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   Проведен анализ литературных данных о снижении 

степени окислительного стресса в растениях пшеницы 

в условиях засухи под влиянием полезных рост-

стимулирующих бактерий (PGPB – plant growth 

promoting bacteria). Особого внимания заслуживают 

эндофитные бактерии Bacillus subtilis, 

колонизирующие внутренние ткани растений-хозяев, 

оказывающих положительное влияние на их 

метаболизм в ходе всего онтогенеза и сохраняющих 

защитный потенциал в послеуборочный период. 

Эндофитные бактерии способны улучшать усвоение 

элементов минерального питания растениями, 

продуцировать широкий спектр биологически 

активных веществ, включая витамины и 

фитогормоны. С гормональной активностью PGPB 

связывают их способность запускать 

осмопротекторную и антиоксидантную системы 

защиты растений, вносящих важный вклад в 

поддержание водного баланса растений и 

нейтрализацию активных форм кислорода при 

стрессе. Имеются многочисленные данные о PGPB-

индуцированном повышении активности 

антиоксидантных ферментов (пероксидазы, каталазы, 

супероксиддисмутазы и др.) и накоплении 

антиоксидантов неферментативной природы (пролин, 

цистеин, глутатион) в растениях пшеницы. 

Обсуждается участие трегалозы в проявлении 

защитных свойств эндофитных бактерийпри засухе. 
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формы кислорода, антиоксидантная система, засуха, 
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   An analysis of the literature data on the alleviation of 

drought-induced oxidative stress in wheat plants under the 

influence of plant growth-promoting bacteria (PGPB) is 

carried out. Particular attention in this mini-review is 

given to the endophytic bacteria Bacillus subtilis, since 

they are able to colonize the internal tissues of host plants 

and have a beneficial effect on their metabolism during 

ontogenesis as well as maintain the protective potential in 

the post-harvest period. Endophytic bacteria are able to 

improve the assimilation of mineral nutrients elements by 

plants, can produce a wide spectrum of biologically active 

compounds, including vitamins and phytohormones. The 

hormonal activity of endophytic bacteria is associated 

with their ability to trigger osmoprotectant and 

antioxidant defense systems in plants, which make an 

important contribution to maintaining the water balance 

of plants and neutralizing reactive oxygen species (ROS) 

during stress. There are numerous data on PGPB-induced 

increase in the activity of antioxidant enzymes 

(peroxidase, catalase, superoxide dismutase, etc.) and the 

accumulation of non-enzymatic antioxidants (proline, 

cysteine, glutathione) in wheat plants. The participation of 

trehalose in the protective effect of endophytic bacteria 

during drought is also discussed. 

 

 

 

 

   Keywords: Triticum aestivum L., reactive oxygen 

species, antioxidant system, drought, oxidative stress, 

proline, plant growth-promoting bacteria (PGPB), 

trehalose 
Поступила в редакцию: 22.04.2020 

 

DOI: 10.31163/2618-964X-2020-3-2-129-134 

 

В естественной среде обитания рост и развитие растений происходит в условиях 

постоянных изменений внешних факторов, способных оказывать неблагоприятное 

воздействие на растительный организм. Наиболее широко распространенным стрессом, 

затрагивающим все звенья метаболизма растений, является засуха, вызывающая усиление 

интенсивности транспирации и дыхания, снижение фотосинтетической активности 

водоудерживающей способности тканей, что приводит к существенному торможению роста 
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растений и ускорению перехода их онтогенеза к этапу старения [Osakabe et al., 2014]. В 

зерновых культурах, в частности у пшеницы на фоне падения аттрагирующей способности 

колосьев, наблюдается уменьшение их размеров и выполненности, а также количества зерен, 

что в целом негативно сказывается на продуктивности пшеницы. Для предотвращения 

потерь урожая в практике традиционно используются агрохимикаты, представляющие 

серьезную угрозу для человека и окружающей среды. В качестве альтернативы химическим 

препаратам все более широкое применение находят биопрепараты, основанные на 

использовании культур полезных рост-стимулирующих бактерий (PGPB – plant growth-

promoting bacteria), характеризующихся также свойствами индукторов устойчивости 

растений к стрессовым факторам биотической и абиотической природы, включая засуху. 

