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тельное содержание воды, водный и осмотический потенциалы, гидравлическую проводимость,
морфологические параметры растений твердой пшеницы (Triticum durum Desf.) после введения в их
ризосферу штаммов цитокининпродуцирующих (Bacillus subtilis IB-22) или ауксинпродуцирующих
(Pseudomonas mandelii IB-Кi14) бактерий. Эксперименты проводили в лабораторных условиях в со-
судах с агрочерноземом при оптимальном уровне освещенности. Показано, что цитокининпроду-
цирующий штамм в большей степени стимулировал рост растений, накопление хлорофилла, увели-
чение транспирации по сравнению с растениями, обработанными ауксинпродуцирующим штам-
мом. Растения под влиянием штамма B. subtilis IB-22 теряли больше воды при транспирации, при
этом снижения уровня оводненности и тургора не происходило. Сделан вывод о том, что “бактери-
альные цитокинины” влияют на водный обмен растений пшеницы за счет увеличения гидравличе-
ской проводимости, а “бактериальные ауксины” – в большей степени за счет осмотической регуля-
ции. Более выраженную стимуляцию роста растений бактериями штамма B. subtilis IB-22 можно
объяснить также способностью цитокининов в большей степени влиять на содержание хлорофилла
по сравнению с ауксинами.
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ВВЕДЕНИЕ
Одной из главнейших отраслей мирового сель-

ского хозяйства остается производство зерна.
Пшеница является важнейшей сельскохозяй-
ственной культурой, требовательной к условиям
выращивания. Повышение ее урожайности все-
гда является актуальной задачей. В последнее
время для активации роста растений и увеличе-
ния урожайности стали использовать ростстиму-
лирующие бактерии. Механизм их положитель-
ного влияния на растения до конца не известен,
однако часто ростстимулирующее действие неко-
торых микроорганизмов на растения связывают с
их способностью синтезировать фитогормоны
[1–3]. Присутствие в ризосфере микроорганиз-
мов, продуцирующих гормоны, способно влиять
на содержание гормонов и в почве, и в растениях.

В свою очередь это может иметь значение для ро-
ста растений [4, 5].

Активация роста растений под влиянием ризо-
сферных бактерий сопровождается увеличением
площади листьев, с которой испаряется вода,
способствуя возрастанию транспирации, что мо-
жет привести к снижению оводненности листьев.
Тем не менее, этого не происходит, и во многих
публикациях сообщается о том, что присутствие в
ризосфере ростстимулирующих бактерий не сни-
жает содержание воды в растениях [1, 6, 7]. Эти
результаты свидетельствуют о том, что бактерии
влияют не только на рост растений, но и на вод-
ный обмен. Однако сведений о сравнении влия-
ния на растения разных продуцируемых бактери-
ями гормонов, участвующих в регуляции водного
обмена, недостаточно. В своих экспериментах ра-
нее мы использовали либо ауксин-, либо цитоки-
нинпродуцирующие бактерии, которые оказыва-

1 Работа выполнена при финансовой поддержке Российско-
го научного фонда (грант № 21-14-00070).
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ли ростстимулирующее действие на растения
пшеницы. Поэтому представляло интерес выяс-
нить, как проявят себя бактерии, синтезирующие
разные фитогормоны (цитокинины или аукси-
ны), в одном эксперименте.

Цель работы – изучение влияния на рост и
водный обмен растений пшеницы ризосферных
микроорганизмов в зависимости от их способно-
сти продуцировать ауксины либо цитокинины.

МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ

В качестве объекта для сравнения влияния
ростстимулирующих бактерий с разной способ-
ностью к синтезу ауксинов и цитокининов на
рост и водный обмен растений использовали
твердую яровую пшеницу Triticum durum Desf.
сорта Башкирская 27.

Для инокуляции растений использовали грам-
положительные аэробные спорообразующие ци-
токининпродуцирующие бактерии Bacillus subtilis
IB-22 (GenBank MT590663) [8] и грамотрицатель-
ные ауксинпродуцирующие бактерии Pseudomo-
nas mandelii IB-Кi14 (ВКМ В-3250) [9] из коллек-
ции микроорганизмов Уфимского института
биологии УФИЦ РАН. Бактериальные препара-
ты получали культивированием штаммов на сре-
дах: B. subtilis IB-22 – на среде К1G [10], P. mandelii
IB-Кi14 – на среде Кинг Б [11]. Штаммы микро-
организмов культивировали в колбах Эрленмейе-
ра с соответствующей питательной средой на
шейкере (160 об./мин): бациллы – в течение 72 ч
при температуре 37°С, грамотрицательные бакте-
рии – 48 ч при 28°С.

