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 ` Повсеместное распространение эндофитных микроорганизмов является общепризнанным фактом, а открывающиеся 
возможности использования их в сельском хозяйстве вызывают огромный интерес к ним со стороны научного сооб-
щества. В отличие от ризосферных (населяющих поверхность корней) и филлосферных (колонизирующих надземные 
органы) представителей растительно-микробного сообщества, эндофиты способны вступать с хозяином в более тесные 
взаимоотношения, в некоторых случаях сильно влияя на его фенотип и в целом принося определенную пользу, не фор-
мируя, однако, специфических структур, таких как клубеньки, в случае бобово-ризобиального симбиоза. Выполняя це-
лый набор функций, среди которых модуляция уровней фитогормонов, продукция витаминов и улучшение снабжения 
питательными веществами, эндофиты могут служить основой для биопрепаратов, что позволит в перспективе снизить 
необходимость использования минеральных удобрений в практике сельского хозяйства и вследствие этого негативное 
влияние последних на плодородие почв, биоразнообразие и здоровье человека. В этом обзоре рассмотрены такие аспекты 
растительно-эндофитного симбиоза, как биоразнообразие эндофитов бобовых и небобовых культур, экология данных 
микроорганизмов, вопросы их функциональной значимости, распространенные способы изучения, а также возможности 
их применения в сельском хозяйстве. 
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 ` The ubiquity of endophytic microorganisms is an accepted fact nowadays and the possibility of using it in agriculture keeps at-
tracting attention of scientific community. In contrast to rhizospheric (living on root surface) and phyllospheric (colonizing aerial 
parts of plants) members of plant-microbial interactions endophytes are able to establish closer relationships with host-plant, 
in some cases strongly influencing its phenotype, bringing benefits. However, these microorganisms do not form any specific 
structures like nodules in case of symbiosis between legumes and rhizobium bacteria. Having a great amount of functions in-
cluding phytohormone level modulation, vitamins production and nutrient supply improving, endophytes could serve as a basis 
for biofertilizer, which could potentially minimize the necessity of mineral fertilizers, thus reducing the negative impact of the 
latter on soil fertility, biodiversity and human health. Our main aim here is to highlight the question of functional significance of 
endophytes and endophytic bacteria in particular, as well as the way of its application in agriculture and to identify key points in 
understanding biology of these organisms. In this review we will consider such aspects of plant-endophytic symbiosis as biodi-
versity of legume and non-legume endophytes, ecology of endophytes and some ways which are commonly in use by studying 
these microorganisms.

 ` Keywords: agriculture; bacteria; endophytes; symbiosis; peas.

ВВЕДЕНИЕ
Повсеместное распространение микроорганизмов 

в окружающей среде уже давно не является новостью, 
а наличие тесных взаимоотношений между ними и дру-

гими обитателями биосферы вызывает все больший 
интерес исследователей и побуждает как к изучению 
фундаментальных основ симбиоза микроорганизмов 
с высшими растениями, так и к поиску путей практи-
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ческого применения таких отношений. Особенно при-
мечательна возможность использования раститель-
но-микробных взаимодействий в области сельского 
хозяйства. Растения, как известно, часто выступают 
мишенью для патогенных микроорганизмов, однако, 
что более интересно, они также участвуют в симбиозах 
с полезной микрофлорой, включающей в себя бакте-
рии и грибы, способные стимулировать рост и разви-
тие растения [1]. Понимание того, что представленные 
во внутренней среде растения микробные сообщества 
не просто являются безучастными «пассажирами», 
но играют важную роль в развитии растения-хозяина, 
его устойчивости к стрессам разной природы, стало од-
ним из самых захватывающих открытий за последние 
десять лет [2].

На данный момент наиболее изучены взаимоотно-
шения растений с микроорганизмами ризосферы [3–5]. 
Под ними понимают грибы арбускулярной микоризы, 
способные обеспечивать ассимиляцию труднораство-
римых фосфатов и других питательных элементов по-
чвы; клубеньковые бактерии из семейства Rhizobiaceae 
и ассоциативные азотфиксаторы из родов Azospirillum, 
Azotobacter и Klebsiella, дающие преимущество расте-
нию-хозяину при недостатке связанного азота; а так-
же полезные бактерии группы PGPR (Plant Growth-
Promoting Rhizobacteria) [6, 7]. Последняя группа 
ризосферных микроорганизмов является весьма гете-
рогенной, ее представители способны синтезировать 
витамины, фитогормоны (ауксины, цитокинины, гиб-
береллины) и другие биологически активные вещества, 
что способствует адаптации растения к внешним стрес-
совым факторам [8, 9].

