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Корни растений выделяют в ризосферу различные органические вещества, которые являются ис-
точником питания для микроорганизмов и во многом определяют характер растительно-микроб-
ных взаимодействий. У десяти современных сортов пшеницы был определен состав основных
фракций корневых экссудатов: аминокислоты, органические кислоты и сахара. Выявлены досто-
верные качественные и количественные различия между сортами по отдельным компонентам экс-
судатов, которые обуславливали особенности кластеризации сортов по данному признаку. Обнару-
жены взаимосвязи между экссудацией и эффективностью взаимодействия растений с ростостиму-
лирующей ризобактерией Pseudomonas fluorescens SPB2137 и фитопатогенным грибом Fusarium
culmorum 30 в лабораторных системах, а также с устойчивостью сортов к заболеваниям в полевых
условиях. Численность P. fluorescens SPB2137 в корневой зоне положительно коррелировала с коли-
чеством многих, выделяемых корнями аминокислот, а также мальтозы. Стимулирующий эффект
ризобактерий на рост корней положительно коррелировал с количеством выделяемой глюкозы и
мелибиозы. Взаимосвязи между характером корневой экссудации и колонизацией корней или по-
ражаемостью сортов F. culmorum 30 не обнаружено. Проведён анализ корреляций между заболевае-
мостью сортов пшеницы в полевых условиях и интенсивностью экссудации определённых веществ,
а также с индексом биокомпозиции экссудации аминокислот. Обсуждается роль компонентов кор-
невых экссудатов в формировании эффективных растительно-микробных систем.
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Пшеница является самой распространенной
злаковой культурой в мире [1, 2]. В результате зеле-
ной революции 1940–1970 гг. были созданы высо-
коурожайные сорта, способствующие решению
проблемы нехватки продовольственных ресурсов
[3, 4]. В России в настоящее время созданы и возде-
лываются сотни сортов пшеницы, включая интен-
сивные техногенные сорта с высоким потенциалом
продуктивности [5]. Высокая вариабельность поч-
венно-климатических условий Российских регио-
нов выращивания пшеницы обуславливает необ-
ходимость селекции сортов с широким спектром
биологического разнообразия и адаптационным
потенциалом [5].

На протяжении десятилетий технологии воз-
делывания пшеницы были ориентированы на ин-

тенсивное применение химических удобрений,
пестицидов и средств защиты растений, что со-
здало угрозу для экологического состояния почв
и окружающей среды [6]. Современная стратегия
устойчивого земледелия направлена на создание
биологических средств повышения урожайности
и здоровья растений, в том числе основанных на
биопрепаратах ростостимулирующих ризобакте-
рий [7–10]. Ризобактерии способны повышать
доступность элементов минерального питания,
фиксировать атмосферный азот, подавлять разви-
тие фитопатогенов, продуцировать фитогормоны и
повышать устойчивость растений к абиотическим
стрессам [11–14]. Однако в естественных условиях
использование биологических препаратов не все-
гда дает ожидаемый эффект. Для получения ста-
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бильного результата необходимо знать механиз-
мы взаимоотношений между интродуцируемыми
ризобактериями и растениями в зависимости от
генотипов партнеров и условий окружающей сре-
ды [10, 15, 16]. Показано, что колонизация корней
ростостимулирующими ризобактериями являет-
ся одним из ключевых факторов их эффективно-
сти [17, 18], а интенсивность колонизации и мета-
болическая активность ризобактерий зависят от
состава экзометаболитов, выделяемых корнями
растений в ризосферу [19–23].

Корневые экзометаболиты (экссудаты) содер-
жат аминокислоты, сахара, органические кисло-
ты и другие метаболиты и являются основным
легкодоступным источником органического ве-
щества в ризосфере, необходимого для развития
микроорганизмов [24, 25]. Корневые экссудаты
действуют как хемоатрактанты, привлекающие к
корням почвенные бактерии и грибы [18, 25–28],
в том числе фитопатогенные [29]. Корневая экс-
судация является определяющим фактором в
формировании структуры микробных сообществ
ризосферы различных видов растений [24, 30–
35], в том числе пшеницы [36, 37]. Выделяемые
корнями пшеницы аминокислоты легко усваива-
лись почвенными микроорганизмами и способ-
ствовали колонизации ризосферы [38]. Экссуда-
ция органических кислот корнями пшеницы
привлекала в ризосферу ростостимулирующие
бактерии [39]. Вторичные экзометаболиты кор-
ней бензоксазиноиды, обладающие защитными
функциями, модифицировали грибное и бакте-
риальное сообщество в ризосфере пшеницы [40].
С другой стороны, микроорганизмы влияют на
интенсивность экссудации корнями органиче-
ских соединений [23, 24, 41]. Так, для пшеницы
описано повышение экссудации аминокислот [42]
и органических кислот [43] под действием ризо-
бактерий. Интродукция консорциума ризобакте-
рий в ризосферу стимулировала экссудацию у
трех современных сортов пшеницы, которые разли-
чались по интенсивности выделения аминокислот,
органических кислот и сахаров [44]. Такая реакция
растений может способствовать размножению по-
лезных микроорганизмов и вытеснению фитопато-
генов из корневой зоны.

Таким образом, накопленная информация
свидетельствует о важной роли корневой экссу-
дации в формировании микробных сообществ в
ризосфере [45–47]. Однако обусловленные кор-
невыми экссудатами механизмы функциониро-
вания и реализации ростостимулирующих функ-
ций полезных микроорганизмов, а также роль
экссудатов в устойчивости растений к фитопато-
генам, остаются мало изученными.

Цель работы − оценка взаимосвязей между
особенностями корневой экссудации пшеницы
разных сортов и эффективностью взаимодействия

растений с микроорганизмами, а также иденти-
фицировать компоненты корневых экссудатов,
которые играют важную роль в формировании
эффективных и устойчивых растительно-мик-
робных систем. Для этого в работе были исполь-
зованы десять современных сортов пшеницы и
контрастные по воздействию на растения микро-
организмы, а именно ростстимулирующая ризо-
бактерия и фитопатогенный гриб.

МЕТОДИКА
Объекты исследования. Растительный матери-

ал представлен следующими современными вы-
сокопродуктивными сортами мягкой (Triticum
aestivum L.) и твердой (Triticum durum Desf.) пше-
ницы селекции Национального центра зерна им.
П.П. Лукьяненко: Безостая-1, Веда, ГРОМ, Курьер,
Ласка, Лебедь, Лига-1, Лилек, Таня и Фортуна.
Краткая характеристика сортов представлена в
табл. 1. В работе использованы штамм ростости-
мулирующих бактерий Pseudomonas fluorescens
SPB2137, обладающий антифунгальной активно-
стью, продуцирующий ауксины и активно колони-
зирующий корни пшеницы [48] и штамм фитопато-
генного гриба Fusarium culmorum (W.G. Smith) Sacc.
№ 30, вызывающий корневые гнили и фузариоз
колоса зерновых культур [49]. Микроорганизмы
получены из Сетевой биоресурсной коллекции в
области генетических технологий для сельского
хозяйства (ВКСМ) (Всероссийский научно-ис-
следовательский институт сельскохозяйственной
микробиологии, ВНИИСХМ, Санкт-Петербург,
Россия).

