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Аннотация 

   Использование бактерий стимулирующих рост 

растений для повышения урожайности все более 

актуально в растениеводстве. Понимание механизмов 

действия бактерий на растения необходимо как для более 

эффективного отбора новых штаммов полезных 

бактерий, так и для рационального их дальнейшего 

применения. Одним из ключевых свойств потенциально 

полезных бактерий является их способность 

синтезировать растительные гормоны, которые 

способствуют росту растений и устойчивости к 

стрессовым условиям. Поэтому способность бактерий к 

продукции фитогормонов используется в качестве одного 

из основных показателей при первичном отборе бактерий, 

стимулирующих рост. При этом действие бактерий 

зависит не только от их способности синтезировать 

растительные гормоны, но и от их способности влиять на 

гормональный баланс самого растения. В данном обзоре 

обобщена имеющаяся в литературе информация о 

гормонах, синтезируемых бактериями: ауксинах, 

цитокининах, абсцизовой, гиббереллиновой, салициловой 

и жасмоновой кислотах, этилене и их влиянии на рост и 

стрессоустойчивость различных растений. 

Ключевые слова 

   PGPR ◆ абсцизовая кислота ◆ ауксины ◆ 

гиббереллиновая кислота ◆ жасмоновая кислота ◆ 

цитокинины ◆ этилен 

Поступила в редакцию: 27.05.2025 

Принято в печать: 11.06.2025 

 

PHYTOHORMONES PRODUCED BY PLANT GROWTH 

PROMOTING RHIZOBACTERIA 

Akhtyamova Z.A. 

Ufa Institute of Biology of the Ufa Federal Research Centre 
of the Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia 

E-mail: akhtyamovazarina@anrb.ru 

Abstract 

   The use of plant growth-promoting bacteria to 

increase crop yields is becoming increasingly 

important in crop production. Understanding the 

mechanisms of bacterial action on plants is necessary 

for more effective selection of new strains of 

beneficial bacteria. One of the key properties of 

potentially beneficial bacteria is their ability to 

synthesize plant hormones that promote plant growth 

and resistance to stress conditions. Therefore, the 

ability of bacteria to produce phytohormones is used 

as one of the main indicators in the primary selection 

of growth-promoting bacteria. The action of bacteria 

depends not only on their ability to synthesize plant 

hormones, but also on their ability to influence the 

hormonal balance of the plant itself. This review 

summarizes the information available in the literature 

on hormones synthesized by bacteria: auxins, 

cytokinins, abscisic acid, gibberellic acid, salicylic 

acid, jasmonic acid and ethylene and their effect on 

the growth of various plants. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Ризосфера — это объем почвы, находящийся под физическим и биологическим 

воздействием корня, включая ткани корня, колонизированные микроорганизмами. Бактерии 

ризосферы (ризобактерии) – это группа бактерий, способных колонизировать корневую 

среду. Около 2–5% ризобактерий, при повторном введении путем инокуляции растений 

в почву, содержащую конкурентную микрофлору, оказывают благоприятное воздействие 
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на рост растений и называются ризобактериями, стимулирующими рост растений (PGPR) 

[Ahemad et al. 2014]. PGPR демонстрируют широкий спектр механизмов, способствующих 

развитию растений. На рисунке 1 приведены примеры разнообразных полезных для растений 

эффектов данных бактерий. 

Рис. 1. Демонстрация различных ролей PGPR в улучшении роста растений. 

Бактерии колонизируют поверхность корней растений, что позволяет им легко 

усваивать выделяемые корнями органические вещества [Gray, Smith 2005]. Поскольку корни 

являются местом для колонизации бактериями и источником питания растений, многие 

ризобактерии обладают способностью стимулировать их рост [Fasusi, Babalola 2021]. 

Не менее важна способность ризобактерий стимулировать рост листьев, поскольку 

с увеличением площади листьев возрастает их способность поглощать свет и фиксировать 

углекислый газ. Значительная часть синтезируемых при этом органических соединений 

транспортируется в корни, где они используются как источник энергии и субстрат для роста 

корней, а также и экскретируются в почву. Ризобактерии способны влиять не только на рост 

корней, но и непосредственно – на процесс экссудации органических веществ [Chen et al. 

2024; Kuzina et al. 2021; Kudoyarova et al. 2014], тем самым обеспечивая себя субстратом 

для роста. 

Исходя из вышесказанного, неудивителен интерес исследователей к механизмам, 

лежащим в основе стимулирующего действия ризобактерий на рост растений. Как правило, 

в этой связи рассматривается несколько факторов. В первую очередь, это способность 

улучшать минеральное питание растений. Известно, что азот жизненно необходимый 

для растений макроэлемент, которого растениям почти всегда не хватает из-за высокой 

растворимости нитратов и их вымывания дождями из верхних плодородных слоев почвы 

[Mosier et al. 2004]. Многие ризосферные бактерии способны к фиксации азота [Chanway 

et al. 2014]. Наиболее подробно в таком плане изучены ризобактерии, образующие клубеньки 
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на корнях бобовых растений [Chen et al. 2003], но и некоторые свободно живущие 

ризобактерии также способны к азотфиксации (например, этим свойством обладают многие 

виды Pseudomonas) [Desnoues et al. 2003]. Растения также зачастую испытывают дефицит 

фосфора даже на фоне внесения удобрений из-за низкой растворимости фосфатов, 

а ризобактерии могут повысить доступность фосфата для растений [Kudoyarova et al. 2017]. 

Помимо этого, ризосферные бактерии, стимулирующие рост растений способны 

защищать растения от фитопатогенов, таких как фитопатогенные грибы, за счёт своей 

способности к синтезу антибиотиков [Максимов и др. 2020].  

