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Абиотические факторы среды, приводящие к дефициту влаги, значительно ограничивают 
производство основных сельскохозяйственных культур во всем мире (Z. Ahmad с соавт., 2018). В 
условиях быстрого роста численности населения и изменения климата важно обеспечить продо-
вольственную безопасность, которая в основном возможна за счет повышения продуктивности 
стратегически важных зерновых культур, включая пшеницу, которая используется человеком во 
многих регионах мира и обеспечивает более 50 % потребности в пищевой энергии (S. Asseng с 
соавт., 2019). Использование полезных стимулирующих рост бактерий Bacillus spp. рассматрива-
ется как эффективная, экологичная и безопасная природная стратегия защиты растений от стрес-
сов, приводящих к дефициту влаги (M. Kaushal с соавт., 2019; A. Hussain с соавт., 2020; M. Ca-
maille с соавт., 2021). К настоящему времени ростостимулирующий и защитный эффект Bacillus 
spp. в условиях различных абиотических стрессов показан для многих видов растений (S. Moon с 
соавт., 2017; H.G. Gowtham с соавт., 2020; N. Shobana с соавт., 2020), включая пшеницу (G. Sood 
с соавт., 2020; U. Rashid с соавт., 2021). Хотя механизмы такого физиологического действия 
Bacillus spp. на растения-хозяева в большей степени остаются неизвестными, предполагается, что 
они включают i) конкуренцию за пространство и питательные вещества с фитопатогенами и повы-
шение доступности макро- и микроэлементов (S. Danish с соавт., 2019; D. Miljakovic с соавт., 
2020; А. Kumar с соавт., 2021); ii) продукцию широкого спектра биологически активных компо-
нентов и защитных соединений (M. Saha с соавт., 2016; R. Çakmakçı с соавт., 2017; N. Ilyas с 
соавт., 2020) и iii) индукцию у растений реакций системной устойчивости к стрессам (I.A. Abd El-
Daim с соавт., 2019; C. Blake с соавт., 2021; U. Rashid с соавт., 2021). Вместе с тем эффективность 
применения одного и того же штамма Bacillus spp. может варьироваться в зависимости от многих 
факторов, включая спектр синтезируемых штаммами соединений, вид растений, их эколого-геогра-
фическое происхождение, сортовые особенности, виды стрессов, которым подвергаются растения в 
период вегетации, и многое другое (A. Khalid с соавт., 2004; G. Salem с соавт., 2018; O. Lastochkina 
с соавт., 2020b). В настоящем обзоре обобщена информация, касающаяся современного состояния 
исследований и представлений о растительно-микробных взаимодействиях с точки зрения защиты 
пшеницы от засухи. В частности, рассмотрены механизмы, лежащие в основе Bacillus-опосредо-
ванной адаптации и устойчивости растений пшеницы к дефициту влаги, включающие синтез осмо-
протекторных и снижающих окислительный стресс соединений (R. Çakmakçı с соавт., 2017), внут-
риклеточную передачу и усиление защитных сигналов каскадом посредников, а также регуляцию 
экспрессии генов защитных белков и межорганную трансдукцию при участии основных фитогор-
монов и их биосинтеза в целом растении (U. Rashid с соавт., 2021), многочисленных соединений, 
вовлеченных в процессы повышения биодоступности макро- и микроэлементов и продуктивности 
(А. Hussain с соавт., 2020; А. Kumar с соавт., 2021). Обсуждается влияние Bacillus spp. на параметры 
фотосинтеза и водного обмена растений (I.A. Abd El-Daim с соавт., 2019), а также их эффективность 
в засухоустойчивости пшениц разных агроэкологических групп (Л.И. Пусенкова с соавт., 2020). За-
тронут вопрос совместного применения бактерий Bacillus spp. с другими природными регуляторами 
роста с целью повышения их эффективности и сохранения стабильности действия (M. Zafar-ul-
Hye с соавт., 2019), а также приведены примеры коммерциализации бациллярных препаратов и их 
эффективности на пшенице. Представленные в обзоре сведения вносят вклад в понимание фунда-
ментальных механизмов взаимодействия Bacillus spp. с растениями пшеницы в условиях дефицита 
влаги и могут быть использованы для разработки бациллярных биопрепаратов и их внедрения в эко-
логически ориентированные технологии выращивания пшеницы в условиях меняющегося климата. 

 

Ключевые слова: ростостимулирующие бактерии, Bacillus spp., пшеница, засуха, защитные 
механизмы, растительно-микробные взаимодействия, индуцированная системная устойчивость. 

 

Пшеница мягкая (Triticum aestivum L.) — основная стратегически 
важная сельскохозяйственная культура среди зерновых, используемая для 
потребления человеком во многих регионах мира и играющая ключевую 
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роль в обеспечении более 50 % потребности в пищевой энергии (1-4). К 
числу доминирующих абиотических стрессов, препятствующих росту и по-
тере урожайности (до 50-80 %) пшеницы, относится засуха, которой под-
вержены около 64 % мировых сельскохозяйственных земель (2-5). Засуха, 
пагубно влияя на общий метаболизм растений на физиологическом, био-
химическом и молекулярном уровнях, приводит к повреждению различ-
ных клеточных компартментов, деградации белков, инактивации фермен-
тов, снижению поглощения питательных веществ, транспирации и скоро-
сти фотосинтеза, закрытию устьиц, торможению роста, увяданию и высы-
ханию растений (4-6). Хотя растения обладают различными системами за-
щиты для противодействия внешним угрозам, этих средств недостаточно, 
вследствие чего при засухе наблюдаются значительные потери урожая у 
всех видов сельскохозяйственных культур, включая пшеницу (4). Согласно 
прогнозам, интенсивность засухи будет последовательно увеличиваться, 
что в сочетании с экспоненциальным ростом населения планеты лишь 
усугубляет эту проблему и требует ее безотлагательного решения для 
предотвращения надвигающейся продовольственной катастрофы (2, 7). 
Химические средства защиты растений негативно сказываются на окружа-
ющей среде и здоровье человека вследствие высокой токсичности и спо-
собности накапливаться в продукции и почвах, что в сочетании с измене-
ниями климата и ростом населения планеты (1, 2) ведет к необходимости 
сокращать применение химических препаратов. Это серьезная проблема, 
для решения которой предпринимаются меры по повышению стрессо-
устойчивости растений посредством генетической модификации и тради-
ционной селекции (8), что, однако, требует много времени, значительных 
финансовых средств и связано с многочисленными нормативными огра-
ничениями. Применение полезных микроорганизмов, стимулирующих 
рост растений (PGPB, Plant Growth-Promoting Bacteria) (9-12), в частности 
рода Bacillus spp., способных активировать естественные защитные меха-
низмы растений-хозяев, не вызывая негативного воздействия на них, 
окружающую среду и здоровье человека, рассматривают как доступную, 
дешевую, быстродействующую и экологически благоприятную альтерна-
тивную биологическую стратегию повышения адаптивного потенциала 
(13-16) и урожайности растений в изменяющихся условиях среды с одно-
временным восстановлением здоровья почвы (17, 18). 

PGPB Bacillus spp. — большая и разнообразная группа полезных 
непатогенных микроорганизмов, свободно живущих в почве либо населя-
ющих поверхность (ризосферу и филосферу) или внутреннюю часть тка-
ней (эндофиты) растений-хозяев, cпособных индуцировать рост и устой-
чивость растений к биотическим стрессорам — фитопатогенам (19-22), 
насекомым-вредителям (20), нематодам (19), вирусам (20) и абиотическим 
стрессам — засухе (17, 24), засолению (11), перепадам температур (12), 
токсичным соединениям (14), УФ-излучению (12, 13). Это продемонстри-
ровано на примере многих видов растений (17, 25-28), включая пшеницу 
(13, 29-31). Хотя фундаментальные механизмы физиологического дей-
ствия Bacillus spp. на растения в большей степени остаются неясными, 
известно, что они прямыми или непрямыми взаимосвязанными путями 
модулируют гормональный фон, влияющий на архитектуру корневой си-
стемы (32-35), улучшают биодоступность макро- и микроэлементов и ми-
неральное питание растений (биофиксация азота, солюбилизация фос-
фора, калия, цинка и других элементов) (36-39), фотосинтез (40, 41), усть-
ичную проводимость (17, 42), водный статус (17, 42, 43), регулируют про-
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дукцию фитогормонов — ауксинов, цитокининов, гиббереллинов, абсци-
зовой (АБК), салициловой (СК), жасмоновой (ЖК) кислот, этилена и их 
накопление в растении (23, 44-46), активируют синтез различных антиок-
сидантных и осмопротекторных соединений (27, 47, 48), экспрессию чув-
ствительных к засухе генов аквапоринов, дегидринов (25, 41), продукцию 
летучих органических соединений, экзополисахаридов (49, 50), 1-амино-
циклопропан-1-карбоксилат-дезаминазы (АЦК-дезаминазы) (44, 51-53), 
органических кислот, спектра вторичных метаболитов (41) и сигнальных 
защитных соединений, активирующих в растении-хозяине индуцирован-
ную системную защиту (25, 35, 42, 52), что приводит к повышению устой-
чивости и продуктивности растений в условиях засухи (17). Наряду с этим 
Bacillus spp., в частности B. subtilis, — общепризнанно безопасные микро-
организмы для применения в пищевой промышленности (GRAS — 
Generally Recognized As Safe) (12, 13, 16). Кроме того, они продуцируют 
эндоспоры, чрезвычайно толерантные к разным физическим и химиче-
ским воздействиям (нагревание, высыхание, органические растворители, 
УФ-облучение и др.), благодаря чему сохраняют способность запускать 
защитные реакции у растений-хозяев даже в стрессовых условиях среды 
(19). Все это делает Bacillus spp. привлекательными агентами для разра-
ботки на их основе коммерческих биоудобрений и средств защиты расте-
ний, число которых растет ежегодно во всем мире. Однако на практике их 
эффективность часто варьирует в зависимости от многих факторов (харак-
теристика штамма микроорганизма, вид растения, место его произраста-
ния, сортовые особенности) (13, 34, 54, 55). Для более полного использо-
вания потенциала представителей Bacillus spp. в качестве инокулянтов, 
обеспечивающих устойчивую продуктивность растениеводства (особенно 
на фоне постоянного изменения климата), чрезвычайно важно понимать 
особенности этих растительно-микробных взаимодействий и механизмы, 
лежащие в основе физиологического эффекта, которые бациллы оказываю 
на растения, в частности при защите от доминирующих стрессовых фак-
торов среды. 