Однако, помимо ризосферных бактерий, колони-
зирующих поверхность корней, а также филлосфер-
ных, населяющих надземные части растений, сущест-
вует и целое сообщество эндофитов — непатогенных 
микроорганизмов, которые обитают внутри растения 
и способны сосуществовать с ним, не нанося вреда 
и принося определенную пользу [1, 10]. Эндофитные 
бактерии не формируют специфических анатомических 
структур наподобие клубеньков и галлов, но вступа-
ют с растением в более тесные взаимоотношения, чем 
свободноживущие микроорганизмы. Действительно, 
бактериальные эндофиты способны улучшать снабже-
ние растения питательными веществами, модулировать 
уровень гормонов, продуцировать витамины, тем самым 
положительно влияя на рост, развитие и устойчивость 
растения к стрессам [11]. Вероятно, это служит при-
чиной большей урожайности растительных организмов, 
населенных эндофитами. Была показана эффективность 
эндофитов в случае таких абиотических стрессов, как 
засуха [12], засоление [13, 14], чрезмерное оводнение, 
низкие температуры [15], а также содержание в почве 
токсичных органических соединений и тяжелых метал-
лов [16]. Кроме этого, некоторые эндофиты обладают 

способностью переводить азот и фосфор в легкоусвоя-
емые для растений формы [17, 18].

Используя микроорганизмы, изолированные из вну-
тренней среды растений, исследователи получают 
возможность создавать высокоэффективные биопре-
параты, которые уже сейчас достаточно широко при-
меняются в сельском хозяйстве [19–21]. В отличие 
от минеральных удобрений, процесс получения которых 
является самым энергоемким в практике сельского хо-
зяйства, производство микробиологических биопрепа-
ратов не настолько затратно, а кроме того, их приме-
нение не оказывает негативного влияния на здоровье 
человека, плодородие почв и биоразнообразие [22]. 
В некоторых случаях использование таких биопрепа-
ратов избавляет от необходимости обработки растений 
пестицидами [20].

В данном обзоре освещена роль эндофитов в расти-
тельно-микробном симбиозе как с точки зрения фунда-
ментальных исследований, так и в случае практического 
применения; рассмотрены биоразнообразие эндофитов 
бобовых и небобовых растений, пути проникновения 
микроорганизмов в растение, заселение внутренних 
тканей и поддержание (персистенция) бактерий в них, 
разные аспекты функциональной значимости эндофит-
ных бактерий, а также способы применения эндофитов 
в сельском хозяйстве.

