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В умовах вегетаційних дослідів вивчали вплив на фізіолого-біохімічні пара-
метри рослин сої інокуляції різними фітопатогенами (вірус звичайної моза-
їки квасолі (ВЗМК), Acholeplasma laidlawii, Xantomonas axonopodis pv. glycines)
як окремо, так і за передпосівної обробки насіння нанохелатами молібдену.
Виявлено пригнічення фотосинтетичної активності листків рослин у всіх
досліджених варіантах. При цьому інтенсивність темнового дихання зроста-
ла у варіантах інокуляції ВЗМК і бактеріальним збудником та за перед-
посівної обробки нанохелатами молібдену й інокуляції ВЗМК. Транспірація
листків сої найістотніше зростала за інокуляції X. axonopodis pv. glycines і най-
більше знижувалася за інокуляції ВЗМК, а також у варіантах передпосівної
обробки Mo + ВЗМК і передпосівної обробки Mo + X. axonopodis pv. glycines.
Вміст фітогормонів IОК і АБК знижувався в листках рослин, інфікованих
фітоплазмою і бактеріальним збудником, та істотно зростав за ураження
ВЗМК. Проте за передпосівної обробки насіння сої нанохелатами молібде-
ну в листках рослин знижувався вміст обох фітогормонів, що можна пояс-
нити тривалою дією підвищеної температури повітря протягом вегетаційно-
го періоду, що вдень сягала 30 °С і більше. Iнокуляція фітоплазмою і ВЗМК
за передпосівної обробки насіння сої нанохелатами молібдену спричинюва-
ла зниження вмісту IОК і АБК, тоді як за бактеріальної інокуляції вміст IОК
у листках рослин сої знижувався, а вміст АБК зростав. Вміст у тканинах
листків фенольних сполук підвищувався в усіх досліджених варіантах. Отже,
за умов комбінованого стресу, спричиненого підвищеними температурами і
фітопатогенним інфікуванням, передпосівна обробка насіння сої нанохела-
тами молібдену виконувала регуляторну функцію щодо рослинного мета-
болізму, сприяла зростанню стійкості до негативної дії інфікування фітопа-
тогенами.

Ключові слова: Acholeplasma laidlawii, фітоплазма, ВЗМК, Xantomonas axono-
podis pv. glycines, фотосинтез, фітогормони, фенольні сполуки.
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За унікальний склад соєвих бобів і здатність рослин фіксувати атмо-
сферний азот сою цінують у всьому світі [1]. Однак ураження фіто-
патогенними мікроорганізмами, такими як гриби, бактерії, фітоплаз-
ми і віруси, призводить до зниження врожаю та його якості, а також
азотфіксувальної здатності цієї культури [1, 2]. У зв’язку з цим для
запобігання шкодочинній дії фітопатогенів важливо дослідити фізіо-
лого-біохімічні особливості впливу на патосистему рослина-хазяїн—
фітопатоген біологічно активних речовин, зокрема створених за до-
помогою нанотехнологій.

Відомо, що одним із корисних мікроелементів, які впливають на
симбіотичну азотфіксацію, азотний обмін та інші важливі метаболіч-
ні процеси, є молібден. Найсильнішим акцептором молібдену є буль-
бочки, що фіксують і експортують зв’язаний азот у рослину [3, 4].
Відомо також, що молібден входить до складу птеринів — кофак-
торів, яких потребують молібденозалежні ферменти, такі як нітратре-
дуктази, нітрогенази, ксантиндегідрогенази/оксидази (КДО), альде-
гідоксидази, сульфітоксидази. Варто зазначити, що деякі з цих
ферментів беруть участь не тільки у синтезі, а й у катаболізмі орга-
нічних речовин [4]. Опосередковано молібден також бере участь у
відповіді на стресові реакції рослин, впливає на швидкість транс-
пірації і водообміну, контролює роботу продихів [5]. I надлишок, і
дефіцит цього елемента негативно впливають на рослину [5]. Вста-
новлено, що як позакоренева, так і передпосівна обробка молібденом
поліпшує ростові процеси і продуктивність рослин [3, 5].