Цель настоящего обзора — обобщение сведений о фундаментальных 
механизмах адаптации и стрессоустойчивости, обусловленных действием 
Bacillus spp., и их роли в практическом улучшении роста и сохранении уро-
жайности пшеницы в условиях засухи. 

Согласно современным представлениям, бактерии Bacillus spp. спо-
собствуют более эффективному противостоянию растений стрессам благо-
даря развитию микроб-индуцированной системной толерантности (Microbe-
Induced Systemic Tolerance, MIST) (27, 42, 52). Она включает широкий спектр 
прямых и непрямых сложных взаимосвязанных механизмов, действие ко-
торых вызывает различные морфофизиологические и биохимические изме-
нения и, снижая последствия стрессовой нагрузки на растения, приводит к 
повышению урожайности (рис.).  

Модификация архитектуры корней и повышение доступ-
ности элементов минерального питания. Основной адаптивный ме-
ханизм Bacillus-опосредованной стимуляции роста растений пшеницы в 
условиях засухи состоит в способности бацилл, колонизируя внешние (ри-
зобактерии) и(или) внутренние (эндобактерии) ткани растений-хозяев, 
позитивно модулировать метаболизм растений и изменять архитектуру их 
корневой системы (увеличение длины основного и боковых корней, гу-
стоты корневых волосков, площади поверхности корней и накопление их 
биомассы) (23, 34), что способствует улучшению усвоения воды и пита-
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тельных веществ из почвы (28, 35, 40, 43). Bacillus spp. увеличивают до-
ступность для растений и усвояемость элементов минерального питания 
благодаря биофиксации атмосферного и вносимого с минеральными удоб-
рениями N, что способствует уменьшению доз вносимых удобрений (3, 
13, 28, 41). Сообщается и об участии B. subtilis в стимуляции деятельности 
других ризосферных азотфиксаторов (23, 56). Наряду с N, рост растений 
напрямую зависит от P, большое количество которого (более 80 %) фик-
сируется в почве и недоступно для поглощения растениями из-за адсорб-
ции, осаждения или преобразования. Bacillus spp. способны растворять не 
растворимые в воде и недоступные растениям формы почвенных соедине-
ний фосфора за счет продукции органических и неорганических кислот, 
сидерофоров, протонов, гидроксильных ионов и CO2, которые хелатируют 
катионы или снижают pH для высвобождения фосфора, а также других био-
логически активных соединений, солюбилизирующих соединения P и спо-
собствующих их усвоению растениями (23, 57, 58). Показано, что с присут-
ствием N-фиксирующих и P-солюбилизирующих Bacillus spp. напрямую 
связано поглощение питательных веществ и последующая стимуляция роста 
растений пшеницы (23, 58, 59). Так, инокуляция B. subtilis SIR1 улучшала 
усвоение растениями пшеницы NPK при разной интенсивности засухи и 
увеличивала содержание этих элементов в растениях (17). Исследование 
M. Zafar-ul-Hye с соавт. (44) показало, что B. amyloliquefaciens солюбилизи-
руют P, K, что приводит к обогащению побегов и зерен пшеницы этими 
элементами. В других работах инокуляция пшеницы штаммами B. aryabhattai 
MDSR7, MDSR11 и MDSR14 значительно повышала доступность Zn для 
растений, их рост и накопление этого элемента в зернах усиливались (60). 
Для многих представителей Bacillus spp. выявлена способность к образова-
нию положительно влияющих на рост растений биосурфактантов — веществ 
липопептидной природы с поверхностно-активными свойствами, способных 
снижать коэффициент межфазного натяжения и эмульгировать труднорас-
творимые гидрофобные соединения, повышая их доступность для растений 
(13, 16, 19). Для удовлетворения потребностей в Fe у Bacillus spp. развились 
весьма специфические пути с участием низкомолекулярных хелатов Fe — 
сидерофоров, которые, переводя Fe в доступную для клеток форму, повы-
шают его доступность для растений и усвояемость (38, 61). 

Модуляция процессов фотосинтеза и водного обмена. Во 
время засухи кардинально снижается водный потенциал почвы, усилива-
ется фотодыхание, закрываются устьица, снижается фотосинтез, проис-
ходит обезвоживание клеток и гиперпродукция активных форм кислорода 
(АФК), что в конечном итоге вызывает вторичные стрессы — осмотиче-
ский и окислительный, ведущие к торможению роста растений и даже их 
гибели (4, 62) (см. рис.). Для многих штаммов Bacillus spp. показана спо-
собность поддерживать в растениях при засухе повышенное относитель-
ное содержание воды. Это важный физиологический параметр, коррели-
рующий с засухоустойчивостью (17, 42). Основные физиологические кри-
терии оценки состояния растений во время засухи также включают усть-
ичную проводимость, содержание хлорофилла, скорость фотосинтеза, со-
отношение величин переменной флуоресценции (Fv) и максимальной 
флуоресценции (Fm), содержание биомаркеров окислительного и осмоти-
ческого статуса клеток — соответственно конечного продукта перекис-
ного окисления липидов малонового диальдегида (МДА) и осмолита про-
лина (17). Сообщается о позитивном влиянии Bacillus spp. на содержание 
хлорофилла, устьичную проводимость, эффективность фотосистемы II в 
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растениях пшеницы в условиях засухи (17), в первую очередь за счет улуч-
шения состояния гидратации и профиля питания, сохраняющих клеточ-
ный тургор и запускающих защитные механизмы растений (42). Показано, 
что Bacillus-индуцированное улучшение водного статуса у пшеницы при 
стрессе способствует повышению скорости фотосинтеза, поскольку бóль-
шая проводимости устьиц приводит к усилению диффузии CO2 в клетках 
мезофилла (40). Бактеризация штаммом B. subtilis LDR2 увеличивала засу-
хоустойчивость пшеницы, поддерживая повышенную фотосинтетическую 
активность растений, способствуя накоплению ИУК, но снижая уровень 
АБК и АЦК (63). В инокулированных LDR2 и подвергнутых засухе про-
ростках повышалась экспрессия генов TaCTR1 и TaDREB2, ответственных 
за формирование устойчивости пшеницы к абиотическим стрессам (63). 
Согласно другим данным, проявление защитного эффекта B. velezensis 5113 
в отношении пшеницы при засухе было связано со способностью сохра-
нять фотосинтетический аппарат растений, поддерживая более высокое 
содержание фотосинтетических пигментов (41). 

 

 

Основные механизмы Bacillus-опосредованной адаптации и устойчивости растений пшеницы к за-
сухе: ФГ — фитогормоны, АБК — абсцизовая кислота, АК — аминокислоты, АОС — антиок-
сидантная система, АФК — активные формы кислорода, АЦКД — 1-аминоциклопропан-1-
карбоксилат-дезаминаза, ГБ — гиббереллины, ЖК — жасмоновая кислота, ИУК — индолил-
3-уксусная кислота, ЛОС — летучие органические соединения, ЛП — липопептиды, СК — 
салициловая кислота, СОД — супероксиддисмутаза, ПО — пероксидаза, КАТ — каталаза, 
АПО — аскорбатпероксидаза, ГР — глутатионредуктаза, ФС — фотосинтез, ЦК — цитоки-
нины, MIST — микроб-индуцированная системная устойчивость. 

