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Обзор посвящен анализу и систематизации современных данных об участии эндофитных ростсти-
мулирующих (PGP)-бактерий в регуляции роста, развития, формировании урожая и стрессоустой-
чивости культурных растений, главным образом яровой пшеницы, являющейся ведущей в мире
хлебной культурой. Описаны сведения о взаимодействии растений с PGP-бактериями в норме и
при воздействии засухи. Особое внимание уделено молекулярным механизмам регуляции PGP-
бактериями растительного метаболизма в норме, а также их роли в снижении негативных послед-
ствий засухи, достигаемом путем модуляции в растениях различных процессов, в частности водного
обмена, минерального питания, активации антиоксидантной и осмопротекторной систем. При
этом важную роль играет способность PGP-бактерий продуцировать различные метаболиты, обла-
дающие свойствами биологически активных веществ, например, веществ с антимикробной и гор-
мональной активностью, ферментов и других соединений. Приведены сведения об эндофитном
микробиоме пшеницы, выяснение функциональной активности которого необходимо для разра-
ботки эффективных и безопасных стратегий практического применения эндофитов с целью макси-
мальной реализации адаптационного и продуктивного потенциала пшеницы в меняющихся усло-
виях среды.
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В связи с глобальными климатическими измене-
ниями возрастает частота возникновения неблаго-
приятных природных явлений, среди которых засу-
ха принадлежит к числу наиболее широко распро-
страненных и непредсказуемых внешних факторов
[1, 2]. Ее воздействие негативно отражается на всех
звеньях растительного метаболизма, включая фо-
тосинтез, дыхание, биосинтез белка, что приво-
дит к торможению роста, развития и снижению
продуктивности культурных растений [1–4]. По
оценкам ФАО (FAO, Food and Agriculture Organi-
zation United Nations) потери урожая, вызывае-
мые засухой, могут составлять свыше 50 и дости-
гать 80%, что представляет серьезную проблему
для мировой продовольственной безопасности
[1, 2]. Для удовлетворения потребностей расту-
щего населения планеты, численность которого к
2050 г. должна превысить 9 млрд человек, произ-
водство продуктов питания необходимо увели-
чить на 70%, а в развивающихся странах вдвое,
преимущественно за счет повышения эффектив-

ности возделывания зерновых культур [5, 6].
Главной продовольственной культурой, на долю
которой приходится более трети всех пахотных
площадей и составляющей более 50% рациона че-
ловека является пшеница, потребление которой в
2019 г. составляло 98.7 кг в год на человека [7].

Пшеница представляет собой растение с одно-
летним циклом и являющееся озимым или яровым
злаком [1, 5, 8–10]. На практике при возделывании
культур, предусматривается применение различ-
ных удобрений и ряда химических препаратов, в
частности фунгицидов и гербицидов, использо-
вание которых представляет серьезную угрозу для
окружающей среды и здоровья человека. В этой
связи возрастает актуальность поиска эффектив-
ных и экологически безопасных путей повышения
урожайности культурных растений и снижения
уровня негативного воздействия на них стрессо-
вых факторов окружающей среды путем индук-
ции естественных защитных механизмов расте-
ний [1, 5, 8–10].
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В современном растениеводстве все более ши-
рокое распространение приобретает стратегия
праймирования, которая заключается в повыше-
нии природной сопротивляемости растений под
влиянием различных индуцирующих агентов [11–
14]. При праймировании активация защитных про-
грамм происходит при воздействии на растения
мягких внешних стимулов и сигналов, способству-
ющих предварительной настройке растительного
метаболизма к возможным в последующем не-
благоприятным ситуациям [12, 15]. В качестве
праймирующих агентов могут быть использованы
слабые кратковременные стрессовые обработки,
различные биологически активные соединения,
сигнальные молекулы или микроорганизмы [12].
Опосредованная праймингом защита может быть
длительной, поддерживаться на протяжении всего
жизненного цикла растений и даже передаваться
следующему поколению. Одной из наиболее пер-
спективных на сегодняшний день представляется
технология биопраймирования, основанная на
применении полезных микроорганизмов, в част-
ности стимулирующих рост растений бактерий,
обозначаемых в литературе как PGP-бактерии
(PGPB – plant growth-promoting bacteria) [14, 16].
Праймирование (предпосевная обработка) PGP-
бактериями улучшает урожай и рост растений, не
оказывая негативного влияния на их развитие и
морфологию [15]. В растениях, предобработан-
ных PGP-бактериями, как правило, значимых из-
менений в экспрессионной активности защитных
генов не выявляется, однако в случае какой-либо
патогенной атаки или абиотического стресса пре-
добработанные растения отличаются от необра-
ботанных более быстрым и сильным ответом [15,
17–19]. PGP-бактерии оказывают положительное
влияние на растительный организм за счет соб-
ственного синтеза различных биологически ак-
тивных веществ, содействуя максимальной реа-
лизации потенциала культурных растений, явля-
ясь при этом дружественными окружающей среде
[6, 16, 20, 21]. В последние годы наблюдается ла-
винообразный рост числа работ, свидетельствую-
щих о повышении под влиянием PGP-бактерий
устойчивости культурных растений, в том числе и
пшеницы, к различным стрессовым факторам
биотического [22–25] и абиотического проис-
хождения [26–31], включая засуху [16, 21, 32–36].

Ассоциированная с растениями микробиота
включает 3 группы: (1) эпифитная – микробиота,
обитающая на поверхности наземных частей рас-
тений; (2) ризосферная – почвенная микробиота,
обитающая у корней; (3) эндофитная – микроби-
ота, колонизирующая внутренние ткани расте-
ния [37]. В зависимости от типа воздействия на
рост растений различают полезные, вредные и
нейтральные бактерии. Среди ассоциированных
со злаковыми культурами PGP-бактерий, иден-
тифицированы виды, принадлежащие к таким

родам как Bacillus, Azospirillum, Arthrobacter, Acine-
tobacter, Azotobacter, Citricoccus, Lysinibacillus, Burk-
holderia, Paenibacillus, Serratia, Pseudomonas и т.д.
[31, 35, 38, 39]. Особым преимуществом отлича-
ются полезные эндофитные PGP-бактерии или
эндобактерии, жизнедеятельность которых бес-
симптомно протекает внутри растительного орга-
низма, оказывающих положительное влияние на
растительный метаболизм изнутри, обеспечивая
защиту растения-хозяина от неблагоприятных
внешних условий [20, 37, 40]. Кроме того, внед-
рившись однажды в растительный организм, эн-
добактерии способствуют формированию долго-
временной защиты растений, как в ходе всего он-
тогенеза, так и в послеуборочный период при
хранении продукции [16, 33, 36, 41–44]. Эндо-
фитные микроорганизмы распространены среди
растительных организмов повсеместно и обнару-
живаются в разных частях растений [20, 40, 45,
46]. Рост эндофитов в растительных тканях нахо-
дится под контролем своего хозяина. Поддержа-
ние стабильного симбиоза с растениями достига-
ется благодаря микробной продукции различных
соединений, способствующих росту растений и
их адаптации к внешним условиям [15]. Вместе с
тем многие аспекты взаимодействия эндофитных
PGP-бактерий с растениями пшеницы при воз-
действии засухи недостаточно ясны и требуют
дальнейшего детального изучения. Следует также
обратить внимание на то, что эффективность
определенного штамма PGP-бактерий в отноше-
нии одного и того же растительного вида может
варьировать в зависимости от способа обработки,
генотипа растения, географии произрастания,
вида стресса и других факторов [46, 48–50].

В данном обзоре проведены анализ и система-
тизация современных данных о вовлечении эндо-
фитных PGP-бактерий в регуляцию ростовых
процессов, формирование урожая и развитие за-
щитных реакций культурных растений. Особое
внимание уделено взаимодействию эндофитов с
растениями пшеницы, описаны множественные
физиолого-биохимические и молекулярные ме-
ханизмы, лежащие в основе проявления PGP-
бактериями ростстимулирующего и защитного
эффектов на растения пшеницы в норме и при
воздействии засухи. Представлены имеющиеся
сведения об эндофитном микробиоме пшеницы,
выяснение роли и функций которых может иметь
принципиально важное значение для разработки
эффективных технологий их практического при-
менения для повышения продуктивности пшени-
цы в долгосрочной перспективе с сохранением
окружающей среды.
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МЕХАНИЗМЫ РЕАЛИЗАЦИИ 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКОГО ДЕЙСТВИЯ

PGP-БАКТЕРИЙ НА РАСТЕНИЯ

Имеющиеся в литературе данные позволяют
утверждать, что в основе физиологического дей-
ствия полезных микроорганизмов на растения
лежат множественные механизмы, которые мож-
но отнести к двум группам: прямые и косвенные
[43]. При этом обе группы механизмов обуслав-
ливаются способностью PGP-бактерий продуци-
ровать широкий спектр биологически активных
веществ, например соединений с антимикробной
активностью, гормонов (ауксины, цитокинины
(ЦК), гиббереллины (ГБ), абсцизовая кислота
(АБК), салициловая кислота (СК), жасмонаты,
этилен), различных ферментов, в частности 1-ами-
ноциклопропан-1-карбоксилат (AЦК)дезаминазу,
летучих органических соединений (ЛОС), экзопо-
лисахаридов (ЭПС), биосурфактантов, сидерофо-
ров и др. Прямые механизмы модуляции метабо-
лизма растений могут осуществляться за счет ре-
гуляции в них эндогенного уровня фитогормонов
и повышения доступности элементов минераль-
ного питания при участии PGP-бактерий в про-
цессах азотфиксации, солюбилизации фосфатов,
секвестрации железа [30, 51–53]. Непрямые меха-

низмы связаны с индуцированием в растениях си-
стемных защитных реакций при воздействии не-
благоприятных факторов окружающей среды [43].
Тесное функциональное взаимодействие разно-
образных прямых и непрямых механизмов влия-
ния PGP-бактерий на растения в совокупности
способствует стимуляции роста в нормальных
условиях произрастания и развитию их устойчи-
вости при неблагоприятных внешних воздей-
ствиях, вызывающих дефицит влаги (рис. 1).