Отже, молібден відіграє істотну роль у метаболізмі рослин. Про-
те його вплив на рослини за інокуляції фітопатогенами різної приро-
ди вивчений недостатньо.

Метою нашої роботи було дослідження впливу передпосівної об-
робки насіння сої нанохелатами молібдену на низку фізіолого-біохі-
мічних параметрів рослин сої, у тому числі на фотосинтетичну ак-
тивність, транспірацію, дихання, загальний вміст фенольних сполук,
фітогормональний статус листків.

Методика

Дослідні рослини сої сорту Артеміда вирощували в умовах теплиці на
території Iнституту мікробіології і вірусології ім. Д.К. Заболотного
НАН України. Перед посівом частину насіння сої обробляли замочу-
ванням в 1 %-му розчині нанохелатів молібдену (8 мг/л). Наночас-
тинки Mo отримано ерозійно-вибуховим способом (патент на корисну
модель № 29448, Україна, 2008), виробник — ТОВ «Наноматеріали і
нанотехнології» [6].

Рослини інокулювали такими штамами збудників: Xantomonas
axonopodis pv. glycines 9192 (збудник пустульного бактеріозу), Achole-
plasma laidlawii var. granulum 118 (збудник блідо-зеленої карликовості
(БЗК) пшениці (IМВ ВМ-34)), вірус звичайної мозаїки квасолі.
Штучну інокуляцію рослин фітоплазмовим збудником проводили
ін’єкцією суспензії мікроорганізмів у стебло. Бактеріальний збудник
інокулювали нанесенням пензликом бактеріальної суспензії на лист-
ки, проколоті голкою в кількох місцях. Iнокуляцію ВЗМК проводи-
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ли у фазу двох листків нанесенням пензликом на листки сої, попе-
редньо опудрені карборундом, свіжоприготовленого вірусовмісного
матеріалу.

Схема досліду: 1 — контроль (без обробки Мо та інокуляції); 2 —
фітоплазма; 3 — ВЗМК; 4 — X. axonopodis pv. glycines 9192; 5 — пе-
редпосівна обробка (п.о.) Mo; 6 — п.о. Mo + фітоплазма; 7 — п.о.
Mo + ВЗМК; 8 — п.о. Mo + X. axonopodis pv. glycines 9192. Пов-
торність дослідів триразова.

Iнтенсивність фотосинтезу і дихання реєстрували за контрольо-
ваних умов на установці, змонтованій на базі оптико-акустичного
інфрачервоного газоаналізатора ГIАМ-5М (РФ), увімкненого за ди-
ференційною схемою. Середню частину невідокремленого від росли-
ни листка розміщували у термостатованій (25 °С) камері й освітлю-
вали (1800 мкмоль/(м2 · с) ФАР) світлодіодним ліхтарем TA-11 50W
із колірною температурою 5200 К. Iнтенсивність транспірації
вимірювали портативним газоаналізатором EGM-5 (США), увімкне-
ним у газову схему перед ГIАМ-5М, за різницею вологості повітря на
вході та виході з камери. Газообмін листків вимірювали через 8 діб
після інокуляції рослин фітоплазмами і ВЗМК та через 1 добу після
зараження бактеріальним збудником. Розраховували газообмін за за-
гальноприйнятою методикою [7].

Вміст фітогормонів (IОК, АБК) визначали методом кількісної
спектроденситометричної тонкошарової хроматографії [8]. Рослин-
ний матеріал (листки) відбирали через 12 діб після інокуляції фіто-
плазмами і ВЗМК та через 6 діб після інокуляції X. axonopodis pv.
glycines 9192. Кількісне детектування фітогормонів здійснювали за до-
помогою сканувального спектроденситометра «Sorbfil» (РФ).

Вміст розчинних поліфенолів визначали за методом Фоліна і Чо-
кальтеу [9] у модифікації Сінглетона і Россі [10], який ґрунтується на
реакції фенолів із реактивом Фоліна–Чокальтеу. Загальний вміст
фенольних сполук визначали через 27 діб після інокуляції фітопато-
генами.