Исследования проводили в лабораторных
условиях. Для обеспечения дренажа слой гравия
помещали на дно сосудов объемом 500 см3. После
установки стеклянной трубки для газообмена со-
суды заполняли 0.45 кг сухой почвы (агрочерно-
зем, характеризующийся средней гумусирован-
ностью (6.3%), слабокислой реакцией среды), со-
держащей 10% песка [12]. За 3-е сут до начала
эксперимента почву в сосудах поливали водой до
100% ППВ. Семена пшеницы стерилизовали, за-
мачивая их в растворе 96%-ного этанола и 3%-но-
го Н2О2 (1 : 1, v/v) в течение 5 мин и затем много-
кратно промывали дистиллированной водой.
В каждый сосуд помещали 12 семян, одновремен-
но внося по 1 мл бактериальной суспензии на се-
мя (107 КОЕ/мл). Растения выращивали на свето-
площадке с освещенностью 420 ммоль/м2/с PAR,
14-часовым фотопериодом при 24°C. В качестве
контроля использовали сосуды с растениями, вы-
ращенными в почве без внесения бактерий.

Влажность почвы поддерживали на уровне 70%
ППВ, поливая растения дистиллированной во-
дой. Количество необходимой для полива воды
рассчитывали, ежедневно взвешивая сосуды с
растениями. Через 14 сут с момента инокуляции
растений оценивали сырую и сухую массу корней
и побегов, площадь листьев. Показатели водного
обмена – транспирацию, содержание воды в кор-
нях и листьях, относительное содержание воды
(ОСВ) в зрелом первом листе, осмоляльность ли-
стьев, водный потенциал почвы и побега, гидрав-
лическую проводимость оценивали на 13-е сут с
начала эксперимента.

Транспирацию измеряли весовым методом на
13-е сут с начала эксперимента в течение 4 ч,
предварительно закрывая почву для предотвра-
щения испарения воды. Интенсивность транспи-
рации рассчитывали по уменьшению массы сосу-
дов с растениями, поделенной на время между из-
мерениями и на количество растений в сосуде
(для измерения транспирации использовали 4 со-
суда в варианте).

Оводненность листьев рассчитывали по
формуле: ((сырая масса – сухая масса) / сырая
масса) × 100%. Для определения относительного
содержания воды сформированный первый лист
нескольких растений взвешивали и погружали
основанием в дистиллированную воду, налитую в
стеклянный сосуд, который затем закрывали для
насыщения воздуха влагой и помещали в темноту
при комнатной температуре. Через 24 ч листья
взвешивали для определения тургорной массы,
высушивали и рассчитывали показатель ОСВ по
формуле: ОСВ = ((сырая масса – сухая мас-
са)/(тургорная масса – сухая масса)) × 100%.

Образцы для измерения осмотического потен-
циала были получены путем замораживания и отта-
ивания тканей побегов и последующего центрифу-
гирования. Осмотический потенциал полученного
клеточного сока измеряли с помощью цифрового
микроосмометра (CAMLAB Limited, UK).

Водный потенциал побега (зрелого листа) и поч-
вы оценивали с помощью психрометра (PSYPRO,
“Wescor”, США).

Гидравлическую проводимость при транспор-
те воды из корней в листья (L) рассчитывали по
формуле: L = T/[(Ψs–Ψl)*Р], где T – транспира-
ция, Р – масса корней, Ψs и Ψl – водный потен-
циал почвы и листа соответственно (модифици-
ровано по [13]).

Содержание хлорофилла в листьях оценивали
с помощью прибора DUALEX SCIENTIFIC+
(FORCE-A, France) на 14-е сути эксперимента.
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Для анализа гормонов отбирали образцы побе-
гов и корней 5-ти растений из разных сосудов
(n = 6). Гормоны экстрагировали в течение 16 ч
80%-ным этанолом в соотношении 1 : 10. Затем
отделенный фильтрацией спиртовой экстракт
упаривали до водного остатка. Ауксины (ИУК)
экстрагировали диэтиловым эфиром, как описа-
но в [14] из половины водного остатка. Определе-
ние содержания цитокининов (суммы зеатина,
его рибозида и нуклеотида) проводили после
очистки и концентрирования другой половины
водного остатка на картридже С18 (Waters Corpo-
ration, USA) и хроматографического разделения
форм цитокининов [15]. Количественное опреде-
ление гормонов проводили с помощью твердофаз-
ного иммуноферментного анализа с использова-
нием специфических антител, как описано в [16].