Получение корневых экссудатов. Семена по-
верхностно стерилизовали 6 мин в 0.1%-ном HgCl2,
многократно промывали стерильной водой и
проращивали 2 сут в чашках Петри в темноте при
24°С. Равномерно проросшие семена высажива-
ли по 10 штук в стерильные стеклянные сосуды с
100 мл деионизированной воды на сетки из не-
ржавеющей стали так, чтобы воды касались толь-
ко корни проростков. Проростки культивирова-
ли в климатической камере ADAPTIS-A1000
(“Conviron”, Великобритания) при освещении
200 мклк м–2 с–1, 16-часовом фотопериоде с мини-
мальной/максимальной температурами 18/22°С.
Для контроля стерильности на 3 сут из каждого
сосуда отбирали по 0.1 мл раствора и высевали на
чашки Петри с агаризованной средой Bacto Pseu-
domonas F (BPF, “Difco”, Нидерланды). Через 5 сут
растения вынимали из сосудов, высушивали и
определяли сухую массу побегов и корней. Раство-
ры, содержащие корневые экссудаты, фильтровали
под вакуумом через нейлоновые фильтры с порами
0.45 мкм (“Corning”, США) и упаривали под вакуу-
мом до объема 5 мл на ротационном испарителе
BUCHI R-200 (“BUCHI Labortechnik AG”,
Швейцария). Из полученных концентратов кор-
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невых экссудатов отбирали аликвоты 100 мкл для
анализа аминокислот. Остальной раствор про-
пускали через колонку с ионообменной смолой
Dowex® 50WX8 hydrogen form 100–200 mesh (“Sig-
ma-Aldrich”, США) для получения образцов орга-
нических кислот и сахаров путем выпаривания
досуха под вакуумом с последующим растворени-
ем остатка в 1 мл деионизированной воды.

Хроматографический анализ корневых экссудатов.
Перед хроматографическим анализом образцы
фильтровали центрифугированием в микропро-
бирках с мембранными нейлоновыми фильтрами с
порами 0.2 мкм Costar® Spin-X® (“Corning”, Гер-
мания). Для определения состава корневых экс-
судатов использовали систему ультра-произво-
дительной жидкостной хроматографии (UPLC)
Waters Acquity UPLC H-class (“Waters”, США).
Органические кислоты разделяли на колонке Su-
pelcogelТМ C-610H (5 мкМ, 30 см, 7.8 мм, “Sigma-
Aldrich”.) с обнаружением на УФ-детекторе при
длине волны 220 нм. В качестве подвижной фазы
использовали 0.1%-ную H3PO4 при скорости по-
тока 0.7 мл/мин при температуре колонки 24°С.
Определение сахаров проводили методом ре-
фрактометрии с использованием детектора Waters
2414 и аминоколонки SupelcosilТМ LC-NH2, (5 мкМ,
25 см, 4.6 мм, “Sigma-Aldrich”). В качестве по-

движной фазы использовали 75%-ный ацетонит-
рил, скорость потока 1 мл/мин при температуре
колонки 31°С. Для определения состава амино-
кислот (за исключением L-триптофана) исполь-
зовали высокочувствительный метод AccQ-Tag
(“Waters”, США) согласно стандартному прото-
колу производителя. Анализ L-триптофана про-
водили с использованием колонки Waters UPLC
RP-18 Shield (1.7 мкм, 5 см, 2.1 мм, “Waters”) с об-
наружением на флуоресцентном детекторе (Eex =
= 280 нм, Eem = 350 нм). В качестве подвижной
фазы использовали смесь деионизированной во-
ды (качества Milli-Q) и ацетонитрила (LiChrosolv,
марка HPLC). Для создания оптимальных усло-
вий хроматографического анализа в воду и ацето-
нитрил добавляли муравьиную кислоту до кон-
центрации 0.1%. Хроматографическое разделение
осуществляли в линейном градиенте от 99 до 80%
воды в течение 5 мин с последующей промывкой
колонки 80%-ным ацетонитрилом в течение 3 мин
и уравновешиванием колонки при содержания
воды 99% в течение 3.5 мин. Скорость потока со-
ставляла 0.3 мл/мин при температуре колонки 30°С.

Взаимодействие растений с Pseudomonas f luo-
rescens. Для оценки колонизации корней ризо-
бактериями P. fluorescens SPB2137 семена поверх-
ностно стерилизовали, проростки выращивали в

Таблица 1. Характеристика использованных в работе сортов пшеницы

Примечание: T.a. – Triticum. aestivum L., T.d. – Triticum durum Desf., ОЗ – озимый, ЯР – яровой, СИ – сильный, ЦЕ – ценный,
ФИ – филлер, СР – среднеспелый, РА – ранний, ПО – поздний.

Характеристика

Сорт
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К
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ка

Л
еб

ед
ь
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иг
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1

Л
ил

ек

Та
ня

Ф
ор
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Вид T.a. T.a. T.a. T.a. T.d. T.a. T.a. T.d. T.a. T.a.
Год допуска к использованию 1959 2005 2010 2012 2011 2009 2009 2009 2005 2006
Тип развития ОЗ ОЗ ОЗ ЯР ОЗ ОЗ ОЗ ЯР ОЗ ОЗ
Группа качества СИ СИ ЦЕ ЦЕ 1 ЦЕ СИ 1 ФИ ФИ
Группа спелости СР СР СР СР СР СР СР РА РА ПО
Высота, см 115 90 85 100 87 105 88 105 85 90
Потенциальная урожайность, т/га 7 10 12 6 8 9,5 10 5 12,5 12

Поражаемость грибными болезнями в полевых условиях, %
Бурая ржавчина 65 12 70 12 27 12 4 5 27 15
Желтая ржавчина 38 17 13 17 4 4 17 7 2 3
Стеблевая ржавчина 58 0 65 7 57 8 5 0 28 23
Мучнистая роса 40 10 17 7 5 17 3 7 5 23
Септориоз 47 20 77 3 5 37 43 0 30 43
Фузариоз 7 6 7 4 8 5 7 3 4 6
Твёрдая головня 68 66 77 61 2 60 59 13 37 45
Средние значения 46 19 47 16 15 20 20 5 19 23
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стерильных стеклянных сосудах как описано вы-
ше. При посадке семян в раствор вносили ризо-
бактерии в количестве 105 кл./мл. По окончании
эксперимента измеряли массу корней и надзем-
ной части растений, а также готовили 10-кратные
разведения питательного раствора в стерильной
водопроводной воде. Корни гомогенизировали в
стерильной ступке, суспендировали в стерильной
водопроводной воде и таким же образом готови-
ли 10-кратные разведения. Аликвоты разведений
высевали на агаризованную среду состава (г/л):
пептон – 10; гидролизат казеина – 10; K2HPO4 – 1;
MgSO4 – 1; рН 7.0. После инкубироваия в течение
5 сут при 28°С подсчитывали колониеобразую-
щие единицы (КОЕ).