Отримані результати оброблено статистично за методикою До-
спехова [11] з використанням комп’ютерної програми Microsoft
Excel. На діаграмах наведено середньоарифметичні значення та їхні
стандартні похибки.

Результати та обговорення

Відомо, що фотосинтез є ключовим процесом у рослинному світі і
ґрунтується на перетворенні енергії квантів світла на енергію
хімічних зв’язків, визначає формування продуктивності рослин. Про-
те різні негативні абіотичні й біотичні чинники можуть впливати на
цей процес, пригнічувати реалізацію генетичного потенціалу продук-
тивності [12, 13].

Забезпечення рослин мікроелементами відіграє значну роль у
підвищенні їхньої стійкості до несприятливих чинників довкілля. Зо-
крема Mo важливий для регуляції процесу фотосинтезу внаслідок йо-
го участі в синтезі хлоропластів, формуванні їхніх конфігурації й уль-
траструктури, участі в азотному живленні [14]. У різних дослідженнях
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встановлено підвищення інтенсивності фотосинтезу за поліпшення
живлення молібденом [12, 14—16]. Так, у праці [16], автори якої про-
водили експерименти з вивчення впливу на рослини ріпаку чоти-
рьох рівнів молібдену (0, 0,15, 0,3, 1,0 мг/кг), встановлено, що чиста
продуктивність фотосинтезу, продихова провідність і транспірація
були найвищими на фоні Mo 0,15 мг/кг, але знижувались за 0,3 та
1,0 мг/кг, найбільший індекс продуктивності зафіксовано на фоні
Mo 0,15 і 0,3 мг/кг, комплексна якість насіння — за 1,0 мг/кг. У ком-
плексних дослідженнях у теплиці й на дослідному полі показано, що
молібден у кількості 6 і 12 мг/кг насіння істотно підвищував вміст
хлорофілу в листках, фотосинтез, внутрішньоклітинну концентрацію
CO2, швидкість транспірації рослин Phaseolus vulgaris L. [15]. У праці
[17] при дослідженні впливу молібдену на рослини пшениці за умов
експериментальної посухи виявлено підвищення активності як фер-
ментних, так і неферментних антиоксидантів, збільшення вмісту хло-
рофілу, біомаси рослин, зменшення втрат води й поліпшення здат-
ності пшениці до осмотичної адаптації.

Ми дослідили фотосинтетичну активність листків сої за інокуля-
ції фітопатогенами як інтактних рослин, так і за передпосівної оброб-
ки насіння сої нанохелатами молібдену, і встановили її пригнічення.
Найістотніше зменшувалась інтенсивність фотосинтезу в листках сої
за інокуляції ВЗМК — на 54,7 % (інтактні рослини) й на 50,0 % у
варіанті п.о. Mo + ВЗМК (рис. 1, а). У варіанті з п.о. нанохелатами
молібдену ми також спостерігали пригнічення інтенсивності фото-
синтезу, але менш значне — на 26,7 %. Iнокуляція фітоплазмою і
бактеріальним збудником за п.о. Mo істотніше пригнічувала інтен-
сивність фотосинтезу, ніж тільки за інокуляції (див. рис. 1, а). Вияв-
лений ефект пригнічення фотосинтезу за обробки молібденом ін-
тактних рослин можна пояснити тривалою дією підвищеної
температури повітря, що вдень сягала 30 °С і більше. Логічно припу-
стити, що пригнічення фотосинтетичної активності в цьому разі
швидше за все пов’язано із продиховим лімітуванням, оскільки відо-
ма роль молібдену в регуляції продихів, хоча це ще потребує додат-
кового дослідження. Зокрема, у праці [18] за вимірювання інтенсив-
ності фотосинтезу в листках Eucalyptus tereticornis протягом трьох
сезонів (весна, літо, осінь) показано, що вся короткострокова крива
температурного відгуку фотосинтезу і дихання зміщувалася вниз за
підвищення сезонних температур понад 25 °С і зростала за їх знижен-
ня та експериментального потепління, що свідчить про температур-
ну аклімацію. Крім того виявлено, що сезонна аклімація цих про-
цесів не залежала від вмісту азоту й корелювала з динамікою сезонної
концентрації загальних неструктурних вуглеводів, що передбачає суб-
стратну регуляцію температурної аклімації. Відомо також, що резуль-
татом дії високотемпературного стресу є зниження каталітичної ак-
тивності Рубіско [12], що також робило свій внесок у пригнічення
фотосинтетичної активності. Очевидно, пригнічення інтенсивності
фотосинтезу за інокуляції дослідними фітопатогенами пов’язано як із
впливом підвищених температур, так і з субстратною регуляцією фо-
тосинтезу внаслідок конкуренції за асиміляти між патогенами і рос-
линою-хазяїном.
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Ще одним важливим процесом, задіяним у метаболізмі вуглецю,
є темнове дихання, яке відбувається у мітохондріях. Баланс вугле-
водів між фотосинтезом і диханням важливий для балансу вуглецю та
його обміну, а швидкість темнового дихання пов’язана зі здатністю
мітохондрій листка вивільнювати CO2 у циклі Кребса, який запускає
синтез таких важливих сполук, як амінокислоти, вуглеводи, жирні
кислоти та ін. [18]. У праці [19] показано, що посуха чинить на тем-
нове дихання менший інгібувальний вплив, ніж на фотосинтез.
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Рис. 1. Фотосинтез (а), дихання (б) і транспірація (в) листків сої за інокуляції фітопа-
тогенами і передпосівної обробки насіння нанохелатами молібдену. Тут і на рис. 2: 