Улучшение минерального питания растений. Од-
ним из свойств эндофитных PGP-бактерий, обу-
словливающим их способность оказывать поло-
жительное влияние на рост и развитие растений в
норме и при стрессе, является их способность по-
вышать доступность элементов минерального
питания, т.е. функционировать в качестве био-
удобрений [24, 53, 54] (рис. 1). К числу основных
элементов питания растений принадлежит азот
(N), который по количественному содержанию в
клетке занимает четвертое место (после углерода,
водорода и кислорода) и является обязательным
компонентом азотистых оснований, нуклеиновых
кислот и белков. Дефицит N легко распознается на
злаковых культурах характерным осветлением всего
растения и побурением сначала нижних листьев, а

Рис. 1. Основные механизмы ростстимулирующего и антистрессового действия эндофитных PGP-бактерий на расте-
ния пшеницы в условиях засухи. АБК – абсцизовая кислота; АО – антиоксиданты; АПО – аскорбатпероксидаза; АФК
– активные формы кислорода; АЦК дезаминаза – 1-аминоциклопропан-1-карбоксилат-дезаминаза; ГБ – гибберел-
лины; ГР – глутатион редуктаза; ЖК – жасмоновая кислота; ИУК – индолил-3-уксусная кислота; КАТ – каталаза;
ЛОС – летучие органические соединения; ПО – пероксидаза; СК – салициловая кислота; СОД – супероксиддисму-
таза; ЦК – цитокинины; ЭПС – экзополисахариды; P – фосфор; K – калий; N – азот.
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затем листьев в средней части растения, которые
впоследствии засыхают. В таком состоянии за-
медляется протекание процессов, формирующих
будущий урожай. Так, если недостаток N про-
явился в фазе кущения, прекращается образова-
ние продуктивных побегов, если в фазе трубки –
в растениях наблюдается торможение процесса
закладки дополнительных “этажей” в колосе, то
есть дефицит N в фазе флагового листа приводит
к тому, что не образуются дополнительные цвет-
ки, а во время колошения – зерновки. А если
азотное голодание наступает во время налива зер-
на, то зерновки будут щуплыми, невыполненны-
ми и плохого качества [55].

Ассимиляция N в растениях пшеницы осу-
ществляется главным образом за счет активности
корней. При этом в цитозоле нитрат редуцируют-
ся до нитрита под действием НАДФН-зависимой
нитратредуктазы (НАДФН-НР). На сегодняшний
день в гексаплоидной пшенице идентифицированы
два гена, кодирующих фермент НАДФН-НР. По-
скольку нитриты характеризуются высокой реак-
ционной способностью и могут оказывать токсиче-
ское действие на клетку, происходит их быстрая
транспортировка из цитозоля в хлоропласты и
пластиды, где под действием нитритредуктазы
происходит превращение нитрита в ионы аммония

(NH4+). Затем аммоний ассимилируется с образова-
нием глутаминовой аминокислоты и глутамата, ко-
торые служат источником азота при синтезе других
азотсодержащих соединений: аминокислот, азо-
тистых оснований, РНК, ДНК [56]. Aктивно об-
суждается роль PGP-бактерий в процессах ассоци-
ативной азотфиксации, способствующей интен-
сификации роста растений, включая пшеницу.
Помимо ризобиальных микроорганизмов (Rhizo-
bium, Sinorhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium,
Azorhizobium), для которых широко известно об-
разование симбиозов с бобовыми растениями и
участие в азотфиксации последних, выявлены
представители эндофитных PGP-бактерий, как
например, Pseudomonas, Bacillus и Azospirillum,
способных к фиксации атмосферного азота (N2),

а также усвоению его органических и минеральных
соединений из почв, повышающих его доступность
для растений пшеницы [10, 56, 57]. Было показано,
что инокуляция растений пшеницы B. subtilis 2
способствовала усвоению азота, вносимого с ми-
неральными удобрениями и уменьшению соот-
ветственно доз вносимых удобрений. При этом
эти бактерии не только принимали участие в про-
цессах трансформации азота (денитрификации и
аммонификации), но и стимулировали деятель-
ность других ризосферных азотфиксаторов [58].

Сообщается, что за счет обработки Azotobacter
brasilense можно уменьшить дозу внесения азот-
ных удобрений на 30–40 кг/га [53, 59, 60]. Напри-
мер, A. brasilense обеспечило большее накопление

азота (+35.5 кг/га) и микроэлементов (B, Fe, Mn,
Cu) в надземной части пшеницы по сравнению с
неинокулированными растениями [53], вероят-
но, за счет улучшения развития корневой систе-
мы, которая позволяет охватить больший объем
почвы и способствует более активному усвоению
питательных веществ [10, 61, 62]. В более ранних
работах также сообщалось о синергическом эф-
фекте между A. brasilense и увеличением эффек-
тивности абсорбции питательных веществ (N, P и
K) в растениях пшеницы [63]. Галиндо с соавт.
[61] также наблюдали, что A. brasilense AbV5 и
AbV6 увеличивали концентрации N, Ca, Mg, Mn и
Zn в зернах пшеницы.

Фосфор (Р) является основным, после азота,
питательным элементом, лимитирующим рост, и
в отличие от него, не имеет атмосферного биологи-
чески доступного источника. В сельскохозяйствен-
ной практике традиционно для улучшения фос-
форного питания культурных растений регулярно
используются минеральные удобрения, большая
часть которых после внесения в почву быстро пре-
вращается в нерастворимую форму и доступность
его для растений резко снижается [55]. Это требует
внесений новых фосфорных удобрений и, таким
образом, происходит накопление в почве боль-
ших количеств нерастворимых и не усвояемых
растениями соединений фосфора, что приводит к
“зафосфачиванию” почв. В повышении доступ-
ности этого элемента для растений большую роль
играют микроорганизмы, способные растворять
нерастворимые в воде и недоступные растениям
формы почвенных соединений фосфора за счет
продуцирования фосфатаз, органических кислот,
сидерофоров, солюбилизирующих фосфаты и
способствующих их усвоению растениями. Р-со-
любилизирующая активность продемонстриро-
вана для представителей родов Pseudomonas, Ba-
cillus, Rhizobium, Enterobacter, Azospirillum [63–65].

Следующим по значимости после фосфора пи-
тательным элементом является калий (K), играю-
щий незаменимую роль в метаболизме растений.
Он необходим для нормального функционирова-
ния около сотни, ответственных за нормальное
протекание различных процессов, например, таких
как энергетический метаболизм, синтез крахмала,
восстановление нитратов, фотосинтез и деграда-
ция сахара. Почвенный K в форме калий-алюмо-
силикатов, составляющий 98–99% от его общего
содержания, труднодоступен для питания расте-
ний, однако его доступность может быть суще-
ственно повышена за счет микробной мобилиза-
ции. Так как использование калийных удобрений
оказывает вредное воздействие на окружающую
среду, необходимо найти альтернативный источ-
ник для поддержания его уровня в почвах для
устойчивого производства сельскохозяйственных
культур [55, 66]. К настоящему времени накопи-
лись данные, свидетельствующие о способности



ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 59  № 1  2023

МЕХАНИЗМЫ РОСТСТИМУЛИРУЮЩЕГО И ЗАЩИТНОГО ДЕЙСТВИЯ... 21

PGP-бактерий наряду с азотом и фосфором также
повышать и содержание калия в растениях пше-
ницы [63]. Чандра с соавт. [67] показали, что такие
виды бактерий, как Variovorax paradoxus RAA3, Pseu-
domonas sp. UW4, P. palleroniana DPB16 способны

увеличивать содержание N, P, K, Ca2+ и Na+ как в
зерне пшеницы, так и в соломе.

Положительное влияние на минеральное пита-
ние и рост растений могут оказывать продуцируе-
мые PGP-бактериями биосурфактанты – липо-
пептидные вещества, обладающие поверхностно-
активными свойствами, способными снижать
коэффициент межфазного натяжения и эмульги-
ровать труднорастворимые гидрофобные соеди-
нения, повышая их биодоступность для растений.
Образование биосурфактантов выявлено для
представителей родов Pseudomonas и Bacillus [24].
Биосурфактанты PGP-бактерий могут воздей-
ствовать на патогены, изменяя проницаемость их
клеточных мембран, вызывая лизис клеток и про-
дукцию сидерофоров, которые могут ограничи-
вать рост патогенов [68]. Сидерофоры, переводя
железо (Fе) в доступную для клеток форму, могут
повышать его биодоступность для растений и
способствовать его усвоению. Таким образом, си-
дерофоры могут вносить свой вклад в проявление
ростстимулирующего и защитного действия PGP-
бактерий. На сегодняшний день получены сведе-
ния о стимуляции роста многих видов растений
под действием сидерофоров разного типа и их
практическом применении с целью повышения
урожайности сельскохозяйственных культур [69–
71]. В частности, ростстимулирующее действие на
растения было показано для псевдобактина – сиде-
рофора, очищенного из штамма P. putida [70, 71].

Применение эндофитных PGP-бактерий в ка-
честве биоудобрений рассматривается как метод,
альтернативный химическим удобрениям, нанося-
щим серьезный ущерб не только растительным ор-
ганизмам, но всей биосфере в целом. Эндофитные
PGP-бактерии можно использовать для прайми-
рования семян и внесения в почву для получения
более высокого урожая и улучшения здоровья
почвы с помощью достаточного количества пита-
тельных веществ и ценной микрофлоры, поддер-
живая тем самым устойчивость агроэкосистем.

