

ассоциативными штаммами существенно увеличивала долю филы 

Thaumarchaeota, макимально на 45,8 % в результате применения штамма P4.  

Доля бактерий филы Acidobacteria под влиянием инокуляции также 

реагировала дифференцированно. В отношении данной филы наблюдалась 

закономерность снижения относительно варианта без обработки семян в 

ризосфере сорта Багира. На сортах Ермак и Лидия выявлено ее увеличение в 

диапазоне 9,9–12,6 %.  

 

 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 23 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне фил) микробиома ризосферы пшеницы 

озимой сорта Багира (2020 г.) 

 

Представители филы Actinobacteria хорошо приспособлены к сухим и 

теплым условиям. Фила играет значимую роль в растительно-микробных 

ассоциациях как симбионт. Также отдельные ее представители влияют на 
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мобилизацию кальция и фосфора в почве [116]. Применение штаммов 

стимулировало рост доли этой филы: на сортах Ермак и Багира (за 

исключением штамма М3 на Ермаке), наибольшее увеличение к контролю 

составило 16,1 %. В ризосфере сорта Багира наибольшая доля филы 

Actinobacteria была отмечена в варианте со штаммом R1 и составила 15,4 %, 

тогда как в контроле находилась на уровне 14,8 %. 

На сорте Лидия вариабельность филы Actinobacteria была умеренной, 

максимум (14,0 %) зафиксирован в варианте штамма L1, минимум (12,3 %) – 

P4, что практически соответствовало контрольному значению (12,5 %).  

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 24 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне фил) микробиома ризосферы пшеницы 

озимой сорта Ермак (2020 г.) 
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Фила Bacteroidetes характеризовалась незначительным ростом доли на 

сортах Багира и Ермак. У сорта Багира в контрольном варианте ее доля 

составляла 11,0 %, тогда как при использовании штамма P4 она возрастала до 

15,9 %. На сорте Ермак значения показателя после обработки семян находились 

в пределах 0,9–2,2% против 1,0% в контроле, максимальное значение 

зафиксировано при инокуляции штаммом L1. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 25 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне фил) микробиома ризосферы пшеницы 

озимой сорта Лидия (2020 г.) 
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доли филы на 20,4%, в остальных вариантах значимых изменений не 

определено. В ризосфере сорта Багира наибольшее возрастание выявлено при 

применении штамма Р4, доля Firmicutes составила 1,4% при 0,9% в контроле.  

Доля филы Gemmatimonadetes зависела от сорта пшеницы и реагировала 

преимущественно повышением доли в ризосфере сортов Ермак и Лидия, тогда 

как при применении штаммов B5 и L1 такой тенденции не наблюдалось. У 

сорта Багира, напротив, отмечалось снижение представленности данной филы.  

Фила Planctomycetes также демонстрировала сортспецифичную реакцию 

на инокуляцию. Установлено, что доля данной филы, представители которой 

известны способностью участвовать в ключевых процессах круговорота 

биогенных элементов [179], на сорте Ермак при инокуляции увеличивалась на 

уровне тенденции, тогда как у Багиры и Лидии наблюдалось снижение доли 

Planctomycetes. С учетом способности представителей данной филы 

участвовать в процессах азотного обмена, выявленные изменения представляют 

интерес при оценке общей функциональной перестройки ризосферного 

микробиома в условиях засухи. 

Наиболее многочисленной бактериальной группой оставалась 

Proteobacteria, однако характер ее изменения также зависел от сорта и штамма. 

В ризосфере Ермак и Багира в большинстве вариантов отмечалась тенденция к 

увеличению ее представленности. У Багиры наибольшее возрастание (10,4%) 

выявлено в варианте применения штамма М3.  

Фила Verrucomicrobia известна многосторонними функциями, 

связанными с участием в круговороте углерода, азота, также ее представители 

сильно реагируют на физико-химические свойства почвы [200]. В условиях 

резко выраженного дефицита влаги, у всех сортов в результате большинства 

вариантов инокуляции выявлена тенденция к снижению доли данной филы.  

Наиболее устойчивыми компонентами оставались Proteobacteria, 

Acidobacteria, Actinobacteria и Bacteroidetes, однако направление их реакции 

существенно зависело от сорта и применяемого штамма. Особенно выраженные 
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изменения отмечены для Thaumarchaeota у сорта Лидия, Firmicutes у сорта 

Багира и Bacteroidetes у сорта Лидия. 

В условиях 2020 года в микробиоме чернозема южного ризосферы 

пшеницы трех сортов определено от 126 до 133 семейств, не превышающих 1 % 

[35] (рисунок 26–28).  

Среди минорных выявлено семейство Enterobacteriaceae пектобактерии 

которого известные фитопатогенные микроорганизмы [63]. Доля 

представителей данного семейства в ризосфере сорта Багира снижалась в 

большинстве вариантов инокуляции, на 25,0 – 62,5 % относительно контроля. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 26 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне семейств) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Багира (2020 г.) 
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На уровне семейств в условиях 2020 года в ризосфере сорта Багира 

происходило увеличение доли семейства архей Nitrososphaeraceae от 

незначительной тенденции до 21,7 % в варианте применения штамма L1. На 

сорте Лидия выявлена схожая тенденция. И, наоборот, в ризосфере сорта Ермак 

установлено снижение доли Nitrososphaeraceae под влиянием инокуляции, 

диапазон составил 10,3 – 27,6%.  

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 27 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне семейств) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Ермак (2020 г.) 

 

Семейство Chitinophagaceae включает микроорганизмы, активно 

участвующие в деструкции растительных полимеров [230], особенно 

характерны для почв с естественным восстановлением [142]. В ризосфере сорта 
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Багира во всех вариантах с инокуляцией выявлено не значительное снижение 

представителей Chitinophagaceae, кроме одного варианта, где доля семейства 

увеличилась со значения 11,5% в контроле до 12,9% в результате инокуляции 

штаммом М3. На двух других сортах отмечено увеличение доли семейства на 

уровне тенденций. 

Доля семейства Sphingomonadaceae увеличивалось в ризосфере сортов 

Ермак и Лидия. Некоторые виды данного семейства обладают выраженным 

потенциалом биологической защиты растений благодаря способности 

подавлять фитопатогенные микроорганизмы [202]. 

Характерной особенностью представителей семейства Micrococcaceae 

является высокая метаболическая пластичность, проявляющаяся в способности 

использовать разнообразные органические соединения в качестве источников 

углерода и энергии [224]. Доля данного таксона в ризосфере сорта Багира 

увеличивалась при применении большинства штаммов. Штаммы Р4, М3 и В5 в 

ризосфере сорта Багира, а также все испытанные штаммы в ризосфере сорта 

Ермак способствовали увеличению доли (1,1–1,4 раза относительно контроля) 

семейства Xanthomonadaceae – минорной группы, в состав которой входят в 

том числе бактерии, стимулирующие рост растений [205].  

Семейство Chthoniobacteraceae, доминирующие в урбанизированных 

почвах [142], в ризосфере пшеницы трех сортов демонстрировало в основном 

тенденцию к снижению доли в большинстве вариантов инокуляции.  