Статистическую обработку данных проводили
по стандартным программам MS Excel. На рисун-
ках и в таблицах представлены средние и ошибки
средних. Достоверность различий оценивали по
t-критерию Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Введение бактерий в ризосферу растений пше-
ницы увеличивало массу побегов и площадь ли-
стьев по сравнению с соответствующим контро-
лем, что свидетельствовало о стимуляции роста
растений (табл. 1). Отмечено увеличение сырой
массы побегов: на 30% по сравнению с контроль-
ными растениями под влиянием цитокининпро-
дуцирующих бацилл. В варианте с псевдомонада-
ми прибавка массы побега была меньше (17% по
отношению к контрольным растениям). При этом
сырая масса корней была меньше всего у расте-
ний, обработанных бациллами (на 19% меньше,
чем в контроле), что соответствует данным о спо-
собности цитокининов (в том числе продуцируе-
мых бактериями этого штамма) подавлять рост
корней [17].

В присутствии цитокининпродуцирующей
бактерии B. subtilis IB-22 наблюдали большее уве-
личение площади листьев растений пшеницы по
сравнению с растениями, инокулированными
P. mandelii IB-Кi14: под влиянием псевдомонад
площадь листьев увеличивалась на 27, а под влия-
нием бацилл – на 40% соответственно.

Интродукция бактерий в ризосферу повышала
содержание ауксинов в корнях растений, обрабо-
танных псевдомонадами (рис. 1), в то время как
по содержанию ауксинов в побегах не было до-
стоверных различий между вариантами.

Введение в ризосферу растений цитокинин-
продуцирующей бактерии B. subtilis IB-22 приво-
дило к наибольшому увеличению содержания ци-
токининов в побегах и корнях растений пшеницы
(рис. 2). Накопление происходило в основном за
счет зеатина, в меньшей степени - за счет зеатин-
рибозида. Под воздействием псевдомонад было
отмечено небольшое увеличение содержания ци-
токининов в побегах растений по сравнению с
контролем за счет накопления зеатиннуклеотида.

Такое накопление ауксинов и цитокининов в
растениях могло быть обусловлено поглощением
гормонов, продуцируемых бактериями. Хотя не
во всех случаях повышение уровня гормонов под
влиянием бактерий можно было объяснить спо-
собностью бактерий продуцировать эти гормоны
[18], действие P. mandelii IB-Кi14 и B. subtilis IB-22
на содержание ауксинов и цитокининов в расте-
ниях соответствовало их способности синтезиро-
вать данные гормоны. Как цитокинины, так и
ауксины относятся к гормонам стимулирующего
типа действия по отношению к побегам расте-
ний. Тем не менее, повышение концентрации
цитокининов в растениях под влиянием бацилл
оказывало более заметное стимулирующее дей-
ствие на рост побега, чем повышение содержания
ауксинов.

Бактеризация приводила к увеличению транс-
пирации растений в расчете на целый лист (табл. 2),

Таблица 1. Морфологические параметры роста 14-суточных растений твердой яровой пшеницы Triticum durum
Desf. (сырая масса корней (n = 10), побегов (n = 40) и площадь листьев (n = 40)) при интродукции в ризосферу
гормонпродуцирующих бактерий

Примечание. Указаны средние и их ошибки. Значимые различия между средними в столбцах обозначены различными бук-
вами (p ≤ 0.05, t-test). То же в табл. 2.

Вариант Сырая масса корней Сырая масса побегов Площадь листьев, 
см2/растениемг/растение

Контроль без обработки 96 ± 11б 305 ± 8а 15.2 ± 0.7а

P. mandelii IB-Кi14 90 ± 8б 357 ± 13б 19.3 ± 0.6б

B. subtilis IB-22 77 ± 6а 395 ± 10в 21.1 ± 0.8в
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что могло быть следствием как увеличения площа-
ди листьев, так и открытия устьиц. При расчете на
единицу площади в варианте с обработкой псев-
домонадами этот показатель оставался на уровне
контрольных растений (10.9 мг/см2/ч в варианте
обработки P. mandelii IB-Кi14 по сравнению
с 11.3 мг/см2/ч в контроле). А в случае обработки
B. subtilis IB-22 потери воды на единицу площади
были на 30% больше, чем в контроле
(14.6 мг/см2/ч по сравнению с 11.3 мг/см2/ч).
Транспирация при воздействии бацилл возраста-
ла в меньшей степени при расчете на единицу
площади, чем на целый лист.