Одним из важнейших факторов рост-стимулирующего действия бактерий на растения 

является их способность продуцировать гормоны стимулирующего типа действия 

и разрушать гормоны-ингибиторы [Kudoyarova et al. 2019]. Изучение именно этого свойства 

является целью данного обзора, поэтому мы остановимся на нем подробнее. Таблица 1 

содержит несколько примеров ризобактерий, обладающих способностью к синтезу 

фитогормонов.  

Таблица 1. Примеры ризобактерий, продуцирующих фитогормоны 

Фитогормон 
Ризобактерия-

продуцент 
Ссылка 

Ауксины 

Agromyces; 

Bacillus 

Methylophages 

Bal et al. 2013 

Microbacterium; 

Paenibacillus 
Goswami et al. 2015 

Pseudomonas Кузьмина и др. 2015 

Цитокинины 

Agrobacterium Akiyoshi et al. 1987 

Pseudomonas; 

Bacillus subtilis 
Arkhipova et al. 2005 

Абсцизовая кислота 

Bradyrhizobium 

japonicum 
Boiero et al. 2007 

Azospirillum 

brasilense 

Cohen et al. 2008 

 

Bacillus 

amyloliquefaciens 
Shahzad et al. 2017 

Гиббереллиновая 

кислота 

Bacillus, 

Sphingomona 
Khan et al. 2014 

Салициловая кислота 

Achromobacter 

xylosoxidans; 

Bacillus pumilus 

Forchetti et al. 2010 

Serratia marcescens Lavania, Nautiyal 2013 

Этилен 

Pseudomonas 

solanacearum; 

Pseudomonas syringae 

Freebairn, Buddenhagen 

1964 

Ниже в подразделах рассматриваются основные гормоны, продуцируемые или 

разрушаемые бактериями, и их свойства. 
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ФУНКЦИИ ПРОДУЦИРУЕМЫХ БАКТЕРИЯМИ ГОРМОНОВ 

АУКСИНЫ 

Ауксины были первыми фитогормонами, найденными у растений [Went et al. 1937]. 

Одно из важных свойств ауксинов – их участие в фототропизме и геотропизме растений 

[Konstantinova et al. 2021]. Тропические изгибы растений формируются благодаря 

наравномерному распределению данных гормонов между частями побега с разной 

освещенностью. При обработке ауксинами колеоптиля и гипокотиля растений овса 

и подсолнечника была продемонстрирована способность ауксинов стимулировать 

растяжение клеток, ассоциированная с разрыхлением клеточных стенок под влиянием этих 

гормонов [Hager et al. 1971]. Активация растяжения клеток побега под влиянием ауксинов 

лежит в основе разнообразных реакций растений на внешние воздействия. Так изменение 

распределения ауксинов в побеге под влиянием фитохромов обеспечивает ускорение 

удлинения побегов в ответ на низкую освещенность [Vysotskaya et al. 2007]. 

Было показано, что разрыхление клеточных стенок может быть результатом 

активации АТФаз и выброса в апопласт протонов, что в свою очередь, может активировать 

гидролитические ферменты [Hager 2003], а также экспансины, которые обеспечивают 

уменьшение жесткости целлюлозного каркаса и ускоренное растяжение клеток [Majda et al. 

2018]. Согласно альтернативной точке зрения, влияние ауксинов на рост растяжением 

объясняется их влиянием на образование активных форм кислорода, разрыхляющих 

клеточную стенку [Joo et al. 2001].  

Среди ауксинов наиболее изучена индолил-3-уксусная кислота (ИУК). Способность 

синтезировать именно этот гормон была обнаружена у многих бактерий [Manoj et al. 2020]. 

Более 80% бактерий, выделенных из ризосферы, являются продуцентами ИУК [Khalid et al. 

2004]. Возможно, это связано с простотой метода их определения [Ehmann 1977]. 

Данный метод основан на резком увеличении способности бактерий продуцировать ауксины 

при добавлении в среду культивирования предшественника ауксинов триптофана [Asghar 

et al. 2002]. 

ИУК в основном вырабатывается ризобактериями через триптофан-зависимые 

и триптофан-независимые пути. Изучение различных путей биосинтеза ИУК показало, 

что существует высокая степень сходства между бактериальными и растительными путями. 

Было идентифицировано шесть различных бактериальных путей биосинтеза ИУК, 

пять из которых являются триптофан-зависимыми [Spaepen et al. 2007]. В таблице 2 

представлены триптофан-зависимые пути биосинтеза ИУК и примеры ризосферных 

бактерий, использующие их. 

Важно отметить, что разные бактерии могут использовать разные пути для биосинтеза 

ИУК, а наличие специфических ферментов может различаться среди видов или штаммов 

бактерий. Кроме того, бактерии могут использовать несколько путей одновременно 

или переключаться между различными путями в зависимости от условий окружающей среды 

и доступности питательных веществ. Понимание биосинтеза ИУК в ризобактериях имеет 

решающее значение, поскольку он играет важную роль во взаимодействиях растений 

и микробов и может способствовать росту растений и устойчивости к болезням. Необходимы 

дальнейшие исследования для изучения регуляции, генетических детерминант 

и функциональных результатов производства ИУК через различные пути в ризобактериях. 
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Таблица 2. Триптофан-зависимые пути биосинтеза ИУК и примеры ризосферных бактерий, 

их использующих  

Название пути Механизм биосинтеза ИУК 

Примеры ризосферных 

бактерий, использующих 

данный путь 

Путь индол-3-

пировиноградной 

кислоты (ИПК) 

Превращение триптофана в ИПК с 

последующим декарбоксилированием 

индол-3-пировиноградной кислоты в 

индол-3-ацетальдегид и последующим 

окислением индол-3-ацетальдегида в 

ИУК. 