В ризосфере сорта Багира инокуляция большинством штаммов приводила 

к снижению доли представителей семейства Pseudomonadaceae, но в двух 

вариантах обработки выявлено значимое увеличение доли до значения 2,2%. В 

ризосфере Ермак в варианте со штаммом R1 установлено возрастание доли 

данного семейства почти в 2,5 раза. Ризосфера сорта Лидия отзывалась 

снижением доли в ответ на инокуляцию. Известно, что представители 

семейства Pseudomonadaceae преимущественно почвенные микроорганизмы, 

характеризующиеся высокой метаболической пластичностью с широким 

спектром функций [115; 206]. 
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Среди представителей таксономической структуры ризосферы пшеницы, 

превышающих значимую долю – 1 %, занимало семейство Rubrobacteraceae, 

его представители отличаются устойчивостью к экстремальным условиям [142]. 

На сорте Ермак его доля снижалась под действием всех штаммов, за 

исключением варианта с L1 на сорте Багира, где снижение не было выявлено. 

Обратная тенденция, повышение доли отмечена во всех вариантах на сорте 

Лидия. 

 

 
 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 28 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне семейств) микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Лидия (2020 г.) 
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Доля семейства Sphingobacteriaceae выраженно изменялась: на всех трех 

сортах во всех вариантах (кроме В5 на сорте Багира) наблюдалось снижение 

доли на 2,4–58,1 % по сравнению с контролем.  

Анализ биоразнообразия семейств прокариот микробиома ризосферы 

пшеницы сорта Багира в условиях 2020 года показал следующие его изменения 

при бактеризации различными штаммами. В результате интродукции штаммов 

с высоким ассоциативным потенциалом наблюдалась тенденция (p>0,05) к 

увеличению биоразнообразия, показателем которого является индекс Шеннона. 

Увеличение индекса Бергера – Паркера, как и индекса Симпсона, означает 

уменьшение разнообразия и увеличение степени доминирования одного вида. В 

наших исследованиях изменений данных показателей не наблюдалось (таблица 

9). 

 

Таблица 9 – Альфа- и бета-разнообразие семейств прокариот в ризосфере 

пшеницы сорта Багира при бактеризации различными штаммами (2020 г.) 

Индексы C B5  P4  М3 L1 R1 

Количество 

таксонов 

127,0±1,9 129,8±3,0 126,0±0,6 130,3±2,1 132,0±3,2 131,0±1,4 

ИСимпсона 0,92±0,00 0,92±0,00 0,92±0,00 0,92±0,00 0,92±0,00 0,92±0,00 

ИШеннона 3,32±0,02 3,37±0,01 3,36±0,04 3,33±0,02 3,34±0,03 3,36±0,02 

Выравнен-

ность 

0,22±0,01 0,22±0,00 0,23±0,01 0,21±0,00 0,21±0,00 0,22±0,01 

ИМаргалефа 27,8±0,4 28,6±0,7 27,9±0,9 28,6±0,5 29,1±0,7 29,0±0,2 

ИБергера-

Паркера 

0,17±0,01 0,17±0,00 0,17±0,01 0,17±0,00 0,17±0,00 0,17±0,00 

ИУиттакера 0,13 0,10 0,12 0,12 0,11 0,11 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

 

В условиях 2020 года установлены различия между группами образцов с 

применением ассоциативных штаммов и контролем в условиях 2020 года 

(рисунки 29–31) при помощи анализа главных координат.  

Варианты формируют обособленные кластеры, что свидетельствует о 

разнице в структурах микробиома. На сорте Багира и Ермак на графике 
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наблюдается частичное перекрывание, что указывает на наличие как групповых 

различий, так и сходства между исследуемыми объектами. 

 

Рисунок 29 – Анализ главных координат (PCoA) для микробных 

сообществ ризосферы пшеницы сорта Ермак на уровне семейств (2020 г.) 

 

В контрольном варианте зафиксирован умеренный разброс данных, 

отражающий значимые различия между повторностями. На сорте Лидия 

штаммы B5 и L1 продемонстрировали близкое влияние на структуру 

микробиома. 

 

 
Рисунок 30 – Анализ главных координат (PCoA) для микробных 

сообществ ризосферы пшеницы сорта Багира на уровне семейств (2020 г.) 
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Рисунок 31 – Анализ главных координат (PCoA) для микробных 

сообществ ризосферы пшеницы сорта Лидия на уровне семейств (2020 г.) 

 

Штамм М3 продемонстрировал обособленный эффект на всех 

исследованных сортах озимой пшеницы. Наиболее выраженные изменения 

таксономической структуры ризосферного микробиома под влиянием 

инокуляции зафиксированы на сортах Ермак и Лидия в активную фазу 

вегетации. На уровне родов в условиях 2020 года выявлены существенные 

сдвиги таксономического состава ризосферы у всех трех сортов (рисунки 32–

34). 

Представители рода бактерий Pedobacter семейства Sphingobacteriaceae, 

способные адаптироваться к экстремальным условиям, известны наличием 

генов устойчивости к антимикробным препаратам [160]. У сортов Лидия и 

Ермак доля рассматриваемого рода снижалась под действием всех испытанных 

штаммов в 1,4–2,5 раза относительно контроля. На сорте Багира в вариантах со 

штаммами Р4 и В5 зафиксировано увеличение доли рода Pedobacter в 1,1 раза и 

1,3 раза соответственно по сравнению с контролем.  

Доля рода Rubrobacter, представители которого адаптированы к 

полузасушливым условиям, а численность служит индикатором здорового 

почвенного сообщества [184], варьировала в зависимости от сорта пшеницы и 

применяемого штамма. На сорте Лидия во всех вариантах инокуляции 
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зафиксировано повышение доли этого рода. На сорте Багира увеличение доли 

Rubrobacter отмечен только в варианте со штаммом L1, превышение над 

контролем составило 1,3 раза. 

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 32 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне рода) микробиома ризосферы пшеницы 

сорта Багира (2020 г.) 

 

Доля рода Gemmatimonas в ризосфере сортов Лидия и Ермак возросла в 

1,1–1,4 раза под влиянием всех испытанных штаммов по сравнению с 

контрольным вариантом. Представители рода Gemmatimonas катализируют 

терминальную стадию денитрификации и выступают единственным известным 

биологическим поглотителем парникового газа закиси азота [138; 201]. 
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Широко распространенный в различных средах, от почвы и ризосферы 

растений до экстремальных местообитаний, род Massilia обладает комплексом 

механизмов прямой и косвенной стимуляции роста растений [171; 208]. В 

ризосфере сортов Багира и Ермак максимальная стимуляция представленности 

данного рода отмечена при применении штамма М3, прирост составил 37,5 % 

для сорта Багиры и 43,8 % для Ермака относительно контроля. 

 

 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 33 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне рода) микробиома ризосферы пшеницы 

сорта Ермак (2020 г.) 
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Засушливые условия 2020 года сопровождались перестройкой 

таксономической структуры ризосферного микробиома озимой пшеницы. 

Полученные данные позволяют заключить, что формирование микробного 

сообщества в ризосфере происходило в результате совместного действия 

погодного стресса, генотипа растения и специфических свойств используемых 

бактериальных штаммов.  

