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   Для экспериментов были отобраны эндофитные 

штаммы B. subtilis 26Д, B. subtilis 11ВМ, 

B. thuringiensis B-6066 и два изолята Bacillus sp. Tas1 

и Tas8.2, продуцирующие липопептиды трех 

семейств: сурфактины, фенгицины и итурины. Нами 

получены липопептид-богатые фракции (ЛБФ) 

из среды культивирования всех штаммов и изолятов. 

Цель работы состояла в подборе рост-

стимулирующих и иммуностимулирующих 

концентраций бактериальных штаммов и изолятов 

и их ЛБФ, способных модулировать разные типы 

устойчивости (антибиоз и выносливость) растений 

пшеницы к злаковой тле Schizaphis graminum Rond. 

Подобраны рост-стимулирующие концентрации 

для бактериальных суспензий в пределах 1.0 – 2.0 мкл 

суспензии на 1г семян, для ЛБФ в пределах 1.5 – 2.5 

мкг/мл. Обработка семян бактериальными 

суспензиями и их ЛБФ повышала всхожесть, а также 

увеличивала прирост сырой и сухой биомассы 

растений. Бактерии и их ЛБФ в рост-стимулирующих 

концентрациях опосредованно повышали 

выносливость растений, которую выражали 

в приросте листьев, и увеличивали смертность 

вредителя, кормившегося на растениях. 

Все изученные бактериальные штаммы и изоляты 

являются перспективными для защиты растений 

пшеницы от злаковой тли. 
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   For experiments, endophytic strains B. subtilis 26D, 

B. subtilis 11VM, B. thuringiensis B-6066 and two 

isolates of Bacillus sp. isolated from wheat leaves 

growing on the territory of the Republic of Bashkortostan 

Bacillus sp. Tas1 and Tas8.2 were selected. These strains 

and isolates produced lipopeptides of three families: 

surfactins, fengycins, and iturins. We obtained 

lipopeptide-rich fractions (LRF) from the cultivation 

medium of all strains and isolates. The aim of the work 

was to select growth-promoting and immunostimulating 

concentrations of bacterial strains and isolates and their 

LRFs, which are capable of modulating different types 

of resistance (antibiosis and endurance) of wheat plants 

against Greenbug aphid Schizaphis graminum Rond. 

Growth-promoting concentrations for bacterial 

suspensions were selected in the range of 1.0–2.0 μl of 

suspension per 1 g of seeds, and for LRF within 1.5–2.5 

μg/ml. Treatment of seeds with bacterial suspensions and 

their LRF increased germination and elevated the growth 

of wet and dry biomass in test for effectiveness of 

biocontrol agents (GOST 12038-84). Bacteria and their 

LRF at growth-promoting concentrations indirectly 

increased plant endurance, which was expressed in leaf 

growth, and enhanced mortality of the pest that fed 

on plants treated with bacteria or LRF. All studied 

bacterial strains and isolates are promising for protection 

of wheat plants from cereal aphids. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Высокая урожайность сельскохозяйственных культур в современных условиях 

невозможна без интегрированной защиты растений от вредителей и болезней средствами 

защиты растений (СЗР). На современном этапе развития сельского хозяйства доля 

химических CЗР снижается за счет замены биологическими средствами защиты, 

действующим началом которых являются микроорганизмы или вещества, вырабатываемые 

ими [Максимов и др., 2018]. Уникальной активной составляющей биологических СЗР могут 

стать стимулирующие рост растений бактерии (СРРБ) (или PGPB от plant growth promoting 

bacteria) живущие в почве, ризосфере, филосфере растений, или обладающие свойством 

эндофитности, т.е. способностью мутуалистически жить внутри растительных тканей, 

не вызывая у них болезней [Максимов и др., 2018, Rana et al., 2020]. Бактерии родов Bacillus, 

Pseudomonas широко используются для разработки таких препаратов.  

Однако меры борьбы против насекомых, питающихся флоэмным соком, в том числе 

злаковых тлей, ограничиваются использованием системных высокотоксичных инсектицидов, 

а при применении биопрепаратов на основе СРРБ возникают некоторые трудности, 

разрешить которые возможно, как предполагается, только посредством использования 

эндофитных штаммов бактерий [Rana et al., 2020].  

Защиту растений с помощью СРРБ, в том числе эндофитов, связывают с синтезом ими 

различных метаболитов с антибиотической активностью, например, липопептидов, 

с запуском системной индуцированной устойчивости (СИУ) и с рост-стимулирующей 

активностью [Vleesschauwer, Höfte, 2009; Максимов и др., 2018; Kudoyarova et al., 2019; 

Miljakovic et al., 2020]. Прямое действие СРРБ на рост растений связывают с повышением 

доступности для растений элементов минерального питания и продукцией метаболитов 

с гормональными и сигнальными функциями (ауксинов, цитокининов, гиббереллинов, 

абсцизовой, салициловой и жасмоновой кислот) [Maksimov et al., 2015; Kudoyarova et al., 

2019; Miljakovic et al., 2020]. Влияние бактерий на иммунитет растений связывают 

с бактериальными детерминантами (MAMPs, от microbe-associated molecular patterns), такими 

как флагеллин, липополисахариды, летучие органические соединения, фитогормоны и др. 