Взаимодействие растений с Fusarium culmorum.
Для приготовления инокулюма штамм F. culmo-
rum № 30 выращивали на агаризованной среде
Чапека в течение 14 сут при 24°C. Макроконидии
смывали стерильной водой, осаждали центрифу-
гированием (1000 g, 10 мин) и суспендировали в
стерильной воде. Семена пшеницы поверхностно
стерилизовали в течение 30 с в 96%-ном этаноле и
30 мин в 0.1%-ном растворе AgNO3. Затем семена
многократно промывали стерильной водой и
проращивали в течение 2 сут на влажной филь-
тровальной бумаге в стерильных чашках Петри.
Проклюнувшиеся семена пшеницы высаживали
в пластиковые сосуды (10 семян в сосуд), содер-
жащие 200 г стерильного вермикулита, увлажнен-
ного 500 мл питательного раствора (г/л): Са(NO3)2 ·
· 4H2O – 1.2; KNO3 – 0.5; KH2PO4 – 0.14; MgSO4 ·
· 7H2O – 0.5. В опытных сосудах в питательный
раствор добавляли суспензию макроконидий
гриба F. culmorum 30 в количестве 2 × 105 макроко-
нидий/мл. Для каждого варианта опыта подго-
товливали по 6 сосудов.

Растения выращивали 14 сут в фитотроне
ADAPTIS-A1000 (“Conviron”, Великобритания) с
относительной влажностью 60% при 2-уровневом
режиме освещенности и температуры: ночь –
темнота, 18°C, 8 ч, день – 400 мклк м–2 с–1, 23°C,
16 ч. Влажность вермикулита поддерживали на
уровне 60% полной влагоёмкости регулярным по-
ливом и взвешиванием сосудов. На 14 сут культиви-
рования растения вынимали из вермикулита и ин-
тенсивность колонизации корней грибом F. culmo-
rum оценивали методом иммунофлуоресценции
как описано ранее [49]. Для этого сухие корни ма-
церировали в воде, окрашивали нейтральным
красным для гашения неспецифического свечения
тканей корня и проводили иммунофлуоресцентное
окрашивание. Обработанные образцы корней про-
сматривали под люминесцентным микроскопом
Axiolab (“Carl Zeiss”, Германия). Количество
F. culmorum на корнях учитывали по частоте
встречаемости колоний гриба в поле зрения мик-
роскопа. Интенсивность фузариозной корневой

гнили оценивали в баллах. Максимальный балл
поражения – 4 (погибшие растения). Баллы 1–3 –
разная степень побурения корней.

Математическая обработка данных. Статисти-
ческий анализ данных проводили с использова-
нием программного обеспечения Statistica версии
10 (TIBCO Software Inc., США). Для оценки раз-
личий между средними значениями использова-
ли однофакторный дисперсионный анализ и кри-
терий НСР Фишера.

Для построения тепловой карты (HeatMap) ис-
пользованы данные о количестве корневых экссу-
датов пшеницы с помощью среды разработки про-
граммного обеспечения RStudio (https://www.rstud-
io.com/). Для этого данные были нормализованы
с использованием функции scale (https://
www.rdocumentation.org/packages/base/versions/
3.6.2/topics/scale) входящей в стандартный пакет
RStudio. Для изображения тепловой карты ис-
пользовали библиотеку pheatmap v1.0.12 2 (https://
cran.r-project.org/web/packages/pheatmap/in-
dex.html).

В работе использованы материалы работ по
оценке поражаемости изучаемых сортов пшени-
цы грибными болезнями на искусственном ин-
фекционном фоне в полевых условиях Красно-
дарского края в среднем за 2017–2021 годы (не
опубликованные данные Национального центра
зерна им. П.П. Лукьяненко). Оценка поражаемо-
сти растений болезнями проводилась по стан-
дартным методикам [50].

Для изучения связи профилей экссудации
аминокислот с поражаемостью растений фитопа-
тогенами были вычислены индексы биоразнооб-
разия Шеннона (IndShen) и индексы доминиро-
вания Симпсона (IndSimp) [51], а также индексы
биокомпозиции (индексы фрактальности, IndBcom)
[52]. Значения IndBcom вычислялись с помощью
фрактальной нейронной сети (ФНС), специаль-
но созданной под решаемую задачу [53]. Было
проведено глубокое обучение ФНС [54] и опреде-
лены IndSimp, IndShen, IndBcom по эмпирическим
данным экссудации аминокислот растениями
пшеницы.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Сортовые особенности корневой экссудации.

Сорта существенно различались по общему коли-
честву выделяемых корнями аминокислот и име-
ли выраженные различия в количестве многих
индивидуальных компонентов этой фракции
экссудатов (табл. 2). Максимальное количество
выделяемых корнями аминокислот обнаружено у
сортов Безостая-1, Ласка и Лилёк, а минимальное
количество у сортов Веда, Курьер и Лига-1. Как
правило, экссудация всех аминокислот у этих
сортов была повышена или понижена соответ-
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ственно. Исключение составил Курьер, который
имел высокую экссудацию глутаминовой кисло-
ты на фоне низких значений для других амино-
кислот. Сорта с высокой экссудацией аминокис-
лот (Безостая-1, Ласка и Лилёк) образовывали
обособленный кластер по данному параметру, в
то время как сорта с низкой экссудацией группи-
ровались вместе с сортами, имеющими средний
уровень экссудации аминокислот (рис. 1а). Данные
кластеры различались по стандартизированным ве-
личинам количества многих аминокислот, за ис-
ключением треанина (рис. 1б). Средние абсолют-
ные значения количества аминокислот для дан-
ных кластеров, по которым достоверно
различались кластеры, указаны в табл. 3. Сумма
выделяемых корнями аминокислот сортов кластера
№ 1 была в 2.5 раза меньше, чем у кластера № 2
(табл. 3).

По суммарному количеству выделяемых кор-
нями органических кислот достоверных разли-
чий между сортами не обнаружено (табл. 4), но
сорта различались количественно и по составу от-

дельных компонентов. Например, пируват выде-
лялся корнями сортов Безостая-1 и Веда в следовых
количествах, а максимальные величины были у
сортов Лебедь, Лилёк и Фортуна. Пироглутамат
обнаружен только в экссудатах сортов Безостая-1,
Лилёк, Таня и Фортуна (табл. 4). Малат являлся
доминирующим компонентом, и влияние сорта
на его экссудацию не было существенным, за ис-
ключением различий между сортами Безостая-1 и
Лилёк. При кластеризации сортов по характеру
экссудации органических кислот образовывались
два кластера (рис. 2а). Кластер №1 характеризо-
вался низкими стандартизированными величи-
нами количества всех органических кислот, а
кластер № 2 объединил сорта Фортуна, Таня и
Лилёк с высокой экссудацией пирувата, сукцина-
та и пироглутамата (рис. 2б). Достоверные разли-
чия средних абсолютных значений количества
органических кислот для данных кластеров выяв-
лены только для сукцината и пироглутамата
(табл. 3).

Таблица 2. Количество выделенных корнями аминокислот различными сортами пшеницы

Примечание: Указаны средние значения ± стандартные ошибки. Латинскими буквами обозначены достоверные различия
между сортами для каждого компонента (критерий НСР Фишера, Р < 0.05, n = 2).

