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Дослiджено вплив рiзних варiантiв застосування екзогенного лектину насiння сої на

iнтенсивнiсть фотосинтезу та зернову продуктивнiсть сої. Вiдзначено тiсну кореля-

цiю зернової продуктивностi рослин iз iнтенсивнiстю фотосинтезу та азотфiксацiї.

Виявлено стимуляцiю iнтенсивностi фотосинтезу рослин сої при iнокуляцiї ризобiя-

ми, попередньо проiнкубованими з гомологiчним лектином. Висунуто припущення, що

отриманий ефект обумовлений сигнальним впливом на ризобiї лектину, який пiдви-

щує їх нодуляцiйну активнiсть i пов’язану iз цим здатнiсть продукувати фiзiологiчно

активнi сполуки.

За сучасними уявленнями лектини вiдiграють важливу роль у формуваннi симбiозу мiж
бобовими рослинами та бульбочковими бактерiями. У складi рослинних ексудатiв вони ви-
ступають як сигнали для бульбочкових бактерiй, що колонiзують ризосферу та ризоплану.
За їх допомогою вiдбувається зв’язування ризобiй, що сприяє агрегацiї бактерiй у ризосферi
рослин i, як наслiдок, утворенню бульбочок, у яких вiдновлюється азот [1, 2].

Дiя лектину може бути пов’язана як iз посиленням симбiотичних властивостей буль-
бочкових бактерiй, так i з прямим впливом його на ростовi процеси рослин [3]. Вiдомо, що
в бактерiальних клiтинах лектини здатнi посилювати синтез бiлкiв (у тому числi й нiтроге-
нази) i продукування iндолiлоцтової кислоти (IОК) [4], стимулювати дихання [5], а також
впливати на внутрiшньоклiтиннi процеси репарацiї та реплiкацiї [6]. Наявнi в лiтературi
данi свiдчать про специфiчнiсть i неоднозначнiсть модулюючого впливу лектину на буль-
бочковi бактерiї. Це дає пiдгрунтя розглядати гомологiчний лектин не тiльки як рецепторну
або сигнальну молекулу на початкових етапах формування симбiозу, але й як молекуляр-
ний сигнал, який змiнює метаболiзм ризобiй, що iстотно вiдображається на їх симбiотичних
властивостях, а вiдтак i на фiзiологiчному станi рослини.

Мета нашого дослiдження полягала у з’ясуваннi впливу екзогенного гомологiчного лек-
тину за умов передпосiвної обробки насiння або ризобiй на iнтенсивнiсть фотосинтезу i про-
дуктивнiсть рослин сої, iнокульованої бульбочковими бактерiями.

Матерiали та методи. Об’єктами дослiдження були симбiотичнi системи, створенi за
участю рослин сої (Glycine max (L.) Merr.) сорту Василькiвська та бульбочкових бактерiй
Bradyrhizobium japonicum штаму 643б (активний, виробничий штам-стандарт) i штаму 604к
(неактивний, проте здатний утворювати бульбочки) iз музейної колекцiї азотфiксувальних
мiкроорганiзмiв вiддiлу симбiотичної азотфiксацiї Iнституту фiзiологiї рослин i генетики
НАН України.

Перед посiвом насiння стерилiзували 70%-м розчином етанолу i промивали проточною
водою. За контроль брали варiант iз iнокуляцiєю насiння ризобiями, без використання лек-
тину. Тривалiсть iнокуляцiї насiння бактерiальною суспензiєю (108 кл/мл) становила 1 год.
Було дослiджено два способи використання лектину: обробка насiння та обробка ризобiй.

© С. Я. Коць, Д.А. Кiрiзiй, Л. I. Веселовська, 2013

ISSN 1025-6415 Доповiдi Нацiональної академiї наук України, 2013, №11 157



Насiння або ризобiї (у вiдповiдних варiантах) перед iнокуляцiєю iнкубували з розчином
комерцiйного лектину насiння сої (“Лектинотест”, Львiв) у концентрацiї 100 мкг/мл про-
тягом 20 год (у контрольних варiантах замiсть лектину використовували воду). Культуру
повiльнорослих бульбочкових бактерiй вирощували на твердому манiтно-дрiжджовому се-
редовищi протягом 7 дiб при 26–28 ◦С до початку стацiонарної фази росту.