 

Мощным защитным механизмом Bacillus-опосредованного преодо-
ления осмотического стресса и поддержания водного статуса растений в 
условиях засухи служит продукция и накопление бактериями Bacillus spp. 
ряда полярных метаболитов, в том числе многих аминокислот, например 
пролина и глицинбетаин, и сахаров — глюкозы, сахарозы и фруктозы (26, 
35, 41). Осмолиты, продуцируемые Bacillus spp., вовлекаются в осмотиче-
скую регуляцию клеток и поддерживают необходимый клеточный тургор 
через снижение водного потенциала растений без уменьшения в них фак-
тического содержания воды (13, 26, 35, 42). К основным осмолитам, которые 
синтезируются и накапливаются в растении в результате гидролиза белка 
при воздействии засухи, относится аминокислота пролин. Пролин выпол- 
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няет множество функций, включая регулирование кислотности цитозоля, 
минимизацию перекисного окисления липидов за счет улавливания свобод-
ных радикалов и стабилизацию субклеточных компонентов и структур (бел-
ков и мембран). Вовлечение пролина в спектр механизмов защитного дей-
ствия Bacillus spp. у различных видов дикорастущих и культурных растений, 
включая пшеницу, продемонстрировано в ряде исследований (3, 11, 16). 
Однако открытым остается вопрос, с чем связано Bacillus-индуцированное 
повышение содержания пролина в растениях — с его более активным вса-
сыванием из ризосферы или же с регуляцией биосинтеза в растениях (35). 
Имеются данные, указывающие на повышение засухоустойчивости пше-
ницы под влиянием Bacillus spp. с участием различныех других осмолитов 
(26). К примеру, выявлено существенное повышение засухоустойчивости 
растений при инокуляции штаммами PGPB, обладающими способностью к 
сверхпродукции трегалозы и(или) усиливающими ее накопление внутри 
растений (64). Известно, что трегалоза играет ключевую роль в передаче 
сигналов в клетке и стабилизации клеточных структур и белков (42, 65). 
Важное место в поддержании некоторыми штаммами Bacillus spp. осмоти-
ческого баланса и защиты внешних белков в фотосистеме II во время абио-
тических стрессов может занимать глицинбетаин (35). Так, обнаружена спо-
собность B. subtilis GB03 усиливать в растениях биосинтез холина (первич-
ного метаболита биосинтеза глицинбетаина) и накопление глицинбетаина, 
что сопровождалось повышением относительного содержания воды в ли-
стьях и накоплением сухой массы растений (35, 47). B. subtilis-индуцирован-
ное накопление глицинбетаина (2-кратное) и холина (5-кратное) придавало 
засухоустойчивость арабидопсису, тогда как в его мутантных линиях xipotl с 
нарушенным биосинтезом холина индуцированная В. subtilis засухоустойчи-
вость утрачивалась (42, 47). В ряде исследований подтверждена осмопро-
текторная роль сахаров в инокулированных PGPB растениях при засухе 
(42). Для некоторых штаммов Bacillus spp. выявлена способность увеличи-
вать накопление растениями полиаминов (кадаверина, спермидина, спер-
мина и путресцина) — основных метаболитов, повышающих осмоустойчи-
вость растений в условиях засухи (в дополнение к ключевой роли этих со-
единений в дифференцировке клеток, удлинении корней и регуляции тран-
скрипции) (35, 66). Инокуляция B. megaterium BOFC15 увеличивала накоп-
ление полиаминов в растениях, что приводило к опосредованной полиами-
нами активации сигнальных путей, которые смягчали повреждающее дей-
ствие засухи за счет поддержания повышенного количества воды в растении 
и фотосинтетической активности (66). Описана роль кадаверина и сперми-
дина в усилении роста корней у PGPB-обработанных растений во время 
осмотического стресса (23, 35). Например, повышение содержания полиа-
минов наблюдали у растений арабидопсиса, обработанных продуцирующим 
спермидин штаммом B. megaterium BOFC15 (66). Растения смогли пережить 
засуху благодаря крепкой корневой системе, имеющей более длинные пер-
вичные и боковые корни по сравнению с контрольными образцами (66). 
Анализ фильтрата культуры B. subtilis OKB105 подтвердил, что основным 
ростостимулирующим соединением оказался полиамин спермидин, в сек-
рецию которого были вовлечены гены yecA и speB, кодирующие полиамин-
пермеазу и агматиназу (16). Индуцированная OKB105 экспрессия генов экс-
пансинов (Nt-EXPA1, Nt-EXPA2) ингибировала экспрессию гена биосин-
теза этилена ACO1 (14). Профили транскрипции B. subtilis показали, что гены, 
связанные с ацетилированием, транспортом и биосинтезом полиамиаминов, 
дифференциально экспрессируются при выращивании в щелочных или 
кислых условиях. Анализ литературы также указывает на существование 
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связи между полиаминами и образованием биопленок, играющих важную 
роль в защите растений-хозяев (16), а также корреляции между количеством 
полиаминов, АБК и абиотическими стрессами (66). Это научное направле-
ние представляет интерес для раскрытия механизмов MIST, связанных с 
засухой (42). Недавние метаболомные исследования выявили накопление 
белков дегидринов и ряда других осмопротекторных соединений в иноку-
лированных бациллами растениях в условиях стресса (41). В частности, 
штамм B. amyloliquefaciens GB03 смягчал осмотический стресс, активируя 
чувствительные к засухе гены дегидринов и аквапоринов, изменяя гормо-
нальный гомеостаз и усиливая продукцию антиоксидантных ферментов и 
экзополисахаридов (27, 48). Сообщалось, что продуцируемые бактериями 
экзополисахариды участвуют в колонизации корней, улучшают водоудер-
живающую способность растений и фертильность почвы, а также служат 
для защиты самих бактериальных клеток от высыхания (50, 67). Кроме того, 
растения, инокулированные продуцирующими экзополисахарид PGPB, по-
казали более высокое накопление пролина, сахаров и аминокислот в усло-
виях водного стресса (50, 67). 

Активация систем антиоксидантной защиты. Известно, что 
засуха приводит к нарушению баланса между образованием АФК (суперок-
сидного радикала, пероксида водорода и гидроксильного радикала) и их 
нейтрализацией (4, 68). Избыточные количества АФК начинают самопро-
извольно и неспецифически взаимодействовать с молекулярными клеточ-
ными компонентами, что приводит к серьезным нарушениям клеточных 
структур, липидов, белков, углеводов, нуклеиновых кислот (62, 68). К важ-
нейшим механизмам засухоустойчивости растений, опосредованной бакте-
риями рода Bacillus, относится участие этих микроорганизмов в обезврежи-
вании АФК посредством модуляции естественных систем антиоксидантной 
защиты растений — как ферментативных (супероксиддисмутаза, СОД; пе-
роксидаза, ПО; каталаза, КАТ; аскорбатпероксидаза, АПО; глутатионредук-
таза, ГР), так и неферментативных (аскорбиновая кислота, АК; глутатион, 
цистеин, пролин, флавоноиды, каротиноиды и токоферол), все компоненты 
которой находятся в сложном функциональном взаимодействии (6, 35) (см. 
рис.). Сообщалось об увеличении активности антиоксидантных ферментов 
(СОД, ПО, КАТ) в растениях при инокуляции Bacillus spp. как основном 
механизме MIST-защиты против засухи (13, 17, 35, 42). Кроме того, обра-
ботка B. amyloliquefaciens 5113 оказывала защитный эффект на растения 
пшеницы при засухе посредством регуляции активности гена АПО APX1 и 
ферментов аскорбат-глутатионового комплекса, который, как известно, 
благодаря высоком внутриклеточному содержанию АК и глутатиона обеспе-
чивает высокую буферную окислительно-восстановительную способность 
клеток и служит ключевым игроком в антиоксидантной системе защиты (68). 
Интересно, что в норме обработка B. velezensis 5113 практически не оказы-
вала влияния на аскорбат-глутатионовый цикл у пшеницы, но существенно 
снижала активность АПО при тепловом стрессе, тогда как в условиях засухи 
и холодового стресса достоверно существенного снижения не обнаружено 
(41). Другие авторы сообщали, что засуха приводила к усилению активности 
связанных со стрессом генов APX1, SAMS1 и HSP17.8 в листьях пшеницы и 
повышала активность ферментов аскорбат-глутатионового цикла, тогда как 
у растений, обработанных B. amyloliquefaciens 5113, количество транскрип-
тов этих генов уменьшалось, что свидетельствует об улучшении состояния 
гомеостатических механизмов за счет бактериального прайминга (68). Оче-
видно, что разные штаммы Bacillus spp. могут по-разному снижать степень 
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окислительных повреждений с вовлечением различных биохимических пу-
тей, что может зависеть от многих факторов, включая характеристику самого 
штамма, вид растения, тип стресса и его интенсивность. В целом во всех 
исследованиях отмечали улучшение состояния всей про-антиоксидантной 
системы в инокулированных бациллами растениях, что при засухе проявля-
лось в снижении содержания конечного продукта перекисного окисления 
липидов — МДА (13, 22, 28, 35, 52).  

Регуляция уровня фитогормонов. Важным механизмом Bacil-
lus-опосредованного повышения засухоустойчивости и урожайности рас-
тений (16, 23), в частности пшеницы (13, 68, 70), служит продукция 
и(или) регуляция количества фитогормонов (26, 63, 69, 72) как центральных 
связующих звеньев, играющих ключевую роль в перепрограммировании он-
тогенетических и основных сигнальных каскадов, участвующих в формиро-
вании стрессоустойчивости растений. 