Сорт
Компоненты экссудатов, мкМоль/г сухих корней

Ala Arg Asp Glu Gly His Ile

Безостая-1 141 ± 12cd 178 ± 69abc 391 ± 105bc 246 ± 43bcd 169 ± 6ef 75 ± 30bc 325 ± 53de
Веда 103 ± 9bc 70 ± 27ab 130 ± 35a 115 ± 20ab 54 ± 2b 31 ± 12abc 100 ± 16ab
Гром 66 ± 25abc 100 ± 39abc 344 ± 92abc 277 ± 49cd 153 ± 6e 40 ± 16abc 310 ± 50cde
Курьер 16 ± 1a 19 ± 7a 95 ± 25a 380 ± 67de 25 ± 1a 10 ± 4a 33 ± 5a
Ласка 201 ± 77de 249 ± 97c 441 ± 118c 439 ± 78e 165 ± 6ef 79 ± 31c 284 ± 46cde
Лебедь 45 ± 4ab 115 ± 45abc 210 ± 56ab 123 ± 22ab 119 ± 5d 44 ± 17abc 191 ± 31bc
Лига-1 11 ± 5a 48 ± 19ab 161 ± 43ab 99 ± 17a 81 ± 3c 14 ± 5a 64 ± 10a
Лилёк 275 ± 24e 200 ± 78bc 487 ± 130c 427 ± 75e 126 ± 5d 23 ± 9ab 387 ± 63e
Таня 46 ± 18ab 97 ± 38abc 192 ± 51ab 173 ± 31abc 17 ± 1a 24 ± 10ab 111 ± 18ab
Фортуна 37 ± 14ab 82 ± 32ab 223 ± 60abc 297 ± 52cde 75 ± 3c 31 ± 12abc 262 ± 43cd

Сорт
Компоненты экссудатов, мкМоль/г сухих корней

Leu Phe Ser Trp Tyr Val Сумма

Безостая-1 498 ± 98ef 526 ± 194bc 362 ± 234ab 320 ± 86bc 283 ± 143ab 475 ± 104cd 3988 ± 484e
Веда 146 ± 29abc 119 ± 44a 490 ± 329ab 50 ± 17a 54 ± 27ab 150 ± 33ab 1611 ± 163abc
Гром 449 ± 89def 297 ± 110abc 732 ± 492ab 101 ± 36a 192 ± 97ab 435 ± 96cd 3495 ± 70e
Курьер 47 ± 9a 34 ± 12a 180 ± 121a 72 ± 25a 40 ± 20a 57 ± 12a 1006 ± 21a
Ласка 478 ± 94def 639 ± 236c 1084 ± 729ab 374 ± 125c 351 ± 177b 517 ± 113cd 5299 ± 11f
Лебедь 270 ± 53bcd 367 ± 136abc 232 ± 156a 213 ± 67abc 162 ± 82ab 292 ± 64abc 2383 ± 312cd
Лига-1 95 ± 19ab 124 ± 46a 215 ± 145a 137 ± 46ab 26 ± 13a 97 ± 21ab 1172 ± 16ab
Лилёк 538 ± 106f 377 ± 140abc 2240 ± 1505b 321 ± 107bc 250 ± 126ab 573 ± 126d 6224 ± 783f
Таня 157 ± 31abc 176 ± 65ab 645 ± 433ab 106 ± 38ab 114 ± 57ab 163 ± 36ab 2022 ± 196bcd
Фортуна 319 ± 63cde 188 ± 69ab 818 ± 550ab 271 ± 89abc 96 ± 48ab 318 ± 70bc 3017 ± 126de
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Высокой экссудацией всех обнаруженных саха-
ров обладали сорта Курьер, Ласка, Лебедь и Форту-
на, которые достоверно отличались от остальных
сортов по суммарному количеству компонентов
этой фракции (табл. 5). Это обусловило группи-
ровку сортов в два гомогенных кластера (рис. 3а)
с низкими (кластер № 1) и высокими (кластер № 2)
стандартизированными величинами количества
всех сахаров (рис. 3б). Полученные кластеры до-
стоверно различались по средним абсолютным
значениям количества сахаров (табл. 3).

Характеристика сортов суммарно по всем изу-
ченным фракциям экссудатов наглядно представ-
лена на рис. 4. Сорта Безостая-1, Гром, Ласка и Ли-
лёк образовали кластер А, характеризующийся вы-

сокой экссудацией многих аминокислот,
входящих в кластер В. Однако эта группа сортов
была гетерогенна по экссудации органических
кислот и сахаров, распределяясь в кластеры Д и Е.
Основной причиной такой гетерогенности были
сорта Лилёк, корни которого выделяли много
глутаминовой кислоты, аланина, серина, пирува-
та, сукцината и пироглутамата (кластер Е), и Лас-
ка с относительно высокой экссудацией сахаров
(кластер Д). Сорта Веда, Курьер, Лебедь, Лига-1.
Таня и Фортуна образовали кластер Б, который
объединил их в основном благодаря низкой экс-
судации аминокислот, включая глутаминовую
кислоту, аланин и серин (рис. 4). По экссудации
аминокислот наиболее контрастными сортами

Рис. 1. Кластеризация (кластеры 1 и 2) сортов пшеницы по количеству аминокислот в экссудатах (а) и средние зна-
чения по двум основным кластерам по каждой аминокислоте (б). Для кластеризации использованы стандартизиро-
ванные безразмерные величины компонентов экссудатов, метод Варда и квадраты Эвклидовых расстояний.
(Dlink/Dmax) × 100 – расстояния на шкале выражены в диапазоне от 0 до 100%.
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Рис. 2. Кластеризация (кластеры 1 и 2) сортов пшеницы по количеству органических кислот (оргкислот) в экссудатах
(а) и средние значения двух основных кластеров по каждой оргкислоте (б): I – пируват, II – малат, III – сукцинат и т.д.
Для кластеризации использованы безразмерные стандартизированные величины компонентов экссудатов, метод
Варда и квадраты Эвклидовых расстояний. (Dlink/Dmax) × 100 – расстояния на шкале выражены в диапазоне от 0 до
100%.
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были Лилёк и Ласка (высокая экссудация), Ку-
рьер и Лига-1 (низкая экссудация), что соответ-
ствовало данным табл. 2. Сорта с высокой экссу-
дацией сахаров (Курьер, Лебедь и Фортуна), вы-
делявшие много сахаров, группировались в зоне
кластеров Б и Д, но сорт Ласка не попадал в эту
группу из-за высокой экссудации аминокислот.

Корневая экссудация и взаимодействие расте-
ний с микроорганизмами. Штамм P. fluorescens
SPB2137 наиболее активно колонизировал корни
пшеницы сортов Ласка и Лилёк, а его максималь-
ная численность в питательном растворе была
при культивировании сортов Безостая-1, Ласка и
Фортуна (табл. 6). Корневые экссудаты сорта

Таблица 3. Абсолютные средние значения по отдельным компонентам корневых экссудатов для групп генотипов
пшеницы, входящих в разные кластеры

Примечание: кластеры указаны на рис. 1, 2 и 3. Названия входящих в кластеры сортов указаны для каждой фракции экссуда-
тов. Указаны средние значения ± стандартные ошибки. Звёздочками указаны достоверные различия между кластерами по
каждому компоненту экссудатов (* P < 0.05; ** P < 0.01; *** P < 0.001; критерий t-Стьюдента).