Рослини вирощували у 16-кiлограмових посудинах Вагнера в пiщанiй культурi iз вне-
сенням поживної сумiшi Гельрiгеля з 0,25 норми азоту за умов природного освiтлення,
оптимального (60% ПВ) та недостатнього (30% ПВ) водозабезпечення. Вологiсть субстрату
пiдтримували гравiметричним методом. Посуху створювали протягом двох тижнiв, почи-
наючи з фази трьох справжнiх листкiв, пiсля чого полив вiдновлювали до 60% ПВ. Усього
було дослiджено вiсiм варiантiв: 1 — iнокуляцiя насiння штамом 634б без обробки лектином,
60% ПВ; 2 — те саме, 30% ПВ; 3 — те саме зi штамом 604к, 30% ПВ; 4 — iнкубацiя насiння
з лектином, а потiм iнокуляцiя штамом 634б, 60% ПВ; 5 — те саме, 30% ПВ; 6 — iнокуляцiя
насiння ризобiями штаму 634б, попередньо проiнкубованими з лектином, 60% ПВ; 7 — те
саме, 30% ПВ; 8 — те саме зi штамом 604к, 30% ПВ.

Вiдбiр зразкiв проводили у фази трьох справжнiх листкiв та цвiтiння. Нiтрогеназну
активнiсть бульбочок визначали ацетиленовим методом [7] на газовому хроматографi “Agi-
lent GC system 6850” (США), нодуляцiйну активнiсть ризобiй — за кiлькiстю бульбочок
на коренях рослини. Наприкiнцi вегетацiї визначали насiннєву продуктивнiсть рослин сої.

Iнтенсивнiсть фотосинтезу визначали у контрольованих умовах за допомогою опти-
ко-акустичного iнфрачервоного газоаналiзатора ГIАМ-5 М (Росiя), включеного за диферен-
цiальною схемою. Для вимiрювань використовували середню частку невiдокремленого вiд
рослини третього зверху листка, яку розмiщували в термостатованiй камерi. Листок освiт-
лювали лампою КГ-2000 через водяний фiльтр. Щiльнiсть потоку фотосинтетично активної
радiацiї у камерi становила 400 Вт/м2, температура — 25 ◦С. Через камеру продували по-
вiтря iз природною концентрацiєю СО2 зi швидкiстю 1 л/хв. Iнтенсивнiсть поглинання СО2

на свiтлi вимiрювали через 30–40 хв пiсля розмiщення листка у камерi, при досягненнi
стацiонарного рiвня. Розрахунки проводили за загальноприйнятою методикою [8].

Результати та їх обговорення. Застосована схема проведення дослiдiв, а саме —
використання для iнокуляцiї штамiв ризобiй, контрастних за активнiстю, а також вплив
стресора у виглядi посухи, дала змогу отримати досить широкий дiапазон варiювання по-
казникiв iнтенсивностi фотосинтезу листкiв. Як було показано ранiше, цi чинники iстотно
впливають на активнiсть фотосинтетичного апарату сої [9], яка в першу чергу залежить вiд
забезпеченостi рослин азотом, а також вiд їх водного режиму. Результати наших дослiдiв
пiдтвердили цю закономiрнiсть. Для всього масиву отриманих даних встановлено досить
тiсний позитивний зв’язок мiж iнтенсивнiстю азотфiксацiї та фотосинтезом листкiв сої як
у фазу трьох справжнiх листкiв (R2

= 0,66), так i цвiтiння (R2
= 0,82) (рис. 1, суцiльна лi-

нiя). Разом iз тим детальнiший аналiз отриманих залежностей виявив, що через сукупнiсть
всiх експериментальних точок можна провести ще двi лiнiї тренду, показники достовiрностi
апроксимацiї для яких бiльшi за загальний (див. рис. 1). Розташована нижче вiд загальної
лiнiя апроксимує точки, що вiдповiдають контрольним варiантам та тим, коли лектином
обробляли насiння (R2

= 0,96 для обох дослiджених фаз розвитку). Розташована вище
вiд загальної лiнiя апроксимує варiанти, коли з лектином попередньо iнкубували ризобiї
(R2

= 0,78 i R2
= 0,88 вiдповiдно для фази трьох справжнiх листкiв i цвiтiння).

Така диференцiацiя варiантiв свiдчить про те, що iнтенсивнiсть фотосинтезу листкiв
залежала не тiльки вiд нiтрогеназної активностi бульбочок, але й вiд способу застосування
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Рис. 1. Залежнiсть мiж нiтрогеназною активнiстю бульбочок та iнтенсивнiстю фотосинтезу листкiв сої
у фазу трьох справжнiх листкiв (а) i цвiтiння (б ). Прямокутниками позначено варiанти з iнокуляцiєю
насiння ризобiями, попередньо проiнкубованими з лектином

лектину. При цьому попередня iнкубацiя ризобiй iз лектином чинила додатковий стимулю-
вальний ефект на iнтенсивнiсть фотосинтетичної асимiляцiї СО2 порiвняно з пiдвищенням
власне нiтрогеназної активностi. Це добре видно з рис. 1: якщо взяти будь-яке фiксоване
значення нiтрогеназної активностi, то вiдповiдна для нього точка перетину з лiнiєю трен-
ду, що апроксимує варiанти з обробкою лектином ризобiй, буде знаходитись у середньому
на 15% вище, нiж для лiнiї, що апроксимує варiанти з обробкою лектином насiння. Сти-
муляцiя iнтенсивностi фотосинтезу спостерiгалася навiть у варiантi з iнокуляцiєю неактив-
ним штамом, але попередньо проiнкубованим iз лектином (нульове значення нiтрогеназної
активностi). Тобто природа цього ефекту iнша, нiж полiпшення забезпечення фотосинте-
тичного апарату азотом.