Azospirillum brasilense, 

Azospirillum lipoferum, 

Bacillus amyloliquefaciens, 

Bacillus cereus, 

Pseudomonas putida, 

Pseudomonas fluorescens, 

Enterobacter amnigenus, 

Enterobacter cloacae, 

Klebsiella oxytoca 

Путь индол-3-

ацетамида 

Преобразование триптофана в индол-3-

ацетамид ферментами, такими как 

триптофанмонооксигеназа. Затем индол-

3-ацетамид далее метаболизируется в 

ИУК посредством различных 

ферментативных реакций. 

Enterobacter asburiae, 

Enterobacter cloacae, 

Klebsiella pneumoniae, 

Klebsiella oxytoca, 

Azospirillum brasilense, 

Pseudomonas fluorescens, 

Bacillus subtilis, 

Rhizobium leguminosarum 

Путь индол-3-

ацетонитрила 

Превращение триптофана в индол-3-

ацетонитрил посредством 

триптофанаминотрансферазы. Далее 

индол-3-ацетонитрил преобразуется в 

индол-3-ацетальдоксим под действием 

фермента нитрилазы, который в свою 

очередь преобразуется в ИУК после серии 

ферментативных реакций. 

Pseudomonas putida 

Alcaligenes faecalis, 

Herbaspirillum seropedicae 

Триптаминовый 

путь 

Получение триптамина из триптофана, 

который далее окисляется с образованием 

индол-3-ацетальдегида. Далее индол-3-

ацетальдегида превращается в индол-3-

пировиноградную кислоту с дальнейшим 

образованием индол-3-ацетамида под 

действием ферментов. 

заключительный этап – превращение 

индол-3-ацетамида в ИУК. 

Enterobacter cloacae, 

Bacillus subtilis 

Путь оксидазы 

боковой цепи 

триптофана 

Окисление боковой цепи триптофана в 

индол-3-ацетальдоксим и восстановление 

его до индол-3-ацетальдегида индол-3-

ацетальдоксим редуктазой. Превращение 

индол-3-ацетальдегида в ИУК 

Pseudomonas putida, 

Azospirillum brasilense 

(модифицировано из Spaepen et al. 2007) 

ЦИТОКИНИНЫ 

К цитокининам относятся производные аденина с изопреноидным или реже 

бензольным радикалом в шестом положении пуринового кольца. Название этого класса 

фитогормонов обусловлено тем, что они были открыты как вещества, стимулирующие 

деление клеток растений в культуре тканей in vitro [Skoog et al. 1965]. Более детальное 
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изучение механизма действия цитокининов на этот процесс выявило их способность влиять 

на регуляторы клеточного цикла, циклины [Schaller et al. 2014]. Необходимость цитокининов 

для активации роста побега за счет деления клеток была показана на модели трансгенных 

растений, у которых уровень цитокининов был понижен в результате сверхэкспрессии генов, 

кодирующих цитокининоксидазу, катализирующую необратимый распад этих гормонов 

[Werner et al. 2001]. Тем не менее, у мутанта по трем цитокининовым рецепторам рост 

корней также был подавлен [Higuchi et al. 2004], что указывает на необходимость этих 

гормонов для нормального роста корней. Не исключено, что действие высоких концентраций 

цитокининов на рост корней связано с влиянием этого гормона на синтез этилена [Korobova 

et al. 2016]. Так или иначе, ингибирующее влияние цитокининов на рост корней является 

важным компонентом действия этих гормонов на растения.  

Еще один важный аспект функциональной активности цитокининов – 

это их способность задерживать старение листьев, что проявляется в предотвращении 

распада хлорофилла. Этот эффект был обнаружен вскоре после открытия цитокининов и лег 

в основу биотеста на цитокинины, в котором анализируется скорость распада хлорофилла 

в инкубируемых в темноте высечках из листьев [Fletcher et al. 1982]. Поскольку многие 

стрессовые воздействия (например, засоление) ускоряют процесс старения растений, 

что отрицательно сказывается на их урожайности, способность ризосферных бактерий 

повышать уровень хлорофилла (что может быть обусловлено их способностью 

синтезировать цитокинины) является весомым аргументом для их использования 

в растениеводстве. 

Под цитокининами понимают не только сами свободные основания, но и различные 

их модификации: рибозиды, нуклеотиды, а также глюкозиды [Sakakibara et al. 2006]. 

Исследователи полагают, что биологическую активность проявляют именно свободные 

азотистые основания, в то время как их производные служат для транспортировки 

(рибозиды), хранения (О-глюкодизы и нуклеотиды) или представляют собой результат 

необратимой деактивации (N-глюкозиды). 

Ключевым ферментом, участвующим в формировании изопентенил аденозин фосфата 

из нуклеотида аденина, является изопентенил трансфераза, сокращенно ipt. Он был впервые 

обнаружен у бактерий Agrobacterium tumefaciens, которые используют этот гормон 

для стимуляции роста и образования опухолей у растений [Takei et al. 2001]. В дальнейшем 

было установлено, что синтез цитокининов происходит у многих бактерий, обитающих 

в ризосфере, принадлежащих к родам Azotobacter, Azospirillum, Rhizobium, Bacillus, 

Burkholderia, Klebsiella, Paenibacillus и Pseudomonas [Conrad et al. 1992; Timmusk et al. 1999; 

de Salamone et al. 2001; Arkhipova et al. 2005]. При этом, количество бактерий, способных 

к продуцированию цитокининов, значительно меньше, чем тех, которые способны 

продуцировать ауксины. Но, тем не менее, способность ризосферных бактерий к синтезу 

цитокининов считается важным фактором, обеспечивающим стимуляцию роста растений 

под их воздействием [Timmusk et al. 1999; Akhtar et al. 2020]. 