Особый интерес представляют эндофитные бактерии Bacillus subtilis, способные 

колонизировать ткани растений-хозяев и изнутри влиять на их метаболизм в ходе всего 

онтогенеза, сохраняя защитный потенциал в послеуборочный период [Lastochkina et al., 

2019]. В основе реализации рост-стимулирующего и защитного действия эндофитных 

бактерий на растения лежат множественные механизмы (рисунок).  

 
Рисунок. Основные механизмы протекторного действия Bacillus subtilis на растения 

в условиях воздействия засухи.  АБК – абсцизовая кислота, АК – аскорбиновая кислота, 

АПО – аскорбатпероксидаза, АФК – активные формы кислорода, ГР – глутатионредуктаза, 

КАТ – каталаза, ОСВ – относительное содержание воды, ПО – пероксидаза, СОД – 

супероксиддисмутаза, Сys – цистеин, PGPB – plants growth promoting bacteria. 
 

Важнейшими из них являются способность оказывать влияние на состояние 

гормональной системы своих растений-хозяев, улучшать усвоение ими элементов 

минерального питания, а также самим продуцировать широкий спектр биологически 

активных соединений (биосурфактантов, сидерофоров, витаминов) и веществ с 

гормональной активностью [Кудоярова и др., 2011; Максимов и др., 2015; Lastochkina et al., 

2019].  

К настоящему времени в литературе накоплены многочисленные данные об 

индуцированном Bacillus subtilis повышении устойчивости пшеницы к засухе, 
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обусловленным их способностью оказывать влияние на содержание фитогормонов в 

растениях пшеницы и самим синтезировать ауксины, цитокинины, гиббереллины, 

абсцизовую (АБК), салициловую и жасмоновую кислоты, а также этилен [Sgroyetal., 2009; 

Кудоярова и др., 2011; Максимов и др., 2015; Lastochkina et al., 2019]. Обнаружено, что 

синтезирующие индолил-3-уксусную кислоту (ИУК) B. subtilis 104 стимулировали процессы 

образования и роста корней пшеницы, усиливая тем самым процесс поглощения воды и 

питательных веществ в условиях водного стресса [Lastochkina et al., 2017]. Введение в 

прикорневую среду проростков пшеницы цитокинин-продуцирующих штаммов B. subtilis 

IB-22 приводило к значительному увеличению содержания гормонов цитокининовой 

природы в побегах проростков, сопровождавшемуся повышением скорости роста листьев и 

стимуляцией накопления сырой и сухой массы побегов [Мартыненко, Архипова, 2010]. Для 

эндофитных бактерий B. subtilis 11ВМ, оказывающих рост-стимулирующий эффект на 

растения пшеницы, выявлена гиббереллин-подобная активность [Егоршина и др., 2012]. 

Инокуляция АБК продуцирующими бактериями рода Azospirillum оптимизировала водный 

обмен арабидопсиса в условиях засухи [Cohen et al., 2015]. Одним из механизмов, который 

используется бактериями для стимуляции роста растений, является снижение в них уровня 

этилена путем дезаминирования его непосредственного предшественника – 1-

аминоциклопропан-1-карбоксилата (АЦК), являющегося источником питания для ряда PGPB 

[Кудоярова и др., 2011; Lastochkina et al., 2019]. Продуцирующие АЦК-дезаминазу бактерии 

способствовали поддержанию скорости роста корней и побегов и накоплению биомассы 

растений, подвергнутых водному стрессу [Saikia et al., 2018]. 