Аминокислоты
(мкМоль/г сухих корней)

Кластер 1
(Веда, Гром, Курьер, Лебедь,

Лига-1, Таня, Фортуна)

Кластер 2 
(Безостая-1, Ласка, Лилёк)

Аспарагиновая к-та 194 ± 26 440 ± 56***
Серин 473 ± 121 1229 ± 557
Глутаминовая к-та 209 ± 30 371 ± 50*
Глицин 75 ± 13 153 ± 9***
Гистидин 27 ± 5 59 ± 16*
Аргинин 76 ± 12 209 ± 39***
Аланин 46 ± 11 205 ± 47***
Тирозин 98 ± 23 295 ± 70**
Валин 216 ± 38 522 ± 54***
Изолейцин 153 ± 28 332 ± 31**
Лейцин 212 ± 39 505 ± 46***
Фенилаланин 117 ± 27 514 ± 99**
Триптофан 136 ± 31 338 ± 84*
Сумма 2179 ± 250 5268 ± 450***

Органические кислоты
(мкМоль/г сухих корней)

Кластер 1
(Безостая-1, Веда, Гром, Курьер, 

Ласка, Лебедь, Лига-1)

Кластер 2
(Лилёк, Таня, Фортуна)

Пируват 80 ± 24 155 ± 34
Малат 1688 ± 367 1465 ± 520
Сукцинат 100 ± 45 656 ± 99***
Фумарат 52 ± 7 51 ± 3
Пироглутамат 2 ± 2 33 ± 10***
Сумма 1922 ± 373 2360 ± 544

Сахара
(мМоль/г сухих корней)

Кластер 1
(Курьер, Ласка, Лебедь, Фортуна)

Кластер 2
(Безостая-1, Веда, Гром, Лига-1, 

Лилёк, Таня)

Ксилоза 0.03 ± 0.02 0.39 ± 0.06***
Фруктоза 8 ± 1 16 ± 1***
Глюкоза 16 ± 2 69 ± 10***
Мальтоза 4.5 ± 0.6 9,4 ± 1.2***
Мелибиоза 2.7 ± 0.3 7,0 ± 1.1***
Сумма 32 ± 2 102 ± 11***
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Ласка были наиболее благоприятны для размно-
жения P. fluorescens SPB2137, а Лига-1 в наимень-
шей степени поддерживал популяцию этого
штамма на корнях и в растворе. Количество ризо-
бактерий на корнях положительно коррелирова-
ло с количеством выделяемых корнями аланина,
аргинина, аспарагиновой кислоты, валина, ги-
стидина, глутаминовой кислоты, серина, тирози-
на, триптофана, фенилаланина и общего количе-
ства аминокислот (r варьировал от +0.66 до +0.84;
Р варьировала от 0.039 до 0.002; n = 10). Группа
сортов, входящих в кластер № 2 с высокой экссуда-
цией аминокислот (рис. 1а), достоверно превосхо-
дила сорта кластера № 1 по количеству P. fluorescens
SPB2137 на корнях и в питательном растворе
(рис. 5). Положительная корреляция была также
между численностью бактерий в растворе и экс-

судацией мальтозы (r = +0.65; Р = 0.043; n = 10).
Однако количество ризобактерий не коррелиро-
вало с интенсивностью экссудации органических
кислот. Достоверное положительное влияние ри-
зобактерий на рост корней наблюдалось только у
сорта Лебедь (табл. 6), но корреляции между чис-
ленностью ризобактерий и воздействием на рост
корней изучаемых сортов не обнаружено. Осо-
бенностью сорта Лебедь была максимальная экс-
судация глюкозы и мелибиозы (табл. 5, рис. 4).
Стимулирующий эффект ризобактерий на рост
корней положительно коррелировал с количе-
ством выделяемой глюкозы (r = +0.68; Р = 0.031;
n = 10) и мелибиозы (r = +0.64; Р = 0.047; n = 10).

В лабораторных экспериментах наиболее ак-
тивная колонизация корней штаммом F. culmorum
30 была у сорта Фортуна, а минимальные значения

Таблица 4. Состав и количество органических кислот, выделяемых корнями пшеницы

Примечание. Н.о. – не обнаружено. Указаны средние значения ± стандартные ошибки. Латинскими буквами обозначены до-
стоверные различия между сортами для каждого компонента (критерий НСР Фишера, Р < 0.05, n = 2).

Сорт
Компоненты экссудатов (мкМоль/г сухих корней)

малат пироглутамат пируват сукцинат фумарат сумма

Безостая-1 3215 ± 1246b 17 ± 10a 2 ± 1a Н.о. 43 ± 1b 3277 ± 1237a
Веда 1370 ± 472ab Н.о. 2 ± 1a Н.о. 95 ± 4f 1467 ± 477a
Гром 1161 ± 439ab Н.о. 69 ± 28b Н.о. 38 ± 1b 1268 ± 468a
Курьер 1268 ± 407ab Н.о. 60 ± 25b 388 ± 65ab 20 ± 1a 1736 ± 497a
Ласка 1482 ± 543ab Н.о. 114 ± 47bc Н.о. 69 ± 2e 1665 ± 592a
Лебедь 1496 ± 552ab Н.о. 236 ± 97c Н.о. 27 ± 1a 1758 ± 650a
Лига-1 1824 ± 661ab Н.о. 76 ± 31b 314 ± 52a 72 ± 2e 2285 ± 747a
Лилёк 780 ± 296a 41 ± 25b 207 ± 85c 924 ± 154c 59 ± 2d 2010 ± 512a
Таня 1402 ± 512ab 19 ± 11a 120 ± 49bc 519 ± 87b 43 ± 1b 2073 ± 638a
Фортуна 2214 ± 1109ab 38 ± 23b 138 ± 57bc 526 ± 88b 52 ± 2c 2967 ± 1231a

Таблица 5. Состав и количество сахаров, выделяемых корнями пшеницы

Примечание. Н.о. – не обнаружено. Указаны средние значения ± стандартные ошибки. Латинскими буквами обозначены до-
стоверные различия между сортами для каждого компонента (критерий НСР Фишера, Р < 0.05, n = 2).