Очевидно, при обработке псевдомонадами бо-
лее высокий уровень транспирации у инокулиро-
ванных растений был обусловлен большей пло-

щадью листьев, с которой испарялась вода, в то
время как по скорости потерь воды в расчете на
единицу площади обработанные растения были
на уровне контроля. Для варианта обработки ба-
циллами отмечено увеличение транспирации и в
расчете на целое растение, и на единицу площади
(30% по сравнению с контролем). Это означает,
что с единицы площади испарялось большее ко-
личество воды, чем у контрольных растений. Эти
результаты свидетельствовали о возрастании
устьичной проводимости под влиянием бацилл,
что соответствовало сведениям о способности
цитокининов, продуцируемых бактериями дан-
ного штамма, поддерживать устьица в открытом
состоянии [19].

Рис. 1. Содержание ауксинов (ИУК) в корнях (а) и побегах (б) растений пшеницы на 6-е сут после воздействия
P. mandelii IB-Ki14 и B. subtilis IB-22. Звездочками обозначены средние, достоверно отличающиеся от контроля (n = 6,
p ≤ 0.05, t-test).
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Рис. 2. Содержание цитокининов (Z – зеатин, ZN – зеатиннуклеотид, ZR – зеатинрибозид) в корнях (а) и побегах (б)
растений пшеницы на 6-е сут после воздействия P. mandelii IB-Ki14 и B. subtilis IB-22. Звездочками обозначены сред-
ние, достоверно отличающиеся от контроля (n = 6, p ≤ 0.05, t-test).
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По содержанию воды в побегах и корнях и
ОСВ в листьях не было обнаружено достоверных
различий между растениями разных вариантов
обработки (рис. 3). При воздействии бациллами
величина водного потенциала листьев достовер-
но не отличалась от контроля. Важно было по-
нять, каким образом растения смогли поддержи-
вать оводненность своих тканей, несмотря на по-
вышение скорости потери воды с транспирацией
под влиянием бактерий.

Отмечено снижение водного потенциала в ва-
рианте с обработкой псевдомонадами, что спо-
собствовало увеличению движущей силы для
подъема воды из корней (рис. 4). При этом на-
блюдали достоверное снижение осмотического
потенциала листьев растений, обработанных аук-
синпродуцентами по сравнению с контрольными
растениями, что обеспечивало поддержание тур-
гора.

Но насколько эти небольшие изменения
функционально значимы для растений, неизвест-
но. Можно предположить, что они играют роль в
стабилизации водного баланса растений в данном
варианте обработки.

Уже давно было замечено, что гидравлическая
проводимость меняется в соответствие с транспи-
рационным запросом: возрастает у транспириру-
ющих растений и снижается в отсутствии транс-
пирации [20–22]. Это соответствует полученным
нами данным, когда при обработке B. subtilis IB-22
отмечали большее испарение, сопровождавшееся
увеличением гидравлической проводимости.
Возрастание этого показателя с увеличением
транспирационного потока обеспечивало под-
держание баланса между поглощением и испаре-
нием воды. Изменение гидравлической проводи-
мости корней могло быть обусловлено модуляци-
ей активности аквапоринов. В литературе была
показана способность бактерий повышать экс-
прессию генов, кодирующих аквапорины расте-
ний кукурузы [23], но требуются дальнейшие иссле-
дования для того, чтобы проверить, каким образом
влияли бациллы на активность аквапоринов.

Транспирация растений пшеницы при обра-
ботке P. mandelii IB-Ki14 была больше, чем в кон-
троле (табл. 2). Бактерии стимулировали рост, что
свидетельствовало о том, что растения справля-
лись с возросшими потерями воды. У растений

Таблица 2. Транспирация и гидравлическая проводимость растений пшеницы на 13-е сут при интродукции в ри-
зосферу гормонпродуцирующих бактерий

Примечание. Для транспирации n = 4 (4 стакана по 12 растений в каждом), для гидравлической проводимости n = 6.

Вариант
Транспирация Гидравлическая 

проводимость, 
мг H2O/ч/МПа/мг корнеймг/растение/ч мг/см2/ч

Контроль 171 ± 6а 11.3 ± 0.9а 11.9 ± 2.0а

P. mandelii IB-Кi14 211 ± 3б 10.9 ± 0. 5а 9.2 ± 1.5а

B. subtilis IB-22 308 ± 12в 14.6 ± 1.1б 17.3 ± 2.7б

Рис. 3. Содержание воды в корнях (а), ОСВ и содержание воды в побегах (б) растений пшеницы (n = 7) на 13-е сут после
воздействия P. mandelii IB-Ki14 и B. subtilis IB-22.
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пшеницы под воздействием бацилл транспира-
ция была еще выше, чем у растений, обработан-
ных псевдомонадами. Несмотря на это, сниже-
ния оводненности растений не происходило, ве-
роятно, за счет того, что “бактериальные
гормоны” – цитокинины, синтезируемые B. sub-

tilis IB-22, в большей степени способствовали
поддержанию оводненности на уровне контроля
за счет увеличения гидравлической проводимо-
сти. В то же время ауксины, продуцируемые
P. mandelii IB-Кi14, могли влиять на водный об-
мен за счет осморегуляции.