Предполагается, что гормональная активность эндофитных бактерий обусловливает 

их способность запускать осмопротекторную и антиоксидантную системы защиты растений, 

вносящих важный вклад в поддержание водного баланса растений и нейтрализацию 

активных форм кислорода (АФК) в неблагоприятных условиях [Kohler et al., 2010; Hao et al., 

2015; Lastochkina et al., 2019]. Хорошо известно, что засуха наряду с другими стрессами 

вызывает в растениях окислительный стресс, возникающий вследствие избыточной 

генерации АФК, таких как супероксидный анион-радикал (О2
•−

), гидроксильный радикал 

(OH
•
), перекисные радикалы (RO2

•
), перекись водорода (H2O2), синглетный кислород (

1
O2) и 

др., обладающих чрезвычайно высокой реакционной способностью [Osakabe et al., 2014]. 

При нарушении баланса между образованием АФК и их нейтрализацией, свободные 

радикалы начинают самопроизвольно и неспецифически взаимодействовать с 

молекулярными клеточными компонентами, вызывая серьезные нарушения структуры и 

функций мембран, активности ферментов, мутагенезу, остановке клеточного цикла, что 

приводит к гибели клеток и всего организма в целом [Carvalho, 2008; Колупаев, Кокорев, 

2019]. Обезвреживание АФК в растениях осуществляется антиоксидантной системой (АОС) 

защиты, все компоненты которой находятся в сложном функциональном взаимодействии, 

обеспечивая устойчивость растений к стресс-индуцируемым окислительным повреждениям 

[Колупаев, 2016; Колупаев, Кокорев, 2019]. АОС растений включает такие антиоксидантные 

ферменты, как пероксидаза (ПО), каталаза (КАТ), аскорбатпероксидаза (АПО), 

супероксиддисмутаза (СОД), глутатионредуктаза (ГР), а также компоненты 

неферментативной природы: аскорбиновая кислота, глутатион, цистеин, пролин [Kaushal, 

Wani, 2015; Колупаев и др., 2019]. 

К настоящему времени накоплены обширные сведения о способности PGPB запускать 

АОС защиты у своих растений-хозяев (рисунок). В частности, инокуляция корней пшеницы 

суспензией Lactobacillus plantarum вызывала активацию каталазы и повышение 

интегральной антиоксидантной емкости в проростках, нивелировала степень индуцируемого 

обезвоживанием окислительного стресса, регистрируемого по накоплению малонового 
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диальдегида (МДА) и Н2О2 [Яруллина и др., 2014]. Растения томата, инокулированные 

эндофитными бактериями Sphingomonas sp. LK11, характеризовались повышением 

активности каталазы, полифенолоксидазы, а также усилением синтеза глутатиона, что в 

совокупности способствовало снижению в этих растениях стресс-индуцированного уровня 

перекисного окисления липидов (ПОЛ) и накопления МДА [Halo et al., 2015]. Обработка 

растений салата Lactuca sativa штаммами грамотрицательных бацилл Pseudomonas 

mendocina повышала их устойчивость к дефициту влаги, усиливая активность пероксидазы и 

каталазы [Kohler et al., 2010]. При инокуляции и ко-инокуляции с Bacillus sp. и Arthrobacter 

pascens в растениях кукурузы увеличивалось содержание сахаров и пролина и возрастала 

активность антиоксидантных ферментов: СОД, ПО, КАТ и АПО [Ullah, Bano, 2015]. 

Аналогичные сведения были получены при инокуляции растений пшеницы арбускулярной 

микоризой, при которой было выявлено увеличение содержания компонентов АОС защиты 

неферментативной природы, в частности пролина и свободных аминокислот, а также 

повышение активности ряда антиоксидантных ферментов, таких как ПО и КАТ [Khalafallah, 

Abo-Ghalia, 2008]. Авторы полагают, что колонизация микоризой способствует улучшению 

осмотической регуляции растений пшеницы при засухе, усиливает их АОС защиты и 

снижает окислительное повреждение клеток, что в совокупности приводит к повышению 

устойчивости пшеницы к засухе [Khalafallah, Abo-Ghalia, 2008]. Имеются данные о 

вовлечении бактерий A. brasilense NO40 и B. amyloliquefaciens 5113, оказывающих защитный 

эффект на растения пшеницы при засухе, в регуляцию активности гена аскорбатпероксидазы 

APX1 и ферментов аскорбат-глутатионового космплекса [Kasim et al., 2013]. 