Сорт
Компоненты экссудатов (мМоль/г сухих корней)

глюкоза ксилоза мальтоза мелибиоза фруктоза сумма

Безостая-1 12.9 ± 0.4ab Н.о. 7.4 ± 0.7c 2.4 ± 0.7ab 9.3 ± 1.7a 32.0 ± 2.1ab
Веда 11.5 ± 0.4a Н.о. 1.9 ± 0.2a 1.3 ± 0.4a 9.5 ± 1.7a 24.1 ± 1.9a
Гром 17.8 ± 0.6b Н.о. 4.3 ± 0.4b 2.6 ± 0.7ab 7.1 ± 1.3a 31.8 ± 1.6a
Курьер 42.2 ± 1.4d 0.47 ± 0.18b 7.2 ± 0.7c 5.5 ± 1.7ab 17.8 ± 3.3b 72.7 ± 3.7d
Ласка 67.3 ± 2.3f 0.29 ± 0.11ab 12.7 ± 1.2d 5.1 ± 1.4ab 17.9 ± 3.3b 103.1 ± 5.4f
Лебедь 109.9 ± 3.7g 0.39 ± 0.15b 12.0 ± 1.1d 10.2 ± 3.1c 14.2 ± 2.6ab 146.4 ± 4.3g
Лига-1 25.7 ± 0.9c Н.о. 6.9 ± 0.7c 3.5 ± 0.9a 8.5 ± 1.6a 44.5 ± 2.2c
Лилёк 10.6 ± 0.4a Н.о. 3.6 ± 0.3ab 3.2 ± 1.0ab 7.5 ± 1.4a 24.9 ± 1.1a
Таня 20.4 ± 0.7b 0.17 ± 0.07a 2.7 ± 0.3ab 3.4 ± 0.9ab 8.9 ± 1.6a 35.3 ± 1.7bc
Фортуна 55.6 ± 1.9e 0.42 ± 0.16b 5.6 ± 0.5c 7.1 ± 1.9bc 16.1 ± 3.0b 84.4 ± 3.5e
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количества микроколоний гриба обнаружены у
сортов Курьер, Лебедь и Лилёк (табл. 6). Интенсив-
ность колонизации грибом корней не коррелирова-
ла с показателями корневой экссудации. Сорта Лас-
ка и Лига-1 имели максимальные баллы по заболе-
ваемости корней (табл. 6), но существенно
различались по активности экссудации. Наиболее
устойчивыми к данному штамму гриба были сор-
та Безостая-1, Веда и Лилёк, а чувствительными
были Ласка и Лига-1 (табл. 6). Взаимосвязи между
вызываемой штаммом F. culmorum 30 заболеваемо-
стью сортов и характером корневой экссудации не

обнаружено. Например, Ласка относилась к сортам
с высокой экссудацией, а Лига-1 – к сортам с низ-
кой экссудацией (рис. 4). Обнаружена негативная
корреляция между численностью бактерий
P. fluorescens SPB2137 на корнях в модельных экс-
периментах и заболеваемостью септориозом (r =
= –0.80; Р = 0.006; n = 10) и твердой головней (r =
= –0.76; Р = 0.011; n = 10) в полевых условиях
Краснодарского края.

Корреляционный анализ между заболеваемо-
стью изучаемых сортов пшеницы в полевых усло-
виях Краснодарского края и параметрами интен-

Рис. 3. Кластеризация (кластеры 1 и 2) сортов пшеницы по количеству сахаров в экссудатах (а) и средние значения
двух основных кластеров по каждому сахару (б). Кластеры указаны цифрами 1 и 2. Для кластеризации использованы
безразмерные стандартизированные величины компонентов экссудатов, метод Варда и квадраты Эвклидовых рассто-
яний. (Dlink/Dmax) × 100 – расстояния на шкале выражены в диапазоне от 0 до 100%.
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Таблица 6. Параметры взаимодействия сортов пшеницы с P. fluorescens 2137 в гидропонной культуре и F. culmorum
30 в вермикулитной культуре

Примечание. Указаны средние значения ± стандартные ошибки. Латинскими буквами обозначены достоверные различия
между сортами для каждого компонента. Звездочка указывает на достоверный эффект микроорганизма на биомассу или дли-
ну корней растений относительно соответствующего контроля без инокуляции (критерий НСР Фишера, Р < 0.05, n варьирует
от 5 до 12 в зависимости от параметра и сорта).

Сорт

P. fluorescens 2184 F. culmorum Л30

количество бактерий, 106 КОЕ /сосуд эффект 
на биомассу 
корней, %

количество 
микроколоний 
на 1 см корня

заболеваемость 
корней, баллына корнях в растворе сумма

Безостая-1 48 ± 5a 218 ± 9e 266 ± 14d +11 ± 1bc 4.6 ± 0.8bc 0.8 ± 0.1a
Веда 49 ± 2a 68 ± 6abc 117 ± 4ab +1 ± 1a 5.1 ± 0.6bc 0.6 ± 0.2a
Гром 36 ± 4a 40 ± 3ab 76 ± 7a +13 ± 3c 4.6 ± 0.4bc 1.8 ± 0.2bc
Курьер 40 ± 5a 48 ± 5abc 88 ± 2a +1 ± 1a 1.9 ± 0.2a 1.8 ± 0.2bc
Ласка 134 ± 2b 454 ± 59f 588 ± 57e +6 ± 1abc 4.3 ± 0.9bc 2.8 ± 0.2d
Лебедь 51 ± 1a 105 ± 5cd 155 ± 4b +41 ± 7d* 1.5 ± 0.3a 1.6 ± 0.3b
Лига-1 29 ± 1a 29 ± 5a 58 ± 5a +13 ± 3c 4.6 ± 0.6bc 2.3 ± 0.1cd
Лилёк 141 ± 21b 94 ± 9bcd 235 ± 12cd +4 ± 2ab 3.2 ± 0.6a 0.6 ± 0.2a
Таня 38 ± 4a 46 ± 5ab 84 ± 9a +4 ± 1ab 6.5 ± 0.7c 2.0 ± 0.2bc
Фортуна 36 ± 3a 138 ± 11d 174 ± 14bc +2 ± 2a 10.1 ± 1.6d 1.7 ± 0.1b
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сивности экссудации органических кислот обна-
ружил ряд взаимосвязей, которые выражались в
следующем: негативная корреляция пирувата с
желтой ржавчиной (r = –0.74; Р = 0.015; n = 10) и
сукцината с фузариозом (r = –0.77; Р = 0.009; n =
10), но позитивная корреляция малата с желтой
ржавчиной (r = +0.64; Р = 0.046; n = 10) и мучни-
стой росой (r = +0.82; Р = 0.004; n = 10), а также
позитивная корреляция суммарной экссудации ор-
ганических кислот с мучнистой росой (r = +0.68;
Р = 0.029; n = 10). Заболеваемость твердой голов-
нёй отрицательно коррелировала с экссудацией
аминокислот аланина, аргинина, серина и трип-
тофана (r варьировал от –0.64 до –0.72; Р < 0.05;
n = 10). Заболеваемость стеблевой ржавчиной по-
ложительно коррелировала с экссудацией гисти-
дина, тирозина и треанина (r варьировал от +0.63
до +0.74; Р < 0.05; n = 10). Заболеваемость фузари-
озом также положительно коррелировала с экссу-
дацией гистидина (r = +0.65; Р < 0.042; n = 10).

Индексы Симпсона, Шеннона и биокомпози-
ции экссудации аминокислот корнями растений,
рассчитанные с помощью фрактальной нейронной

сети, представлены в табл. 7. Индексы Симпсона
(r = –0.77; Р = 0.009; n = 10), Шеннона (r = +0.73;
Р = 0.021; n = 10) и биокомпозиции (r = –0.87; Р =
= 0.003; n = 10) достоверно коррелировали с уров-
нем поражаемости растений пшеницы фузариозом.
Дополнительно индекс биокомпозиции досто-
верно коррелировал (r = –0.63; Р = 0.049; n = 10)
с уровнем поражаемости растений стеблевой
ржавчиной.