1 — контроль; 2 — фітоплазма; 3 — ВЗМК; 4 — бактеріальний збудник; 5 — п.о. Mo; 6 — п.о.
Mo + фітоплазма; 7 — п.о. Mo + ВЗМК; 8 — п.о. Mo + бактеріальний збудник



Ми встановили, що темнове дихання істотно пригнічувалося за
інокуляції фітоплазмою — на 24,2 % й у варіанті п.о. Mo + X.
axonopodis pv. glycines 9192, а у варіанті Mo + фітоплазма спостеріга-
ли лише тенденцію до його пригнічення (див. рис. 1, б). Такий істот-
ний вплив фітоплазми на процес дихання можна пояснити тим, що
цей патоген має обмежений метаболізм і для свого живлення потре-
бує не тільки вуглеводів, як у разі з бактеріальним збудником, а й
амінокислот.

Темнове дихання посилювалось порівняно з контролем у такій
послідовності (за варіантами): X. axonopodis pv. glycines 9192 (на
44,0 %) > ВЗМК (на 20,0 %) > п.о. Mo (на 13,7 %) > п.о. Mo + ВЗМК
(на 5,9 %) (див. рис. 1, б).

Відомо, що високотемпературний стрес пришвидшує транспіра-
цію сільськогосподарських культур [20]. Проте в нашому дослідженні
за комбінованого стресу істотне посилення транспірації відносно
контролю ми спостерігали лише за інокуляції бактеріальним збудни-
ком і зниження цього показника у варіантах: ВЗМК (на 35,0 %), п.о.
Mo + ВЗМК (на 33,8 %), п.о. Mo + X. axonopodis pv. glycines 9192 (на
21,9 %), п.о. Mo (на 21,2 %) (див. рис. 1, в).

У праці [21] виявлено вплив вірусної інфекції на розвиток про-
дихів: зменшення продихових індексів, щільності продихів, а також
істотне зниження швидкості транспірації за інфікування вірусом тю-
тюнової мозаїки. Разом з тим відомо, що патогени здатні активно
впливати на стан продихів, інтенсифікувати розвиток захворювання,
наприклад, виділяти ефектори для пригнічення закриття або стиму-
лювання відкриття продихів [22, 23], тобто посилення транспірації за
умов бактеріального інфікування може бути зумовлене впливом збуд-
ника, тоді як інфікування за обробки молібденом пригнічувало цей
процес, що свідчить про його захисний ефект.