Аналогiчний ефект стимуляцiї iнтенсивностi фотосинтезу листкiв рослин сої, iнокульо-
ваних попередньо проiнкубованими з гомологiчним лектином ризобiями, порiвняно зi зви-
чайною iнокуляцєю необробленими бактерiями, спостерiгався i в дослiдах, проведених ра-
нiше [9]. Тодi ми пояснили це явище пiдвищенням нiтрогеназної активностi (яке дiйсно вiд-
бувалося в цих варiантах), але зазначили, що ризобiї чинять додатковий вплив на фотосин-
тетичний апарат рослини крiм прямого забезпечення його азотом, оскiльки iнтенсивнiсть
фотосинтезу iнокульованих рослин на стартовiй дозi (0,25 норми) мiнерального азоту була
вищою, нiж у неiнокульованих, що росли за умов повної норми мiнерального азоту. Але
в тих дослiдах не було варiанта iз обробкою лектином насiння, що, як виявилося, стимулює
нiтрогеназну активнiсть ще сильнiше, нiж обробка лектином ризобiй. До того ж ранiше
застосована для обробки ризобiй концентрацiя лектину була значно нижчою.

Отже, пiдвищення iнтенсивностi фотосинтезу у варiантах обробки лектином ризобiй не
можна пояснити збiльшенням нiтрогеназної активностi. Очевидно, тут проявляється iнший
аспект стимулювального впливу ризобiй на життєдiяльнiсть рослинного органiзму. Вiдомо,
що азотфiксувальнi бактерiї, як вiльноiснуючi, так i симбiотрофнi, здатнi продукувати фi-
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зiологiчно активнi речовини фiтогормональної природи, зокрема цитокiнiни [10, 11]. Остан-
нi вiдiграють важливу роль при становленнi симбiотичних взаємовiдносин мiж мiкро- та
макросимбiонтами. Цитокiнiни беруть участь у процесi утворення i росту кореневих буль-
бочок через активацiю подiлу корових клiтин кореня, а також регуляцiю експресiї низки
генiв ранньої нодуляцiї [12]. Показано, що iнокуляцiя насiння сої азотфiксувальними ба-
ктерiями супроводжується збiльшенням вмiсту цитокiнiнiв як у коренях, так i в кореневих
бульбочках на початкових етапах формування i функцiонування бобово-ризобiального сим-
бiозу [13]. Проте у бульбочках, що вже сформувалися, виявлено негативний зв’язок мiж
вмiстом зеатинрибозиду та азотфiксувальною активнiстю, що й не дивно, оскiльки вони
вже не потребують стимуляцiї подiлу клiтин та експресiї Nod-факторiв.

Рослиннi лектини, як зазначено вище, також вiдiграють важливу роль у формуваннi
симбiозу. Вони виступають як сигнальнi молекули для бульбочкових бактерiй, активують
нодуляцiйнi процеси [3]. Результати наших дослiдiв свiдчать про те, що iнкубацiя ризо-
бiй iз лектином стимулювала їх нодуляцiйну активнiсть. Так, найбiльша кiлькiсть буль-
бочок утворювалася саме у варiантi з попередньою iнкубацiєю ризобiй при нормальному
водозабезпеченнi порiвняно з контрольним варiантом та обробкою лектином насiння. На-
приклад, у фазу формування бобiв середня кiлькiсть бульбочок на рослинi при iнокуляцiї
штамом 634б становила вiдповiдно 67, 56 i 33 шт., при iнокуляцiї штамом 604к — 397 i 244 шт.

Спираючись на цi факти, можна припустити, що iнкубацiя ризобiй iз лектином сти-
мулювала утворення ними фiзiологiчно активних речовин iз цитокiнiновою активнiстю як
при формуваннi симбiотичного апарату, так i в процесi його подальшого функцiонування.
Утворенi в коренях i бульбочках цитокiнiни, як це звичайно вiдбувається у рослинi, транс-
портувалися в надземну частину, в тому числi i до листкiв. Ну а стимулювальний вплив
цитокiнiнiв на фотосинтез добре вiдомий, зокрема i за стресових умов [14]. Разом iз тим
нiтрогеназна активнiсть симбiотичного апарату при iнкубацiї ризобiй iз лектином була мен-
шою, нiж при обробцi ним насiння, що добре узгоджується iз згаданим негативним зв’язком
мiж вмiстом цитокiнiнiв та iнтенсивнiстю фiксацiї атмосферного азоту [13].