Продукция фитогормонов и регуляция их уровня
в растениях. Ключевая роль в регуляции раститель-
ного онтогенеза и формировании устойчивости рас-
тений к стрессовым факторам среды принадлежит
гормональной системе [3, 72]. Поэтому неудиви-
тельно, что ростстимулирующее и защитное дей-
ствие эндофитных PGP-бактерий связывают с их
способностью оказывать влияние на содержание
фитогормонов в растениях и самим синтезиро-
вать вещества с гормональной активностью. Та-
ким образом, в этом случае имеет место сложное
взаимодействие гормональных систем двух партне-

ров, определяющее характер изменений в жизнен-
ной активности растений под влиянием эндофитов.
Помимо пяти основных классов фитогормонов, к
числу которых относят ауксины, ЦК, ГБ, этилен
и АБК, гормональная активность была четко про-
демонстрирована для брассиностероидов (БС), СК,
жасмонатов и стриголактонов. Если ауксины, ЦК,
ГБ, БС и стриголактоны рассматриваются в каче-
стве признанных активаторов метаболических про-
цессов, то АБК, этилен, жасмонат и СК чаще отно-
сят к индукторам стрессовых ответов в растениях.
Следует отметить, что различные процессы расти-
тельного онтогенеза контролируются не каким-то
отдельным гормоном, а определенным соотноше-
нием фитогормонов, функционирующих в тесном
взаимодействии в единой гормональной системе.
Различные представители PGP-бактерий, в том
числе эндофиты, принадлежащие к таким родам
как Azospirillium, Pseudomonas, Bacillus и др., спо-
собны синтезировать гормональные соединения,
такие как ауксины, ЦК, ГБ, АБК, ЖК, СК и эти-
лен [29, 57, 73–75].

Ауксины. Среди эндофитных PGP-бактерий
широко распространена способность к синтезу
ауксинов, контролирующих развитие сосудистых
тканей, растяжение клеток и апикальное доми-
нирование в растениях. К природным ауксинам
принадлежит индолил-3-уксусная кислота (ИУК)
и к сегодняшнему дню хорошо изучен ее бактери-
альный синтез. Выявлены биохимические пути и
гены, контролирующие синтез ИУК бактериями.
PGP-бактерии влияют на экспрессию генов, бел-
ковые продукты которых принимают участие в
реакциях биосинтеза ауксина, передачи сигналов
или его транспортировки. Phyllobacterium brassica-
cearum STM196 и Bacillus sp. LZR216 повышали
эндогенный уровень ИУК за счет индукции экс-
прессии генов синтеза ИУК [76]. Установлено,
что для образования ИУК некоторыми PGP-бак-
териями необходимо присутствие в корневых вы-
делениях ее метаболического предшественника
L-триптофана. Обработка Burkholderia phytofir-
mans PsJN Arabodopsis thaliana увеличивала экс-
прессию генов, вовлеченных в биосинтез трипто-
фана, и способствовала тем самым повышению
уровня накопления ауксина. PGP-бактерии вли-
яют на транспорт ауксина, изменяя активность и
содержание переносчиков, участвующих в про-
цессах оттока и притока ауксина. Так, штамм Ba-
cillus sp. LZR216 снижал синтез транспортеров
ауксина AUX1 и PIN1,2,3 [77], тогда как штамм
B. phytofirmans PsJN, напротив, усиливал экспрес-
сию PIN2 и PIN3 [78]. Получены данные о благо-
приятном действии ИУК, синтезируемой эндо-
фитными PGP-бактериями, на корневую систему
своих растений-хозяев стимулирующем инициа-
цию, удлинение и ветвление корней, что в целом
может способствовать улучшению потребления
микро- и макроэлементов, ускорению роста рас-
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тений и формированию устойчивости к неблаго-
приятным факторам среды [38, 79]. Инокуляция
растений пшеницы синтезирующими ИУК PGP-
бактериями стимулировала процессы образова-
ния и роста корней, с чем может быть связано
усиление их поглотительной способности и по-
вышение уровня поступления воды и питатель-
ных веществ в эти растения в условиях водного
стресса [26, 80]. Streptomyces, продуцирующие
ИУК также улучшали параметры роста и развития
пшеницы в условиях нарушения водного режима
[69]. Штамм A. brasilense Sp245 способствовал повы-
шению качества зерна пшеницы, усвоению элемен-
тов минерального питания (K, Ca, Mg), поддержа-
нию водного потенциала, абсолютного и относи-
тельного содержания воды (ОСВ) в тканях, а
также сохранению эластичности клеточной стен-
ки, что в совокупности оказывало положительное
влияние на развитие засухоустойчивости расте-
ний пшеницы [81]. Продуцирующий ИУК штамм
Azospirillum снижал степень негативного действия
засоления на растения пшеницы, о чем можно
было судить по улучшению различных продукци-
онных параметров, включая биомассу, содержа-
ние хлорофилла и концентрацию питательных
микроэлементов [82]. Имеются данные о сниже-
нии азоспириллами водного потенциала листьев
и одновременном повышении в них содержания
воды, что является следствием способности этих
бактерий продуцировать ИУК, индуцировать фор-
мирование и рост латеральных корней растений
пшеницы и повышать, таким образом, уровень по-
глощения воды и элементов питания в условиях
засухи [32]. Важно отметить, что PGP-бактерии
продуцируют ауксины в оптимальной для стиму-
ляции роста корней концентрации, поскольку
высокие концентрации ауксинов характерны для
бактерий, вызывающих торможение роста кор-
ней [74]. Кроме того, PGP-бактерии могут влиять
на гомеостаз ауксина посредством различных
штамм-зависимых механизмов. Понимание ха-
рактеристик каждого штамма PGP-бактерий яв-
ляется ключом к его продуктивному использова-
нию в сельском хозяйстве [83].

Цитокинины (ЦК). Присутствие ЦК ранее бы-
ло выявлено в фильтрате культур ряда бактерий,
включая Azotobacter sp., Arthtrobacter, Rhizobium spp.,
Pantoea agglomerans, Rhodosprillum rubrum, Pseudo-
monas fluorescens, Bacillus subtilis и Paenibacillus
polymyxa [84]. Вместе с тем, несмотря на то, что
для перечисленных бактерий была зарегистрирова-
на эндофитная активность, в литературе недоста-
точно сведений об ускорении ростовых процессов в
растениях под влиянием продуцируемыми бакте-
риями ЦК. Тем не менее, имеются данные об ак-
тивации ростовых процессов растений пшеницы
и стимуляции накопления биомассы при их ино-
куляции продуцирующими ЦК бактериями [74].
В частности, введение в прикорневую среду про-

ростков пшеницы B. subtilis IB-22 приводило к зна-
чительному увеличению содержания эндогенных
ЦК в побегах проростков и сопровождалось повы-
шением скорости роста листьев и накоплением
сырой и сухой массы побегов [85]. Был сконстру-
ирован штамм Sinorhizobium meliloti с избыточной
продукцией ЦК путем экспрессии гена ipt Agro-
bacterium, находящегося под контролем промото-
ра trp E. coli [86]. После воздействия сильной засу-
хи, растения люцерны инокулированные скон-
струированным штаммом S. meliloti отличались
более крупными размерами по сравнению с об-
разцами, инокулированными исходным штам-
мом. Несмотря на относительно невысокую рас-
пространенность продуцирующих ЦК эндофит-
ных бактерий, приведенные выше данные могут
указывать на их участие в формировании устой-
чивости растений к дефициту влаги.

Гиббереллины (ГБ). Стимулирующая рост расте-
ний активность эндофитных PGP-бактерий может
обуславливаться их способностью синтезировать
гормоны, принадлежащие к классу ГБ [74]. Напри-
мер, для эндофитных бактерий B. subtilis 11ВМ ока-
зывающих стимулирующий рост эффект на рас-
тения пшеницы, выявлена ГБ-подобная актив-
ность [87]. Штамм PGP-бактерии Burkholderia
phytofirmans PsJN не влиял напрямую на синтез
ГБ, но стимулировал экспрессию гена AtGA3ox1,
кодирующего фермент, катализирующий фи-
нальные реакции образования ГБ у A. thaliana
[88]. Полный путь бактериального биосинтеза ГБ
был описан лишь относительно недавно [89].

Сообщалось о продукции физиологически ак-
тивных форм ГБ GA1 и GA3 (GA, Gibberellic Ac-
id), a также ИУК эндофитными бактериями Ace-
tobacter diazotrophicus и Herbaspirillum seropedicae,
которые формировали эффективное взаимодей-
ствие со злаковыми культурами и способствовали
улучшению роста и общей урожайности [90]. В
ходе культивирования бактерий Rhizobium phaseoli
дикого типа или мутантных nod- и fix- штаммов
проводился анализ продукции ими ГБ и ИУК со-
четанием методов высокоэффективной жидкост-
ной хроматографии и иммуноанализа [91]. Нали-
чие молекул, подобных GA1, GA4, GA9 и GA20
было подтверждено с помощью хроматографиче-
ского подхода и масс-спектрометрии, однако мо-
лекула подобная GA20 присутствовала только в
некоторых культурах, но не во всех, тогда как GA9
обнаруживалась лишь в незначительных количе-
ствах по сравнению с GA1 и GA4 [91]. Изучение
nod- и fix-мутантов показало, что продукция ГБ
не зависит от генов, участвующих в образовании
клубеньков и в процессе азотфиксации у Rhizobium
phaseoli. Для бактериального эндофита Sphingo-
monas sp. LK11, выделенного из листьев бобовых
растений Tephrosia apollinea (Азия, Африка), была
продемонстрирована способность к синтезу фи-
зиологически активной GA4 формы ГБ и неак-
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тивных GA9 и GA20 форм [92], что сопровожда-
лось способностью увеличивать длину побегов
растений томата, содержание хлорофилла и сухой
массы [92].