Відомо, що фітогормони, такі як IОК, АБК, регулюють процеси
росту, розвитку і реакції на стрес [24]. Відомий зв’язок між дією цих
двох фітогормонів, зокрема IОК посилює інгібувальну дію АБК в те-
стах на проростання, тоді як відплив і накопичення IОК необхідні
для підтримання інгібувальної дії високих рівнів АБК на видовжен-
ня кореня. Ці фітогормони також активують фосфорилювання плаз-
матичної H+-ATФази [24—26], регулюють ріст сім’ядолей [24]. Разом
з тим різні фітопатогени виділяють специфічні ефектори і здатні
втручатися в гормональну систему рослин, дезактивувати захисні ре-
акції [27]. При цьому слід враховувати, що відповіді на комбіновані
стреси контролюються різними сигнальними шляхами, які можуть
взаємодіяти й посилювати або пригнічувати один одного для моду-
лювання специфічних відповідей [28, 29].

Дослідженням фітогормонального статусу листків сої за вмістом
IОК і АБК встановлено, що за інокуляції фітоплазмою інтактних
рослин істотно знижувався вміст як IОК, так і АБК — відповідно у
6,7 і 3,5 раза, тоді як за інфікування ВЗМК вміст IОК і АБК, навпа-
ки, зростав у 1,01 і 1,75 раза (таблиця). Проте співвідношення цих
фітогормонів в обох випадках зменшувалося. Слід зауважити, що,
врахувавши вплив підвищених температур, ми зіткнулися з комбіно-
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ваним стресом. Відомо, що реакція рослин на поєднання різних стре-
сорів має високий ступінь специфічності [30]. Попри те що за п.о.
нанохелатами молібдену знижувався вміст обох фітогормонів —
відповідно у 3,8 і 5,9 раза, їхнє співвідношення істотно зростало —
на 58 % за меншого зниження вмісту IОК. Очевидно, що такі зміни
фітогормонального рівня листків за п.о. Mo спричинені додатковим
впливом теплового стресу.

У варіантах п.о. Mo + фітоплазма та п.о. Mo + ВЗМК вміст IОК
і АБК у листках знижувався (відповідно у 17,7 і 12,2 та 3,6 і 13,0 ра-
за), проте їхнє співвідношення у першому варіанті зменшувалося, у
другому — істотно зростало. За інокуляції бактеріальним збудником
вміст IОК і АБК знижувався відповідно на 94,6 і 84,6 %, тоді як у
варіанті п.о. Mo + X. axonopodis pv. glycines 9192 вміст IОК знижував-
ся на 88,2 %, а вміст АБК, навпаки, зростав на 57,0 % (див. табли-
цю). Встановлене нами спадання рівня фітогормонів за комбіновано-
го стресу може свідчити про загальне пригнічення ростових процесів,
що також корелювало зі зниженням інтенсивності фотосинтезу. За
інокуляції рослин збудниками за п.о. насіння Mo вміст IОК зменшу-
вався більше, ніж за інокуляції інтактних рослин.

Відомо, що фенольні сполуки виявляють антимікробні й анти-
оксидантні властивості, захищають тканини рослин від фітопатоген-
них інфекцій (включно з бактеріями, грибами і вірусами) та основ-
них абіотичних стресорів (посухи, засолення, ультрафіолетового
випромінювання) внаслідок захисту тканин від активних форм кис-
ню [31—33].

Вміст фенольних сполук у тканинах рослин сої зростав у всіх
дослідних варіантах: п.о. Mo + фітоплазма, п.о. Mo + бактеріальний
збудник — на 47,8 %; бактеріальний збудник — на 43,5 %; ВЗМК —
на 36,9 %; фітоплазма — на 25,7 %; п.о. Mo + ВЗМК — на 25,2 %;
п.о. Mo — на 22,2 % (рис. 2).