[Vleesschauwer, Höfte, 2009; Максимов и др., 2018; Miljakovic et al., 2020]. Прямой 

антагонизм СРР бактерий к фитопатогенам и вредителям связывают с их способностью 

синтезировать метаболиты с антибиотической активностью, что играет важную роль в 

контроле вредных организмов [Miljakovic et al., 2020]. 

Бактерии рода Bacillus продуцируют липопептиды (ЛП) трех семейств: сурфактины, 

фенгицины и итурины, что может объяснить высокий антипатогенный потенциал данных 

бактерий [Ongena et al., 2008; Andric et al., 2020]. Показано, что ЛП проявляют прямую 

антагонистическую активность к вирусам, микоплазмам, бактериям, дрожжам, грибам 

и оомицетам [Ongena et al., 2008; Andric et al., 2020]. Недавно стали появляться работы, 

в которых показана инсектицидная активность липопептидов по отношению к тлям, 

гусеницам мельничной огневки Ephestia kuehniella и личинкам комаров [Rodríguez et al., 

2018; Максимов и др., 2020]. Однако показана также элиситорная роль метаболитов, в том 

числе ЛП, в запуске сигнальных путей защиты, особенно против патогенов. Так сурфактин 

запускал СИУ к болезням у растений фасоли, дыни, томата, табака и винограда, тогда как 

фенгицин индуцировал защитный ответ у картофеля, томатов и табака [Miljakovic et al., 

2020; Максимов и др., 2020]. В последнее время стали появляться работы, 

свидетельствующие об индукции иммунитета растений под влиянием ЛП в ответ 
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на заселение растений насекомыми [Cawoy et al., 2014; Rashid, Chung, 2017; Or-Rashid et al., 

2018]. 

В связи с этим целью наших исследований был подбор рост-стимулирующих 

и иммуностимулирующих концентраций бактериальных штаммов и их липопептид-богатых 

фракций (ЛБФ), способных модулировать разные типы устойчивости (антибиоз 

и выносливость) растений пшеницы к злаковой тле. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Объекты исследования. В работе использовали эндофитные бактерии из коллекции 

Института биохимии и генетики УФИЦ РАН: два штамма B. subtilis 26Д (ВНИИСХМ, №128) 

и 11ВМ (ВНИИСХМ №519), один штамм B. thuringiensis B-6066 и два изолята Bacillus sp. 

выделенные из листьев пшеницы, произрастающих на территории Республики Башкортостан 

Bacillus sp. Tas1 и Tas8.2 (http://ibg.anrb.ru/wp-content/uploads/2019/04/Katalog-endofit.doc). 

Эксперименты с растениями проводили на проростках мягкой яровой пшеницы (Triticum 

aestivum L.) сорта Салават Юлаев (СЮ) с обыкновенной злаковой тлей (Schizaphis graminum 

Rond.) в контролируемых лабораторных условиях на светоплощадках с 16-ти часовым 

световым периодом при температуре 20/24ºС (ночь/день), мощность света 146 Вт/м
2
 (лампы 

Osram L 36W/77). Для экспериментов обыкновенную злаковую тлю размножали на молодых 

проростках сорта СЮ, выращенных в изолированных сосудах с прогретой при 180°С почвой 

в контролируемых лабораторных условиях (рис. 1, А, Б). 

Условия проведения экспериментов. Бактерии культивировались на жидкой 

питательной среде LuriaBertani (LB) при 22–24°C на шейкере OrbitalShaker-Incubator ES-20 

(BioSan, Латвия) при 120 об/мин. Проростки пшеницы выращивали в изолированных 

пластиковых сосудах на водной культуре (10% раствор Хогланда-Арнона) (рис. 1, Д). 

Проростки заселяли тлями в возрасте трех суток (рис. 1, Е). При подборе рост-

стимулирующих концентраций экспериментальные семена пшеницы перед посадкой 

обрабатывали жидкой культурой бактерий полусухим способом в различных концентрациях 

1, 2 и 3 мкл суспензии с титром 10
9
 на 1 грамм семян или замачивали в растворах 

липопептидов, выделенных из культуральной жидкости бактерий, в концентрациях от 0.5 

до 4.5 мкг/мл. При исследовании различных типов устойчивости растений пшеницы 

к злаковой тле суспензией бактерий обрабатывали семена, а ЛБФ опрыскивали листья за 24 

часа до заселения тлей. Все обработки проводили в рост-стимулирующих концентрациях.  