 

 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C – контроль без обработки семян. 

Рисунок 34 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий на 

таксономическую структуру (на уровне рода) микробиома ризосферы пшеницы 

сорта Лидия (2020 г.) 

 

Полученные данные подтверждают, что изучаемые ризобактериальные 

ассоциативные штаммы способны существенно влиять на таксономическую 

структуру ризосферного микробиома пшеницы озимой в условиях чернозема 
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южного степной зоны Крыма. Метагеномный анализ выявил значительную 

долю неопределенных таксонов на уровне доменов. Показано, что 

интродуцируемые бактерии оказывают положительное влияние на 

относительную численность метаболически значимых фил, семейств и родов, 

тем самым формируя более продуктивно и экологически ориентированный 

профиль микробиома. 

 

 

 

3.4.3 Агрохимическая эффективность инокуляции и ее влияние на 

биометрические показатели, продуктивность, структуру урожая  

 

 

 

Агрохимическая сущность действия инокуляции проявляется через 

активизацию почвенной микрофлоры. Использование микробных препаратов 

на семенах не ограничивается прямым влиянием на растение, а является 

эффективным инструментом управления плодородием почвы [122]. 

Известно, что многие питательные элементы в почве находятся в 

малорастворимом или нерастворимом состоянии, что препятствует 

нормальному круговороту питательных веществ в почве, при этом 

микроорганизмы могут изменять уровень pH ризосферы, способствовать 

выделению органических кислот для расщепления минералов, тем самым 

способствуя поглощению питательных веществ растениями, а также их 

переработке и усвоению в почвенной среде [168].  

Показатель EC (концентрация солей) используется для определения 

засоления почв, на основе удельной электропроводности [120]. В условиях 2019 

года в результате применения штаммов, в большей части вариантов 

инокуляции со статистически значимой разницей в сравнении с контролем, 

выявлено снижение данного показателя, что говорит об уменьшении 

концентрации солей (таблица 10).  
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Таблица 10 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий с T. aestivum на 

агрохимические показатели ризосферы (2019 г.) 

Сорт Штамм ЕC, 

мСм/см 

pH 

 

N-NO3
-
,  

 мг/100 г почвы 

Р2О5  мг/100г 

почвы 

K2О 

мг/100г 

почвы 

Гумус, % 

 

Б
аг

и
р

а 

P4 0,08±0,002* 7,51±0,017* 0,49±0,021 4,07±0,12 66,3±0,20* 2,89±0,05 

М3 0,07±0,001 7,35±0,012* 0,27±0,022* 3,43±0,15* 66,3±0,38* 2,83±0,07 

B5 0,06±0,001* 7,31±0,018* 0,79±0,018* 4,23±0,15 66,1±0,59* 2,87±0,07 

R1 0,07±0,001 7,43±0,026 0,39±0,026* 3,90±0,12* 66,6±0,60* 2,82±0,1 

L1 0,06±0,002* 7,45±0,026 0,59±0,018* 3,97±0,12* 61,4±0,27 2,83±0,03 

C 0,07±0,002 7,45±0,017 0,49±0,009 4,27±0,12 61,4±0,78 2,75±0,01 

Е
р

м
ак

 

P4 0,10±0,006* 7,52±0,012* 0,41±0,024 4,53±0,09* 66,1±0,59* 2,85±0,04 

М3 0,13±0,001* 7,32±0,01* 0,29±0,009* 4,40±0,06* 60,1±0,59 2,70±0,02 

B5 0,08±0,001* 7,45±0,08 0,50±0,012* 4,17±0,18 60,9±0,47* 2,91±0,04 

R1 0,10±0,006* 7,34±0,012* 0,32±0,027* 4,47±0,09* 66,0±0,54* 2,75±0,04 

L1 0,09±0,002* 7,45±0,015 0,50±0,017* 4,00±0,12 66,2±0,46* 2,79±0,05 

C 0,11±0,001 7,45±0,015 0,40±0,015 4,00±0,12 59,4±0,31 2,88±0,06 

Л
и

д
и

я
 

P4 0,09±0,001 7,52±0,023* 0,50±0,026 4,93±0,15* 66,0±0,54* 2,80±0,12 

М3 0,08±0,001* 7,35±0,029* 0,59±0,018* 5,00±0,12* 66,4±0,92* 2,88±0,18 

B5 0,09±0,001 7,42±0,02 0,60±0,017* 5,00±0,12* 59,1±0,58* 2,83±0,09 

R1 0,10±0,009* 7,46±0,012 0,41±0,012* 5,17±0,09* 64,3±0,32* 2,76±0,06 

L1 0,110±001* 7,74±0,007* 0,69±0,021* 4,80±0,06* 68,5±0,33* 2,85±0,07 

C 0,09±0,002 7,45±0,012 0,49±0,023 4,33±0,03 61,3±0,68 2,78±0,02 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – Ps. 

fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C – контроль без 

обработки семян 

 

Схожая тенденция выявлена в условиях 2020 года. Показатель Ph 

ризосферы пшеницы озимой варьировал от 7,31 до 7,55 за 2 года наблюдений.  

Трехфакторный дисперсионный анализ данных показал, что наибольшее 

влияние на показатель электропроводности оказывал фактор Год из всех 

исследуемых значимых показателей (рисунок 35).  

 

Примечание: * – cтатистически значимые факторы (р ˂ 0,05) 

Рисунок 35 – Доля действия факторов на показатели Es и Рh трех сортов 

пшеницы (2018-2020 гг.) 
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На показатель Рh, напротив, условия года не оказывали влияния, при этом 

максимальное влияние выявлено у сочетания факторов Штамм*Год  

Недавние исследования подтверждают, что предпосевная инокуляция 

пшеницы способна повысить содержание питательных элементов в почве [130; 

247] Применение инокуляции штаммами в условиях 2019 года сопровождалось 

увеличением содержания нитратного азота в ризосфере сортов Багира и Ермак 

в вариантах применения штаммов L1 и B5 от 20,4 до 61,2 % относительно 

контроля [33]. Содержание азота в ризосфере некоторых вариантов имело 

тенденцию к снижению от 16,3 до 44,9 %. В засушливых условиях 2020 года 

межсортовые различия в ризосфере сортов Багира и Ермак проявились 

отчетливее, чем в предыдущем году (таблица 11).  

 

Таблица 11 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий с T. aestivum на 

агрохимические показатели ризосферы (2020 г.) 