Показано, что фильтраты жидких культур Bacillus spp. содержат 
фитогормоны — ауксины, цитокинины, гиббереллины, АБК, СК, ЖК 
(71, 72), играющие важную роль в фотосинтезе, росте растений и целост-
ности плазматической мембраны, а также в развитии MIST (13, 73-75). 
Среди продуктов Bacillus spp. индольные соединения, например индолил-
3-уксусная кислота, играют жизненно важную роль в стимуляции роста и 
развитии растений, будучи основным ауксином, регулирующим деление и 
удлинение клеток, их разрастание и дифференциацию, развитие сосудистых 
тканей и апикальное доминирование (13, 16). Bacillus spp. используют для 
взаимодействия с растениями продуцируемую ИУК как элемент своей стра-
тегии колонизации, включая фитостимуляцию и обход основных защитных 
механизмов растений. Многочисленные исследования показали, что проду-
цирующие ИУК бациллы значительно усиливают рост растений пшеницы 
как в норме, так и при засухе (28, 40, 42, 63), обусловливая повышение 
поглощения воды и питательных веществ. Увеличение площади поверхно-
сти и длины боковых и придаточных корней из-за высокой секреции бак-
териями ИУК играет жизненно важную роль в улучшении потребления и 
усвоения микро- и макроэлементов, в ускорении роста и формировании 
засухоустойчивости растений (13, 42, 70, 76). Согласно недавним исследо-
ваниям, Bacillus spp. контролируют уровень эндогенной ИУК в корнях рас-
тений, регулируя экспрессию ауксин-чувствительных генов и тем самым 
вызывая изменения в архитектуре корня (23). Засуха снижала содержание 
ИУК и вызывала активацию гена AUX/IAA1 в неинокулированных пророст-
ках пшеницы, тогда как при инокуляции штаммом B. subtilis LDR2 содер-
жание ИУК увеличивалось (примерно на 80 %), а экспрессия гена AUX/IAA1 
подавлялась (63). Эти данные предполагают, что B. subtilis модулирует аук-
синовый сигнальный путь для защиты растений пшеницы от засухи. Выяв-
лены биохимические пути и гены, контролирующие бактериальный синтез 
ИУК, при этом предполагается, что основным предшественником при об-
разовании ИУК у микроорганизмов служит L-триптофан (77). Однако мо-
гут существовать и другие пути биосинтеза ИУК (индол-3-ацетамидный, 
индол-3-пируватный и триптаминовый), и иногда бактериальный штамм 
обладает более чем одним путем синтеза ИУК (77, 78). Считается, что 
наиболее широко способность продуцировать ИУК распространена среди 
почвенных бактерий (75) и чаще встречается среди эндофитных бактерий, 
чем среди эпифитных (77). Так, из исследованных 363 эпифитных и 373 
эндофитных бактерий доля ИУК-продуцирующих эндофитов составляла 
34 %, а эпифитов — 21 % (79). Еще одна важная группа фитогормонов, 
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продуцируемых Bacillus spp., — цитокинины, регулирующие прорастание 
семян, деление клеток в корнях и побегах растений, открытие устьиц, мо-
билизацию питательных веществ в условиях засухи (23, 28, 31). Сообщается, 
что 90 % P-солюбилизирующих бактерий обладают способностью проду-
цировать цитокинины in vitro (23). Для многих штаммов Bacillus spp. де-
тектирована способность к синтезу гиббереллинов, регулирующих различ-
ные физиологические процессы (прорастание семян, удлинение стебля, 
цветение, созревание плодов, а также старение листьев и плодов) (35, 80). 
Однако точный механизм, посредством которого гиббереллины способ-
ствуют росту растений при засухе, не совсем ясен. Предполагается, что 
усиление роста корней и увеличение плотности корневых волосков под 
влиянием продуцирующих гиббереллин бактерий связано с повышением 
потребления питательных веществ и воды растениями-хозяевами (69). 

Наряду с повышением засухоустойчивости растений в результате 
микробной колонизации было зафиксировано изменение в содержании фи-
тогормона АБК (42) — ключевого участника регуляции стрессовых реакций 
(69). Индуцированные бациллами сдвиги в количестве эндогенной АБК 
приводили к изменению архитектуры корневой системы за счет увеличения 
числа боковых корней и модификации водного статуса посредством регу-
ляции гидравлической проводимости корней, уменьшения скорости транс-
пирации листьев, повышения устьичной проводимости и индукции экс-
прессии генов, участвующих в обеспечении засухоустойчивости (42). Пока-
зано, что почти 2/3 из 2000 индуцированных засухой генов регулируются 
АБК (81). Обработка штаммом B. subtilis LDR2 способствовала поддержа-
нию фотосинтетической активности растений пшеницы в условиях засухи, 
при этом снижалось индуцируемое стрессом накопление АБК и АЦК (63). 
Так как ингибирование биосинтеза АБК подавляет экспрессию гена белка 
водного транспорта аквапорина TaAQP7, транскрипционная активность ко-
торого возрастает при водном стрессе, вызванное бактеризацией Bacillus 
снижение количества АБК свидетельствуют о том, что продукты бацилл мо-
дулируют засухоустойчивость растений посредством ап-регуляции гена 
TaAQP7. Вместе с тем проростки, обработанные LDR2, характеризовались 
усилением экспрессии гена TaCTR1, кодирующего ключевой негативный 
регулятор этиленовой сигнальной трансдукции, а также гена фактора тран-
скрипции TaDREB2, который участвует в регуляции формирования устой-
чивости растений к широкому спектру абиотических стрессов (63). По 
мнению авторов (63), повышение засухоустойчивости пшеницы под вли-
янием B. subtilis LDR2 обусловлено увеличением содержания ИУК и 
уменьшением — АБК:АЦК, а также модулированием активности регуля-
торного компонента этиленового сигналинга CTR1 и транскрипционного 
фактора DREB2. Сообщалось, что B. velezensis 5113 может использовать пе-
редачу сигналов АБК для влияния на засухоустойчивость пшеницы (41, 43). 
В некоторых исследованиях при инокуляции бациллами в растениях одно-
временно со снижением количества АБК повышалось содержание СК и 
ЖК, выполняющих сигнальные функции (82). Продукция бактериями СК, 
ЖК и(или) регуляция их экзогенного уровня в растениях может играть важ-
ную роль в MIST, поскольку к настоящему моменту не вызывает сомнения 
ключевая роль этих фитогормонов в запуске сложной цепи защитных реак-
ций, приводящих к формированию стрессоустойчивости растений (42, 69). 
Повышение накопления эндогенной СК в растениях пшеницы в ответ на 
инокуляцию B. subtilis 10-4 коррелировало с засухоустойчивостью растений, 
что указывает на вовлечение СК-зависимых сигнальных путей в реализацию 
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эффектов, опосредованных B. subtilis (28, 34). Фитогормоны ЖК и этилен 
также играют важную регуляторную роль в сети взаимосвязанных сигналь-
ных путей, участвующих в MIST (42, 69). Хотя в литературе есть сообщения 
об опосредованной бациллами активации СК-, ЖК- и этилен-зависимых 
сигнальных путей, вовлеченных у растений в развитие защитного ответа 
при биотических стрессах (83), сведений о регуляции бактериями засухо-
устойчивости пшеницы с участием этих сигнальных путей практически нет. 
Мы не обнаружили сообщений и о роли других фитогормонов (к примеру, 
брассиностероидов) в микроб-индуцированной системной устойчивости к 
засухе у растений пшеницы, хотя роль брассиностероидов в смягчении 
абиотических стрессов подтверждена (69). 

Этилен — еще один важный для роста и развития растений гормон, 
регулирующий рост клеток, прорастание семян, старение листьев, созре-
вание цветов и плодов, но эффект этилена зависит от его концентрации в 
тканях корня (69). Во время засухи биосинтез этилена усиливается, что 
отрицательно влияет на рост и развитие растений. В реакции разложения 
АЦK (непосредственного предшественника этилена) участвует АЦК-дез-
аминаза — ключевой фермент системы этилен-зависимой регуляции роста 
растений (52). Многие штаммы Bacillus spp. были зарегистрированы как 
продуценты АЦК-дезаминазы, и при их использовании отмечалось сни-
жение индуцированного стрессом накопления этилена, который в против-
ном случае мог бы стать ингибитором роста (23, 52). Использование бак-
териями АЦК в качестве источника питания приводит к уменьшению его 
содержания в растениях и, как следствие, к подавлению синтеза этилена 
в корнях. Предшественник этилена АЦК высвобождается из корней в ри-
зосферу растения-хозяина и расщепляется секретируемой Bacillus spp. 
АЦК-дезаминазой до аммиака и α-кетобутирата. В конечном итоге содер-
жание этилена снижается, что, в свою очередь, способствует росту расте-
ний, так как при уменьшении концентрации этилена улучшается погло-
щение воды и питательных веществ (44-46, 50). Показана способность 
продуцирующих AЦК-дезаминазу PGPB, включая Bacillus spp., улучшать 
рост пшеницы во время засухи (35, 44-46). К примеру, в условиях засухи 
в растениях, инокулированных продуцирующими АЦК-дезаминазу бакте-
риями B. amyloliquefaciens значительно повышалась интенсивность фото-
синтеза, транспирация, устьичная проводимость, содержание хлорофил-
лов a и b, а также урожайность зерна (44, 46). Согласно другим исследо-
ваниям, инокуляция бактериями, продуцирующими АЦК-дезаминазу, 
приводила к заметному увеличению относительного содержания воды в 
листьях пшеницы при водном стрессе (54).  