Сравнение состава выделяемых корнями ами-
нокислот выявило достоверные различия в коли-
чественном отношении, но качественный состав
этих экссудатов был одинаковым для всех сортов
(табл. 2). Вероятно, это было обусловлено при-
надлежностью изучаемых растений к одному ви-
ду. Достоверные сортовые различия обнаружены
также по количеству многих органических кислот
и сахаров в экссудатах, при этом сорта различа-
лись и по спектру компонентов этих фракций
(табл. 4, 5). Известно, что общее количество кор-
невых экссудатов и их компонентов существенно
варьирует в зависимости от сорта (генотипа) рас-
тения. Внутривидовые различия по данному при-

Рис. 4. Тепловая карта интенсивности корневой экссудации компонентов изучаемых фракций сортами пшеницы. Ис-
пользованы стандартизированные значения параметров экссудации: красным цветом показаны высокие значения, а
синим цветом – низкие (указано на цветной шкале справа). Слева и сверху представлены кластерные диаграммы,
группирующие сорта и параметры экссудации, соответственно. Кластеры указаны буквами А, Б, В, Г, Д и Е.
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знаку описаны для пшеницы [44], риса [55], гороха
[56], картофеля [41, 57], сои [58]. Выявлены раз-
личия у генотипов пшеницы, представляющих
разные этапы эволюции этого вида, а именно
корни современного сорта Karahan выделяли
больше аминокислот и сахаров по сравнению с
диким злаком Aegilops squarrosa и местным турец-
ким сортом Albostan [59]. Авторы предположили,
что высокая активность корневой экссудации ор-
ганических веществ может стимулировать разви-
тие ризосферной микрофлоры. Другие авторы
связывают особенности экссудации тетраплоид-
ной пшеницей органических веществ с домести-
кацией и селекционными манипуляциями, но
наблюдаемые феномены в отношении биологии
ризосферы не обсуждают [60, 61]. Полученные
результаты согласуются с опубликованными ранее
данными и свидетельствуют о высоком внутриви-
довом полиморфизме растений, включая мягкую
пшеницу, и способности формировать специфи-
ческий паттерн корневых экссудатов.

Известно, что микроорганизмы способны мо-
дулировать состав и интенсивность экссудации
корнями растений различных фракций органиче-
ских соединений, таких как аминокислоты [38,
41, 42, 58], органические кислоты [24, 39, 43, 44,
58] и сахара [44, 58]. При этом описываемые эф-
фекты проявлялись в стимуляции процесса экс-
судации. Однако открытыми остаются вопросы о
том, в какой степени и почему определённый
спектр компонентов экссудатов формируется
растением под действием микроорганизмов, а
также какую роль играют определённые компо-
ненты в симбиотических взаимодействиях.

В работе выявлена положительная корреляция
между численностью популяции ростостимули-
рующей бактерии P. fluorescens SPB2137 в корне-
вой зоне и интенсивностью экссудации корнями
пшеницы аминокислот. При этом удалось иденти-
фицировать конкретные аминокислоты, высокая
экссудация которых сопровождалась увеличением
численности P. fluorescens SPB2137. Однако такой
взаимосвязи между растениями и показателями
развития фитопатогенного гриба F. culmorum 30 не
обнаружено. Это указывало на важную роль ами-

Рис. 5. Колонизация корней и количество P. fluo-
rescens 2137 в питательном растворе у сортов пшени-
цы, входящих в различающиеся по интенсивности
экссудации аминокислот кластеры. Кластер 1 объ-
единяет сорта Веда, Гром, Курьер, Лебедь, Лига-1,
Таня и Фортуна; кластер 2 – сорта Безостая-1, Ласка
и Лилек (рис. 1а). Кластеры указаны цифрами 1 и 2.
Указаны средние значения ± стандартные ошибки.
Различные латинские буквы указывают на достовер-
ные различия между вариантами (критерий НСР Фи-
шера, Р < 0.05, n варьирует от 6 до 14 в зависимости от
кластера).
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Таблица 7. Индексы биоразнообразия Шеннона (IndShen), доминирования Симпсона (IndSimp) и биокомпози-
ции (IndBcom) экссудации аминокислот и их корреляции с уровнем заболеваемости фузариозом растений пше-
ницы в полевых условиях

* Достоверные значения коэффициентов корреляции (P < 0.05, n = 10).

Сорт IndSimp IndShen IndBcon

Безостая-1 0.02 0.95 0.59
Веда 0.09 0.86 0.74
Гром 0.05 0.88 0.61
Курьер 0.11 0.81 0.69
Ласка 0.04 0.91 0.58
Лебедь 0.02 0.95 0.68
Лига-1 0.05 0.89 0.62
Лилек 0.15 0.78 0.91
Таня 0.12 0.82 0.78
Фортуна 0.08 0.85 0.71
Стандартная ошибка среднего ±0.007 ±0.03 ±0.03

Коэффициенты корреляции
Фузариоз –0.77* 0.73* –0.87*
Стеблевая ржавчина –0.48 0.48 –0.63*
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нокислот в развитии полезной микрофлоры в ри-
зосфере. В то же время, количество выделяемого
корнями глицина, который не поддерживал раз-
множение ризобактерий, коррелировало с пора-
жаемостью растений различными фитопатогена-
ми в полевых условиях. Органические кислоты
имели меньшее значение для развития популя-
ции P. fluorescens SPB2137 на корнях и в питатель-
ном растворе, поскольку корреляции численности
ризобактерий с этими экссудатами не обнаружено.
Но сорта с интенсивной экссудацией малата ока-
зались более чувствительны к мучнистой росе в
полевых условиях. Сахара, а именно глюкоза и
мелибиоза, являлись важными компонентами
экссудации для проявления стимулирующего
действия ризобактерий на рост корней пшеницы.
Это, вероятно, было связано с их высокой ценно-
стью для ризобактерий в качестве легкодоступного
источника углерода и энергии. Полученные ре-
зультаты показали, что формирование популяций
микроорганизмов и реакция растений на иноку-
ляцию обусловлены сложным паттерном ком-
плекса корневых экссудатов. Более того, для реа-
лизации взаимодействий растений и микроорга-
низмов важен баланс компонентов экссудатов.
Это продемонстрировано в работе путем расчета
количественных соотношений между фракциями
экссудатов. Соотношение количества аминокис-
лот к органическим кислотам положительно кор-
релировало с численностью P. fluorescens SPB2137
на корнях пшеницы (r = +0.64; Р = 0.045; n = 10),
а отношение органических кислот к сахарам от-
рицательно коррелировало с заболеваемостью
растений F. culmorum 30 (r = –0.67; Р = 0.033; n = 10).