Абсцизовая кислота (АБК). При воздействии
засухи обезвоживание клеток является сигналом
для быстрого синтеза и накопления АБК, играю-
щей ключевую роль в развитии стрессоустойчи-
вости растений. АБК вовлекается в поддержание
водного баланса, регулируя закрытие устьиц и
связанное с ним предотвращение избыточной по-
тери влаги. Кроме того, она участвует в передаче
стрессовых сигналов и переключении генетиче-
ских программ с нормы на стресс, связанных с
индукцией экспрессии защитных генов [72]. Бы-
ло показано, что около 2/3 из 2000 индуцируемых
засухой генов регулируется АБК [93], что лежит в
основе адаптации растений к различным стрес-
сам, приводящим к нарушению водного режима.
Хотя прямое участие АБК в контролировании ро-
ста растений недостаточно изучено, сведения о
карликовости АБК-мутантных растений, указы-
вают на ее необходимость в поддержании роста в
нормальных условиях [74].

Обнаружено, что некоторые штаммы PGP-
бактерий повышают уровни секретируемой рас-
тениями АБК при воздействии водного стресса.
При этом пока не ясно синтезируется ли АБК
бактериями или растениями. Более того, было
показано, что ингибирование биосинтеза АБК
подавляет экспрессию TaAQP7 – гена белка вод-
ного транспорта аквапорина, активность которо-
го возрастает при воздействии водного стресса.
Эти сведения указывают на вовлечение АБК в up-
регуляцию TaAQP7 гена в качестве модулятора за-
сухоустойчивости растений. Сообщалось, что
продуцирующие АБК бактерии рода Azospirillum
оптимизировали водный обмен разных видов
культурных растений в условиях засухи, что спо-
собствовало повышению их урожайности [94, 95].
Штамм A. brasilense Sp245 стимулировал накопле-
ние АБК в растениях A. thaliana, что приводило к
снижению уровня транспирации в листьях [96]. В
растениях, инокулированных продуцирующими
АБК штаммами A. brasilense Sp245, B. licheniformis
RtM10, P. fluorescens RtM10 увеличивалось эндо-
генное содержание АБК, и растения становились
устойчивыми к засухе. Растения, обработанные
B. aryabhattai, характеризовались более высокой
устойчивостью к тепловому стрессу и повышен-
ным уровнем продукции АБК, индуцирующей
закрытие устьиц в этих растениях [97]. Штаммы
B. subtilis LDR2, Arthrobacter protophormiae SA3 и
Dietzia natronolimnaea STR1 способствовали поддер-
жанию фотосинтетической активности растений
пшеницы в условиях засухи. При этом, B. subtilis
LDR2 и Artrobacter protophormiae SA3 снижали
стресс-индуцируемое накопление АБК и предше-
ственника этилена АЦК, тогда как Dietzia natrono-

limnaea STR1 существенного влияния на содержа-
ние этих соединений не оказывал [29]. Проростки
пшеницы, предобработанные A. protophormiae
SA3, D. natronolimnaea STR1 и B. subtilis LDR2 ха-
рактеризовались усилением экспрессии TaCTR1
гена, кодирующего ключевой негативный регуля-
тор этиленовой сигнальной трансдукции, а также
гена, кодирующего TaDREB2-фактор транскрип-
ции, вовлекаемого в регуляцию формирования
устойчивости растений к широкому спектру
абиотических стресс-факторов. Повышение
устойчивости растений пшеницы к засухе и засо-
лению под влиянием B. subtilis LDR2, A. proto-
phormiae SA3 и D. natronolimnaea STR1 может быть
обусловлено одновременным повышением со-
держания ИУК и снижением АБК и АЦК, а также
модулированием активности CTR1-регуляторного
компонента этиленового сигналинга и DREB2-
транскрипционного фактора [29]. Кроме того,
сообщается, что АБК индуцирует толерантность
за счет антагонизма передачи сигналов ЦК [41], а
после инокуляции PGP-бактериями в условиях
стресса увеличивается накопление AБК [98, 99].
Есть свидетельства того, что B. subtilis оказывает
влияние на рост и толерантность растений через
устьичную регуляцию [100] с участием АБК, ко-
торая, в свою очередь, контролируется СК.

Этилен. Этилен вовлекается в регуляцию про-
растания семян и выведение их из состояния по-
коя, однако, если после прорастания его уровень
оказывается слишком высоким, замедляется рост
и удлинение корней. Одним из механизмов стиму-
ляции PGP-бактериями роста растений является
снижение в них уровня этилена путем дезаминиро-
вания непосредственного его предшественника
АЦК, являющегося источником питания для не-
которых видов PGP-бактерий. Реакция протекает
при участии ключевого фермента системы эти-
лензависимой регуляции роста растений АЦК-
дезаминазы [74]. Использование бактериями
АЦК в качестве источника питания приводит к
уменьшению его содержания в растениях и, соот-
ветственно, сокращению синтеза этилена в корнях
и ускорению роста растений. На примере различ-
ных видов растений, включая пшеницу, показана
эффективность использования PGP-бактерий,
продуцирующих AЦК-дезаминазу, для снижения
уровня этилена и улучшения роста растений в
условиях абиотических стрессов [34, 67, 101]. К
примеру, PGP-бактерии Ochrobactrum pseudogri-
gnonense RJ12, Pseudomonas sp. RJ15 и B. subtilis
RJ46, продуцирующие АЦК-дезаминазу, подав-
ляли в растениях экспрессию гена АЦК-оксида-
зы, катализирующей образование этилена АЦК, а
также снижение концентрации самого АЦК. Про-
дуцирующие АЦК-дезаминазу бактерии способ-
ствовали поддержанию скорости роста корней и
побегов и накоплению биомассы растений, под-
вергнутых водному стрессу [52].
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Салициловая и жасмоновая кислоты (СК и ЖК).
Во многих исследованиях было показано, что
ростстимулирующая и антистрессовая актив-
ность PGP-бактерий, в том числе эндофитных,
связана с их способностью синтезировать сиг-
нальные молекулы СК и ЖК, играющих ключе-
вую роль в запуске системной индуцированной
устойчивости растений к стрессам, обусловлен-
ной активацией СК- и ЖК-зависимых защитных
сигнальных путей [27, 57, 102–104]. СК или ЖК-
зависимые реакции являются доминирующими
первичными сигналами местных и системных
индуцированных защитных ответов растений в
ответ на стрессы [16, 52], и антистрессовый эффект
PGP-бактерий на растения может быть связан с их
способностью синтезировать эти соединения [22,
27, 103, 105, 106]. СК участвует в регуляции различ-
ных физиологических процессов, включая цвете-
ние, термогенез, закрытие устьиц и ионный
транспорт, а также в инициации защитных реак-
ций растений при биотических и абиотических
стрессовых воздействиях [107]. СК играет жиз-
ненно важную роль в процессах роста и развития
в норме и активно участвует в реакциях растений
на засуху через активацию антиоксидантных фер-
ментов, регуляцию экспрессии генов, синтез
осмолитов и усиление накопления фотосинтети-
ческих пигментов [3, 107]. Имеются данные о
том, что сигнальные пути растений, регулирую-
щие развитие защитных реакций в ответ на стрес-
сы, являются ключевыми мишенями PGP-бакте-
рий [22, 49, 57]. Например, обработка B. subtilis
UMAF6639 способствовала формированию стой-
кой резистентности дыни к мучнистой росе бла-
годаря активации ЖК- и СК-зависимых защит-
ных реакций [105]. Эндобактерии B. cereus AR156
индуцировали системную устойчивость A. thaliana,
опосредованную NPR-1 и СК-зависимыми сиг-
нальными путями, не оказывая влияния на
ЖК/этилен-зависимые пути [22]. Формирование
устойчивости нута под влиянием Pseudomonas
также происходило благодаря продукции фе-
нольных соединений и индукции системной
устойчивости через СК-зависимый сигнальный
путь [108]. Эндофитные Achromobacter xylosoxidans
и B. pumilus усиливали рост подсолнечника в
условиях водного стресса за счет эндогенной про-
дукции СК [105, 109]. У растений табака дикого
типа B. amyloliquefaciens FZB42 приводил к сверх-
экспрессии генов PR-1a, LOX и ERF1, участвую-
щих в СК, ЖК и этилен-зависимых сигнальных
путях [110]. При этом остается неясным, как
именно эндофитные PGP-бактерии регулируют
систему защиты растений от засухи и как индуци-
рованная бактериями система защиты растений
взаимодействует с классическими сигнальными
путями. Вероятно, влияние PGP-бактерий анало-
гично действию “слабых” патогенов на растения,
однако PGP-бактерии также могут продуцировать

метаболиты с гормональными и сигнальными
функциями (ауксины, ЦК, этилен, ГБ, АБК, СК,
ЖК) [16, 52]. Недавно было показано, что в нор-
мальных условиях произрастания и при засухе со-
держание эндогенной СК в растениях пшеницы
существенно варьировало в зависимости от их
сорта и восприимчивости к засухе, в том числе
под влиянием эндофитных бактерий B. subtilis 10-4
[49].

Таким образом, продуцируемые эндофитны-
ми PGP-бактериями фитогормоны могут участ-
вовать не только в стимуляции роста растений и
улучшении минерального питания, но и в их за-
щите от широкого спектра стрессовых воздей-
ствий биотического и абиотического происхож-
дения, включая обезвоживание. Однако точная
роль продуцируемых эндофитами фитогормонов
и механизмы их биосинтеза в растениях еще пол-
ностью не выяснены и требуются дальнейшие бо-
лее углубленные исследования для лучшего по-
нимания взаимодействия бактерий с растениями
в условиях засухи.