Изучение влияния B. subtilis LDR2 на экспрессию гена, кодирую-
щего CTR1 (регуляторный компонент этиленового сигнального пути, мо-
дулирующий связанные со стрессом изменения в растениях), показало, 
что при засухе в инокулированных LDR2 проростках пшеницы экспрессия 
TaCTR1 гена была выше, чем в неинокулированных, что свидетельствует 
о вовлечении этих бактерий в повышение засухоустойчивости пшеницы 
(63). Интересно, что, хотя активность АЦК-дезаминазы описана для мно-
гих штаммов Bacillus, гены АЦК-дезаминазы (структурный ген acdS и ре-
гуляторный ген acdR) не были идентифицированы в 271 штамме с полно-
стью секвенированным геномом (23). Эти штаммы принадлежали к классу 
Bacilli и представляли многие почвенные и связанные с растениями виды 
родов Bacillus и Paenibacillus (23). 

Биоконтроль фитопатогенов и продукция метаболитов. К не-
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прямым механизмам Bacillus-опосредованного улучшения роста растений 
пшеницы при засухе относится эффективная конкуренция и подавление 
патогенных микроорганизмов (грибов, бактерий) с помощью продуцируе-
мых вторичных метаболитов с антибиотическими свойствами, включая 
рибосомные (бактериоцины) или нерибосомные (липопептиды, полике-
тиды) пептиды с низкой молекулярной массой, ферментов, разрушающих 
клеточную стенку фитопатогенов (хитиназы, целлюлазы, глюканазы, про-
теазы, липазы), сидерофоров, летучих органических соединений, а также 
благодаря снижению образования этилена в растениях и активации MIST 
против стрессов (23) (см. рис.). Для разных видов Bacillus, включая B. sub-
tilis, B. amyloliquefaciens, B. cereus, B. thuringiensis и B. coagulans, показана 
способность синтезировать бактериоцины и бактериоциноподобные веще-
ства (амилолизин, амизин, субтилин, субтилозин A, субтилозин B, тури-
цин) с антимикробными свойствами в отношении фитопатогенов. Однако 
гораздо более сильные антимикробные свойства проявляют бациллы, про-
дуцирующие нерибосомные липопептиды и пептиды (23). Недавние ис-
следования показали, что липопептиды также влияют на колонизацию и 
сохранение представителей видов Bacillus в ризосфере, что стимулирует 
защитные механизмы растений (23). Наиболее важные продуцируемые ба-
циллами циклические липопептиды представлены семействами сурфак-
тина, итурина и фенгицина. Показано, что B. subtilis, B. amyloliquefaciens, 
B. licheniformis, B. pumilus и B. coagulans синтезируют липопептиды семей-
ства сурфактинов (сурфактин, лихенизин, пумилацидин, галобацилин, ба-
милоцин) — гептапептидов, которые действуют как противогрибные и ан-
тибактериальные средства. Семейство итуринов состоит из гептапептидов 
(итурин, микосубтилин, бацилломицин, бациллопептины, миксирин, мо-
явенсин, субтулен, продуцируемые B. subtilis, B. amyloliquefaciens, B. circans, 
B. pumilus и B. vallismortis), обладающих ингибирующим действием против 
широкого спектра грибов, но менее активных против бактерий. Продук-
цию липопептидов семейства фенгицинов (декапептиды фенгицин, пли-
пастатин, мальтацин), полезных для защиты растений от грибных патоге-
нов, обнаружили у B. subtilis и B. amyloliquefaciens (23). Нерибосомные ли-
попептиды включают курстакины, бацитрацины, полимиксины, грамици-
дины и тирокидины. Курстакины — циклические или линейные гептапеп-
тиды, специфичные для B. cereus и B. thuringiensis, обладают способностью 
дестабилизировать биологические мембраны как бактерий, так и грибов. 
Бацитрацины — циклические декапептиды, продуцируемые B. licheni-
formis, B. subtilis и B. sonorensis, активность которых в первую очередь 
направлена против грамположительных бактерий. Полимиксины — цик-
лические декапептиды, продуцируемые Paenibacillus polymyxa, которые по-
давляют рост и размножение грамотрицательных бактерий. Грамицидины 
и тироцидины — циклические декапептиды, синтезируемые B. brevis, ак-
тивны в отношении широкого спектра грамотрицательных и грамположи-
тельных бактерий. Некоторые виды бацилл продуцируют и другие нери-
босомные пептиды (бацилизин, ризоктицин, амикумацин, микобациллин, 
дикетопиперазины) и поликетиды (бациллин, дигидробациллин, диффи-
цидин, макролактин) с различными противогрибными и антибактериаль-
ными свойствами. У наиболее часто используемых биоагентов B. subtilis и 
B. amyloliquefaciens значительная часть генетического материала (соответ-
ственно 4-5 % и 8,5 %) отвечает за синтез вторичных метаболитов с по-
тенциалом для продукции более 20 антимикробных соединений разной 
структуры. В настоящее время кластеры генов, кодирующих бактериоци- 
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ны, а также пептиды и поликетиды легко идентифицируются при геном-
ном сканировании. Для 328 штаммов 57 видов порядка Bacillales иденти-
фицированы в общей сложности 583 предполагаемых кластера генов бак-
териоцина, кроме того, у 49 видов Bacillales обнаружили 1231 предполага-
емый кластер генов нерибосомных антимикробных соединений, которые 
объединили в группы в соответствии с 23 типами пептидов и пятью ти-
пами вторичных метаболитов поликетидной природы (23). Во многих ис-
следованиях показано, что гидролитические ферменты (хитиназы, хитоза-
назы, глюканазы, целлюлазы, липазы и протеазы), синтезируемые бацил-
лами, очень активно разрушают клеточные стенки грибов и бактерий, а 
также повышают устойчивость растений к стрессам (13, 23, 84). Описано 
значение синтезируемых бациллами сидерофоров в биоконтроле, основан-
ном на конкуренции за Fe с целью уменьшения его доступности для па-
тогенов (23). Большинство бактериальных сидерофоров представляют со-
бой катехолаты, такие как бациллибактин, продуцируемый некоторыми 
бациллами (например, B. subtilis, B. amyloliquefaciens, B. cereus, B. thurin-
giensis). Кроме того, представители рода Bacillus продуцируют широкий 
спектр сидерофоров, в частности пиовердин, пиохелин, шизокинен, пет-
робактин (23). 

Bacillus spp. также секретирует внеклеточные полисахариды и раз-
личные летучие органические соединения, которые изменяют структуру и 
морфологию корней и вызывают MIST у растений (85) (см. рис.). Летучие 
органические соединения имеют липофильную природу и действуют как сиг-
нальные молекулы для меж- и внутриорганных коммуникаций и передачи 
сигналов от клетки к клетке. Инокуляция B. amyloliquefaciens IN937a и B. sub-
tilis GB03 индуцировала продукцию летучих органических соединений — 
2R,3R-бутандиола и 3-гидрокси-2-бутанона в растениях арабидопсиса, что 
модулировало экспрессию генов, ответственных за рост растений. Колони-
зация корней арабидопсиса штаммом Pseudomonas chlororaphis O6 индуци-
ровала продукцию 2R,3R-бутандиола, что приводило к закрытию устьиц и 
повышению засухоустойчивости растений; также была установлена роль 
различных фитогормонов (СК, этилен и ЖК) в модуляции засухоустойчи-
вости. Однако в проростках пшеницы, обработанных B. thuringiensis AZP2, 
увеличение биомассы и повышение выживаемости растений во время за-
сухи происходили, напротив, из-за снижения выбросов летучих органиче-
ских соединений, а также усиления фотосинтеза (35, 40). 