В ходе эксперимента зарегистрировали повы-
шение содержания хлорофилла в обработанных
бактериями растениях, при этом больший эф-
фект проявлялся при обработке B. subtilis IB-22
(рис. 5). Это могло быть обусловлено продукцией
цитокининов данным штаммом, поскольку фи-
зиологическая роль этого фитогормона в клетках
растений многообразна и включает регуляцию

многих процессов, лежащих в основе жизнедея-
тельности растений на протяжении всего онтоге-
неза, в том числе и фотосинтеза [24]. Повышение
уровня хлорофилла должно вносить существен-
ный вклад в процесс накопления биомассы расте-
ний, и этим можно объяснять бóльшую ростсти-
мулирующую способность B. subtilis IB-22.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сравнительное изучение влияния воздействия
штаммов бактерий, продуцирующих либо цито-
кинины (B. subtilis IB-22), либо ауксины (P. man-

delii IB-Кi14), выявило их способность повышать
содержание в растениях пшеницы тех гормонов,
которые синтезировали данные бактерии. Оба
штамма бактерий стимулировали рост растений.
Тем не менее, можно отметить наиболее выра-
женное положительное влияние цитокининпро-
дуцентов на рост и водный обмен растений пше-

Рис. 4. Водный и осмотический потенциал листьев пшеницы на 13-е сут после воздействия P. mandelii IB-Ki14 и B. sub-
tilis IB-22. Звездочками обозначены средние, достоверно отличающиеся от контроля (n = 5, p ≤ 0.05, t-test).
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Рис. 5. Содержание хлорофилла во 2-м листе растений пшеницы после воздействия P. mandelii IB-Ki14 и B. subtilis
IB-22. Звездочками обозначены средние, достоверно отличающиеся от контроля (n = 25, p ≤ 0.05, t-test).
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ницы, что предположительно можно связать с
продукцией цитокининов бактериями. Бóльшую
эффективность штамма бацилл можно объяснить
тем, что под их влиянием возрастал уровень
устьичной проводимости и газообмена (о чем
свидетельствовал более высокий уровень транс-
пирации в расчете на единицу площади), а также
содержание хлорофилла, что способствовало ак-
тивации фотосинтеза. Оба эти показателя кон-
тролируют цитокинины, и увеличение уровня
этих гормонов под влиянием бацилл очевидно
было тем фактором, который способствовал
большей стимуляции роста растений по сравне-
нию с псевдомонадами.
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Effect of Bacterial Strains with Different Ability to Synthesize Auxins and Cytokinins 
on the Growth and Water Relations of Wheat Plants
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prosp. Oktyabrya 69, Ufa 450054, Russia
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The content of cytokinins, auxins, chlorophyll, transpiration, content and relative content of water, water and
osmotic potentials, hydraulic conductivity, morphological parameters of durum wheat (Triticum durum
Desf.) plants after the introduction into their rhizosphere of cytokinin-producing strains (Bacillus subtilis IB-22)
or auxin-producing (Pseudomonas mandelii IB-Ki14) bacteria was evaluated. The experiments were carried
out in laboratory conditions in vessels with agrochernozem at an optimal level of illumination. It was shown
that the cytokinin-producing strain stimulated plant growth, accumulation of chlorophyll, and increased
transpiration to a greater extent compared to plants treated with the auxin-producing strain. Plants under the
influence of the B. subtilis IB-22 strain lost more water during transpiration, while there was no decrease in
the level of water content and turgor. It is concluded that “bacterial cytokinins” affect the water metabolism
of wheat plants by increasing hydraulic conductivity, and “bacterial auxins” – to a greater extent due to os-
motic regulation. A more significant stimulation of plant growth by bacteria of the B. subtilis IB-22 strain is
also explained by the ability of cytokinins to influence the chlorophyll content to a greater extent than auxins.

Key words: growth-stimulating rhizospheric bacteria, Triticum durum Desf., growth, water metabolism, cyto-
kinins, auxins.
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