АБСЦИЗОВАЯ КИСЛОТА 

Гормон абсцизовая кислота (АБК) был обнаружен как вещество, вызывающее 

опадение листьев хлопчатника, что и послужило основанием для присвоения этому 

соединению такого названия (abscission – опадение) [Addicott et al. 1966]. Хотя роль 

эндогенной АБК в регуляции опадения оказалась не столь уж очевидной, название за этим 
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веществом сохранилось. Более интригующей стала способность АБК подавлять растяжение 

отрезков колеоптилей, т.е. действовать как антагонист ауксинов [Wright, Hiron 1969]. В этой 

же работе было также показано накопление АБК при увядании отделенных листьев. 

В результате за этим гормоном надолго закрепилось представление как об ингибиторе роста, 

который накапливается при дегидратации. Тем не менее, это представление оказалось 

упрощенным, судя по тому, что дефицитный по АБК мутант уступал по размерам растениям 

исходного генотипа [Makela et al. 2003; Nitsch et al. 2012]. Эти результаты свидетельствуют о 

необходимости данного гормона для нормального развития растений. 

Механизм влияния АБК на рост растений до сих пор не до конца понятен, и гораздо 

больше сведений о другом свойстве этого гормона: его способности закрывать устьица 

[Mansfield, McAinsh 1995]. Механизм этого эффекта изучен детально. Он заключается 

в способности АБК влиять на активность каналов, вызывая выброс из клеток ионов калия 

и анионов и предотвращение их поглощения клетками [Roberts et al. 2000]. В результате 

концентрация осмотиков в устьичных клетках снижается, тургор падает, что приводит 

к смыканию устьичных клеток и снижению их проводимости. Каскад процессов, которые 

ведут от АБК к закрытию устьиц, включает множество компонентов (например, кальций-

зависимую активацию протеинкиназ (CDPKs), продукцию перекиси (ROS) и окиси азота 

(NO)), список которых продолжает пополняться. Тем не менее, запуск каскада сигналов, 

приводящих к закрытию устьиц, начинается с взаимодействия АБК с рецептором 

PYR/PYL/RCAR, открытие которого было названо одним из наиболее важных событий 

биологии растений [Yu et al. 2016]. Интересно то, что АБК является антагонистом 

цитокининов и ауксинов в действии на устьичную проводимость: в отличие от АБК, 

цитокинины и ауксины поддерживают устьица в открытом состоянии [Song et al. 2006]. 

Одно из объяснений этого феномена заключается в противоположном действии этих 

гормонов на уровень перекиси водорода: АБК увеличивает ее продукцию, а остальные 

гормоны – снижают (перекись, как указывалось выше, необходима для закрытия устьиц под 

влиянием АБК). 

Еще один важный процесс, контролируемый абсцизовой кислотой, – обезвоживание 

семян и их переход к состоянию покоя. Показано, что у дефицитных по АБК растений 

отсутствует состояние покоя зародыша, и прорастание корней может происходить внутри 

колоса до сбора урожая [Fang, Chu 2008]. У дефицитного по АБК мутанта ячменя 

это свойство также проявлялось, хотя и в меньшей степени [Seldimirova et al. 2019]. 

Важная роль процессов, контролируемых АБК (список которых не ограничивается 

перечисленными выше эффектами), привлек внимание исследователей к вопросу синтеза 

этого соединения. В настоящее время признано, что АБК синтезируется из каротиноидов 

в результате ряда этапов их превращений [Parry, Horgan 1992]. Лимитирующим звеном 

в цепи превращений является образование ксантоксина из цис-неоксантина. Эту реакцию 

катализирует эпоксикаротиноид-диоксигеназа (NCED), а экспрессия кодирующего данный 

фермент гена повышается при дефиците воды, что было показано на растениях томата 

[Burbidge et al. 1997], арабидопсиса [Neill et al. 1998] и авокадо [Chernys, Zeevaart 2000], 

что подтверждает его функциональное значение в адаптации к данному стрессу. Еще одно 

важное звено в процессе синтеза АБК – это окисление ее альдегида, катализируемое 

альдегид оксидазой (AAO). Именно мутанты по гену, кодирующему кофактор этого 

фермента, оказались дефицитными по АБК [Brookbank et al. 2021]. Катаболизм АБК также 

изучался, и были идентифицированы гены, контролирующие этот процесс, например, 

кодирующий гидроксилазу ген CYP707A [Kushiro et al. 2004]. 
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Наряду со способностью АБК закрывать устьица, еще одно свойство данного гормона 

играет важную роль в регуляции водного обмена. Это влияние АБК на гидравлическую 

проводимость корней. Это свойство данного гормона было обнаружено давно [Markhart et al. 

1979], но долгое время оставалось неясным, каков его механизм. Ответ на этот вопрос был 

получен в результате открытия способности локализованных в мембранах каналов, 

названных аквапоринами, проводить воду [Preston et al. 1992; Tyerman et al. 2002]. При этом 

состоялась продолжительная дискуссия по поводу значения каналов в регуляции 

проницаемости мембран для воды. Многие физиологи считали, что мембраны и так 

достаточно проницаемы для таких небольших молекул, как вода. Дискуссии положили конец 

ряд экспериментов, среди которых наиболее убедительными были исследования на модели 

покоящихся ооцитов лягушек, (удобный объект для выявления роли разных транскриптов, 

поскольку собственной мРНК в ооцитах нет). Они показали, что трансляция в ооцитах мРНК 

водных каналов увеличивала проницаемость мембран для воды, что приводило к резкому 

сокращению времени между их помещением в гипотоническую среду и лизисом клеток 

[Zhang et al. 1990; Wei et al. 2007]. Затем было показано, что абсцизовая кислота повышает 