Продукция других метаболитов и физиологиче-
ски активных соединений. При воздействии засухи
эндофитные PGP-бактерии в тканях растений
могут продуцировать множество вторичных мета-
болитов в виде смеси ЛОС, способствующих
ускорению роста растений и снижению повре-
ждающего действие стрессовых факторов [41, 111,
112]. Выявлен широкий спектр ЛОС, продуциру-
емых PGP-бактериями, включая короткоцепо-
чечные алифатические альдегиды и кетоны, про-
стые и сложные эфиры, спирты, серосодержащие
соединения и углеводороды [113, 114]. Синтезиру-
емые PGP-бактериями ЛОС могут функциони-
ровать как сигнальные молекулы, играя важную
роль в стимуляции роста растений и индукции
системной устойчивости при патогенезе. ЛОС и
их способ действия обладают дополнительным
преимуществом по сравнению с другими систе-
мами биоконтроля и регулирования роста, по-
скольку ЛОС не требуют физического взаимодей-
ствия с частями растений или патогенами [115,
116]. К настоящему времени в единой базе данных
о микробных ЛОС mVOC 3.0 Database, https://bio-
informatics.charite.de/mvoc/ (mVOC, microbial Vol-
atile Organic Compounds) зарегистрировано более
1000 различных ЛОС, продуцируемых бактериями
и грибами [117]. Микробные ЛОС играют важную
роль в дистанционной коммуникации микробных
сообществ и участвуют, как в коммуникации между
микробами, так и между растениями и микроба-
ми в ризосфере [118]. Также ЛОС влияют на экс-
прессию генов, участвующих в гормональной пе-
редаче сигналов, защитных путях и вызываемой
микробами стресс-устойчивости, вирулентности
и образовании биопленок [118, 119]. ЛОС служат
сигналами для развития у растений прайминга и
системной реакции на стрессы [103, 120]. В усло-
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виях засухи замачивание проростков пшеницы
B. thuringiensis AZP2 увеличивало биомассу расте-
ний и увеличивало выживаемость из-за изменения
продукции ЛОС и более высокого уровня фотосин-
тетической активности [121]. При колонизации
P. chlororaphis 06 в корнях растений образовывал-
ся летучий метаболит 2R,3R-бутандиол, способ-
ствующий закрыванию устьиц, снижению потери
воды и повышению засухоустойчивости [122]. Al-
caligenes faecalis улучшал рост A. thaliana продуцируя
смесь ЛОС, которые контролируют пути синтеза
ауксина и ГБ, участвующих в росте и развитии кор-
ней и побегов в стрессовых условиях [123], а также
регулируют транспортеры ионов [124]. Было
предположено, что продуцируемые PGP-бакте-
риями ЛОС могут индуцировать устойчивость
растений к засухе через СК-зависимый механизм
[122, 125], а также через регуляцию образования
микробной биопленки вокруг корней [126]. Про-
дуцируемые PGP-бактериями ЛОС также могут
действовать как средство биоконтроля и активи-
ровать индуцированную системную устойчивость
растений [127, 128]. Например, у A. thaliana обработ-
ка штаммами Bacillus sp. GB03 и IN937a способство-
вала высвобождению бутандиола и ацетоина и тем
самым значительно снижала тяжесть инфекции,
вызванной Erwinia carotovorasub sp. carotovora, и
улучшала рост растений [127].

Эндофитные PGP-бактерии также продуцируют
множество других стимуляторов роста растений,
например экзополисахариды (ЭПС), ризобитоксин
[129], некоторые сигнальные молекулы, такие как
люмихром [130] и липохитоолигосахариды [131].
ЭПС являются одним из основных компонентов
внеклеточного матрикса бактерий, на которые
часто приходится 40–95% веса бактерий [132].
ЭПС представляют собой сложную смесь биомоле-
кул, таких как белки, гуминовые вещества, полиса-
хариды, нейтральные сахара, уроновые кислоты,
аминосахара, органические сложноэфирные заме-
стители и нуклеиновые кислоты, липиды и гли-
копротеины. Продукция и состав ЭПС зависят от
фазы роста бактерий, состава среды и условий
окружающей среды [132]. Как было показано,
продукция PGP-бактериями таких ЭПС как аль-
гинат и целлюлоза способствует улучшению
устойчивости пшеницы к засухе. ЭПС отвечают
за создание зоны прикрепления между бактерия-
ми и корневой системой, частицами почвы, а так-
же между различными бактериями. Кроме того,
продуцируемые бактериями ЭПС увеличивают
проницаемость корневой системы и могут обра-
зовывать защитную биопленку (действовать как
барьер вокруг корней) и улучшать рост растений в
условиях дефицита влаги [133]. Если ЭПС-проду-
цирующие PGP-бактерии находятся в ризосфере
растений, они приводят к лучшей агрегации поч-
вы вокруг корней и более эффективному потоку
воды и питательных веществ к корням растений

[134, 135]. Показано, что B. thuringiensis AZP2 об-
разует большое количество биопленки на корнях
пшеницы. В условиях водного стресса вокруг
корней пшеницы скапливалось в два-три раза
больше почвы по сравнению с неинокулирован-
ными растениями, что позволило повысить эф-
фективность использования воды на 63% у ино-
кулированных растений и усилить их выживае-
мость при засухе [121]. Штамм-продуцент ЭПС
Klebsiella sp. IG3 улучшал проницаемость прикор-
невой почвы за счет увеличения агрегации почвы
и водного потенциала вокруг корней проростков
пшеницы [136]. Секреция ЭПС штаммом Pantoea
agglomerans NAS206 увеличивала соотношение
прилипшей к корню почвы и ткани корня, что
позволяло улучшить агрегацию почвы, окружаю-
щей корни пшеницы [137]. Это способствовало
повышению проницаемости корней в почву и
поддержанию лучшего водного потенциала во-
круг них, оптимизируя тем самым усвоение воды
и питательных веществ растениями [136, 137].

Ризобитоксин может способствовать росту и
развитию растений в стрессовых условиях, огра-
ничивая выработку в них этилена. Точно так же
сигнальные молекулы люмихром и липохитооли-
госахариды могут содействовать в восприятии
стрессовых сигналов растениями. Более того, эти
молекулы действуют как регуляторы роста в мик-
робах и растениях, влияющие на накопление био-
массы, клеточный цикл, эмбриогенез, рост побе-
гов и корней, а также боковое ветвление корней.
В частности, эти соединения инициируют сим-
биотические взаимодействия растений с микро-
организмами ризосферы, защищая растения от
негативного воздействия биотических и абиоти-
ческий стрессов [131]. PGP-бактерии способны к
секреции липохитоолигосахаридов, индуцируемых
флавоноидами, присутствующими в корневых экс-
судатах. Известен такой тип бактериоцина как ту-
рицин 17 (Th17), продуцируемый различными ви-
дами Bacillus, который также функционирует как
мощное бактериальное сигнальное соединение,
способствующее росту растений. Th17 является
наиболее широко изученной молекулой бакте-
риоцина из-за его значительного участия в стиму-
лировании роста растений, в частности, прорас-
тания в стрессовых условиях [138].

РАЗВИТИЕ ЗАСУХОУСТОЙЧИВОСТИ 
РАСТЕНИЙ ПШЕНИЦЫ PGP-БАКТЕРИЯМИ

В связи с глобальным потеплением климата в
последние два десятилетия во многих регионах
мира и России наблюдается стойкая тенденция к
увеличению частоты возникновения засухи [2,
139, 140]. Ярким примером тому служит лето 2010,
2016 и 2021 гг. [139, 140]. Засуха оказывает нега-
тивное влияние на протекание всех звеньев мета-
болизма растений, что в целом проявляется в
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снижении продуктивности и качества урожая
культурных растений, включая пшеницу [1, 141–
143]. Для яровой пшеницы оптимальной для ро-
ста и развития считается температура воздуха от
20 до 25°С [140]. Однако в засушливые годы, к
примеру, летом 2010 г температура обычно со-
ставляла 32–35°C и иногда приближалась к 40°C
во время пика аномальной жары, что привело к
существенным потерям урожая. В многочислен-
ных работах было показано, что PGP-бактерии,
включая эндобактерии, вносят важный вклад в
снижение негативного действия дефицита влаги
на растения пшеницы [29, 50, 121, 144]. К примеру,
обработка B. safensis W10 и Ochrobactrum pseudo-
gregnonense IP8 оказывала ростстимулирующее и
защитное действие на шесть разных сортов пше-
ницы, подвергнутых засухе, что отражалось в уве-
личении массы корней, побегов и урожая зерна
[145]. Аналогичные данные были получены и при
применении других штаммов PGP-бактерий
(Pantoea alhagi, R. leguminosarum, R. phaseoli, Me-
sorhizobium ciceri, A. brasilense, A. lipoferum) на пше-
нице, которая подвергалась засухе в разные фазы
развития, включая период цветения [32, 144, 146–
148]. Также показано, что под влиянием PGP-бак-
терий изменяется архитектура корневой системы и
структура тканей корня [149, 150], увеличивается
образование боковых корней [32, 151], что приво-
дит к повышению засухоустойчивости пшеницы.
Pseudomonas sp. E2 и Azotobacter chrocoocum E1
смягчали неблагоприятное действие засухи на
растения пшеницы благодаря поддержанию це-
лостности анатомических структур (толщины
эпидермиса, тканей мезофилла и флоэмы, диа-
метра сосудов ксилемы и размера сосудистых
пучков корневой системы), тогда как небактери-
зованные образцы характеризовались существен-
ными анатомическими нарушениями [152]. Рас-
тения пшеницы, праймированные A. brasilense
Sp24 при воздействии засухи характеризовались
более высоким уровнем ОСВ и движения воды по
апопласту, а также увеличенными размерами со-
судов ксилемы и повышенным уровнем гидрав-
лической проводимости в колеоптиле, что в це-
лом улучшало водный статус инокулированных
растений и существенно снижало амплитуду
стресс-индуцированных изменений в содержа-
нии фосфолипидов [32, 144, 153]. A. brasilense и
Herbaspirillum seropedicae способствовали поддер-
жанию уровня ОСВ, сохранению целостности
мембранных структур и повышению устойчиво-
сти двух разных сортов пшеницы (CD-120 и Fron-
tana) к засухе [154]. Эффективность PGP-бакте-
рий в повышении засухоустойчивости пшеницы
показана не только при отдельном, но и при ком-
бинированном применении разных сочетаний
бактериальных культур. К примеру, обработка
консорциумом из четырех PGP-бактерий заметно
улучшало функциональные характеристики фо-

тосистемы II, скорость транспирации и устьич-
ную проводимость у растений пшеницы в норме
и предотвращало резкое изменение указанных
параметров в условиях обезвоживания, что отра-
жалось на повышении урожайности зерна [155].
Колонизация растений PGP-бактериями может
запускать механизмы, помогающие растениям со-
хранять фотосинтетическую активность в стрессо-
вых условиях. Например, B. thuringiensis AZP2 суще-
ственно повышала уровень выживаемости расте-
ний пшеницы в условиях засухи за счет снижения
уровня выделяемого CO2 и повышения интенсив-

ности фотосинтеза [121]. Обработка Burkholderia
phytofirmans PsJN положительно влияла на ОСВ,
ассимиляцию CO2, интенсивность фотосинтеза,

содержание хлорофилла, эффективность исполь-
зования воды и урожайность пшеницы при засухе
[156].