Получение липопептид-богатой фракции из среды культивирования 

бактериальных штаммов. После завершения культивирования бактериальную суспензию 

центрифугировали 45 минут при 1600 g на центрифуге Hettich Universal 320R, надосадочную 

жидкость подкисляли с помощью 2М HCl до рН 2.0 на рН-метре (HANNA Instruments, ФРГ) 

и оставляли на ночь при +5°С. Сформировавшийся осадок отделяли центрифугированием 

при 4000 g 30 мин, отмывали дистиллированной водой, подкисленной HCl до рН 2.0 и снова 

центрифугировали в тех же условиях. Полученный осадок суспензировали в небольшом 

количестве дистиллированной воды, доведя рН до 7.0 слабым раствором КОН, и добавляли 

к ней этанол до 80%. Через 1.5 часа периодического взбалтывания центрифугированием 

отделяли осадок, надосадочную жидкость пропускали через фильтр Amicon Ultracel – 3K 

(Merck, Германия), фракцию с молекулярной массой менее 3 кДа собирали и высушивали 

в вакуум-концентраторе Eppendorf Concentrator 5301 при 30ºС. Эту фракцию считали 

липопептид-богатой и использовали для дальнейших анализов.  
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Рис. 1. Размножение злаковых тлей в лабораторных условиях и проведение 

экспериментов с использованием насекомых-вредителей. (А) Размножение злаковой тли 

на молодых проростках пшеницы в больших сосудах с изоляторами, для предотвращения 

миграции насекомых. (Б) Размножение злаковой тли в малых сосудах. (В) Выращивание 

индивидуальных растений на жидкой питательной среде для проведения тестов на антибиоз 

или выносливость. (Г) Сосуды с индивидуальными растениями под изоляторами. (Д) 

Трехсуточные всходы растений пшеницы на жидкой питательной среде под изолятором. (Е) 

Заселение тлями трехсуточных всходов растений пшеницы. 

Методика определения энергии прорастания и всхожести семян, а также массы 

проростков предназначена для определения эффективности стимулирующих препаратов 

в лабораторных условиях при использовании в качестве тест-объекта высших растений. 

В качестве контрольной пробы используют чистые (необработанные препаратами или 

бактериальными штаммами) семена. Всхожесть семян определяли согласно ГОСТ 12038-84. 

Для этого отбирали по 4 пробы по 100 семян в каждой. Семена стерилизовали 80% этанолом, 

промывали водой комнатной температуры в течение 2-3 мин, просушивали фильтровальной 

бумагой, затем обрабатывали бактериальной культурой полусухим способом или 
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бактериальными метаболитами путем замачивания на 3 часа в различных концентрациях. 

Для проращивания семена раскладывали на двух-трех слоях увлажненной фильтровальной 

бумаги в чашках Петри и помещали в термостат при постоянной температуре 24ºC. Оценку 

и учет проросших семян при определении энергии прорастания и всхожести проводили через 

3 суток. К нормально проросшим семенам относили проростки, имеющие не менее двух 

нормально развитых корешков размером более длины семени и росток размером не менее 

половины его длины с просматривающимися первичными листочками, занимающими 

не менее половины длины колеоптиля. Для определения сырой массы растений проростки 

(по 10 штук в каждой пробе) слегка просушивали фильтровальной бумагой и взвешивали. 

Для определения массы сухого вещества проростки высушивали в термостате при 

температуре 80ºС до постоянной массы. Результаты представлены в виде сырой и сухой 

массы одного проростка в мг, а также в % от контроля. В таблицах приведены средние 

арифметические значения и их доверительные интервалы, рассчитанные по стандартным 

ошибкам.  

Антибиоз. Для теста на антибиоз выращивали по 5 растений одного 

экспериментального варианта в отдельных сосудах объемом 500 мл в 100 мл 10% -ного р-ра 

Хогланда-Арнона на пластиковом плотике, обернутым стерильной фильтровальной бумагой, 

в условиях, описанных для размножения обыкновенной злаковой тли (рис. 1, В, Г). 

На 3-х суточные всходы под изоляторы подсаживали личинок первого возраста из расчета 

1 особь на растение. После 14 дней подсчитывали абсолютное количество живых и мертвых 

тлей [Радченко, 2008]. Смертность тли выражали в % от их общего количества. 

Выносливость. Для экспериментов по выносливости исследуемые варианты 

растений пшеницы выращивали индивидуально в пластиковых изолированных контейнерах 

объемом 500 мл в 100 мл 10%-ного раствора Хогланда-Арнона на пластиковом плоте, 

который был обернут в стерильную бумагу, в тех же условиях, которые описаны выше 

(рис. 1, В). При наступлении трех дней длину всходов измеряли от плота до самого кончика 

листа, а после на каждое растение помещали 20 самок (бескрылых) и изолировали (рис. 1, Г). 