экспрессию генов аквапоринов, а также их активность за счет 

фосфорилирования/дефосфорилирования и перемещение из цитоплазмы в плазмолемму 

[Grondin et al. 2015; Finkelstein, 2013], что позволяет объяснить действие АБК 

на гидравлическую проводимость. Было показано, что при повышении температуры воздуха 

накопление АБК в корнях сопровождается увеличением уровня аквапоринов 

и, соответственно, гидравлической проводимости корней, а возросший приток воды в побеги 

компенсирует усиление транспирационных потерь при нагреве воздуха и поддерживает 

оводненность листьев [Veselov et al. 2018]. Роль АБК в увеличении уровня аквапоринов 

подтверждали эксперименты с введением в питательную среду экзогенной АБК, которая 

усиливала иммунное окрашивание на аквапорины в зоне эпидермы корней параллельно 

с увеличением гидравлической проводимости [Sharipova et al. 2016]. Еще одно 

доказательство важной роли АБК в регуляции уровня аквапоринов и водного обмена – 

отсутствие реакции на повышение температуры у дефицитного по АБК мутанта ячменя. 

У него повышение скорости транспирации при нагреве воздуха приводило к резкому 

снижению водного потенциала листьев, поскольку уровень аквапоринов и, соответственно, 

гидравлическая проводимость не менялась и не могла компенсировать возросшие 

транспирационные потери [Кудоярова и др. 2014]. 

Интересно то, что АБК способна оказывать двойственное (противоположное) влияние 

на водный обмен: снижать скорость транспирации, закрывая устьица, и компенсировать 

возросшую транспирацию, увеличивая гидравлическую проводимость корней. Действие 

этого гормона на водный обмен зависит от того, где накапливается АБК. Увеличение ее 

концентрации в листьях снижает устьичную проводимость, а возрастание уровня этого 

гормона в корнях – увеличивает гидравлическую проводимость корней [Kudoyarova et al. 

2011]. Изменение распределения АБК между побегом и корнем путем ингибирования 

флоэмного транспорта предотвращало повышение концентрации АБК в корнях растений 

пшеницы, и, вместо корней, этот гормон накапливался в листьях, что приводило к смене 

реакции: вместо повышения гидравлической проводимости наблюдалось закрытие устьиц. 

Таким образом, АБК играет важную роль в регуляции роста и водного обмена растений, 

и важно понять, как ризосферные бактерии влияют на уровень этого гормона. 

Прежде всего, важно отметить, что отдельные штаммы ризосферных бактерий 

способны синтезировать АБК, в то время как существуют бактерии, которые, напротив, 



Экобиотех. 2025. Том 8. № 2. С. 186-221 Фитогормоны, продуцируемые ризосферными бактериями, стимулирующими рост растений 

Ахтямова З.А. © 194 

могут метаболизировать этот гормон, снижая его концентрацию в окружающей среде. 

Соответственно под влиянием первых содержание АБК в растениях возрастает, а вторых – 

снижается [Yuzikhin et al. 2021]. Интересен тот факт, что в публикациях, посвященных 

обоим типам бактерий, сообщается об их рост-стимулирующем действии. 

Рост-стимулирующее действие бактерий, повышающих уровень АБК в листьях, объясняют 

тем, что под их влиянием снижается транспирация, что обеспечивает экономию воды 

[Arkhipova et al. 2020]. Положительное влияние бактерий, снижающих содержание АБК 

в листьях, трактуют иным образом, объясняя эффект тем, что более высокая устьичная 

проводимость обеспечивает поддержание газообмена и фотосинтеза [Bomle et al. 2021]. 

В этих альтернативных объяснениях нашла отражение необходимость компромисса между 

экономией воды и ассимиляцией углекислого газа: в зависимости от условий обитания 

на первый план выступает или необходимость регуляции водного обмена, или ассимиляции 

углекислого газа. В корнях растений была продемонстрирована компенсация дефицита АБК 

и увеличение ее содержания в растениях путем воздействия на метаболизм данного гормона 

у мутанта Az34 под влиянием рост-стимулирующих бактерий Bacillus subtilis IB-22, 

способных продуцировать АБК [Akhtyamova et al. 2021].  

ЭТИЛЕН 

Этилен — это газообразный растительный гормон, который играет важную роль во 

многих физиологических процессах, включая прорастание семян, заложение корней, 

цветение, созревание плодов и реакцию на биотические и абиотические стрессы. 

Этилен в основном вырабатывается растениями, но некоторые бактерии также способны 

вырабатывать этилен [Weingart et al. 2001]. Существует несколько путей биосинтеза этилена 

бактериями. У Escherichia coli, Cryptococcus albidus и ряда других бактерий этилен 

спонтанно вырабатывается в следовых количествах посредством окисления 2-кето-4-

метилтиомасляной кислоты (КМБА), трансаминированного производного метионина, 

полученного в реакции, опосредованной оксидоредуктазой [Mansouri, Bunch, 1989; Shipston, 

Bunch 1989]. Образование КМБА предлагается как способ восстановления аминного азота 

из метионина, что приводит к спонтанному образованию этилена из КМБА. Другой тип 

этиленового пути, обнаруженный в Pseudomonas syringae, использует α-кетоглутарат 

и аргинин в качестве субстратов в реакции, катализируемой этиленобразующим ферментом 

[Fukuda, Ogawa 1991]. 

Хотя фитогормон этилен выполняет ряд важных функций (регуляция роста 

и гравитропизма, старения, созревания плодов, опадения листьев [Iqbal et al. 2017], высокий 

уровень его продукции может ингибировать рост растений (прежде всего, корней) [Vaseva 

et al. 2018]. Поэтому стимуляцию роста растений, в чью ризосферу введены бактерии 

с деаминазной активностью, объясняют тем, что они снижают продукцию этилена, разрушая 

его предшественник. 