Засухоустойчивость – комплексный признак,
обусловленный функционированием множества
взаимосвязанных механизмов и очевидно, что
праймирование PGP-бактериями может вносить
свой вклад в настройку реализации этих механиз-
мов, способствуя развитию засухоустойчивости
растений. Вместе с тем, эффективность бактери-
альной инокуляции может сильно варьировать в
зависимости от используемого штамма, геноти-
пов растений, условий произрастания, вида
стресса [47–50, 157]. К примеру, один и тот же
бактериальный штамм может по-разному влиять
на продуктивность и энергию роста растений
[47], на развитие засухоустойчивости [49, 158] и
формирование элементов структуры урожая в за-
висимости от генотипа пшеницы [50]. Раскрытие
механизмов действия PGP-бактерий играет клю-
чевую роль в определении наиболее эффектив-
ных путей их применения для максимального
снижения повреждающего действия засухи на
растения. Несмотря на то, что механизмы, по-
средством которых PGP-бактерии индуцируют
устойчивость растений-хозяев ясны не полно-
стью, очевидно, что в основе реализации индуци-
рованной PGP-бактериями засухоустойчивости
лежат множественные механизмы, вовлекающие,
наряду с описанной выше гормональной и АЦК-
дезаминазной активностями, антиоксидантную
защиту, аккумуляцию осмолитов и индукцию си-
стемной толерантности к засухе.

Антиоксидантная активность и снижение окис-
лительного стресса. Хорошо известно, что засуха
наряду с другими стрессами вызывает в растениях
окислительный стресс, возникающий вследствие
избыточной генерации активных форм кислорода
(АФК), таких как супероксидный анион-радикал

 гидроксильный радикал (OH•), перекис-

ные радикалы (RO2•), H2O2, синглетный кисло-

род (1O2) и др., обладающих чрезвычайно высо-
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2О ,
−



ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 59  № 1  2023

МЕХАНИЗМЫ РОСТСТИМУЛИРУЮЩЕГО И ЗАЩИТНОГО ДЕЙСТВИЯ... 27

кой реакционной способностью. При нарушении
баланса между образованием свободных радика-
лов и их нейтрализацией, они начинают самопро-
извольно и неспецифически взаимодействовать с
клеточными компонентами, что приводит к се-
рьезным нарушениям структуры и функции мем-
бран, активности ферментов, мутагенезу, остановке
клеточного цикла и, в итоге к гибели клеток и всего
организма [159, 160]. Обезвреживание АФК в расте-
ниях обеспечивается антиоксидантной системой
(АОС), все компоненты которой находятся в слож-
ном функциональном взаимодействии, обеспечи-
вая устойчивость растений к стресс-индуцируемым
окислительным повреждениям [160]. АОС защиты
растений включает антиоксидантные ферменты:
пероксидаза (ПО), каталаза (КАТ), аскорбатпе-
роксидаза (АПО), супероксиддисмутаза (СОД),
глутатионредуктаза (ГР), и компоненты нефер-
ментативной природы: аскорбиновая кислота,
глутатион, цистеин, пролин [161].

К настоящему времени накоплены обширные
сведения о способности PGP-бактерий индуци-
ровать активность АОС защиты у своих растений-
хозяев. К примеру, после инокуляции корней
пшеницы Lactobacillus plantarum были выявлены
активация КАТ и повышение интегральной анти-
оксидантной емкости в проростках и обнаружено
нивелирование вызываемого обезвоживанием
окислительного стресса, зарегистрированные по
накоплению Н2О2 и малонового диальдегида (МДА)
[162]. Azospirillum brasilense NO40 и Stenotro-
phomonas maltophilia B11 заметно снижали вызван-
ные засухой повреждения растений пшеницы,
уменьшая утечку электролитов, накопление МДА
и Н2О2, а также повышая активность КАТ и ПО

[35]. Под влиянием PGP-бактерий в растениях
пшеницы происходило снижение уровня стресс-
индуцируемого перекисного окисления липидов,
проницаемости мембран и активности фермента
липоксигеназы, повышение активности антиок-
сидантных ферментов (СОД, КАТ, АПО) в усло-
виях нарушения водного режима [31]. Инокуля-
ция пшеницы Klebsiella sp. IG 3 также приводила
к гораздо более низкому уровню экзоосмоса
электролитов и накоплению МДА в условиях за-
сухи по сравнению с неинокулированными рас-
тениями [136]. A. brasilense NO40 и S. maltophilia
B11 значительно уменьшали ингибирующее дей-
ствие засухи на ОСВ в корнях, побегах и листьях,
а также на площадь листьев, содержание фотосин-
тетических пигментов, аскорбиновой кислоты,
белковые структуры корней пшеницы и заметно
уменьшали экзоосмос электролитов, накопление
МДА и H2O2 [35]. При инокуляции и ко-инокуля-

ции с Bacillus sp. и Arthrobacter pascens в растениях
кукурузы увеличивалось содержание сахаров,
пролина и возрастала активность антиоксидант-
ных ферментов: СОД, ПО, КАТ и АПО [163].
Аналогичные сведения были получены при ино-

куляции растений пшеницы арбускулярной ми-
коризой, при которой было выявлено увеличение
содержания компонентов АОС защиты нефер-
ментативной природы, в частности пролина и
свободных аминокислот, а также повышение ак-
тивности ряда антиоксидантных ферментов, та-
ких как ПО и КАТ [164]. Авторы полагают, что
колонизация микоризой способствует улучше-
нию осмотической регуляции растений пшеницы
при засухе, усиливает их АОС защиты и снижает
окислительное повреждение клеток, что в сово-
купности приводит к повышению засухоустойчи-
вости пшеницы [164]. Имеются данные о вовле-
чении A. brasilense NO40 и B. amyloliquefaciens 5113,
оказывающих защитный эффект на растения
пшеницы при засухе, в регуляцию активности ге-
на АПО APX1 и ферментов аскорбат-глутатионо-
вого комплекса [151]. Показано, что эндофитные
бактерии B. subtilis оказывают защитное действие
на рост и антиоксидантный статус растений пше-
ницы при засухе посредством стабилизации уров-
ня АПО и ГР [158]. У проростков пшеницы, ис-
пытывающих недостаток воды, инокуляция
штаммом B. thuringiensis AZP2 усиливала актив-
ность ферментов, поглощающих АФК, таких как
ГР, СОД и КАТ, что приводило к лучшей выжи-
ваемости проростков в стрессовых условиях [121].
B. safensis W10 и Ochrobactrum pseudogregnonense
IP8 улучшали активность антиоксидантных фер-
ментов и запускали накопление неферментатив-
ных антиоксидантов в растениях пшеницы в
условиях засухи [145]. В частности, была увеличе-
на активность ПО, КАТ, АПО, COД и ГР, тогда
как концентрации каротиноидов, аскорбата и
пролина также были повышены во время стресса.
Изменение этих параметров позволило снизить
степень окислительных повреждений что, в ко-
нечном счете, привело к увеличению биомассы
корней и побегов пшеницы. Однако эти исследо-
вания не дают четкого понимания того вызывают
ли бактерии повышенное образование антиокси-
дантов в растениях или снижение окислительных
повреждений связано с продукцией антиокси-
дантов самими бактериями. В некоторых случаях
сообщалось о снижении активности антиокси-
дантных ферментов пшеницы после инокуляции
PGP-бактериями. Например, в проростках пше-
ницы, испытывающих водный стресс, инокуля-
ция штаммами B. amyloliquefaciens 5113 и A. brasi-
lense NO40 приводила к более слабой активности
АПО и дегидроаскорбатредуктазы по сравнению
с неинокулированными растениями. Тем не ме-
нее, бактериальное инокулирование приводило к
снижению уровня окислительного стресса в рас-
тениях, их лучшей выживаемости и более высо-
ким параметрам роста, таким как сырая/сухая
масса и содержание воды [158, 165].

Продукция осмолитов и снижение осмотическо-
го стресса. Мощным защитным механизмом, поз-
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воляющим поддерживать водный статус растений
в условиях засухи, является аккумуляция осмоли-
тов, вовлекаемых в осмотическую регуляцию кле-
ток, способствующих понижению осмотического
потенциала клеточного сока. Различают внутри-
клеточные осмолиты неорганического проис-
хождения, преимущественно поглощаемые из

внешней среды ионы, такие как K+, Na+, Ca2+,

Mg2+, Cl–, и органические вещества, синтезируе-
мые и транспортируемые в растениях. И хотя не-
органические осмолиты не требуют для накопле-
ния больших затрат энергии и углерода, они мо-
гут вызвать интоксикацию растений при высоких
концентрациях [166]. Для поддержания низкого
водного потенциала растения накапливают низко-
молекулярные хорошо растворимые во внутрикле-
точной среде органические соединения, которые не
являются токсичными для клетки и в отличие от
неорганических ионов не вызывают изменений в
метаболизме, поэтому им присваивается наиме-
нование совместимых с биополимерами веществ.
К ним относятся различные аминокислоты, на-
пример пролин, аланин, четвертичные ионы: бе-
таин, глицин-бетаин; сахароспирты, различные
моно- и олигосахариды. Накопление осмолитов
обусловлено замедлением оттока ассимилятов из
листьев, усилением их биосинтеза и повышением
активности гидролитических ферментов. Осмоли-
ты снижают водный потенциал клеточного сока,
способствуя тем самым предотвращению потери
клетками воды и восстановлению их водоснабже-
ния. Кроме того, осмолиты вовлекаются в защиту
конфигурации макромолекул, предотвращая дегра-
дацию белков и инактивацию ферментов. Поддер-
жание осмолитами целостности структурных бел-
ков способствует сохранению функциональной
активности клеточных мембран [167, 168]. Было
показано, что в условиях водного стресса PGP-
бактерии способны к секреции осмолитов, функ-
ционирующих в синергизме с продуцируемыми
растениями осмолитами и стимулирующими их
рост благодаря регуляции осмотического потен-
циала клеток корней [26, 169]. Имеются данные,
указывающие на повышение стресс-устойчиво-
сти растений пшеницы под влиянием PGP-бак-
терий, опосредованное накоплением различных
осмолитов [144, 150, 170].