РАЗНООБРАЗИЕ ЭНДОФИТНЫХ БАКТЕРИЙ
Изучение биоразнообразия эндофитных микро-

организмов — относительно молодое направление, 
однако, основываясь на уже проведенных иссле-
дованиях, можно утверждать, что практически все 
растения содержат эндофиты: культурные и дикора-
стущие, травянистые — сахарная свекла, кукуруза, 
сорго, соя, пшеница, рис; древесные — дуб, груша, 
тополь, ель, а также сфагновые мхи [10, 23–30]. 
Их обнаруживали также в различных частях расте-
ний: эндофиты удалось выделить из листьев, стеблей, 
корней, семян различных видов растений, а в некото-
рых случаях эндофиты обнаружили в плодах и цвет-
ках (работа была проведена на растении винограда, 
откуда были выделены бактерии родов Pseudomonas 
и Bacillus) [1, 31, 32]. Классические исследования 
биоразнообразия эндофитных бактерий были основа-
ны на характеристике изолятов, полученных из вну-
тренних тканей поверхностно стерилизованных расте-
ний [33, 34]. Однако на данный момент все большую 
значимость приобретает изучение таксономического 
разнообразия бактерий, опирающееся на методы вы-
сокопроизводительного секвенирования последнего 
поколения (NGS — next generation sequencing), ко-
торые, в отличие от традиционных методов культиви-
рования, биохимических тестов и микроскопии, дают 
информацию не только о культивируемых, но и о не-
культивируемых таксонах (табл. 1).
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Бактериальные сообщества различных органов в зна-
чительной степени перекрываются. Так, эндофиты зоны 
корня, как правило, представлены в своем большинстве 
бактериями из филы Proteobacteria (примерно 50 % со-
общества), Actinobacteria, Firmicutes и Bacteroidetes 
(по 10 % соответственно). Представители других фил, 
появление которых в роли эндофитов зачастую оказы-
валось неожиданным, также встречались в эндосфере 
корня, хотя их доля в сообществе была намного мень-
ше. К таким микроорганизмам можно отнести бакте-
рии из фил Cyanobacteria, Chloroflexi, Verrumicrobiae, 
Planctomycetes, Fusobacteria, Nitrospirae [35, 36]. Кро-
ме того, удалось установить во внутренних тканях корня 
присутствие архей и бактерий филы Acidobacteria, хотя 
их количество было значительно меньше, чем у выше-
упомянутых представителей (около 1 %) [35].

Поскольку одним из путей эндофитной колонизации 
является проникновение бактерий в корень растений 
и дальнейшее распространение их по сосудам ксиле-
мы или по межклетникам [37, 38], неудивительно, что 
доминирующими филами в стеблях и листьях оказы-
ваются Proteobacteria, Fermicutes и Actinobacteria. 
В частности, такой результат был показан на фасоли 
(Phaseolus vulgaris) [39].

Известно, что растения имеют возможность обес-
печить себе индивидуальный микробиом, то есть из-
бирательно допускать в свою эндосферу определен-
ные необходимые микроорганизмы [1, 11]. Недавние 
исследования эндосферы корня показали, что в этой 
среде доминирует лишь несколько бактериальных 
групп, что свидетельствует в пользу данного поло-
жения. Это было продемонстрировано на растениях 
картофеля [40] и риса [35, 41, 42]. И в том и в дру-
гом случае в бактериальном сообществе доминирова-
ли Enterobacter, Pseudomonas и Stenotrophomonas 
из филы Gammaproteobacteria, причем в рисе они 

насчитывали до 98 % наблюдаемых ОТЕ (операцион-
ные таксономические единицы — группы микроорга-
низмов, характеризующиеся сходством диагностических 
фрагментов, использованных при молекулярно-генети-
ческом анализе). Иногда в корне обнаруживали все-
го лишь одну наиболее представленную группу, как, 
например, в случае с бактериями типа Pseudomonas 
в корнях тополя Populus deltoids [43]. В пророст-
ках пшеницы и арабидопсисе типичным доминирую-
щим семейством является Streptomycetaceae из филы 
Actinobacteria [2, 44, 45].

ЭНДОФИТНЫЕ БАКТЕРИИ БОБОВЫХ КУЛЬТУР
Из корня и клубеньков бобовых культур удалось 

изолировать бактерии, принадлежащие к различным 
таксонам, в том числе к родам Aero bacter, Aero monas, 
Agrobacterium, Bacillus, Chryseomonas, Curtobacterium, 
Enterobacter, Erwinia, Flavimonas, Pseudomonas 
и Sphingomonas, Rhizobium [24, 31, 46–50]. В ра-
боте López-López et al., проведенной в 2010 г., были 
идентифицированы 99 бактериальных изолятов фасоли 
(Phaseolus vulgaris): все они принадлежали к филам 
Firmicutes, Actinobacteria и Proteobacteria, причем все-
го было выявлено примерно 50 видов. Наиболее разно-
образной филой оказалась фила Fer mi cutes. Кроме уже 
известных видов из родов Enterococcus, Nocardioides, 
Roseomonas, Leptothrix, Cohnella, Rhizobium, 
Phyllobacterium, Microbacterium, Janibacter, Knoellia, 
Macrococcus, Brachybacterium и Streptomyces, были 
обнаружены новые виды родов Acinetobacter, Bacillus, 
Enterococcus, Nocardioides, Paracoccus, Phyllobacterium 
и Sphingomonas [51].