Многие штаммы PGPR продуцируют фермент 1-аминоциклопропан-1-карбоксилат 

деаминазу, который может смягчать негативные эффекты этилена, расщепляя 

предшественник этилена, на α-кетобутират и аммиак. Примеры подобных бактерий 

включают Pseudomonas spp. (P. fluorescens, P. putida, Pseudomonas aeruginosa) [Glick, 2014], 

E. cloacae [Mayak et al. 2004], Azospirillum spp., Rhizobium spp., K. pneumoniae, S. marcescens, 

B. subtilis и Burkholderia phytofirmans [Sethi et al. 2023]. 
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ГИББЕРЕЛЛИНЫ 

Гиббереллины — это класс тетрациклических дитерпеноидных карбоновых кислот, 

названных в честь гриба Gibberella fujikuroi, который вызывает чрезмерное удлинение стебля 

растений и в настоящее время известен как Fusarium fujikuroi [Woo et al. 2023]. Поскольку 

была доказана их высокая активность и способность самих растений синтезировать 

гиббереллины [Hedden, 2020], соединения этого класса были отнесены к гормонам. 

Гиббереллины управляют сдвигами между стадиями роста и развития растений, включая 

такие процессы, как деление и удлинение клеток [Colebrook et al. 2014]. К основным 

биоактивным гиббереллинам относятся гибберелловые кислоты (ГК) ГК1, ГК3, ГК4 и ГК7, 

причем ГК1 и ГК4 преобладают у различных растений [Binenbaum et al. 2018]. Сигнальный 

путь гиббереллина обычно подавляется в стрессовых условиях, таких как высокий уровень 

засоления, дефицита вода и затопления. Это позволяет регулировать рост в соответствии 

с окружающей средой, предотвращая чрезмерное накопление реактивных форм кислорода 

[Colebrook et al. 2014; Achard et al. 2008]. 

Многие ризобактерии способны синтезировать гиббереллины, чем объясняют их рост-

стимулирующую активность [см ссылки в обзоре Grover et al., 2021]. Ускоренное цветение, 

удлинение стебля, замедленное старение и покой семян — все это можно отнести к действию 

гибберелловой кислоты. Atzorn et al. (1988) впервые идентифицировали Rhizobium meliloti 

как бактерию, продуцирующую ГК. Это привело к открытию того, что ГК может 

продуцироваться Acetobacter diazotrophicus и Herbaspirillum seropedicae [Bastian et al. 1998]. 

Было показано, что инокуляция сосны итальянской (Pinus pinea L.) Bacillus licheniformis 

и Bacillus pumilus улучшает ее рост [Probanza et al. 2002]. Кроме того, Pseudomonas putida 

контролирует физиологию стресса в соленых условиях и способствует развитию сои [Kang 

et al. 2014]. 

Важно отметить, что путь биосинтеза гиббереллинов у бактерий может различаться 

в зависимости от конкретного штамма бактерий и условий окружающей среды. Необходимы 

дальнейшие исследования для выяснения конкретных ферментов и генов, участвующих 

в пути биосинтеза гиббереллинов в PGPR, и для понимания их регуляции и значения 

в стимулировании роста растений [Kejela et al. 2024].  

ЖАСМОНОВАЯ КИСЛОТА 

Жасмоновая кислота (ЖК) – это растительный гормон, который синтезируется 

в растениях из α-линоленовой кислоты. ЖК и ее производные (жасмонаты) 

преимущественно регулируют реакцию растений на различные абиотические стрессы. 

Наиболее изученная из ее функций – участие в защите растений от патогенов [Tamaoki et al. 

2013]. Физиологические реакции, вызываемые ЖК часто включают активацию 

антиоксидантной системы (супероксидный анион-радикал, пероксидаза, НАДФН-оксидаза) 

[Karpets et al. 2014], накопление аминокислот (изолейцин и метионин) и растворимых 

сахаров [Wasternack, 2014] и регуляцию открытия и закрытия устьиц [Acharya, Assmann 

2009].  

Недавние исследования показали, что ЖК улучшает рост и развитие растений, 

регулируя развитие корней [Yang et al. 2019; Fernandes, Ghag, 2022]. У персика (Prunus 

persica L.) экзогенная ЖК (100 мкл л–1) уменьшала внутреннее потемнение в плодах персика, 

хранящихся в холоде (4 °C), путем повышения регуляции продукции этилена за счет 

усиления экспрессии генов, индуцированных этиленом, участвующих в метаболизме 
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липидов. Следовательно, продукция этилена увеличивала содержание фосфолипидов 

и глицеролипидов, способствуя стабильности мембраны в плодах персика, хранящихся 

в холоде [Zhao et al. 2021]. 

Известно, что многие ризобактерии, стимулирующие рост растений (PGPR), 

индуцируют выработку жасмоновой кислоты или проявляют эффекты, связанные с ЖК, 

в растениях. Сообщалось, что несколько штаммов Pseudomonas, включая P. fluorescens, 

P. putida и P. aeruginosa, индуцируют выработку ЖК в растениях, способствуя защитным 

реакциям против патогенов и насекомых [Sah, 2021]. Также было показано, что некоторые 

штаммы B. subtilis, B. amyloliquefaciens и B. pumilus усиливают выработку ЖК в растениях, 

способствуя индукции системной устойчивости к патогенам [Miljaković et al. 2020]. 

Некоторые штаммы Burkholderia проявляют активность, индуцирующую ЖК, в растениях, 

способствуя повышению устойчивости к болезням и стимулированию роста растений. 