Важнейшим осмопротектантом растений, об-
ладающим шаперонными свойствами и снижаю-
щим степень вызываемых обезвоживанием по-
вреждений клеточных структур, является пролин
[3]. Вовлечение пролина в спектр защитного дей-
ствия PGP-бактерий на различные виды дико-
растущих и культурных растений, включая пше-
ницу, было продемонстрировано в многочислен-
ных исследованиях [16, 26, 50, 57, 169–172].
Например, эндофитные PGP-бактерии смягчали
стресс от дефицита воды у растений пшеницы за
счет увеличения содержания пролина и измене-

ния архитектуры корней [150]. Использование

PGP-бактерий стимулировало прирост биомассы

и повышало ОСВ в листьях благодаря аккумуля-

ции пролина в растениях кукурузы при воздей-

ствии водного стресса [167]. Растения пшеницы,

инокулированные PGP-бактериями и Piriformo-
spora indica, накапливали большие количества

пролина, β-токоферола и каротиноидов по срав-

нению с неинокулированными растениями, и

способствовали снижению повреждающего дей-

ствия дефицита влаги на растения на уровне кле-

ток и всего растения [31]. Инокуляция штаммом

A. brasilense Sp245 улучшала осмотическую регу-

ляцию, что приводило к увеличению урожайно-

сти пшеницы на 17% [81]. Растения пшеницы,

инокулированные B. safensis W10 или Ochrobac-
trum pseudogregnonense IP8, демонстрировали уве-

личение концентрации пролина и ОСВ в листьях

в условиях засухи [145]. Совместная инокуляция

B. subtilis и A. brasilense увеличивала (на 30%) про-

дукцию пролина в листьях пшеницы в условиях

дефицита воды и способствовали формированию

засухоустойчивости [170].

В некоторых случаях сообщалось о снижении

содержания осмолитов в растениях, подвержен-

ных засухе. Например, инокуляция проростков

пшеницы штаммом Klebsiella sp. IG 3 приводила к

значительному снижению общего содержания

растворимых сахаров и пролина в условиях засухи

по сравнению с неинокулированными растения-

ми. Однако обработанные эндофитами растения

характеризовались увеличением длины и ветвле-

ния корней, а также повышением сырой и сухой

массы корней и побегов. В таком случае вполне

вероятно, что выбранные PGP-бактерии имеют

иной способ действия, как например образование

биопленок, снижающих уровень воздействия

водного стресса [173]. Кроме того, PGP-бактерии

могут способствовать защите растений от дефи-

цита влаги, синтезируя другие осмопротектанты,

например, трегалозу. Трегалоза представляет со-

бой высокостабильный дисахарид, образованный

β-1,1-гликозидной связью между двумя остатка-

ми β-глюкозы, способной удерживать значитель-

ное количество воды внутри клетки путем связы-

вания ее молекул, образуя гелевую фазу и снижая

тем самым степень вызываемого засухой наруше-

ний метаболизма. Кроме того, трегалоза может

участвовать в предотвращении деградации и агре-

гации частично денатурированных белков при

обезвоживании клетки. Имеются данные о суще-

ственном повышении засухоустойчивости раз-

ных видов культурных растений под влиянием бак-

терий, характеризующихся способностью к повы-

шенной продукции трегалозы или соединений,

индуцирующих ее синтез в растениях [174, 175].
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ЭНДОФИТНЫЙ МИКРОБИОМ ПШЕНИЦЫ 
И ПЕРСПЕКТИВЫ ЕГО ПРИМЕНЕНИЯ

Растения эволюционировали в тесном взаимо-
действии со множеством микроорганизмов, игра-
ющих важную роль в росте, питании и здоровье
растений. В настоящее время имеется значитель-
ный объем информации о структуре и динамике
растительной микробиоты, а также о функцио-
нальных возможностях отдельных членов сооб-
щества [37]. Микроорганизмы, тесно связанные с
определенным растением (видом или генотипом),
независимо от почвы и условий окружающей сре-
ды, определяются как коровый микробиом (“core
microbiome”) растений [176], включающий ключе-
вые микробные таксоны, которые важны для
адаптации растений. Напротив, некоторые мик-
робные таксоны, встречающиеся в небольшом
количестве на ограниченном участке, называют-
ся сателлитными таксонами. В зависимости от
географического положения и специфики среды
обитания могут определяться разные сателлитные
таксоны. За последние годы с развитием новых
методов исследований понимание структуры
микробиома растений значительно расширилось
[176–183]. Хотя термин коровый микробиом ши-
роко используется, существуют разногласия по
поводу методов, которые следует использовать
для определения основных микроорганизмов, ас-
социированных с определённым растением-хо-
зяином [184]. К примеру, Симонин с соавт. [181] с
использованием трех генотипов пшеницы, выра-
щенных на восьми контрастных почвах Европы и
Африки, идентифицировали в коровом микро-
биоме пшеницы 30 бактериальных, 24 грибных и
10 таксонов, отнесенных к простейшим. В другом
исследовании Россман с соавт. [182] выявили в
коровом микробиоме современных сортов пше-
ницы 22 бактериальных и 13 грибных таксона, а
также 3 таксона, отнесенных к простейшим. Одна-
ко суммирование данных этих двух исследований
[181, 182] показало, что только 4 рода бактерий (Ar-
throbacter, Massilia, Bradyrhizobium и Nitrospira),
4 таксона грибов (Bionectria, Exophiala, Chaetomi-
um, и Fusarium) и 2 протиста (Rhogostoma и Eocer-
comonas) оказались общими. Эти данные указы-
вают на высокую степень сложности точной
идентификации компонентов корового микро-
биома растений и необходимость разработки оп-
тимальных методов в решении этой задачи. В на-
стоящее время наиболее точными являются ис-
следования корового микробиома, основанные
на метагеномном анализе, которые, однако, про-
водятся довольно редко [46, 185, 186]. Вместе с
тем, согласно накопленным к настоящему време-
ни данным о микробиоме пшеницы, бактерии
рода Sphingomonas были обнаружены в ~80% иссле-
дований; Bradyrhizobium в ~70%; Pseudomonas и Mas-
silia в ~60%; Arthrobacter, Flavobacterium, Chitinophaga,
Pantoea, Pedobacter, Mucilaginibacter и Variovorax в

~50% исследований. Список представленных ро-
дов не является исчерпывающим [39], а лишь сви-
детельствует о том, что с использованием имею-
щихся методов и инструментов эти роды оказались
многочисленными или ключевыми таксонами [39,
186].

Анализ эндофитного микробиома пшеницы
был проведен разными авторами в отношении
эндофитов разных частей растений (корни, ли-
стья, семена) [187–190], разных сортов [181, 188],
в разные стадии развития [181, 183, 188]. Результа-
ты показывают, что эндофитные микробные со-
общества сильно зависят от органа растения, воз-
раста растения, сорта (генотипа), а также терри-
тории выращивания и технологии возделывания
[191, 192]. Анализ генетического разнообразия
резидентов ризосферы пшеницы [187] показал
наличие 30 таксономических единиц, включая
классы Alfaproteobacteria, Betaproteobacteria, Del-
taproteobacteria, Gammaproteobateria, Actinobacte-
ria, Bacilli, Clostridia, а также наличие некульти-
вируемых бактерий, функции которых остаются
неясными. Другое исследование эндофитов ризо-
сферы проведенное на двух сортах пшеницы
(Freed-06 и Chakwal-50) на стадии цветения [188]
позволило вывить, что микробное сообщество
представлено 8 типами, 14 классами, 14 порядка-
ми, 23 семействами и 33 родами эндофитов. Курз-
нияр с соавт. [189] впервые продемонстрировали,
что 7 родов бактерий (Pantoea, Streptomyces, Paeni-
bacillus, Massilla, Methanobacterium, Lactobacillus,
Serratia) являются обязательными микроорганиз-
мами, колонизирующими семена исследованных
ими сортов пшеницы Triticum aestivum L. (сорт
Hondia) и T. spelta L. (сорта Rokosz и Schwabencorn).
Причем, Pantoea и Paenibacillus были идентифици-
рованы как доминанты в изученном семенном ма-
териале пшениц. Кроме того, в семенах пшеницы
эндофитными бактериями были колонизирова-
ны как эндосперм, так и зародыш. Авторы при-
шли к выводу, что семена пшеницы нельзя рас-
сматривать как стерильные ниши, поскольку они
содержат эндофитную микробиоту, которая, в
свою очередь, по составу и структуре является ин-
дивидуальной для каждого сорта [189]. Выявлено,
что эндофитные бактерии, заселяющие зародыши
семян даже в небольшом количестве, в дальнейшем
во время роста пшеницы способны заселять их кор-
ни и/или листья [189]. В условиях in vitro обнаруже-
но, что эндофиты присутствовали и в корнях, и в
листьях пшеницы сортов Hondia и Rokosz. Однако
корни пшеницы являлись более предпочтительны-
ми органами для колонизации эндофитами, чем
листья, где их биоразнообразие было ограничено.
In vitro эксперименты также показали, что два ро-
да бактерий – Paenibacillus и Propionibacterium –
имеют статус обязательных микроорганизмов,
населяющих растения пшеницы сортов Rokosz и
Hondia [189].
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Одним из наиболее интересных аспектов изу-
чения эндофитных бактерий является оценка ро-
ли факторов внешней среды и генотипа растений
в формировании их популяции, а также активности
в отношении стресс-факторов среды, включая засу-
ху. Недавно, Зиаровска с соавт. [46] методом мета-
геномного высокопроизводительного секвениро-
вания и анализа вариабельности 16S рРНК охарак-
теризовали разнообразие эндофитных бактерий в
листьях засухоустойчивой и восприимчивой к засу-
хе пшеницы. Результаты показали, что измене-
ния в вариабельности бактериальных эндофитов
связаны преимущественно с сортовыми (в отно-
шении засухи) характеристиками анализируемых
пшениц, а не с характером стрессового воздей-
ствия [46]. Растения пшеницы, обработанные ри-
зосферными культурами Paenibacillus и Bacillus,
выделенными из образцов грунта засушливых
сред, характеризовались увеличением на 78% пока-
зателей роста и биомассы и 5-кратным повышени-
ем уровня выживаемости растений в условиях силь-
ной засухи [121]. Тогда как представители этих же
видов Paenibacillus и Bacillus, выделенные из почв
умеренно-засушливой зоны, не способствовали
повышению засухоустойчивости пшеницы [191].