Неизменяющееся количество тли поддерживалось путем удаления личинок каждые 48 часов 

в течение двух недель [Радченко, 2008]. В конце эксперимента через 14 суток проводили 

повторное измерение высоты первого и второго листьев растений, незаселенных 

и заселенных тлями, и результаты сравнивали с первоначальным измерением, определяя 

прирост листа, который выражали в % от незаселенного вредителем и необработанного 

бактериями или метаболитами контроля. По степени прироста листьев судили 

о выносливости растений. Эксперименты включали в себя не менее 10 биологических 

повторов. 

Статистическая обработка результатов. Все эксперименты повторяли 3 раза 

с различным количеством биологических повторов от 5 до 100. В таблицах приведены 

средние арифметические значения и их доверительные интервалы, рассчитанные 

по стандартным ошибкам. Достоверность различий между вариантами опыта оценивали 

по t-критерию Стьюдента при доверительном уровне р ≤ 0.05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  

Известно, что СРРБ могут активно влиять на рост растений, что связано с выработкой 

ими фитогормонов, а также способностью опосредованно запускать в растениях каскад 

биохимических процессов, приводящий к накоплению эндогенных фитогормонов или других 
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метаболитов, влияющих на рост [Kudoyarova et al., 2019; Miljakovic et al., 2020]. В связи 

с этим мы определили рост-стимулирующий эффект как самих бактериальных штаммов 

и изолятов, так и их ЛБФ. В отобранных для работы бактериальных штаммах и изолятах 

ранее были определены гены биосинтеза липопептидов. Ген сурфактин-синтетазы 

(4-фосфопантенил-трансфераза, X63158.1а (NCBI EU882341)) идентифицирован в штамме 

B. subtilis 26Д и изолятах Bacillus Tas-1 и Tas-8.2. Ген биосинтеза итурина (D21876) 

(фосфопантенил-трансфераза (NCBI D21876) обнаружен в штаммах B. subtilis 11BM 

и B. thuringiensis B-6066. Кроме того, в штамме B. thuringiensis B-6066 идентифицирован ген 

биосинтеза фенгицина, кодирующий фенгицин-синтетазу (AJ011849) [Alekseev et al., 2021]. 

Липопептиды из данных штаммов и изолятов были выделены, очищены и проверены 

на наличие рост-стимулирующей активности. 

Таблица 1. Влияние бактериальных штаммов и изолятов рода Bacillus на всхожесть семян 

и прирост биомассы проростков пшеницы 

Бактериаль-

ный штамм/ 

изолят 

Концен

трация, 

мкл 

суспен

зии / г 

семян 

Всхожесть, 

% 

Сырая 

масса 

одного 

проростка, 

мг 

Прирост 

сырой 

массы 

одного 

проростка

, % от 

контроля 

Сухая 

масса 

одного 

проростка, 

мг 

Прирост 

сухой 

массы 

одного 

проростка, 

% от 

контроля 

Контроль - 90.0 ± 2.8
a
 62.5 ± 7.2

a
 100 5.4 ± 0.5

a
 100 

B. subtilis 26Д 

1 90.1 ± 2.9
a
 66.7 ± 1.5

b
 107 ± 1 6.3 ± 0.1

b
 116 ± 2 

2 99.6 ± 2.5
b
 80.2 ± 3.2

c
 129 ± 5 7.1 ± 0.1

c
 132 ± 1 

3 92.2 ± 3.1
a
 71.8 ± 7.7

d
 115 ± 2 7.1 ± 0.1

c
 131 ± 1 

B. subtilis 

11ВМ 

1 96.5 ± 2.0
c
 72.5 ± 1.1

d
 116 ± 2 6.8 ± 0.1

c
 126 ± 1 

2 93.7 ± 3.4
d
 62.1 ± 0.5

a
 100 ± 1 6.0 ± 0.2

b
 110 ± 3 

3 90.6 ± 3.6
a
 66.5 ± 0.3

b
 107 ± 1 6.2 ± 0.2

b
 115 ± 4 

Bacillus sp. 

Tas8.2 

1 95.7 ± 3.8
c
 86.1 ± 3.1

e
 138 ± 5 6.9 ± 0.2

c
 128 ± 4 

2 91.0 ± 5.3
a
 75.2 ± 2.4

cd
 121 ± 4 6.2 ± 0.1

b
 115 ± 3 

3 88.8 ± 1.6
e
 62.4 ± 1.9

a
 100 ± 3 5.7 ± 0.1

b
 107 ± 1 

Bacillus sp. 