Сорт Штамм ЕC, 

мСм/см 

pH 

 

N-NO3
-
,  

 мг/100 г почвы 

Р2О5  мг/100г 

почвы 

K2О 

мг/100г 

почвы 

Гумус, % 

 

Б
аг

и
р
а 

P4 0,15±0,002* 7,51±0,006 0,48±0,015* 8,69±0,047 98,1±0,50* 3,33±0,088 

М3 0,14±0,001 7,52±0,015 0,49±0,021* 8,88±0,05* 93,5±0,29* 3,35±0,087 

B5 0,14±0,002 7,45±0,006* 0,78±0,027* 8,80±0,026* 88,7±0,15* 3,26±0,087 

R1 0,12±0,001* 7,45±0,009* 0,59±0,029* 8,80±0,058* 90,3±0,46 3,25±0,087 

L1 0,14±0,001 7,40±0,029* 0,67±0,018 8,30±0,058 87,3±0,18* 3,23±0,057 

C 0,14±0,007 7,55±0,009 0,69±0,021 8,40±0,058 90,0±0,66 3,23±0,037 

Е
р
м

ак
 

P4 0,13±0,003* 7,36±0,015* 0,78±0,012* 8,91±0,012 87,8±0,12* 3,25±0,087* 

М3 0,13±0,001* 7,35±0,009* 0,70±0,009* 9,07±0,037 98,3±0,20* 3,17±0,203* 

B5 0,14±0,001* 7,45±0,012 0,80±0,020* 9,03±0,088 86,4±0,26* 3,29±0,173* 

R1 0,10±0,006* 7,33±0,017* 0,62±0,012 8,83±0,12 86,4±0,32* 3,32±0,091* 

L1 0,14±0,001* 7,41±0,012 0,69±0,021* 8,77±0,088 88,6±0,31* 3,26±0,087* 

C 0,12±0,002 7,41±0,012 0,58±0,019 9,00±0,115 81,3±0,69 2,41±0,064 

Л
и

д
и

я 

P4 0,13±0,002* 7,43±0,017* 0,70±0,015 9,10±0,115 91,3±0,35* 3,27±0,088 

М3 0,08±0,001* 7,44±0,018* 0,70±0,015 8,57±0,088* 88,6±0,34* 3,00±0,113* 

B5 0,11±0,001* 7,45±0,015* 0,79±0,018* 9,07±0,088 91,1±0,52* 3,30±0,173 

R1 0,11±0,001* 7,44±0,019* 0,60±0,012* 9,10±0,208 94,6±0,30* 3,24±0,184 

L1 0,12±0,001* 7,35±0,012 0,90±0,015* 8,70±0,058 91,1±0,32* 3,47±0,064 

C 0,09±0,002 7,52±0,023 0,70±0,017 8,87±0,088 97,3±0,25 3,37±0,05 

Примечание: * – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C – 

контроль без обработки семян. 
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В ризосфере сорта Багира наблюдалось снижение содержания нитратного 

азота практически во всех вариантах инокуляции ассоциативными штаммами, 

исключение составил штамм B5, в результате применения которого выявлено 

увеличение показателя на 13 % относительно контроля (до 0,69 мг/100 г 

почвы). В ризосфере сорта Ермак выявлено увеличение cодержания нитратного 

азота во всех вариантах инокуляции от тенденции до 25 %. Установлено, что в 

ризосфере сорта Лидия увеличение данного показателя в условиях двух лет 

установлено в вариантах – L1, B5, R1 и M3 которое составило от 20,4 до 40,8 % 

относительно варианта без инокуляции. На рисунке 36 показано, что 

наибольший вклад на содержание нитратного азота оказывал фактор Год, 

второе по силе влияние выявлено при действии фактора Штамм. 

 

 
Примечание: *  – cтатистически значимые факторы (р ˂ 0,05) 

Рисунок 36 – Доля действия факторов на показатели нитратного азота 

трех сортов пшеницы (2018-2020 гг.) 

 

Почвенная микробиота играет важную роль в преобразовании 

нелабильного фосфора в почве в фосфор в микробной биомассе [222]. 

Наблюдения за содержанием подвижного фосфора в 2019 и 2020 гг. в 

ризосфере сорта Ермак показали увеличение в вариантах применения штаммов 

R1 и P4 (2019 г), в остальных – значимого влияния не выявлено относительно 
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контрольного варианта. В ризосфере сорта Багира выявлены противоположные 

тенденции: в условиях 2019 года снижение содержания подвижного фосфора в 

трех вариантах инокуляции, а в условиях 2020 года – увеличение. Данный 

показатель достоверно увеличивался в ризосфере Лидия в условиях 2019 года – 

при применении всех штаммов в диапазоне от 10,9 до 19,4 % относительно 

контроля. 

В ходе исследований установлено, что на значение параметра содержания 

подвижного фосфора в ризосфере сортов пшеницы, наибольшая доля влияния 

оказана фактором год, статистически несущественное (p>0,05) сочетание 

факторов в таблице 12 выделено серым фоном. 

 

Таблица 12 – Доля действия факторов на показатели подвижного фосфора трех 

сортов пшеницы (2018-2020 гг.) 

Факторы SS % Степени MS F p 

Сорт 5,951 1,078 2 2,976 91,8 0,000000 

Штамм 1,535 0,278 5 0,307 9,5 0,000001 

Год 536,182 97,087 1 536,182 16534,2 0,000000 

Сорт*Штамм 0,916 0,166 10 0,092 2,8 0,005144 

Сорт*Год 2,479 0,449 2 1,240 38,2 0,000000 

Штамм*Год 0,207 0,037 5 0,041 1,3 0,283613 

Сорт*Штамм*Год 2,667 0,483 10 0,267 8,2 0,000000 

 

Взаимодействие между растениями и микроорганизмами в ризосфере 

определяет доступность питательных веществ и их циркуляцию [188]. 

Содержание подвижного калия в условиях 2019 года увеличивалось на сортах 

Багира, Ермак и Лидия во всех вариантах инокуляции кроме штаммов L1, M3 и 

B5 соответственно. В условиях 2020 года в ризосфере сорта Ермак обработка 

всеми штаммами привела к увеличению количества содержания калия, в 

ризосфере сорта Лидия выявлена обратная направленность.  

Дисперсионный анализ показал, что на содержание подвижного калия 

наибольшее влияние оказывали условия года, на втором месте по влиянию был 

фактор Штамм (таблица 13). 
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Таблица 13 – Доля действия факторов на показатели подвижного калия трех 

сортов пшеницы (2018-2020 гг.) 

Факторы SS % Степени MS F p 

Сорт 153,5 0,7 2 76,8 117,7 0,000000 

Штамм 276,3 1,3 5 55,3 84,7 0,000000 

Год 19066,9 92,6 1 19066,9 29229,6 0,000000 

Сорт*Штамм 359,3 1,7 10 35,9 55,1 0,000000 

Сорт*Год 41,7 0,2 2 20,9 32,0 0,000000 

Штамм*Год 108,4 0,5 5 21,7 33,2 0,000000 

Сорт*Штамм*Год 545,1 2,6 10 54,5 83,6 0,000000 

 

В условиях 2019 года статистически значимого влияния инокуляции на 

содержание гумуса не выявлено, однако в 2020 году исследования показали 

увеличение данного показателя во всех вариантах применения штаммов от 31,5 

до 37,8 % относительно контроля в ризосфере сорта Ермак. На содержание 

гумуса максимальное влияние также оказывал фактор Год (рисунок 37). 

 

 
Примечание: *  – cтатистически значимые факторы (р ˂ 0,05) 

Рисунок 37 – Влияние факторов на содержание гумуса ризосферы 

пшеницы озимой 

 

Таким образом проведенные исследования влияния предпосевной 

инокуляции на агрохимические показатели ризосферы пшеницы озимой трех 

сортов показали, что наибольшее влияние на данные параметры оказывают 

условия года. Влияние факторов штамм, сорт и их сочетаний было 

статистически значимым, но менее выраженным. 