Появление новых методов исследований позволяет более широко и 
комплексно оценить влияние микробных инокуляций на все жизненно важ-
ные системы растений, вовлеченные в регуляцию роста и развития как в 
норме, так и в стрессовых условиях. Благодаря метаболомным исследова-
ниям обнаружено, что в норме инокулированные штаммом B. velezensis 5113 
и неинокулированные растения пшеницы значительно различались по 
накоплению 61 метаболита: для 36 оно увеличивалось, для 25 — уменьша-
лось (41). В частности, инокуляция B. velezensis 5113 повышала содержание 
аминокислот L-пролина и L-глутамина, γ-аминомасляной кислоты (ГАМК), 
существенно влияла на метаболизм аланина, аспартата, глутамата и биосин-
тез флавоноидов (41), участвующих в защитных реакциях у растений и во 
взаимодействиях между растениями и микробами. Засуха вызывала значи-
тельное накопление метаболитов (обнаружили 194 метаболита) в листьях 
неинокулированных проростков пшеницы по сравнению с контрольными 
проростками, которые не были бактеризованы и не подвергались стрессу. 
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У инокулированных B. velezensis 5113 растений засуха вызывала накопление 
только 139 метаболитов. При этом в условиях засухи значительную разницу 
между инокулированными и неинокулированными растениями пшеницы 
отмечали только по 29 метаболитам (содержание 10 увеличились, 19 — 
уменьшились) (41). В частности, обработка B. velezensis 5113 снизила накоп-
ление некоторых метаболитов, связанных с биосинтезом флавонов и фла-
вонолов, а также интенсивность биосинтеза флавоноидов в листьях у не 
подвергнутых и подвергнутых стрессу проростков пшеницы, что указывает 
на возможное ингибирующее действие B. velezensis 5113 на биосинтез фла-
воноидов в растениях (41). Эти же авторы с использованием протеомного 
анализа показали, что при обработке B. velezensis 5113 в листьях пшеницы 
увеличивалось содержание белков, которые участвуют в процессе фотосин-
теза (41). Интересно, что образование этих белков подавлялось во всех не-
инокулированных растениях в условиях засухи, что указывает на важную 
роль B. velezensis 5113 в защите процесса фотосинтеза у подвергнутых за-
сухе растений пшеницы. Также было обнаружено, что в ответ на обработку 
B. velezensis 5113 в листьях пшеницы активируется синтез нескольких белков 
с неизвестными функциями. Особого внимания заслуживает тот факт, что 
в растениях пшеницы, инокулированных B. velezensis 5113, значительно по-
вышалось количество ГАМК, глутамина и пролина. Роль пролина и глута-
мина при Bacillus-опосредованной регуляции засухоустойчивости пшеницы 
уже описывалась в литературе (34), но для ГАМК такие работы отсутствуют. 
Имеются единичные сведения об участии ГАМК в становлении микробно-
растительных взаимодействий (86). В частности, сообщалось, что ГАМК 
синтезируется внутри клубеньков бобовых и участвует в формировании сим-
биоза между бактериями и растением. При дефиците влаги под влиянием 
обработки эндофитной бактерией B. subtilis B26 в побегах и корнях тимофе-
евки усиливалось накопление ГАМК и повышалась засухоустойчивость рас-
тений (87). Небелковая аминокислота ГАМК, которая быстро накаплива-
ется в тканях растений в ответ на биотические и абиотические стрессы, 
играет значительную роль в адаптации растений к стрессам и участвует в 
регуляции физиологических и биохимических путей, обеспечивающих устой-
чивость растений к стрессам, включая дефицит воды (78). ГАМК связана 
с поддержанием углеродно-азотного баланса, с метаболизмом аминокис-
лот, углеводов и регуляцией роста (86). Кроме того, ГАМК может действо-
вать как эффективный осмолит, не обладающий токсическими эффек-
тами, и как улавливатель АФК у растений, подвергшихся абиотическому 
стрессу. Следует отметить, что сравнительно недавно ГАМК начали рас-
сматривать как вторичный метаболит и сигнальную молекулу, вовлечен-
ную в сигналинг и защитные механизмы у растений (86). Выявленная спо-
собность B. velezensis 5113 модулировать содержание ГАМК в нестрессиро-
ванных листьях пшеницы может указывать на то, что этот штамм способен 
влиять на устойчивость растений к засухе посредством праймирования ана-
логично тому, как это происходит при применении экзогенного ГАМК (41). 
Вероятно, при стрессе вызванное бактеризацией накопление ГАМК в тка-
нях растений способствует повышению их устойчивости, обеспечивая фор-
мирование критического звена в каскаде реакций от восприятия сигнала 
стресса до последовательных физиологических ответов. Это свидетельствует 
в пользу важной роли этого метаболита в индуцированной бациллами 
устойчивости пшеницы к засухе, что, безусловно, заслуживает пристального 
внимания и дальнейших исследований. 
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Засухотолерантные штаммы Bacillus spp. и их эффективность. 
Особое внимание уделяется выделению засухотолерантных ростостимули-
рующих штаммов Bacillus spp. из ризосферы растений, обитающих в усло-
виях дефицита влаги, поскольку от роста и выживания бактерий в таких 
условиях зависит их способность смягчать повреждающее действие засухи 
на растения (50, 52). Недавние исследования U. Rashid с соавт. (52) пока-
зали, что засухотолерантные штаммы B. megaterium MU2 и B. licheniformis 
MU8 из ризосферы растений, произрастающих на засушливых и полуза-
сушливых территориях, вызывают системную устойчивость пшеницы к за-
сухе. В эксперименте in vitro aвторы изучили 90 изолятов ризобактерий, из 
которых 38, как оказалось, проявляли одно или несколько PGP свойств, 
включая солюбилизацию P, K и продукцию экзополисахаридов, но только 
два штамма — B. megaterium MU2 и B. licheniformis MU8 обладали лучшим 
потенциалом для повышения засухоустойчивости растений (активность 
АЦК-дезаминазы, продукция ИУК и антагонистическая активность против 
фитопатогенов). Кроме того, при воздействии засухи (−0,73 МПа) у B. me-
gaterium выявили продукцию трех новых полипептидов с молекулярной 
массой 18 кДа, 35 кДа и 30 кДа (52). Два отобранных засухотолерантных 
штамма в условиях нормального орошения и засухи увеличивали всхо-
жесть семян пшеницы соответственно на 11-46 %, жизнеспособность про-
ростков — на 11-151 %, накопление сырой массы — на 35-192 %, сухой — 
на 58-226 %. Более того, эти штаммы эффективно колонизировали корни 
пшеницы и увеличивали относительное содержание воды, количество фо-
тосинтетических пигментов и осмолитов. Так, после воздействия засухи 
выживаемость растений пшеницы, инокулированных B. megaterium MU2, 
повысилась благодаря увеличению относительного содержания воды (на 
59 %), количества хлорофиллов a, b и каротиноидов (соответственно на 
260, 174 и 70 %), содержания белка (на 136 %), пролина (на 117 %) и 
снижения образования МДА (на 57 %) (52). 

Генотипическая специфичность  действия  Bac i l lu s  spp .  
на растения пшеницы. На практике эффективность штаммов Bacillus spp. 
может варьировать в зависимости как от условий среды, так и от многих 
других факторов, включая генотип растений, их эколого-географическое 
происхождение, сортовые особенности, характеристики штаммов (34, 54, 
55, 88). Применение представителей Bacillus spp. для повышения урожайно-
сти полевых и овощных культур ограничивается вариативностью результа-
тов, полученных в лаборатории, в теплице и в полевых условиях (23). Фак-
тически при повторной интродукции (при инокуляции как растений, так и 
почвы) только у 1-2 % PGPB положительное влияние на рост растений со-
поставимо с результатами лабораторных тестов (23). Анализ многолетних 
данных об эффективности коммерческого биопрепарата Фитоспорин-М 
(основа B. subtilis 26Д, ООО НВП «БашИнком», г. Уфа, Россия) в полевых 
условиях на яровой пшенице показал более высокую отзывчивость на об-
работку семян биопрепаратом в засушливых условиях Оренбургской и 
Курганской областей (прибавка соответственно до 43 и 24 %) (55). Вы-
явлена специфичность взаимодействия Фитоспорина-М с разными гено-
типами пшеницы в зависимости от их устойчивости к засухе и принад-
лежности к экотипам. Наибольшую эффективность Фитоспорина-М от-
мечали в засушливых условиях на сортах яровой пшеницы степного эко-
типа (55). Результаты лабораторных экспериментов также показали, что в 
одинаковых условиях произрастания сорта пшеницы, принадлежащие к 
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разным экотипам, проявляли неодинаковую засухоустойчивость при ино-
куляции В. subtilis 26Д (88). Штамм B. subtilis 26Д увеличивал всхожесть се-
мян пшеницы сорта Саратовская 55 (степной волжский экотип) при засухе, 
тогда как практически не оказывал влияния или даже ингибировал всхо-
жесть семян сорта Омская 35 (лесостепной западносибирский экотип) (88). 
К подобным результатам привела инокуляция штаммом B. subtilis 10-4, ко-
торая существенно смягчала повреждающее влияние засухи на всхожесть 
семян и рост растений (длина корней и побегов, сырая и сухая масса) у 
пшеницы устойчивого сорта Экада 70 (степной волжский экотип) на ранних 
стадиях онтогенеза и не оказала защитного эффекта по этим же показателям 
в отношении восприимчивого сорта Салават Юлаев (лесостепной западно-
сибирский экотип) (34). Тем не менее обработка B. subtilis 10-4 индуциро-
вала (хоть и в разной степени) защитные ответы на уровне клеток у обоих 
сортов, что проявлялось в снижении степени окислительного и осмотиче-
ского повреждения клеток, вызываемого засухой, и в модулировании фото-
синтеза и водного обмена (34). Другие авторы сообщали, что ростовая ре-
акция пшеницы на инокуляцию бактериями, продуцирующими АЦК-дез-
аминазу, в норме и при засухе зависела от генотипа растения (46). Было 
высказано предположение о связи таких различий либо с составом корне-
вых экссудатов, уникальным для определенных генотипов пшеницы, либо 
с иными различиями между генотипами, влияющими на их способность 
сохранять относительно высокую численность продуцентов АЦК-дезами-
назы в ризосфере, что требует дальнейшего изучения. Выявление особен-
ностей и различий между генотипами и экотипами пшеницы в реакциях на 
инокуляцию Bacillus spp. может привести к инновационным стратегиям от-
бора для улучшения засухоустойчивости растений. Успешное применение 
Bacillus spp. в полевых условиях во многом зависит от взаимодействия 
между растениями и бациллами, которое может быть ограничено плохой 
колонизацией ризосферы (23). Бациллам требуется 24 ч для образования 
биопленки, которая способствует колонизации корней и продлевает бла-
готворное воздействие штаммов Bacillus на почву. Однако колонизация 
корней местными (аборигенными) штаммами бацилл более эффективна, 
чем лабораторными или коммерческими. Новые стратегии, например ин-
женерия микробиома и селекционная оптимизация микроорганизмов, по-
могают обнаружить, модулировать и улучшать целевые признаки, повы-
шая таким образом эффективность штаммов Bacillus spp. и препаратов на 
их основе. Необходимо понимать, как разные штаммы регулируют рост и 
развитие растений, учитывая при этом многочисленные факторы, влияю-
щие на эффективность Bacillus spp., четко определять особенности и спо-
соб выбора наиболее эффективных штаммов. Транскриптомный анализ 
генома B. amyloliquefaciens выявил многочисленные гены, вовлеченные в 
обеспечение приживления бактерий в ризосфере и контроль полезных для 
растений признаков, включая использование полисахаридов растений, по-
движность клеток и хемотаксис, вторичный синтез антибиотиков и кла-
стеры, относящиеся к стимуляции роста растений (23). Показано, что 
экссудаты корней и семян служат индукторами генов, продукты которых 
участвуют в колонизации корней и взаимодействиях растений с бацил-
лами (49, 89, 90). Новые исследования взаимодействия растений и бак-
терий раскрывают способность растений формировать свою ризосферу и 
микробиом эндоризы (91). Полученные к настоящему времени результа- 
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ты указывают на существование других не известных пока механизмов 
Bacillus-опосредованной засухоустойчивости у пшеницы, которые будут 
раскрыты с развитием технологий анализа функций генов (41). Исполь-
зование методов секвенирования следующего поколения (Next Generation 
Sequencing, NGS) в сочетании с протеомикой, метагеномикой, метаболо-
микой помогут уточнить детали этих взаимодействий, в том числе то, ка-
ким образом такая взаимосвязь влияет на рост и засухоустойчивость рас-
тений (23, 90). 