Tas1 

1 81.0 ± 3.3
f
 62.6 ± 3.4

a
 100 ± 5 5.6 ± 1.6

a
 102 ± 9 

2 96.1 ± 4.5
c
 80.5 ± 1.6

c
 129 ± 3 7.1 ± 0.1

c
 132 ± 1 

3 91.4 ± 2.0
a
 73.6 ± 3.0

d
 118 ± 5 6.6 ± 0.1

bc
 122 ± 2 

B. 

thuringiensis 

B-6066 

1 91.8 ± 1.4
a
 69.3 ± 0.3

b
 111 ± 1 5.9 ± 0.1

b
 110 ± 1 

2 94.9 ± 5.6
c
 81.3 ± 3.9

c
 131 ± 6 7.1 ± 0.1

c
 132 ± 2 

3 92.4 ± 3.3
ad

 61.9 ± 0.2
a
 100 ± 1 5.5 ± 0.1

a
 103 ± 1 

Разные латинские буквы в одном столбце указывают на достоверные различия при доверительном уровне р ≤ 

0.05 

Для определения рост-стимулирующей активности были проведены испытания 

по определению влияния бактериальных штаммов и изолятов и их ЛБФ на энергию 

прорастания и всхожесть семян, а также на прирост сырой и сухой биомассы. Данная 

методика предназначена для определения эффективности стимулирующих препаратов 

в лабораторных условиях при использовании в качестве тест-объекта высших растений. 

В работе были использованы семена мягкой яровой пшеницы сорта Салават Юлаев 

с низкой всхожестью примерно 90%. Обработка семян бактериальными штаммами 



Экобиотех, 2022, Том 5, № 3, С. 118-129 Алексеев В.Ю. и др. «Поиск штаммов липопептид-продуцирующих эндофитных бактерий рода Bacillus…» 

124 

и изолятами повышала всхожесть почти на 10% от контроля, наибольший эффект оказал 

штамм B. subtilis 26Д, также высоко стимулировали всхожесть штамм B. subtilis 11ВМ 

и изолят Bacillus sp. Tas1 (табл. 1).  

Таблица 2. Влияние липопептид-богатой фракции (ЛБФ) бактериальных штаммов и изолятов 

рода Bacillus на всхожесть семян и прирост биомассы проростков пшеницы 

ЛБФ 

бактериальн

ого штамма/ 

изолята 

Концен

трация, 

мкг/мл 

Всхожесть, 

% 

Сырая 

масса 

одного 

проростка, 

мг 

Прирост 

сырой 

массы 

одного 

проростка, 

% от 

контроля 

Сухая 

масса 

одного 

проростка, 

мг 

Прирост 

сухой 

массы 

одного 

проростка, 

% от 

контроля 

Контроль - 90.5 ± 1.8
a
 64.3 ± 10.8

a
 100 5.8 ± 0.6

a
 100 

ЛБФ B. 

subtilis 26Д 

0.5 91.0 ± 0.5
a
 67.8 ± 3.7

a
 105 ± 6 6.3 ± 0.1

b
 109 ± 1 

1.5 91.5 ± 1.9
a
 76.6 ± 1.5

b
 119 ± 2 7.0 ± 0.2

c
 121 ± 4 

2.5 97.3 ± 2.7
b
 87.5 ± 6.9

c
 136 ± 11 7.4 ± 0.3

c
 127 ± 6 

3.5 92.5 ± 1.6
a
 64.1 ± 2.5

a
 100 ± 4 6.2 ± 0.1

b
 106 ± 1 

4.5 92.3 ± 1.4
a
 54.9 ± 1.8

d
 85 ± 3 5.7 ± 0.1

a
 98 ± 2 

ЛБФ B. 

subtilis 

11ВМ 

0.5 93.5 ± 4.9
c
 98.2 ± 0.8

e
 153 ± 1 7.7 ± 0.1

d
 132 ± 1 

1.5 95.0 ± 4.2
c
 102.0 ± 2.9

e
 159 ± 5 8.2 ± 0.1

e
 142 ± 2 

2 92.5 ± 4.9
a
 97.1 ± 0.8

e
 151 ± 1 7.8 ± 0.1

d
 133 ± 1 

2.5 91.3 ± 1.7
a
 81.5 ± 0.9

c
 127 ± 2 7.1 ± 0.3

c
 122 ± 6 

3.5 90.5 ± 1.0
a
 81.2 ± 1.6

c
 126 ± 2 7.1 ± 0.1

c
 122 ± 2 

4.5 90.0 ± 2.2
a
 77.2 ± 1.2

b
 120 ± 2 6.3 ± 0.1

b
 109 ± 2 

ЛБФ 

Bacillus sp. 