106 

Известно, что бактерии с высоким ассоциативным потенциалом способны 

оказывать влияние на продуктивность растений [16; 40; 53; 111]. Исследования 

в условиях вегетационного опыта в 2018 году показали, что нововыделенные 

штаммы бактерий отличались по эффективности при выращивании на 

черноземах южном и обыкновенном на трех сортах пшеницы. На черноземе 

обыкновенном большая часть исследуемых штаммов положительно влияли на 

показатели роста и развития растений сортов Багира и Лидия (рисунки 38 – 40).  

 

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. 

tumefaciens, C – контроль  

Рисунок 38 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий с T. aestivum на 

продуктивность растений пшеницы озимой сорта Багира  

 

На фоне контрольного значения 0,21 г штаммы B5 и R1 обеспечили 

прирост сухой биомассы побега на 0,10 г (48 %) и 0,13 г (62 %) соответственно.  

 
Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, St 1 – Pseudarthrobacter oxydans, L1 – P. nitroguajacolicus, R1 

– A. tumefaciens, C – контроль. 

Рисунок 39 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий с T. aestivum на 

продуктивность растений пшеницы озимой сорта Ермак 

0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

C P4 М3 B5 R1

г

Багира

Чернозем южный, масса побега масса корня

Чернозем обыкновенный, масса побега масса корня

0

0,1

0,2

0,3

0,4

C P4 St1 L1 R1

г

Ермак

Чернозем южный, масса побега масса корня

Чернозем обыкновенный, масса побега масса корня



107 

У сорта Лидия (контроль – 0,18 г) инокуляция штаммом М3 привела к 

увеличению биомассы побега на 0,17 г (94 %), штаммом L1 – на 0,13 г (72 %). 

Предпосевная инокуляция штаммом P3 способствовала одновременному росту 

массы побега на 0,14 г (78 %) и сухого корня на 0,06 г (50 %). 

 

 
Примечание: Р3 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, St 1 – Pseudarthrobacter 

oxydans, C –  контроль без обработки семян. 

Рисунок 40 – Влияние штаммов ассоциативных бактерий с T. aestivum на 

продуктивность растений пшеницы озимой сорта Лидия 

 

Не выявлено положительного влияния нововыделенных штаммов на все 

сорта в черноземе обыкновенном, а также на сорт Ермак – в обоих типах почв. 

Ростовые процессы служат интегральным показателем физиологического 

состояния растений. В фазу цветения озимой пшеницы трех сортов в более 

благоприятных условиях 2019 года выявлено положительное влияние штаммов 

на продуктивность (таблица 14). 

У сорта Ермак под действием штамма В5 зафиксировано увеличение 

длины побега на 4,3 см (5,9 %) и массы высушенного побега – на 0,5 г (31,2 %) 

относительно контроля. У сорта Багира прирост массы побега был более 

выраженным и составил 1,0 г (62,5 %). Штамм R1 обеспечил увеличение массы 

побега у сорта Ермак на 0,6 г (37,5 %), штамм L1 – у сорта Багира на 0,8 г, что 

составило 50 % к контролю. 

В условиях 2020 года положительное влияние штаммов проявилось 

избирательно: достоверный эффект отмечен только у сорта Багира при 

применении штамма R1, увеличение длины побега составило 4,2 см, значение 
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превышало контроль на 7,1 %. Возрастания массы высушенного побега трех 

сортов пшеницы озимой в результате инокуляции семян штаммами 

ассоциативных бактерий не выявлено. 

 

Таблица 14 – Влияние ассоциативных штаммов на продуктивность растений 

трех сортов пшеницы (полевой опыт, фаза цветения) 

Сорт 

(фактор 

А) 

Штамм 

(фактор 

В) 

2019 г. 2020 г. 

Длина 

побега, см 

Масса 

высушенного 

побега, г 

Длина побега, 

см 

Масса 

высушенного 

побега, г 

Е
р
м

ак
 

P4 74,8 1,7 59,5 4,3 

М3 73,1 1,9 60,8 4,8 

B5 77,3 2,1* 65,3 5,2 

R1 74,3 2,2* 57,7 5,2 

L1 73,7 1,8 63,0 5,3 

C 73,0 1,6 62,9 5,9 

Б
аг

и
р
а 

P4 70,4 1,4 60,6 5,5 

М3 72,8 1,7 55,9 4,3 

B5 70,6 2,6* 57,1 4,0 

R1 74,3 2,0 63,5 6,9 

L1 73,6 2,4* 60,0 6,5 

C 72,4 1,6 59,3 6,3 

Л
и

д
и

я 

P4 75,5 2,1 65,5 5,1 

М3 74,4 2,0 59,9 5,1 

B5 76,4 2,4 63,5 5,5 

R1 77,2 1,8 62,1 6,1 

L1 75,7 1,7 63,2 4,7 

C 75,1 2,4 61,6 5,7 

НСР05 АВ 

Фактор А – сорт 

Фактор В –штамм 

3,9 

1,6 

1,9 

0,7 

0,3 

0,3 

5,05 

2,91 

1,91 

1,67 

0,63 

0,84 

Примечание:* – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; 

Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, 

C – контроль без обработки семян. 

 

Предпосевная инокуляция семян пшеницы озимой штаммами бактерий в 

условиях 2019 года не повлияла на сроки наступления фенологических фаз у 

различных сортов по изучаемым вариантам обработки (таблица 15).  

Анализ показателей структуры урожая озимой пшеницы показал, что 

влияние штаммов было незначительным. В варианте применения штамма М3 

наблюдалась тенденция увеличения количества продуктивных стеблей на сорте 
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Ермак и Лидия. Число зерен в колосе сорта Багира увеличивалось под влиянием 

штаммов В5, R1 и L1, а на сорте Лидия при применении штамма М3 по 

сравнению с контролем. 

 

Таблица 15 – Влияние ассоциативных штаммов на показатели продуктивности 

сортов озимой пшеницы трех сортов (2019 г.) 

 Сорт 

(фактор 

А) 

Штамм 

(фактор В) 

Кол-во продукт. 

стеблей, шт./м2 

Число 

зерен в 

колосе, шт. 