К числу соединений, характеризующихся ярко выраженной осмопротекторной и 

антиоксидантной активностью, относится гетероциклическая аминокислота пролин, 

занимающая особое положение среди низкомолекулярных антиоксидантов, т.к. её 

концентрация в растениях существенно возрастает в условиях засухи [Колупаев, 2016]. 

Накопление пролина в условиях стресса оказывает стабилизирующее действие на весь 

метаболизм растений, что проявляется в поддержании целостности мембранных структур и 

других клеточных компартментов, защите от денатурации белков и нуклеиновых кислот, 

предотвращении инактивации ферментов, уменьшении степени осмотического стресса и 

нейтрализации АФК [Курамшина, 2017]. Индукция синтеза и накопления пролина в 

растениях под влиянием эндофитных бактерий, а также вовлечение этого осмопротектанта в 

спектр их защитного действия на растения пшеницы и других культур в условиях засухи 

было продемонстрировано в многочисленных исследованиях [Lastochkina et al., 2019]. 

Например, использование PGPB стимулировало прирост биомассы и повышал 

относительное содержание воды (ОСВ) в листьях благодаря аккумуляции пролина в 

растениях кукурузы при воздействии водного стресса [Sandhya et al., 2010]. Колонизация 

тканей растений пшеницы эндофитными бактериями B. subtilis способствовала увеличению 

содержания пролина в этих растениях, сопровождавшееся также снижением уровня 

накопления МДА, и, соответственно, перекисного окисления липидов [Курамшина, 2017]. 

Эндофитные бактерии могут способствовать защите растений от окислительного 

стресса в условиях засухи, синтезируя другие осмопротектанты, в частности трегалозу 

[Lastochkina et al., 2019]. Трегалоза, представляющая собой высокостабильный дисахарид, 

образованный двумя остатками α-глюкозы, соединенных α-1,1-гликозидной связью, обладает 

высоко гидрофильными свойствами и способна связывать значительное количество воды 

внутри клетки, образуя гелевую фазу и снижая тем самым степень вызываемого засухой 

нарушений метаболизма. Кроме того, трегалоза может предотвращать происходящую в 

условиях обезвоживания деградацию и агрегацию белков, способствуя тем самым их 

ренатурации. Роль трегалозы как антиоксиданта была показана в опытах с Saccharomyces 
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cerevisiae, установлена взаимосвязь между степенью ненасыщенности ацильных цепей 

липидов, микровязкостью липидного бислоя мембран и интенсивностью накопления 

трегалозы в клетках этих микроорганизмов [Феофилова, 2014]. С использованием модельных 

систем было показано действие трегалозы в качестве протектора жирных кислот (ЖК). Она 

значительно снижала свободнорадикальное окисление по месту двойных связей в молекулах 

полиненасыщенных ЖК, которое выражалось в предотвращении автоокисления и 

деградации ненасыщенных ЖК с образованием пероксидов и альдегидов [Феофилова, 2014]. 

В литературе имеются данные о существенном повышении устойчивости разных культурных 

растений к условиям засухи при их инокуляции сверх-продуцирующими трегалозу 

штаммами бактерий, а также под влиянием PGPB, способных усиливать накопление этого 

осмопротектанта внутри растительного организма [Suarez et al., 2008; Lastochkina et al., 

2019]. Таким образом, суммируя приведенные данные можно заключить, что одним из 

механизмов, способствующих повышению засухоустойчивости пшеницы эндофитными 

бактериями, является активация под их влиянием АОС защиты растений и индукция в них 

синтеза осмолитов, таких как пролин и трегалоза, характеризующихся множественными 

протекторными свойствами и вовлекаемыми в защиту растений от окислительного стресса. 
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