Tas8.2 

0.5 90.5 ± 1.0
a
 75.3 ± 3.2

b
 117 ± 5 6.4 ± 0.1

b
 111 ± 1 

1 90.8 ± 4.2
a
 83.9 ± 2.6

c
 131 ± 4 7.4 ± 0.1

c
 127 ± 3 

1.5 91.2 ± 5.1
a
 84.9 ± 5.1

c
 132 ± 8 7.4 ± 0.1

c
 127 ± 3 

2 93.4 ± 2.8
c
 98.0 ± 0.5

e
 152 ± 1 7.7 ± 0.1

d
 132 ± 2 

2.5 91.4 ± 3.8a 87.5 ± 6.6
c
 136 ± 10 7.5 ± 0.2

c
 129 ± 3 

3.5 90.2 ± 1.0
a
 60.8 ± 1.0

a
 94 ± 2 6.0 ± 0.2

a
 103 ± 3 

4.5 90.0 ± 0.5
a
 55.6 ± 1.3

d
 86 ± 2 6.4 ± 0.1

b
 110 ± 1 

ЛБФ 

Bacillus sp. 

Tas1 

0.5 91.0 ± 0.9
a
 64.8 ± 1.8

a
 101 ± 3 5.6 ± 0.1

a
 97 ± 1 

1.5 91.2 ± 6.8
a
 69.4 ± 5.5

a
 108 ± 9 6.4 ± 0.7

b
 110 ± 8 

2 91.5 ± 5.0
a
 86.7 ± 4.3

c
 135 ± 7 7.3 ± 0.4

c
 126 ± 7 

2.5 93.5 ± 2.9
c
 94.8 ± 6.9

e
 148 ± 11 8.0 ± 0.3

e
 138 ± 5 

3.5 88.0 ± 1.0
d
 81.5 ± 1.8c 127 ± 3 6.4 ± 0.1

b
 110 ± 1 

4.5 87.0 ± 0.5
d
 75.7 ± 1.3

b
 118 ± 2 6.1 ± 0.2

ab
 105 ± 3 

ЛБФ B. 

thuringiensis 

B-6066 

0.5 91.2 ± 1.8
a
 75.0 ± 0.1

b
 117 ± 1 6.0 ± 0.1

a
 103 ± 1 

1 92.0 ± 4.8
a
 98.0 ± 4.0

e
 152 ± 6 7.8 ± 0.2

d
 135 ± 3 

1.5 94.5 ± 1.6
c
 102.3 ± 1.7

e
 159 ± 3 8.4 ± 0.5

e
 144 ± 9 

2.5 91.0 ± 1.6
a
 71.2 ± 0.5

b
 111 ± 1 5.9 ± 0.1

a
 101 ± 1 

3.5 88.5 ± 0.7
d
 70.4 ± 4.3

b
 110 ± 7 6.0 ± 0.1

a
 103 ± 2 

4.5 82.0 ± 1.8
e
 61.4 ± 0.9

a
 96 ± 1 5.5 ± 0.1

f
 94 ± 1 

Разные латинские буквы в одном столбце указывают на достоверные различия при доверительном уровне р ≤ 

0.05 
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Причем влияние бактериальных штаммов на данный показатель зависело 

от концентрации суспензии. Более высокие концентрации даже подавляли всхожесть семян. 

Интересно, что штамм B. subtilis 11ВМ и изолят Bacillus sp. Tas8.2 стимулировали всхожесть 

при более низких концентрациях, чем остальные штаммы и изоляты (табл. 1). 

Влияние ЛБФ из среды культивирования пяти изученных штаммов и изолятов 

на повышение всхожести семян было ниже, чем бактериальных суспензий – 1 – 7% от уровня 

контроля (табл. 2). Наибольший эффект оказали ЛБФ штаммов B. subtilis 26Д, B. subtilis 

11ВМ и B. thuringiensis B-6066, предположительно вырабатывающие сурфактин, итурин 

и фенгицин, соответственно. Причем метаболиты штаммов B. subtilis 11ВМ и B. thuringiensis 

B-6066 работали в более низких концентрациях, чем таковые штамма B. subtilis 26Д (табл. 2). 

Повышение концентрации ЛБФ приводило к подавлению всхожести семян.  

Суспензия клеток бактериальных штаммов и изолятов оказывала положительный 

эффект на прирост сырой и сухой биомассы проростков пшеницы в зависимости 

от используемой концентрации, которая совпадала с концентрацией стимулирующей 

всхожесть семян (табл. 1, табл. 2). Наибольший эффект на прирост сырой биомассы оказал 

изолят Bacillus sp. Tas8.2, что составило 38% от уровня контроля. На прирост сухой 

биомассы штаммы и изоляты влияли примерно одинаково, повышая этот показатель 

примерно на 30% от контроля (табл. 1).  