В то время как микробиомы корневых систем
растений были в центре внимания исследовате-
лей, микробиом семян в значительной степени
игнорировался [191]. В настоящее время многие
исследователи сходятся во мнении, что условия
засухи оказывают значительное влияние на со-
став и разнообразие микробиома семян. Посту-
лируется, что микробиом семян развивается в ре-
зультате отбора хозяевами по признакам, допол-
няющим геном растения [191]. Предполагается,
что микробиомы семян растений, подвергшихся
абиотическому стрессу, обогащаются бактерия-
ми, более устойчивыми к этому стрессу, и что со-
став микробиомов семян различается у устойчи-
вых и чувствительных к засухе линий пшеницы
[190]. С помощью комбинации метагеномных и
культуральных методов Хоне с соавт. [190] анализи-
ровали состав микробиома семян четырех засухо-
устойчивых и двух чувствительных к засухе линий
пшеницы, произрастающих в неорошаемых и за-
сушливых условиях с целью выявления микроорга-
низмов, способных повышать засухоустойчивость
растения-хозяина. Коллекция микроорганизмов,
выращенных из семян шести линий пшеницы,
показала значительные различия в родовом раз-
нообразии и численности в условиях засухи. Роды,
принадлежащие к Gammaproteobacteria, а именно
Pantoea и Pseudomonas, доминировали в микро-
биоме семян чувствительных к засухе линий пше-
ницы, тогда как в засухоустойчивых линиях их
было мало. Аналогичная тенденция наблюдалась
в микробиоме семян в условиях неорошаемого
земледелия и в условиях засухи, где Pantoea и
Pseudomonas истощались в условиях засухи. На-

против, роды, принадлежащие к Actinobacteria, под-
верглись линейно-зависимой селекции засухо-
устойчивыми линиями пшеницы. Это исследова-
ние показало, что микробиомы семян генетически
различных линий пшеницы обогащаются полезны-
ми бактериями способами, которые являются зави-
сящими, как от генотипа растения-хозяина, так и
его реакции на стрессовые воздействия окружаю-
щей среды. Таким образом, семена стресс-феноти-
пированных линий представляют собой бесцен-
ный ресурс (резервуар) для выявления и получе-
ния культур полезных эндофитов, которые могут
быть перспективными при повышении засухо-
устойчивости сельскохозяйственных культур, в
частности, пшеницы [190].

В исследованиях, проведенных Сафином с со-
авт. [192] было установлено существенное разли-
чие в количественных показателях микробиома и
бактериальных эндофитов семян разных сортов
(генотипов) яровой пшеницы, произрастающих в
разных географических зонах Евразии. Семена,
выращенные в Средней Азии (республиках Ка-
захстан и Таджикистан), характеризовались боль-
шим количеством общего микробиома и эндо-
фитных бактерий, активных в отношении фито-
патогенов, в отличие от семян, выращенных в
Поволжье (Татарстан, Россия). Выявленные раз-
личия могут быть связаны не только с разными
климатическими условиями, но и с разными поч-
венными микробиомами, а также с разными си-
стемами агротехники [192]. В связи с этим особый
интерес представляет изучение вклада факторов
внешней среды, системы агротехники и генома
растения. Решение этой проблемы позволит ис-
пользовать методы трансплантации ценных био-
логических агентов или целых микробиомов из
одних регионов в другие для повышения стресс-
устойчивости и урожайности растений. Учиты-
вая, что в Поволжье России уровень использова-
ния химических фунгицидов значительно выше,
чем в Казахстане и Таджикистане, а активность
семенных эндофитов по отношению к фитопато-
генам крайне низкая, возможность такого пере-
носа и использование биологических агентов из
стран Центральной Азии может быть перспектив-
ным для комплексной защиты растений [192]. Та-
кой же подход может быть использован и с целью
повышения засухоустойчивости пшеницы. Одна-
ко такие сведения в литературе пока отсутствуют.
В то же время при разработке технологии перено-
са биологических агентов из одного региона в
другой необходимо учитывать их способность
адаптироваться к другим условиям среды, а также
их возможные взаимоотношения с аборигенны-
ми популяциями эндофитных бактерий. Для со-
хранения ценных аборигенных эндофитных бак-
терий семян необходимо провести соответствую-
щую работу по сбору биологического материала в
местах с древней историей возделывания пшени-
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цы и с минимальным применением химических
средств защиты и регуляторов роста растений.
Возникает необходимость развития сотрудниче-
ства между различными регионами, как Евразии,
так и остальных регионов мира в изучении ло-
кального набора микробиома семян для разра-
ботки эффективных систем защиты для устойчи-
вого развития производства зерна пшеницы [192]
в условиях меняющегося климата.

Таким образом, выделение представителей
корового микробиома пшеницы, в особенности
семян, и последующее определение их функцио-
нальных возможностей как in vitro, так и in planta
может стать основой стратегии для разработки
новых инокулянтов [39, 189] и безопасного повы-
шения адаптационного и продукционного потен-
циала растений, в частности, пшеницы, в услови-
ях стрессовых факторов, приводящих к дефициту
влаги. В то же время, исследования особенностей
микробиома растений пшеницы, произрастаю-
щих в разных географических регионах и с разны-
ми технологиями возделывания, а также их ак-
тивности по отношению к абиотическим стрес-
сам находятся в начальной стадии, и это требует
дальнейшего изучения.

***

Совокупность накопленных к настоящему мо-
менту сведений убедительно демонстрирует, что
эндофитные PGP-бактерии играют фундаменталь-
ную роль в процессах роста и развития, а также
адаптации растений пшеницы к условиям засухи.
Праймирование семян PGP-бактериями способ-
ствует стимуляции роста и развитию засухоустой-
чивости растений посредством множества прямых
и опосредованных механизмов, включая улучше-
ние абсорбции воды, мобилизацию питательных
веществ почвы, модуляцию гормонального ба-
ланса, усиление антиоксидантной и осмотиче-
ской защиты растений, продукцию биоактивных
соединений и сигнальных молекул.

Таким образом, в растениях под влиянием эн-
дофитов происходит перенастройка фундамен-
тальных метаболических процессов и модулиро-
вание биохимических и молекулярных путей, что
в целом обуславливает развитие системной толе-
рантности культуры к засухе. Однако сведения о
собственном эндофитном микробиоме пшеницы,
его функциональных свойствах, а также механиз-
мах взаимодействия собственных и привнесенных
бактериальных эндофитов с растениями-хозяева-
ми, особенно в условиях абиотических стрессовых
факторов, остаются мало изученными. Дальней-
шие исследования эндофитного микробиома и
выявление его роли в формировании засухо-
устойчивости растений пшеницы, несомненно,
являются важными и могут быть полезны, как для
характеристики семян в селекции яровой пшени-

цы, так и при разработке биопрепаратов на их ос-
нове, новых подходов к безопасному управлению
продуктивностью и качеством урожая пшеницы в
условиях глобальных изменений климата.

Работа выполнена в рамках проекта РНФ
(№ 22-26-00076).
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Mechanisms of Growth Promotional and Protective Effects of Endophytic
PGP-Bacteria in Wheat Plants Under the Impact of Drought (Review)

О. V. Lastochkinaa, * and Ch. R. Allagulovaa

a Institute of Biochemistry and Genetics – Subdivision of the Ufa Federal Research Centre 
of the Russian Academy of Sciences, Ufa, 450054 Russia

*e-mail: oksana.lastochkina@ufaras.ru

The review is devoted to the analysis and systematization of modern data on the participation of endophytic
plant growth-promoting (PGP) bacteria in the regulation of growth, development, yield formation, and stress
resistance of cultivated plants, mainly spring wheat as the main bread crop. Presently known data on the in-
teraction of plants with PGP-bacteria under normal and drought conditions are described. Particular atten-
tion is paid to the molecular mechanisms of regulation of plant metabolism by PGP-bacteria, as well as their
role in reducing the negative effects of drought, achieved by modulating various processes in plants, for ex-
ample, improving the supply of moisture and mineral nutrients, and activating the antioxidant and osmopro-
tective plant systems. A key role in the adaptation and resistance/tolerance of plants caused by PGP-bacteria
are played by their ability to produce various metabolites with the properties of biologically active substances,
including substances with antimicrobial and hormonal activity, enzymes and other compounds. Information
about the endophytic microbiome of wheat is given, the elucidation of the role and functions of which in plant
stress response and adaptation is necessary for the development of effective, safe strategies for their practical
application in order to maximize the adaptation and productive potential of wheat under changing environ-
mental conditions.

Keywords: endophytic PGP-bacteria, seed biopriming, plant-microbe interactions, wheat, drought tolerance
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