Масса 

зерна с 

колоса, г 

Масса 

1000 зерен, 

г 

Натура 

зерна. г/л 

Е
р
м

ак
 

P4 426 34 1,2 37,0 743 

М3 465 35 1,4 37,2 743 

B5 413 35 1,3 37,4 743 

R1 441 34 1,2 36,8 744 

L1 426 35 1,3 38,6 748 

C 416 34 1,3 38,0 748 

Среднее 431 35 1,3 37,6 745 

Б
аг

и
р
а 

P4 536 36 1,2 34,6 751 

M3 498 36 1,2 34,0 756 

B5 473 39 1,3 34,0 750 

R1 538 38 1,3 34,4 753 

L1 526 37 1,3 34,4 753 

C 557 35 1,2 34,4 753 

Среднее 521 37 1,3 34,4 753 

Л
и

д
и

я 

P4 474 34 1,2 36,8 736 

М3 571 35 1,3 35,4 736 

B5 469 34 1,2 36,0 739 

R1 531 32 1,1 36,0 737 

L1 540 31 1,1 36,4 731 

C 539 33 1,2 36,8 732 

Среднее 521 33 1,2 36,2 735 

НСР 05       

 

А – 38,0 

В – 53,0 

АВ – 92,0 

А – 2,0 

В – 2,0 

АВ – 4,0 

А – 0,1   

В – 0,1 

АВ – 0,2 

А – 0,4 

В – 0,6 

АВ –1,1 

А – 3,44 

В – 4,86 

АВ – 8,42 

Примечание: Р4 – Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – 

A. tumefaciens, C – контроль без обработки семян 

 

В 2020 году условия вегетационного периода на всех этапах вегетации 

были по большей части неблагоприятными для роста и развития озимой 

пшеницы. Всходы на всех исследуемых вариантах опыта получены 25 декабря 

(спустя 70 дней после посева). Длительность периода посев – всходы привела к 

частичной гибели семян изучаемых сортов озимой пшеницы, в результате чего 

на делянках опыта был получен неравномерно изреженный стеблестой. 
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Биометрический анализ снопов, отобранных с таких делянок, не позволил 

объективно оценить влияние инокуляции семян штаммами ассоциативных 

бактерий на элементы структуры урожая изучаемых сортов озимой пшеницы 

из-за значительной пестроты полученных данных. 

Методом двухфакторного дисперсионного анализа определены доли 

участия исследуемых факторов в формировании урожая озимой пшеницы 

(таблица 16). Установлено, что характер влияния факторов варьировал по 

годам. В условиях 2019 года все факторы оказывали статистически значимое 

влияние на урожайность. Доля фактора Сорт составила 16,2 %, взаимодействия 

Сорт и Штамм 27,6 %. Наибольший вклад в формирование урожайности в 

благоприятных погодных условиях 2019 года обеспечил фактор Штамм и 

составил 43,2 % (рисунок 41).  

 

 
Рисунок 41 – Диаграмма влияние факторов на формирование 

урожайности пшеницы озимой трех сортов (полевой опыт, 2019 г.) 

 

Для наглядности статистически несущественные (p>0,05) сочетания 

факторов в таблице выделены серым фоном. В 2020 и 2021 годах основным 

детерминирующим фактором продуктивности выступал фактор Сорт, его доля 

составила 17,6 % и 31,3 % соответственно. 

 

Сорт
16%

Штамм
43%

Сорт*Штамм
28%

Остаток
13%
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Таблица 16 – Результаты дисперсионного анализа влияния факторов на 

урожайность пшеницы озимой трех сортов (полевой опыт, 2019-2021 гг.) 

Фактор Сумма 

квадратов 

(SS) 

Доля 

влияния 

фактора, 

% 

Степени 

свободы 

(df) 

Средний 

квадрат 

(MS) 

Критерий 

Фишера 

(F) 

Уровень 

значимости 

(p) 

2019 г. 

Сорт (А) 0,3 16,2 2,0 0,1 22,4 0,00 

Штамм (В) 0,8 43,2 5,0 0,2 24,0 0,00 

А*В 

(Сорт*Штамм) 

0,5 27,6 10,0 0,0 7,7 0,00 

остаток 0,2 13,0 36,0 0,0 
  

2020 г. 

Сорт (А) 2,4 17,6 2,0 1,2 4,8 0,01 

Штамм (В) 0,5 3,8 5,0 0,1 0,4 0,84 

А*В 

(Сорт*Штамм) 

1,7 12,4 10,0 0,2 0,7 0,74 

остаток 9,0 66,3 36,0 0,2 
  

2021 г. 

Сорт (А) 4,1 31,3 2,0 2,1 19,7 0,00 

Штамм (В) 1,1 8,5 6,0 0,2 1,8 0,12 

А*В 

(Сорт*Штамм) 

3,5 26,7 12,0 0,3 2,8 0,01 

остаток 4,4 33,4 42,0 0,1   

 

В 2021 году дополнительно выявлено статистически значимое влияние 

взаимодействия факторов Сорт и Штамм, его вклад в формирование 

урожайности составил 26,7 %. 

Влияние биологических препаратов на урожайность и ее компоненты 

объясняется комплексом физиологических и микробиологических эффектов: 

усилением азотфиксирующей способности, солюбилизации фосфатов, 

мобилизации калия, продукцией фитогормонов. Эти процессы усиливают 

микробиологическую активность почвы и тем самым повышают доступность 

питательных элементов для растений [155]. Косвенно способствовать 

увеличению продуктивности может антагонистическая активность 

микроорганизмов, которые служат основой для биопрепаратов [5]. 

Интегральным показателем активности формирования и 

функционирования системы «микроорганизмы – T. aestivum» является 

урожайность. По данным трехлетних исследований мы получили следующие 
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результаты. В таблице 17 представленные данные свидетельствуют о том, что в 

благоприятных погодных условиях 2019 года сорт Ермак был отзывчив на 

инокуляцию всеми штаммами, наибольшая прибавка выявлена при применении 

штамма L1, превышение контрольного варианта составило 0,63 т/га (13 %). В 

этом варианте инокуляции на сорте Багира достоверное увеличение к контролю 

– 0,4 т/га (8 %), на сорте Лидия – на 0,21 т/га (4 %) [12]. Сорт Багира отличается 

высокой пластичностью. Он восприимчив к инокуляции ассоциативными 

штаммами даже при недостатке влаги и повышенной температуре.  

 

Таблица 17 – Влияние штаммов с высоким ассоциативным потенциалом на 

урожайность пшеницы озимой (полевой опыт, 2019-2021 гг.) 

Сорт 

(фактор 

А) 

Штамм 

(фактор 

В) 

Урожайность т/га по вариантам инокуляции 

штаммами  

Прибавка 

урожайности 

2019 2020 2021 среднее т/га % 

Е
р
м

ак
 

P4 *5,45 2,98 4,27 4,23 - - 

М3 *5,43 3,08 3,85 4,12 - - 

B5 *5,15 2,88 *5,06 4,36 - - 

R1 *5,24 2,64 4,64 4,17 - - 

L1 *5,53 3,15 *4,99 4,56 0,23 5 

C 4,90 3,51 4,58 4,33 - - 

Б
аг

и
р
а 

P4 4,91 3,12 *4,33 4,12 0,13 3 

М3 5,09 *3,47 *4,18 4,25 0,26 7 

B5 *5,17 *3,65 *4,27 4,36 0,37 10 

R1 5,11 3,19 3,94 4,08 0,09 2 

L1 *5,41 2,92 3,64 3,99 - - 

C 5,01 3,00 3,96 3,99 - - 

Л
и

д
и

я 

P4 5,12 3,52 4,20 4,28 0,13 3 

М3 5,11 3,25 4,08 4,15 - - 

B5 5,14 3,25 4,08 4,16 - - 

R1 5,17 3,32 3,76 4,08 - - 

L1 *5,29 3,50 4,19 4,33 0,18 4 

C 5,08 3,42 3,95 4,15 - - 

Фактор А 

Фактор В 

НСР 05 

0,06 

0,11 

0,15 

0,24 

0,37 

0,65 

0,20 

0,27 

0,53 

   

Примечание:* – статистическая значимость различий (р ˂ 0,05) относительно контроля; Р4 – 

Ps. fluorescens, М3 и L1 – P. nitroguajacolicus, В5 – B. wiedmanni, R1 – A. tumefaciens, C – 

контроль без обработки семян. 