Таблица 3. Рост-стимулирующие концентрации бактериальных штаммов и изолятов Bacillus 

spp. и их липопептид-богатых фракций (ЛБФ) 

Штаммы и изоляты 
Концентрация суспензии, 

мкл/г семян 

Концентрация ЛБФ 

штаммов и изолятов, мкг/мл 

B. subtilis 26Д 2.0 2.5 

B. subtilis 11ВМ 1.0 1.5 

Bacillus sp. Tas8.2 1.0 2.0 

Bacillus sp. Tas1 2.0 2.5 

B. thuringiensis B-6066 2.0 1.5 

 

Интересно, что ЛБФ изученных бактериальных штаммов и изолятов обладали более 

высокой способностью стимулировать накопление как сырой, так и сухой биомассы 

проростков по сравнению с суспензионными бактериальными культурами, также зависящей 

от использованной концентрации (табл. 2). Так прирост сырой биомассы повышался на 36 – 

59 %, а сухой биомассы на 27 – 44% по сравнению с контролем (табл. 2). Наибольший 

эффект оказали ЛБФ штаммов B. subtilis 11ВМ и B. thuringiensis B-6066, также высоко 

стимулировали прирост биомассы изоляты Bacillus sp. Tas1 и Bacillus sp. Tas8.2 (табл. 2). 

Такие результаты могут служить доказательством рост-стимулирующего эффекта 

выделенных ЛБФ. 

Таким образом, нами были подобраны рост-стимулирующие концентрации 

бактериальных штаммов и изолятов и их ЛБФ (табл. 3). 

В дальнейшей работе было изучено опосредованное через растение влияние 

бактериальных штаммов и изолятов Bacillus spp. и их ЛБФ на жизнеспособность злаковой 

тли, которое может выражаться в рост-стимулирующем эффекте данных бактерий и их 

метаболитов. Такой эффект бактерий может приводить к повышению выносливости 

(толерантности) растений к тлям, заключающейся в быстроте восстановления 

фотосинтетической активности и ростовых процессов [Koch et al., 2016; Rashid, Chung, 2017]. 
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Рис. 2. Влияние рост-стимулирующих концентраций суспензии бактериальных 

штаммов и изолятов Bacillus spp. (а, б) и их ЛБФ (в, г) на выносливость пшеницы при 

заселении растений S. graminum. Прирост первого (а, в) и второго (б, г) листьев 

растений пшеницы, не заселенных (Контроль) и заселенных (Тля) злаковой тлей S. 

graminum. Наблюдения проводили в течение 14 суток после заселения растений 

вредителем. Разные латинские буквы на гистограмме указывают на достоверные 

различия при доверительном уровне р ≤ 0.05 

В наших экспериментах установлена низкая выносливость растений пшеницы сорта 

СЮ по отношению к S. graminum, которая проявлялась в торможении роста 1-ого и 2-ого 

листьев пшеницы, прирост которых составил 83.3 и 74.8% по сравнению с контролем, 

незаселенным вредителем, соответственно (рис. 2). Обработка растений клетками 

бактериальных штаммов или их ЛБФ ускоряла рост 1-ого и 2-ого листьев пшеницы, как в 

норме, так и при заселении тлей (рис. 2). Все изученные бактериальные штаммы и изоляты в 

норме стимулировали рост 1-ого листа от 8 до 19%, рост 2-ого листа от 17 до 70% по 

сравнению с контролем, незаселенным вредителем (рис. 2, а, б). Лучше всех стимулировал 

рост листьев пшеницы в норме штамм B. subtilis 26Д (рис. 2, а, б). У обработанных 

бактериями растений злаковая тля не ингибировала рост, такие растения росли даже лучше 

контрольных на 3 – 15% 1-ый лист и на 15 – 42% 2-ой лист (рис. 2, а. б). Лучше всех скорость 

роста у заселенных вредителем растений поддерживал бактериальный штамм B. subtilis 26Д, 

также хорошо влияли на рост бактериальные изоляты Bacillus sp. Tas1 и Bacillus sp. Tas8.2 

(рис. 2, а, б).  
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ЛБФ всех изученных штаммов и изолятов стимулировали рост листьев в норме, но 

в меньшей степени, чем сами бактериальные штаммы (рис. 2). Обработка растений ЛБФ 

в норме повышала прирост 1-ого листа на 1 – 10%, а 2-ого листа на 1 – 13% по сравнению 

с контролем, незаселенным вредителем (рис. 2, в, г). Обработка растений ЛБФ поддерживала 

скорость роста растений, заселенных злаковой тлей, около контрольного уровня от 93 

до 113% у 1-ого листа и от 95 до 102% у 2-ого листа (рис. 2, в, г). Лучше всех стимулировали 

рост листьев ЛБФ штамма B. subtilis 26Д и изолятов Bacillus sp. Tas1 и Bacillus sp. Tas8.2 

предположительно продуцирующих сурфактин в качестве мажорного липопептида (рис. 2, в, 

г). Хуже влияли рост ЛБФ штаммов B. subtilis 11ВМ и B. thuringiensis B-6066, 

предположительно продуцирующих итурин и фенгицин в качестве мажорных липопептидов 

(рис. 2, в, г). Синтез сурфактина для штамма B. subtilis 26Д был показан нами ранее 

[Maksimov et al., 2020]. Для других штаммов и изолятов было показано наличие генов 

липопептид-синтаз [Alekseev et al., 2021]. 