Интерес представляли обнаруженные нега-
тивные корреляции между численностью бакте-
рий P. fluorescens SPB2137 на корнях в модельных
экспериментах и заболеваемостью растений сеп-
ториозом и твёрдой головнёй в полевых условиях
Краснодарского края. Эти эксперименты подтвер-
дили, что сорта с низкой способностью поддержи-
вать высокую популяцию биоконтрольных бакте-
рий в ризосфере более чувствительны к этим болез-
ням. В какой степени эта зависимость обусловлена
корневой экссудацией, отстается открытым. Кор-
реляционный анализ показал, что сорта с высокой
экссудацией аминокислот обеспечивали более ак-
тивное размножение биоконтрольных бактерий и
более устойчивы к твёрдой головне. Однако пора-
жаемость сортов стеблевой ржавчиной положи-
тельно коррелировала с экссудацией некоторых
аминокислот. Наличие противоположных корре-
ляций и связанные с этим противоречивые ре-
зультаты свидетельствовали о сложных процессах
взаимодействия компонентов растительно-мик-
робных систем, обусловленных корневой экссу-
дацией. Вектор этих процессов зависит от состава
и количества отдельных компонентов экссудатов,
вида и питательных особенностей микроорганиз-

мов, а также от ряда неопределяемых в данных
экспериментах свойств обоих партнеров.

Информация о роли отдельных компонентов
экссудатов в наблюдаемых эффектах весьма огра-
ничена. Показано, что аланин и некоторые вто-
ричные метаболиты пшеницы могут привлекать
потенциально полезную микрофлору, относящу-
юся к семействам Rhizobiaceae и Burkholderiaceae
[62]. Предположение о более высокой привлека-
тельности органических кислот по сравнению с
аминокислотами для ассоциативного азотфикса-
тора Azospirillum brasilense не подтвердилось, по-
скольку численность его популяции на корнях
пшеницы и люцерны (растений с низкой и высо-
кой экссудацией этих веществ) была одинаковой
[63]. Эти данные поддерживают гипотезу о важ-
ной роли аминокислот в растительно-микробных
взаимодействиях. Следует подчеркнуть, что ами-
нокислота триптофан является ключевым мик-
робным субстратом для биосинтеза фитогормона
3-индолилуксусной кислоты и стимуляции роста
растений ризобактериями [64–66]. Другой амино-
кислотой, играющей определяющую роль в повы-
шении устойчивости растений к стрессам благодаря
микроорганизмам, является 1-аминоциклопропан-
1-карбоксилат [67, 66]. Перспективным представ-
ляется более глубокое изучение взаимодействия
растений с микроорганизмами, обусловленное
другими аминокислотами.

Фрактальный принцип формообразования
живых организмов является фундаментальным
принципом [68, 69]. Этот принцип регламентиру-
ет степенное соотношение числа молекул различ-
ных аминокислот в профилях экссудации [51].
Фрактальный принцип реализован во фракталь-
ной нейронной сети (ФНС), которая использова-
лась для обработки данных экссудации амино-
кислот различных сортов растений и вычисления
индексов Симпсона, Шеннона, фрактальной
биокомпозиции [53, 70]. ФНС рассчитывает ин-
дексы, анализируя отклонение реальных профи-
лей аминокислотной экссудации от идеальной
фрактальной модели [71] и используя рекурсив-
ную методику обучения ФНС на фактических эм-
пирических данных [54].

Обнаружено, что IndBcon принимает значения
в промежутке 0.59–0.91 (табл. 7). При этом мак-
симальное значение IndBcom = 0.91 растений
пшеницы сорта Лилек соответствует самой низ-
кой их заболеваемости фузариозом (3 балла, рис. 1).
Возможно, снижение предрасположенности к за-
болеванию фузариозом этих растений является
следствием повышения защитных барьеров в рас-
тениях за счет повышения уровня согласованно-
сти и биокомпозиции внутренних биохимиче-
ских процессов.

Следует подчеркнуть, что проблема расшифров-
ки молекулярных механизмов взаимодействия рас-
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тений, в том числе пшеницы, с фитопатогенами
чрезвычайно важна и сложна [72, 73]. Имеются
доказательства о взаимной координации поведения
партнеров (хозяина и патогена), направленной на
обеспечение сосуществования и ко-эволюцию [74].
Аналогичные закономерности описаны и для муту-
алистических симбиозов растений с микроорга-
низмами [75]. Возможно, изучение особенностей
корневой экссудации как фактора регуляции рас-
тительно-микробных взаимодействий внесет
вклад в решение этой проблемы.

Полученные результаты поддерживают мне-
ние исследователей о том, что путём регуляции
корневой экссудации можно повысить конкурен-
тоспособность и активность ростостимулирующих
ризобактерий, уменьшить привлекательность
данной экологической ниши для фитопатогенов
и повысить устойчивость растений к различным
абиотическим стрессам [43, 76, 77]. Выявленные
ключевые компоненты экссудатов (некоторые
аминокислоты, глюкоза и мелибиоза) могут быть
использованы в качестве биохимических маркеров
для селекции самодостаточных растительно-мик-
робных систем, отвечающих требованиям совре-
менного устойчивого земледелия. Сорта Лилёк и
Курьер, наиболее контрастные по экссудации
аминокислот, и различающиеся также по экссу-
дации органических кислот и сахаров (рис. 4) мо-
гут послужить моделью для изучения роли этих
веществ в растительно-микробных взаимодей-
ствиях.

Авторы благодарны П.С. Ульяничу (ВНИИС-
ХМ) за помощь в построении рис. 4.
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Relationship between the Composition of Root Exsudates and the Efficiency 
of Interaction of Wheat Plants with Microorganisms

A. I. Shaposhnikova, A. A. Belimova, *, T. S. Azarovaa, O. K. Strunnikovaa, N. A. Vishnevskayaa, 
N. I. Vorobyova, O. S. Yuzikhina, L. A. Bespalovab, and I. A. Tikhonovicha

a All-Russia Research Institute for Agricultural Microbiology, St. Petersburg, 196608 Russia
b National Grain Center named after P.P. Lukyanenko, 

Central Estate of KNIISH, Krasnodar, Krasnodar Territory, 350012 Russia
*e-mail: belimov@rambler.ru

Plant roots secrete various organic substances into the rhizosphere, which are a source of nutrition for micro-
organisms and largely determine the nature of plant-microbe interactions. The composition of the main frac-
tions of root exudates in ten modern varieties of wheat was determined: amino acids, organic acids and sugars.
Reliable qualitative and quantitative differences between varieties for individual components of exudates were
revealed, which determined the peculiarities of cultivar clustering on this trait. Relationships between exuda-
tion and the effectiveness of plant interaction with the growth-promoting rhizobacterium Pseudomonas fluo-
rescens SPB2137 and the phytopathogenic fungus Fusarium culmorum 30 in laboratory systems, as well as with
the resistance of varieties to diseases in the field, were found. The number of P. fluorescens SPB2137 in the
root zone positively correlated with the amount of many amino acids, as well as maltose, secreted by the roots.
The stimulating effect of rhizobacteria on root growth positively correlated with the amount of released glu-
cose and melibiose. The relationship between the nature of root exudation and root colonization or the sus-
ceptibility of varieties to F. culmorum 30 was not found. The analysis of correlations between the incidence of
wheat varieties in the field and the intensity of exudation of certain substances, as well as with the biocompo-
sition index of amino acid exudation, was carried out. The role of root exudate components in the formation
of effective plant-microbial systems is discussed.

Keywords: Fusarium, root exudates, plant-microbe interactions, Pseudomonas, wheat, rhizosphere, symbiosis,
Triticum, exometabolites
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