 

В условиях 2020 года предпосевная инокуляция семян пшеницы сорта 

Багира штаммами М3 и В5 способствовало увеличение урожайности на 15,7 % 

и 21,7 % соответственно по сравнению с контрольным вариантом (3,0 т/га). В 
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2020 и 2021 году на сорте Лидия не выявлено статистически значимого 

увеличения урожайности, наблюдались только тенденции в некоторых 

вариантах. Сорта Ермак и Багира в условиях 2021 года проявили отзывчивость 

на инокуляцию штаммом В5, урожайность составила 5,06 т/га и 4,27 т/га 

(увеличение к контролю на 10,5 % и 7,8 % соответственно). На сорте Ермак 

наибольшее увеличение урожайности выявлено в варианте применения штамма 

L1, которое составило 4,56 т/га, что на 9,0 % выше контроля, на сорте Багира 

инокуляция штаммом Р4 обеспечила значимое увеличение урожайности на 

9,3 % к контролю. Также выявлено положительное влияние на продуктивность 

в варианте М3, показатель урожайности составил 4,18 т/га относительно 

контроля (3,96 т/га). Максимальный прирост зерновой продуктивности в 

среднем за три года выявлен у сорта Багира при предпосевной инокуляции 

семян штаммом B5 и составил 0,4 т/га (10 %) относительно контроля (3,99 т/га). 

Корреляционный анализ данных численности эколого-трофических групп 

микроорганизмов и урожайности по трем сортам озимой пшеницы показал, что 

наибольшее взаимовлияние выявлено между численностью бактерий рода 

Azotobacter и урожайностью (r = 0,76, p<0,05). (рисунок 42).  

 
Рисунок 42 – Корреляционная плеяда зависимости (значимые на уровне 

P<0,05) урожайности и численности эколого-трофических групп 

микроорганизмов ризосферы трех сортов пшеницы озимой  

(полевой опыт, 2018–2020 гг.) 
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Как отмечают исследователи, представители рода Azotobacter служат 

важным показателем почвенного плодородия и способствуют повышению 

урожайности [199; 217]. Их экологическая и агрономическая значимость 

определяется многофункциональностью: помимо фиксации атмосферного 

азота, эти микроорганизмы продуцируют фитостимуляторы и антимикробные 

соединения, а также влияют на доступность элементов питания для растений 

[125]. Отрицательная корреляционная связь средней силы установлена с 

автохтонной группой микроорганизмов, способных развиваться в почве с 

низким содержанием доступных питательных веществ и составляющих группу 

основных утилизаторов органического вещества на заключительной стадии его 

превращения. 

Изучение влияния интродукции ассоциативных штаммов в ризосферу 

озимой пшеницы на структуру взаимосвязей показало, что инокуляция 

штаммом B. wiedmanni В5 существенно изменила распределение ранговых 

коэффициентов корреляции Спирмена (рисунок 43).  

 

А) Б) 

Рисунок 43 – Корреляционная плеяда зависимости урожайности и 

численности эколого-трофических групп микроорганизмов ризосферы 

пшеницы озимой трех сортов в вариантах С – контроль) (А) и В5 – B. wiedmanni 

(Б). 1 – Урожайность, 2 – Azotobacter, 3 – Олиготрофы, 4 – Актиномицеты, 5 – 

Аммонификаторы, 6 – Амилолитики, 7 – Микромицеты, 8 – Целлюлозолитики 
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В варианте с инокуляцией выявлены достоверные ранговые корреляции 

между большинством показателей численности эколого-трофических групп 

микроорганизмов и урожайностью. В контрольном варианте отмечалась 

сильная корреляционная связь численности бактерий рода Azotobacter с 

урожайностью, а также средние по силе связи между урожайностью и 

численностью аммонификаторов и актиномицетов. В результате применения 

штамма В5 установлены значимые положительные корреляционные нагрузки 

между урожайностью и большинством исследованных эколого-трофических 

групп микроорганизмов. Достоверная отрицательная корреляционная связь 

наблюдалась между численностью олиготрофных микроорганизмов и 

урожайностью, которая ослабевала в результате инокуляции штаммом 

B. wiedmanni В5. Эти факты свидетельствует о том, что интродукция штаммов 

ассоциативных микроорганизмов в ризосферу пшеницы озимой способствует 

формированию и усилению функциональной взаимосвязи в системе 

«микроорганизмы – T. aestivum». 

Таким образом наши исследования показали, что штаммы ассоциативных 

микроорганизмов способны влиять на урожайность, как интегральный 

показатель активности формирования и функционирования системы 

«микроорганизмы – T. aestivum». 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

1. Установлены различия в численности микроорганизмов основных 

эколого-трофических групп и таксономического состава микробиома 

черноземов южного и обыкновенного ризосферы пшеницы озимой. 

Выявленные различия находились в зависимости от реакции сорта на 

почвенно‑климатические условия выращивания культуры. Условия чернозема 

южного степной зоны Крыма способствовали лучшему развитию 

азотфиксаторов ризосферы сорта Ермак, где общая их численность в 2,7 и 2,4 

раза превышала показатели предгорной зоны и чернозема обыкновенного.  

2. Сравнительный анализ микробиомов ризосферы озимой пшеницы 

показал достоверные различия по численности эколого‑трофических групп и 

таксономической структуре в черноземах южном и обыкновенном, эти 

различия коррелировали с сортовой реакцией на сложившиеся 

почвенно‑климатические условия. 

3. Впервые выделены с апикальной части корней T. aestivum 

ассоциативные штаммы бактерий, наиболее эффективные и перспективные для 

дальнейшей биотехнологии ризосферы агроценозов пшеницы и 

идентифицированы как Bacillus wiedmannii, Paenarthrobacter nitroguajacolicus, 

Agrobacterium tumefaciens, Pseudomonas fluorescens. У штаммов B. wiedmannii 

B5 и A. tumefaciens R1 выявлено по 4 группы генов, отвечающих за синтез 

ауксинов, у P. nitroguajacolicus L1 и М3 – по 9 и 7, соответственно. 

4. Показано, что формирование системы «микроорганизмы – озимая 

пшеница» под влиянием интродуцированных штаммов зависит от почвенного 

микробоценоза. В условиях вегетационного опыта чернозем обыкновенный 

обеспечил положительное влияние большинства штаммов на развитие растений 

пшеницы сортов Багира и Лидия, что обусловлено их ростстимулирующими 

свойствами.  

5. Выявлено, что под влиянием инокуляции ассоциативными 

штаммами бактерий происходят изменения численности микроорганизмов 
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различных экологотрофических групп в ризосфере T. aestivum чернозема 

южного. Установлено, что инокуляция микробными биоагентами способствует 

изменению направленности минерализационных процессов в ризосфере 

пшеницы озимой в зависимости от сорта и условий года. 