Применение композиций Bacillus spp. с другими биорегуля-
торами и микроорганизмами. В целях повышения эффективности Ba-
cillus spp. вызывает интерес составление их различных комбинаций с дру-
гими регуляторами роста, а также консорциумов с другими потенциально 
полезными микроорганизмами. К примеру, продуцирующие АЦК-дезами-
назу бактерии B. amyloliquefaciens в сочетании с органическим биоудобре-
нием биочаром (древесным биоуглем) эффективнее смягчали воздействие 
мягкой и сильной полевой засухи на растения пшеницы, усиливали их рост 
и повышали урожайность по сравнению с применением B. amyloliquefaciens 
или биочара по отдельности (44). Эти результаты подтвердили данные, по-
лученные авторами ранее в лабораторных условиях, где применение B. am-
yloliquefaciens улучшало морфологические показатели пшеницы в условиях 
индуцированной полиэтиленгликолем засухи (45, 46). В других исследова-
ниях инокуляция B. subtilis 10-4 в комбинации с СК также более эффек-
тивно защищала растения пшеницы от засухи и комбинированного воздей-
ствия засухи и фузариозной корневой гнили, что проявилось в заметном 
улучшении показателей роста (длина корней и побегов, накопление их сы-
рой и сухой биомассы), в модуляции процессов фотосинтеза, водного об-
мена, снижении степени окислительных и осмотических повреждений (22). 
Схожий положительный эффект комбинации PGPB + СК на растения 
пшеницы при недостатке воды получили N. Khan и A. Bano (50). При засухе 
растения пшеницы (устойчивый и восприимчивый к засухе сорта), обрабо-
танные композицией PGPB (B. cereus P2, Planomicrobium chinense P1) + СК, 
характеризовались значительным увеличением количества белков и сахаров 
в листьях, содержания хлорофилла и интенсивности его флуоресценции, а 
также меньшим синтезом индуцированного стрессом пролина, антиокси-
дантных ферментов и снижением перекисного окисления липидов в срав-
нении с контрольными неинокулированными растениями и растениями, 
инокулированными только PGPB (50). Использование комбинации штам-
мов PGPB Bacillus spp. и СК представляется многообещающей и экологи-
чески безопасной стратегией снижения повреждающего действия засухи на 
растения пшеницы. Некоторые авторы сообщали о перспективности при-
менения PGPB в сочетании с экзополисахаридами для борьбы со стрессами, 
вызываемыми засухой (67). Исследование Y. Li с соавт. (92) показало, что 
добавление супервпитывающего полимера (СВП) к культуре Bacillus sp. L-
56SAP значительно увеличивало выживаемость инокулянта и способ-
ствовало смягчению последствий засухи для пшеницы (улучшению про-
растания семян и роста растений) и повышению плодородия почвы (ак-
тивность уреазы, сахарозы и дегидрогеназы). Кроме того, препарат 
Bacillus sp. L-56 + СВП значительно повышал содержание хлорофилла в 
растениях пшеницы. Анализ методом qPCR в реальном времени показал, 
что при обработке Bacillus sp. L-56 + СВП у растений пшеницы в условиях 
засухи значительно снижаются уровни экспрессии генов, участвующих в 
улавливании АФК (TaCAT, CsCAT, TaAPX и CsAPX2), биосинтезе этилена 
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(TaACO2, CsACO1 и CsACS1), СК (TaPR1-1a и CsPR1-1a), реакции на стресс 
(TaDHN3, TaLEA и CsLEA11), но активируется транскрипция генов 
TaNAC2D и CsNAC35 (92). Некоторые исследователи сообщали об эффек-
тивности применения B. subtilis CP4, выделенного из почвы, в сочетании с 
грибами арбускулярной микоризы для увеличения накопления N, P, Cu, Fe 
и Zn в зерне пшеницы, что приводило как к биофортификации зерновой 
продукции, так и к усилению роста, повышению фотосинтетической актив-
ности, урожайности и продукции метаболитов у растений пшеницы в поле-
вых условиях (65). Кроме того, послеуборочный физико-химический анализ 
образцов почвы показал, что при внесении B. subtilis CP4 и грибов арбуску-
лярной микоризы ферментативный статус почвы (активность инвертазы, β-
глюкозидазы, дегидрогеназы) улучшался по сравнению с необработанными 
участками, при этом именно совместное применение PGPB и грибов в 
наибольшей степени способствовало повышению почвенного плодородия 
(65). Сообщалось об экспериментах по изучению влияния консорциумов 
Bacillus spp. с другими PGPB на рост и урожайность пшеницы как в лабо-
раторных, так и в полевых условиях (39, 93). Так, обработка тетракомбина-
цией B. megaterium + Arthrobacter chlorophenolicus + Enterobacter sp. + Pse-
udomonas aeruginosa значительно увеличивала высоту растений пшеницы (в 
теплице и в полевом опыте соответственно на 24,56 и 47,06 %), урожай-
ность зерна (на 75,80 и 40,09 %) и соломы (на 76,55 и 42,63 %) по сравне-
нию с контролем. Та же четырехкомпонентная и две трехкомпонентные ино-
куляции — B. megaterium + A. chlorophenolicus  + P. aeruginosa и A. chloro-
phenolicus  +  Enterobacter spp. + P. aeruginosa способствовали увеличению 
урожая и усвоению питательных веществ пшеницей (39). Сообщалось, 
что инокуляция штаммом B. megaterium M3 и комбинацией бактерий 
(B. megaterium M3 + B. subtilis 05U142 + A. brasilense Sp245) создавала бóль-
шую обеспеченность растений пшеницы питательными элементами, чем 
внесение минеральных удобрений (93). Подобные сравнения с химически 
удобренными почвами приводятся и в других работах (26, 37, 94). Следует 
обратить внимание на то, что некоторые PGPB при инокуляции способны 
отрицательно влиять на мутуалистические ассоциации между растениями 
и аборигенными почвенными микроорганизмами, и это может быть при-
чиной отсутствие благоприятного эффекта у некоторых PGPB (95). Струк-
тура сообщества ризобактерий пшеницы очень динамична и зависит от 
различных факторов: сорта, возраста растения, стадии роста, расстояния 
частиц почвы от волосков корня, характера корневой экссудации, свойств 
почвы и агротехнических приемов (26, 90). В целом накопленные данные 
свидетельствуют о перспективности сочетаний Bacillus spp. с другими при-
родными регуляторами роста и различными микроорганизмами для уси-
ления ростостимулирующего и антистрессового воздействия микробиоло-
гических препаратов на растения и повышения почвенного плодородия. 

Коммерциализация бациллярных биопрепаратов. Многие 
полезные штаммы Bacillus spp. коммерчески доступны для применения в 
качестве биоудобрений и средств защиты растений в виде готовых препара-
тов (табл.).  