Зернова продуктивнiсть рослин тiсно корелювала як iз нiтрогеназною активнiстю, так i
з iнтенсивнiстю фотосинтезу (рис. 2). Найвищим цей показник був у варiантi з iнокуляцiєю
насiння ризобiями штаму 634б, попередньо проiнкубованими з лектином, при оптимально-
му водозабезпеченнi, найнижчим — у варiантах з iнокуляцiєю неактивним штамом 604к.
Слiд вiдзначити, що в останньому випадку, незважаючи на повну вiдсутнiсть можливостi
фiксувати атмосферний азот, рослинам вистачило стартової дози мiнерального азоту, щоб
утворити певну кiлькiсть насiнин, хоча їх маса була на порядок меншою, нiж при iноку-
ляцiї активним штамом.

Водночас лiнiя тренду залежностi зернової продуктивностi вiд iнтенсивностi фотосин-
тезу перетинає вiсь абсцис досить далеко вiд нульової позначки. Тобто при iнтенсивностi
фотосинтезу, нижчiй за певну межу, забезпеченiсть рослини асимiлятами падає настiль-
ки, що вона не в змозi утворити насiння. У наших дослiдах ця межа становила близько
15 мг СО2/(дм2

· год) у фазу цвiтiння, однак насправдi асимiляцiя СО2 цiлою рослиною
була ще меншою. За умов нестачi азоту площа асимiляцiйної поверхнi рослини рiзко ско-
рочується внаслiдок прискореного вiдмирання листкiв нижнiх ярусiв, що супроводжується
реутилiзацiєю азоту до верхнiх, бiльш молодих листкiв. Оскiльки вимiрювання iнтенсив-
ностi фотосинтезу ми проводили на третьому зверху листку, його забезпеченiсть азотом
була вища за середню, але це не вирiшувало проблему нестачi асимiлятiв для цiлої рос-
лини.
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Рис. 2. Зв’язок нiтрогеназної активностi бульбочок (а) та iнтенсивностi фотосинтезу листкiв (б ) iз зерновою
продуктивнiстю рослин сої

Таким чином, нами вперше виявлено ефект стимуляцiї iнтенсивностi фотосинтезу рос-
лин сої при iнокуляцiї ризобiями, попередньо проiнкубованими з гомологiчним лектином,
порiвняно з просто iнокуляцiєю або обробкою лектином насiння. Очевидно цей ефект зумов-
лений сигнальним впливом лектину на ризобiї, який пiдвищує їх нодуляцiйну активнiсть
i пов’язану iз цим здатнiсть продукувати фiзiологiчно активнi сполуки, що стимулюють по-
дiл клiтин, зокрема цитокiнiни. Останнi транспортуються до листкiв i чинять позитивний
вплив на функцiонування фотосинтетичного апарату.
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С.Я. Коць, Д.А. Киризий, Л.И. Веселовская

Интенсивность фотосинтеза симбиотических систем соя —

Bradyrhizobium japonicum при действии экзогенного лектина

Исследовано влияние различных вариантов применения экзогенного лектина семян сои на

интенсивность фотосинтеза и зерновую продуктивность сои. Отмечена тесная корреля-

ция зерновой продуктивности растений с интенсивностью фотосинтеза и азотфиксации.

Обнаружена стимуляция интенсивности фотосинтеза растений сои при инокуляции ризо-

биями, предварительно проинкубированными с гомологическим лектином. Выдвинуто пред-

положение, что полученный эффект обусловлен сигнальным воздействием на ризобии лек-

тина, который повышает их нодуляционную активность и связанную с этим способность

продуцировать физиологически активные соединения.

S.Ya. Kots, D.A. Kiriziy, L. I. Veselovska

The intensity of photosynthesis of the soybean — Bradyrhizobium

japonicum symbiotic systems under exogenous lectin influence

The influence of different ways of exogenous soybean seed lectin application on the intensity of

photosynthesis and the grain productivity of soybean is investigated. The close correlation of the

grain productivity of plants with the intensity of photosynthesis and nitrogen fixation is found. It

is shown that the inoculation of soybean plants by rhizobia incubated with homologous lectin leads

to an increase of the photosynthesis intensity. These results allow suggesting that the given effect

is due to the signal influence of lectin on rhizobia, which increases their nodulation activity and

the production of physiologically active compounds.

162 ISSN 1025-6415 Reports of the National Academy of Sciences of Ukraine, 2013, №11