обнаружено, что некоторые штаммы Azospirillum, такие как A. brasilense и A. lipoferum, 

стимулируют синтез ЖК в растениях, что приводит к усилению роста, усвоению 

питательных веществ и устойчивости к стрессам [Miransari, 2016]. Важно отметить, 

что способность PGPR индуцировать выработку ЖК может варьироваться в зависимости 

от конкретного штамма и вида растения. 

САЛИЦИЛОВАЯ КИСЛОТА 

Салициловая кислота (СК) – еще один важный фитогормон фенольной природы, 

который играет важную роль в устойчивости растений к стрессу посредством модуляции 

активности антиоксидантных ферментов [da Silva et al. 2017]. Салициловая кислота была 

выделена из коры ивы белой и названа «салицином» немецким химиком Иоганном 

Бюхнером в 1828 году, однако первый отчет об участии СК в сигналлинге у растений был 

опубликован в 1987 году [Raskin et al. 1987]. Дальнейшие исследования показали, 

что репродуктивные органы голосеменных и покрытосеменных растений демонстрируют 

явление термогенеза под влиянием салициловой кислоты [Raskin, 1992; Vlot et al. 2009]. 

Через несколько лет после открытия ее роли в термогенезе, была показана сигнальная 

функция данного гормона во время заражения патогеном [Malamy et al. 1990]. 

Было показано, что экзогенное применение СК на листьях табака индуцирует белки, 

связанные с патогенезом, и повышает устойчивость к инфекциям вируса табачной мозаики 

[White, 1979; Antoniw, White 1980]. С тех пор многие исследовательские группы 

продемонстрировали, что повышенные уровни СК связаны с индукцией защитных генов 

и системной приобретенной устойчивостью у видов растений [Klessig et al. 2018; Métraux 

et al. 1990].  

Впоследствии было установлено, что СК является ключевой сигнальной молекулой 

в регуляции активации 2 из 16 местных и системных защитных реакций против инфекций 

патогенами [Klessig et al. 2018]. После того, как СК была принята в качестве «шестого» 

основного гормона растений в конце 1990-х годов [Raskin, 1992] несколько научных групп 

начали изучать ее другие физиологические роли, помимо термогенеза и поддержания 

иммунитета растений [Klessig et al. 2018; Ding, Ding, 2020; Gu et al. 2020]. За короткий 

период времени салициловая кислота стала важной сигнальной молекулой в растениях, 

играющей регулирующую роль при абиотических стрессах. Смягчение различных 

абиотических стрессов путем применения СК было описано Senaratna et al. (2000) 

для водного стресса, Azooz et al. (2011) для солевого стресса и Ahmad et al. (2011) 
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для стресса, вызванного тяжелыми металлами [Shakirova et al. 2017]. В нескольких 

исследованиях сообщалось об увеличении экспрессии и активности митохондриальной 

альтернативной оксидазы при обработке СК; этот фермент играет важную роль 

в устойчивости к абиотическим стрессам [Zhang et al. 2010]. В целом предполагается, 

что данный фитогормон играет жизненно важную роль в устойчивости растений 

к различным абиотическим стрессам, модулируя физиологические свойства и защитную 

систему растений. Помимо вышеперечисленного, СК оказывает влияние на рост и развитие 

растений, регулируя такие процессы как фотосинтез, дыхание, вегетативный рост, 

прорастание семян, цветение, старение и др. [Rivas-San Vicente, Plasencia 2011].  

Выработка СК бактериями связана с их ростом в условиях дефицита железа. Многие 

виды бактерий производят СК в качестве промежуточного соединения, образуя сидерофоры 

на основе салицилата. Было высказано предположение, что СК действует как эндогенный 

сидерофор в условиях дефицита железа у Mycobacterium spp. [Ratledge, Winder 1962], 

Pseudomonas spp. [Ankenbauer, Cox 1988; Anthoni et al. 1995; Meyer et al. 1992; Visca et al. 

1993], Azospirillum lipoferum [Saxena et al. 1986] и Pseudomonas cepacia [Sokol et al. 1992]. 

Pseudomonas — наиболее изученный род продуцентов СК, включающий P. aeruginosa, 

P. aureofaciens, P. corrugata и P. Fluorescens [Bakker et al. 2014]. 

МЕХАНИЗМЫ ВЛИЯНИЯ РИЗОСФЕРНЫХ БАКТЕРИЙ НА СОДЕРЖАНИЕ ГОРМОНОВ 

В РАСТЕНИЯХ И ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ ГОРМОНОВ ДРУГ С ДРУГОМ 

В предыдущих разделах упоминалась влияние ризосферных бактерий на содержание 

гормонов в растениях. В тех случаях, когда под влиянием бактерий в растениях 

увеличивалась концентрации тех гормонов, которые могли синтезировать данные бактерии, 

этот эффект можно объяснить поглощением корнями этих гормонов из ризосферы. 

То, что растения способны поглощать гормоны, присутствующие в окружающей среде, 

доказывают многочисленные эксперименты с добавлением гормонов в питательную среду 

[Kudoyarova et al. 2014; Sharipova et al. 2016]. 

Альтернативное объяснение влияния ризобактерий на содержание гормонов растений 

заключается в их способности влиять на метаболизм гормонов в самих растениях. Так, была 

показана способность ризосферных бактерий влиять на экспрессию генов, контролирующих 

метаболизм гормонов [Lara-Chavez et al. 2015]. Изменение уровня гормонов может быть 

вызвано продуцируемыми бактериями летучими соединениями [Zhang et. al. 2007]. Вместе 

с тем, фитогормоны, синтезируемые бактериями, также способны влиять на содержание 

других гормонов в растениях. Ауксины изменяют экспрессию ipt-генов, контролирующих 

синтез цитокининов [Zhang et al. 2015], а также активность цитокининоксидаз, 

катализирующих процесс их распада, и экспрессию кодирующих их генов [Gao et al. 2014]; 

цитокинины влияют на экспрессию NCED, ответственного за синтез АБК, а абсцизовая 

кислота активирует процесс конъюгации ауксинов с аминокислотами [Gan et al. 2019]. 