Примеры коммерческих биопрепаратов на основе Bacillus spp. для стимуляции 
роста и защиты растений, включая пшеницу 

Основа Название биопрепарата Производитель 
B. subtilis 26Д Фитоспорин-М «НВП БашИнком», Россия 
B. subtilis GB03 Quantum-400 «Ecological Laboratories, Inc.», США  
B. subtilis QST713 Serenade «AgraQuest, Inc.», США 
B. subtilis улуч. GB03 Alinit, Kodiak «Gustafson, Inc»., США 
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Продолжение таблицы 

B. subtilis MBI600 Subtilex «Becker Underwood, Inc.», США 
B. subtilis Ч-13 БисолбиСан  ВНИИСХМ, Россия 
B. subtilis 63-Z Баксис «Инвиво», Россия 
B. subtilis ИПМ215 Бактофит «Сиббиофарм», Россия 
B. subtilis В-10 ВИЗР Алирин-Б «АгроБиоТехнология», Россия 
B. subtilis М-22 ВИЗР Гамаир  «АгроБиоТехнология», Россия 
B. subtilis ВКМ-В-2604D,  
B. subtilis ВКМ-В-2605D Витаплан ВИЗР, Россия 
B. subtilis Companion «Growth Products, Ltd.», США 
B. subtilis Cease «BioWorks, Inc.», США 
B. subtilis Pro-Mix  «Premier Horticulture, Inc.», Канада 
B. velezensis ABi19 FZB24 «ABiTEP GmbH», Германия 
B. subtilis Bio Safe «Lab. Biocontrole Farroupilha», Бразилия 
B. subtilis Ecoshot «Kumiai Chemical Industry», Япония 
B. subtilis Biosubtilin  «Biotech International, Ltd.», Индия 
B. amyloliquefaciens BioYield «Gustafson, Inc.», США 
B. amyloliquefaciens, Rhizocell GC «Lallemand Plant Care», Франция 
B. velezensis FZB42 
B. velezensis FZB45 
B. atrophaeus Abi05 

RhizoVital®42  
RhizoVital®45 
RhizoFert® 

«ABiTEP GmbH», Германия 
«ABiTEP GmbH», Германия 
«ABiTEP GmbH», Германия 

B. pumilus Yield Shield «Bayer CropScience», США 
B. pumilus Ballad Plus  «AgraQuest, Inc.», США 
B. pumilus Sonata «AgraQuest, Inc.», США 
B. licheniformis EcoGuard®  «Novozymes A/S», Дания 
B. velezensis Botrybel «Agricaldes», Испания 
B. megaterium Symbion-P «T. Stanes & Co., Ltd.», Индия 
Bacillus sp. Sublic «ELEP Biotechnologies», Италия 
Bacillus spp. Bacillus SPP  «Bio Insumos Nativa», Чили 

 

В мире происходит ежегодный рост числа разработок новых ком-
мерческих препаратов, содержащих полезные штаммы бацилл — B. subtilis, 
B. megaterium, B. amyloliquefaciens, B. licheniformis, B. pumilus, B. cereus, B. thu-
ringiensis, B. velezensis (23). Во многих работах уделяется внимание отдель-
ным этапам коммерциализации: выделению штаммов бактерий с полез-
ными свойствами, скринингу, методам ферментации, массовому производ-
ству, определению жизнеспособности рецептуры, токсикологии, произ-
водственным отношениям, контролю качества и эффективности практи-
ческого применения (13). На успех коммерциализации полезных штаммов 
влияет рыночный спрос и популяризация препаратов, их безопасность, 
стабильность, длительность хранения, малозатратноть и простота приме-
нения, наличие материалов-носителей (96). Один из наиважнейших ас-
пектов разработки и коммерциализации эффективных биопрепаратов на 
основе бацилл — знание механизмов их взаимодействия с растениями в 
норме и особенно при стрессе. Кроме того, результат разработок во многом 
зависит от эффективности взаимодействия между научными организациями 
и отраслями промышленности. 

Итак, обобщение данных литературы указывает на важную роль 
Bacillus spp. в регуляции роста, развития и стрессоустойчивости растений, 
что, несомненно, расширяет значимость практического применения бацилл 
для повышения засухоустойчивости и урожайности важнейших сельскохо-
зяйственных культур, включая пшеницу. Об этом также свидетельствует 
ежегодное увеличение числа фундаментальных исследований, разработок и 
объемы распространения коммерческих бациллярных биопрепаратов. Вме-
сте с тем полученные к настоящему времени результаты указывают на нали-
чие пока что не раскрытых механизмов Bacillus-опосредованной засухо-
устойчивости пшеницы. В будущих исследованиях представляется важным 
сосредоточить внимание на метаболических путях, обеспечивающих инду-
цированную бациллами системную устойчивостью растений, на расшире-
нии знаний о спектре продуцируемых бациллами метаболитов, сигнальных 
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молекул (фитогормонов, аминокислот и др.) и их вкладе в функционирова-
ние жизненно важных систем защиты растений, а также на выявлении но-
вых ключевых компонентов, ответственных за регуляцию засухоустойчиво-
сти пшеницы бактериями. Для более полной оценки и использования по-
тенциала бактерий Bacillus spp. в качестве инокулянтов, обеспечивающих 
устойчивую продуктивность пшеницы, необходимо понимать, каким обра-
зом разные штаммы стимулируют рост и защищают растения от стрессов, 
и четко определять факторы, способствующие более эффективному прак-
тическому использованию этих штаммов, особенно в засушливых условиях 
меняющегося климата. Особого внимания заслуживает изучение специфич-
ности взаимодействия бациллярных штаммов с разными сортами пшеницы 
и прецизионный подбор их комплементарных сочетаний с учетом геогра-
фических факторов произрастания растений (климат, почва). Также важно 
выявлять наиболее эффективные сочетания Bacillus spp. с другими природ-
ными регуляторами роста и микроорганизмами (мультиштаммовые консор-
циумы), проявляющие аддитивное действие при защите пшеницы от засухи 
и предназначенные для адресного применения в различных почвенно-кли-
матических условиях возделывания культуры. Кроме того, будущие иссле-
дования должны быть сосредоточены на разработке приемов сохранения 
способности бациллярных штаммов и(или) их комбинаций (консорциумов) 
с другими регуляторами роста и микроорганизмами влиять на рост и засу-
хоустойчивость растений пшеницы в полевых условиях так же эффективно, 
как в лабораторных тестах. Углубленное изучение механизмов взаимодей-
ствий бацилл с растениями пшеницы при засухе основывается на интегра-
ции современных подходов (методы NGS, протеомики, метагеномики и ме-
таболомики) с целью разработки перспективных проектов и стратегий прак-
тического применения эффективных и экологически безопасных микро-
биологических препаратов. 
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A b s t r a c t  
  

Environmental abiotic factors leading to water deficiency significantly limit the production 
of major crops worldwide (Z. Ahmad et al., 2018). In the face of rapid population growth and climate 
change, it is important to ensure food security, which is mainly possible by increasing the productivity 
of strategically important crops, including wheat, which is used for human consumption in many 
regions of the world and provides more than 50 % of food energy needs (S. Asseng et al., 2019). 
Application of beneficial growth-stimulating bacteria Bacillus spp. are effective, environmentally 
friendly and safe natural strategy for protecting plants from stresses resulting in water deficiency 
(M. Kaushal et al., 2019; A. Hussain et al., 2020; M. Camaille et al., 2021). To date, the growth-
stimulating and protective effect of Bacillus spp. under various abiotic stresses are indicated for a wide 
range of plants (S. Moon et al., 2017; H.G. Gowtham et al., 2020; N. Shobana et al., 2020), including 
wheat (G. Sood et al., 2020; U. Rashid et al., 2021). The mechanisms of this physiological action of 
Bacillus spp. on host plants remain largely unknown.  Presumably, it is due to i) competition for space 
and nutrients with plant pathogens and increased availability of macro- and micronutrients (S. Danish 
et al., 2019; D. Miljakovic et al., 2020; А. Kumar et al., 2021), ii) production of a wide range of 
bioactive components and protective compounds (M. Saha et al., 2016; R. Çakmakçı et al., 2017; N. Ilyas 
et al., 2020), and iii) induction of plant systemic tolerance to stresses (I.A. Abd El-Daim et al., 2019; 
C. Blake et al., 2021; U. Rashid et al., 2021). The efficacy of the same Bacillus strain may vary, 
depending on many factors including a spectrum of the synthesized compounds, strains, plant species, 
ecological and geographical origin, varietal characteristics, the types of stresses during the growing 
season, etc. (A. Khalid et al., 2004; G. Salem et al., 2018; O. Lastochkina et al., 2020). This review 
summarizes an information on the current state of research and the latest available information on 
plant-microbe interactions with a focus on protecting wheat against drought. In particular, the mech-
anisms underlying Bacillus-mediated adaptation and tolerance of wheat plants to drought are under 
consideration. It is shown that Bacillus spp. can induce wheat drought tolerance due to i) synthesis of 
compounds which provide protection against osmotic and oxidative stresses (D. Miljakovic et al., 2020; 
R. Çakmakçı et al., 2017), ii) intracellular transmission and enhancement of protective signals by a 
cascade of mediators, iii) regulation of the protective protein gene expression and interorgan transduc-
tion with the participation of the main phytohormones, their biosynthesis in the whole plant (U. Rashid 
et al., 2021), and iv) numerous compounds involved in increasing the bioavailability of macro- and 
microelements and productivity (А. Hussain et al., 2020; А. Kumar et al., 2021). Bacillus spp. can 
positively influence plant photosynthesis and water exchange (I.A. Abd El-Daim et al., 2019), as 
well as drought tolerance of wheat genotypes of different agroecological groups (L.I. Pusenkova et 
al., 2020). The joint use of Bacillus bacteria with other natural growth regulators enhance their 
effectiveness and stability of action (M. Zafar-ul-Hye et al., 2019). The listed commercial bacillary 
biologicals are effective on wheats. The review contributes to the understanding of the fundamental 
mechanisms of wheat—Bacillus spp. interactions under drought, the development of Bacillus-based 
biologicals and their use in ecologically oriented technologies for wheat growing under changing 
climate conditions. 
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