6. Определена устойчивая к погодным условиям сформированная 

продуктивная система «микроорганизмы – озимая пшеница» на сорте Багира в 

условиях чернозема южного степной зоны Крыма. Штамм B. wiedmannii B5, 

выделенный с ризосферы этого сорта как ассоциативный, обеспечил прибавку 

урожайности в среднем за три года исследований 0,37 т/га или 10 % по 

сравнению с контролем. В благоприятных погодных условиях для пшеницы 

озимой ростстимулирующие штаммы обеспечивают эффективное 

взаимодействие не зависимо от сорта.  

7. Выявлено, что предпосевная инокуляция ассоциативными 

штаммами способствует изменению агрохимических показателей чернозема 

южного, как показал дисперсионный анализ, зависящее, в первую очередь, от 

условий года. В условиях 2019 года определено увеличение содержания 

нитратного азота в ризосфере сортов Багира, Ермак и Лидия в вариантах 

применения штаммов L1 и B5 от 20,4 до 61,2 % относительно контроля. На 

сорте Ермак, в условиях 2020 года во всех вариантах применения штаммов 

увеличивалось содержание нитратного азота (от тенденции до 25,0%), 

подвижного калия (6,3 – 20,9%) и гумуса (31,5 – 37,8%).  

8. Установлен вклад факторов в функционирование продуктивной 

системы «микроорганизмы – озимая пшеница», который зависел от условий 

года. В 2019 году доминирующим фактором являлся Штамм (43,2 %), вклад 

взаимодействия Сорт и Штамм составил 27,6 %, фактора Сорт – 16,2 %. В 

условиях засухи 2020 года статистически значимым фактором выявлен Сорт 

(17,6 %). В условиях 2021 года продуктивность пшеницы детерминирована 

фактором Сорт на 31,3 % и взаимодействием факторов Сорт*Штамм на 26,7 %.  

9. Показано, что интродукция штаммов с высоким ассоциативным 

потенциалом к озимой пшенице способствует формированию и усилению 
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функциональной взаимосвязи в системе «микроорганизмы – T. aestivum» и 

является эффективным биологическим приемом для экологически 

ориентированного земледелия и управления продуктивностью агроэкосистем в 

условиях чернозема южного степной зоны Крыма. 
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РЕКОМЕНДАЦИИ ПРОИЗВОДСТВУ 

 

Результаты исследования рекомендуется использовать в микробных 

биотехнологиях и практике сельского хозяйства при совершенствовании 

экологически ориентированных технологий возделывания озимой пшеницы. 

Рекомендуется использовать штаммы бактерий Ps. fluorescens Р4, 

P. nitroguajacolicus М3 и L1, B. wiedmanni В5, A. tumefaciens R1 как биоресурс 

при создании новых микробиологических препаратов с ростстимулирующей 

активностью для пшеницы озимой.  

Как прием повышения урожайности в условиях чернозема южного 

степной зоны Крыма рекомендуется предпосевная инокуляция семян озимой 

пшеницы штаммом B. wiedmannii B5. 

В условиях недостаточного увлажнения применение микробных 

инокулянтов целесообразно сочетать с подбором адаптированных к засухе 

сортов и комплексом агротехнических мероприятий, направленных на 

сохранение продуктивной влаги. 
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ПЕРСПЕКТИВЫ ДАЛЬНЕЙШЕЙ РАЗРАБОТКИ ТЕМЫ 

 

Тема имеет перспективы дальнейшего развития в области как 

фундаментальных, так и прикладных исследований. 

Углубить фундаментальные знания о биотехнологическом потенциале 

исследуемых штаммов: исследовать агрохимические эффекты, антагонизм, 

энтомопатогенная активность, установить количественный и качественный 

состав биологически активных веществ фитогормональной природы.  

В прикладном аспекте перспективными являются разработка питательных 

сред и оптимизация параметров культивирования штаммов, ставших частью 

Крымской коллекции микроорганизмов (https://ckp-rf.ru/catalog/usu/507484/). 

Конечной целью выступает создание многофункционального 

микробиологического препарата и формирование комплекта научно-технической 

документации, регламентирующей его применение. 

 

https://ckp-rf.ru/catalog/usu/507484/
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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ И УСЛОВНЫХ ОБОЗНАЧЕНИЙ 

 

ГТК – гидротермический коэффициент Селининова 

ДНК – дезоксирибонуклеиновая кислота 

КОЕ – колониеобразующие единицы 

ОТЕ – операционная таксономическая единица 

п.н. – пар нуклеотидов 

ПЦР – полимеразня цепная реакция 

рРНК – рибосомная рибонуклеиновая кислота 

CDS – кодирующие последовательности ДНК 

NA – неатрибутированные таксоны 

NGS – next-generation sequencing (технологии массивного параллельного 

секвенирования) 

Other – другие последовательности 

PGPR – plant growth promoting rhizobacteria (стимулирующие рост растений 

бактерии) 
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ПРИЛОЖЕНИЕ А Карта отбора растительно-почвенных монолитов в экспедиции 2018 года 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Б Метеорологические условия за период проведения 

полевых опытов 

 

 

 
Рисунок 1 – Динамика среднемесячных температур воздуха в сравнении 

со среднемноголетними показателями (2018-2021 гг.) 

 

 

 
Рисунок 2 – Динамика сумм осадков в сравнении со среднемноголетними 

показателями (2018-2021 гг.) 
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ПРИЛОЖЕНИЕ В Модифицированные вегетационные сосуды Леонарда: 

 

1. – сосуд с водой;  

2. – мелкоячеечная сетка или ткань;  

3. – сосуд с субстратом;  

4 – ватно-марлевая обвязка для плотности соединения сосудов;  

5 – место соединения двух сосудов обвязано лентой целлофана;  

6 – ватно-марлевая пробка;  

7 – гнот обеспечивает увлажнения субстрата 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Г Шкала оценки степени обогащенности почвы 

микроорганизмами* 

 

 
Степень обогащенности 

почвы микрофлорой 

Количество микроорганизмов почвы, определенных 

культивированием на различных питательных средах, млн 

КОЕ/1 г абсолютно-сухой почвы 

МПА, ПВ 
КАА, АГК, СГК, 

АЭ, АЧД, АГ-1 

ПА, ГА, НА 

I очень бедная < 1 < 2 < 5 

II бедная 1 – 2 2 – 4 5 – 6 

III средняя 

обогащенность 

3 – 5 5 – 10 7 – 12 

IV богатая 6 – 10 11 – 20 13 – 30 

V очень богатая > 11 > 21 > 30 

 

 
* – Титова В.И., Козлов А.В. Методы оценки функционирования микробоценоза почвы, 

участвующего в трансформации органического вещества. – Нижний Новгород: 

Нижегородская с.-х. академия, 2012. – С. 55. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ Д Распределение подсистем RAST 

 

 

 
Рисунок 1 – Доли подсистем RAST у штамма Paenarthrobacter 

nitroguajacolicus M3 (метод аннотации RASTtk) 

 

 
Рисунок 2 – Доли подсистем RAST у штамма Paenarthrobacter 

nitroguajacolicus L1 (метод аннотации RASTtk) 
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Продолжение приложения Е 
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