Таким образом, СРРБ, стимулируя рост растений, компенсировали потери 

при кормлении злаковой тли и формировали определенную степень толерантности растений 

к вредителю, скорее всего, с помощью повышения доступности воды и элементов 

минерального питания, а также синтеза различных метаболитов, в том числе гормональной 

природы [Koch et al., 2016, Rashid, Chung, 2017]. Как показали наши результаты, 

липопептиды бактерий могут участвовать в повышении выносливости растений к вредителю 

(рис. 2, в, г). В условиях кормления тлей стимуляция роста ЛБФ, скорее всего, была связана 

со способностью некоторых липопептидов запускать защитные механизмы в растениях 

[Максимов и др., 2020]. 

 
Рис. 3. Опосредованное через растение влияние рост-стимулирующих концентраций 

суспензии бактериальных штаммов и изолятов Bacillus spp. и их ЛБФ на смертность 

обыкновенной злаковой S. graminum. Разные латинские буквы указывают на 

достоверные различия при доверительном уровне р ≤ 0.05 

Кроме того, мы показали, что бактериальные штаммы и изоляты Bacillus spp. 

и их ЛБФ опосредованно влияли на смертность злаковой тли, кормившейся на обработанных 

растениях пшеницы (рис. 3). Обработка растений бактериями увеличивала смертность тлей 

на 14.4 – 29.4 % относительно контрольных растений (рис. 3). Наибольший опосредованный 

эффект на смертность тли оказывали штаммы B. subtilis 26Д, B. thuringiensis B-6066 и изолят 

Bacillus sp. Tas8.2 (рис. 3). Обработка растений ЛБФ изученных штаммов и изолятов, 
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увеличивала смертность тлей на 7.2 - 18 % относительно контрольных растений (рис. 3). 

Наименьший эффект оказали ЛБФ изолятов Bacillus sp. Tas1 и Bacillus sp. Tas8.2 (рис. 3). 

Такое опосредованное влияние бактерий и их ЛБФ на смертность тли может быть 

связано с запуском системной индуцированной устойчивости (СИУ), при которой 

происходит регуляция редокс-статуса растений и гормональных сигнальных путей, 

что приводит к синтезу различных защитных метаболитов [Rashid, Chung, 2017; Miljakovic et 

al., 2020]. 

Так показано, что штамм B. subtilis BBG111 запускал устойчивость к возбудителю 

ризоктониоза R. solani в ризосфере риса за счет синтеза фенгицина и сурфактина, вызывая 

реакцию сверхчувствительности и гибель клеток [Chandler et al., 2015]. Во многих работах 

показано, что сурфактин и фенгицин способны индуцировать СИУ у растений к различным 

грибным и бактериальным болезням [Maksimov et al., 2020]. 

В последнее время стали появляться работы, свидетельствующие об эффективном 

развитии СИУ у растений к насекомым-вредителям под влиянием бактериальных 

метаболитов или за счет их синтеза бактериальными штаммами. Так, штамм B. velezensis 

YC7010, продуцирующий липопептид бацилопептин, вызывал дифференциальную 

экспрессию защитных генов в растениях риса после заселения дефальцидами Nilaparvata 

lugens Stål. [Or-Rashid et al., 2018]. Штамм B. amyloliquefaciens S499 продуцирующий 

липопептиды, приводил к усиленной экспрессии связанных с защитой генов липоксигеназы 

D и F (LOXD, LOXF) и индуцировал СИУ у растений томата [Cawoy et al., 2014]. Другой 

липопептид-продуцирующий эндофитный штамм B. amyloliquefaciens Blu-v2, вызывал СИУ 

у растений против кукурузной листовой совки Spodoptera frugiperda [Rashid, Chung, 2017]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Наши результаты свидетельствуют о том, что изученные бактериальные штаммы 

и изоляты являются перспективными для защиты растений пшеницы от злаковой тли, так как 

способны посредством стимуляции роста повышать толерантность растений к вредителю, 

а с помощью индукции СИУ снижать плодовитость насекомых и тем самым уменьшать 

нагрузку на растение. Наиболее перспективными оказались штаммы B. subtilis 26Д, 

B. thuringiensis B-6066 и изолят Bacillus sp. Tas8.2, они лучше всего стимулировали рост 

растений и опосредованно повышали смертность насекомых. 
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