Важливо зазначити, що рослини сої, інфіковані фітоплазмою і
бактеріальним збудником за п.о. Mo, мали вищий вміст фенольних
сполук у листках, ніж інфіковані рослини без обробки. Проте за
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передпосівної обробки насіння нанохелатами молібдену

Вміст фітогормонів у тканинах листків сої,
нг/г сирої речовиниВаріант

ІОК АБК ІОК/АБК

Контроль (інтактні рослини) 1549 288,8 5,36

Фітоплазма 232 82,9 2,80

X. axonopodis pv. glycines 9192 831 44,5 18,67

ВЗМК 1639 506,5 3,24

Mo 410 48,5 8,45

Mo, фітоплазма 87 23,7 3,67

Mo, ВЗМК 434 22,2 19,55

Mo, X. axonopodis pv. glycines 9192 182 330 0,55



інфікування рослин ВЗМК вміст фенольних сполук становив 0,32 мг-
екв/г сухої речовини проти 0,29 за п.о. Мо + ВЗМК, тобто подібної
тенденції не спостерігали, хоча у варіанті з п.о. Mo інтактних рослин
вміст фенольних сполук був також більшим, ніж у листках рослин
контрольного варіанта.

Отже, за умов комбінованого стресу, спричиненого підвищени-
ми температурами і фітопатогенним інфікуванням, обробка насіння
нанохелатами молібдену виконувала регуляторну функцію щодо рос-
линного метаболізму, підвищувала стійкість до деструктивної дії
фітопатогенного ураження.

Автори щиро вдячні доктору біологічних наук, професору, про-
відному науковому співробітнику відділу фізіології та екології
фотосинтезу Інституту фізіології рослин і генетики НАН України
Д.А. Кірізію за допомогу у визначенні інтенсивності фотосинтезу,
дихання і транспірації та доктору біологічних наук, старшому науко-
вому співробітнику відділу загальної і ґрунтової мікробіології Інсти-
туту мікробіології і вірусології ім. Д.К. Заболотного НАН України
Л.О. Білявській за консультативну допомогу у визначенні фітогормо-
нального статусу рослин.
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PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL CHANGES IN SOYBEEN PLANTS
UNDER INFLUENCE OF PHYTOPATHOGENIC MICROORGANISMS AND
PRESOWING TREATMENT OF SEEDS WITH MOLIBDENUM NANOCHELATES

H.B. Huliaieva, I.P. Tokovenko, T.T. Hnatiuk, M.M. Bogdan, V.P. Patyka

D.K. Zabolotny Institute of Microbiology and Virology, National Academy of Sciences of
Ukraine
154 Academika Zabolotnogo St., Kyiv, 03143, Ukraine
e-mail: ab_k@ukr.net

Under the conditions of pot experiment, the effect of soybean plants inoculation by various
phytopathogens (WSMV, Acholeplasma laidlawii and Xantomonas axonopodis pv. glycines)
and pre-sowing treatment with nanochelates of Mo was studied. Inhibition of leaves photo-
synthetic activity was established in all experimental variants. At the same time, the dark res-
piration rate increased in the variants with WSMV inoculation and bacterial pathogen, and
presowing treatment with nanochelates of Mo and inoculation with WSMV. The leaf tran-
spiration increased most significantly under inoculation of X. axonopodis pv. glycines and
most significantly decreased under inoculation WSMV, as well as in variants presowing Mo
treatment + WSMV, and presowing Mo treatment + X. axonopodis pv. glycines. In leaves of
plants infected by phytoplasma and bacterial pathogen, content of phytohormones IAA and
ABA decreased, and infected with WSMV — increased significantly. However, under pre-
sowing treatment of soybean by Mo nanochelates reduced content of both phytohormones
in leaves was observed, which can be explained by the prolonged effect of elevated air tem-
perature during the growing season, that during day reached 30 °C or more. Presowing treat-
ment with Mo nanochelates under inoculation by phytoplasma and WSMV caused a
decrease in the IAA and ABA content in leaves, while bacterial inoculation caused the
decrease of IAA content with increase of ABA content in the leaves. Increase of phenolic
compounds content in leaf tissues was observed in all experimental variants. Thus, under the
conditions of combined stress, caused by elevated temperatures and phytopathogenic infec-
tion, treatment with Mo nanochelates performed a regulatory function in relation to plant
metabolism, helping to increase resistance to the destructive effects of phytopathogenic
infection.

Key words: Acholeplasma laidlawii, phytoplasma, WSMV, Xantomonas axonopodis pv. glycines,
photosynthesis, phytohormones, phenolic compounds.
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