Важную роль в функционировании гормональной системы играет способность одних 

гормонов влиять на транспорт других. Так цитокинины и ауксины подавляют экспрессию 

генов, кодирующих PIN транспортеры ауксинов [Šimášková et al. 2015; Shkolnik-Inbar, 2010]. 

Важным компонентом взаимодействия гормонов является способность цитокининов и 

ауксинов повышать продукцию этилена в растениях [Arteca, Arteca, 2008]. Этим можно 

объяснить торможение удлинения корней под влиянием бактерий, продуцирующих высокую 

концентрацию ауксинов [Zamioudis et al. 2013]. Индукция синтеза этилена могла быть 
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причиной меньшей ростстимулирующей активности штаммов Pseudomonas, которые 

отличались высоким уровнем продукции ауксинов [Bakaeva et al. 2015]. 

Наряду с прямым влиянием одних гормонов на синтез, метаболизм и транспорт 

других, существуют и опосредованные механизмы их действия на концентрацию друг друга. 

Так было показано, что стимуляция ветвления корней увеличивает концентрацию 

цитокининов, которые, как известно, синтезируются в их кончиках [Vysotskaya et al. 2001]. 

Эти результаты позволяют объяснить, каким образом инокуляция растений пшеницы 

бактериями, продуцирующими ауксины, могла увеличить содержание цитокининов 

в растениях, которое было зарегистрировано через 2 дня после инокуляции [Kudoyarova et al. 

2017]. 

Влияние цитокининов на уровень абсцизовой кислоты в растениях также может быть 

опосредовано действием этих гормонов на водный обмен. Так, индукция экспрессии ipt-гена 

у трансгенных растений табака приводила к увеличению транспирационных потерь из-

за поддержания устьиц открытыми под влиянием цитокининов [Vysotskaya et al., 2010]. 

Это в свою очередь приводило к снижению ОСВ и накоплению АБК. Таким же образом, 

очевидно, повышение концентрации цитокининов в листьях и повышение скорости 

транспирации у инокулированных цитокинин продуцирующими бактериями растений салата 

приводили к зарегистрированному в них накоплению АБК [Arkhipova et al. 2007]. 

Таким образом, влияние ризосферных бактерий на гормональную систему требует 

тщательного изучения, поскольку, с одной стороны, этот феномен играет важную роль 

в действии бактерий на растения, а с другой, – предсказать влияние бактерий 

на концентрацию гормонов в растениях не так просто, опираясь лишь на сведения 

об их способности продуцировать тот или иной гормон.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Разнообразные группы ризобактерий могут синтезировать или модулировать 

концентрации фитогормонов и способствовать росту растений различными способами. 

Экзогенно продуцируемая ризобактериями ИУК действует как сигнальная молекула, 

участвуя в перекрестных взаимодействиях растений и микробов и вызывая ответные реакции 

растений. Ризобактерии, продуцирующие ИУК, могут усиливать прорастание семян, 

повышать энергию проростков и улучшать устойчивость растений к абиотическим стрессам, 

таким как засуха, засоление и токсичность тяжелых металлов. Сложное взаимодействие 

между продуцируемой ризобактериями ИУК и физиологическими реакциями растений-

хозяев способствует повышению урожайности сельскохозяйственных культур, поэтому 

ризобактерии, продуцирующие ИУК, являются потенциальным биостимулятором, 

используемым в качестве биоудобрения. Инокуляция растений ризобактериями, 

продуцирующих гиббереллиновую кислоту, положительно влияет на их рост, стимулируя 

прорастание семян, развитие корней, удлинение стебля, цветение и развитие плодов. 

Цитокинины вырабатываются ризобактериями, обладающими специфическими ферментами 

– цитокининсинтазами, которые катализируют преобразование молекул-предшественников 

(изопентенилпирофосфата (ИПП) и аденозинмонофосфата (АМФ)) в активные цитокинины. 

Ризобактерии, вырабатывающие цитокинины, могут усиливать этот процесс в корнях 

растений, что приводит к увеличению массы корней и общему росту растения. Абсцизовая 

кислота также вырабатывается некоторыми штаммами PGPR, в то время как другие штаммы 

усиливают ее выработку в растениях. PGPR, которые вырабатывают или усиливают 
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выработку АБК в растениях, улучшают способность растений выдерживать периоды водного 

стресса и засухи. Многие штаммы PGPR обладают ферментом ACC-дезаминазой, который 

может смягчать негативные эффекты этилена и, как было показано, улучшает рост растений 

в различных культурах, способствуя развитию корней, усвоению питательных веществ 

и устойчивости к стрессу. Ризобактерии, которые усиливают выработку жасмоновой 

кислоты (ЖК) в растениях, могут вызывать системную устойчивость в растениях, делая их 

более устойчивыми к болезням и вредителям. 

В целом, выработка и модуляция фитогормонов PGPR оказывают глубокое влияние 

на рост растений, их развитие и реакции на стресс. Использование потенциала PGPR, 

вырабатывающего фитогормоны, представляет собой многообещающее направление 

для устойчивого сельского хозяйства, поскольку оно снижает зависимость от синтетических 

ресурсов и способствует экологически безопасному росту растений. Дальнейшие 

исследования в области понимания механизмов, посредством которых PGPR производят 

и функционально модулируют фитогормоны, будут способствовать разработке эффективных 

стратегий максимального повышения урожайности сельскохозяйственных культур, 

повышения устойчивости растений и обеспечения глобальной продовольственной 

безопасности. 
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