Горох — представитель семейства бобовых, мо-
дельный объект и важная сельскохозяйственная куль-
тура — также изучается в отношении его эндофитного 
сообщества. В 2013 г. было проведено исследование, 

Растение Представленные эндофиты Ссылка

Каннабис  
(Cannabis sativa)

Achromobacter, Pseudomonas, Alcaligenes, Enterobacter, 
Acinetobacter и Bacillus

[61]

Виноград  
(Vitis vinifera L.)

Pseudomonas, Bacillus [1, 31, 32]

Картофель  
(Solanum tuberosum)

Enterobacter, Pseudomonas и Stenotrophomonas [40]

Рис  
(Oryza sativa)

Enterobacter, Pseudomonas и Stenotrophomonas [35, 41, 42]

Тополь  
(Populus deltoids)

Pseudomonas [43]

Пшеница  
(Triticum sp.)

Streptomycetaceae [2, 44]

Арабидопсис (Arabidopsis thaliana) Streptomycetaceae [2, 45]

Таблица 1
Разнообразие эндофитов небобовых растений
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в ходе которого из поверхностно стерилизованных кор-
ней и клубеньков удалось выделить 75 бактериальных 
изолятов. Большая их часть — около 67 % — отно-
силась к грамположительным бактериям, из которых 
70 % и 90 % клубеньковых и корневых изолятов соот-
ветственно оказались спорообразующими и были отне-
сены авторами к роду Bacillus [31]. Отдельного внима-
ния заслуживают сведения о том, что помимо бактерий 
рода Rhizobium, в клубеньках бобовых могут быть ши-
роко представлены и различные неризобиальные бак-
терии (Pantoea, Escherichia, Bosea, Phyllobacterium, 
Sphingomonas, Pseudomonas, Agro myces, Micro­
bacterium, Paenibacillus, Aerobacter, Agrobac terium, 
Chryseomonas, Curtobacterium, Erwinia, Flavimonas, 
Sphingomonas, Methylobacterium, Blastobacter, Devo­
sia, Rhodopseudomonas, Paracraurococcus, Phyllo­
bacterium, Ochrobactrum, Cupriavidus, Herbaspirillum, 
Pseudomonas, Enterobacter, Leclercia, Ochrobactrum, 
Starkeya, Azotobacter, Azospirillum, Ornithinicoccus, 
Bacillus, а также Serratia), хотя они и не относят-
ся к типичным представителям клубеньковой ми-
крофлоры [52–55]. Ввиду возможности исполь-
зования эндофитов в сельском хозяйстве, были 
проведены исследования, результатом которых стало 
выявление ростостимулирующих бактерий (PGPB) 
в растениях гороха. Путем анализа последовательности 
гена 16S рРНК удалось установить таксономическую 
принадлежность выделенных изолятов: Ochrobactrum 
и Enterobacter [56]. Кроме того, в корнях гороха по-
севного недавно было обнаружено большое количество 
представителей рода Micromonospora (M. aurantiaca, 
M. auratinigra, M. chaiyapumensis, M. chersina, 
M. coerulea, M. coriariae, M. coxensis, M. fulviviridis, 
M. lupini, M. matsumotoense, M. pattaloongensis, 
M. sae licesensis, M. sagamiensis, M. Siamensis, 
“Micro monospora zeae”, “Micromonospora jinlon­

gensis” и Micromonospora zamorensis) [57, 58]. Ис-
ходно же актинобактерии этого рода были выявле-
ны во внутренних тканях бобового растения Lupinus 
angustifolius [57].

Другие бобовые также изучаются на предмет соста-
ва их эндофитного сообщества. Корневые бактериаль-
ные эндофиты нута (Cicer arietinum L.), произрастаю-
щего в условиях засоленных почв, были представлены 
40 изолятами. Причем некоторые из них значительно 
улучшали общее состояние растения-хозяина в услови-
ях высокого содержания солей в почве, при этом за-
щищая его от патогенного гриба Fusarium solani. Та-
кими полезными эндофитами оказались Bacillus cereus, 
Achromobacter xylosoxidans, Bacillus thuringiensis 
и Bacillus subtilis [14].

Модельный объект генетических экспериментов, 
Medicago truncatula, не является исключением из об-
щего правила и может содержать эндофитные бакте-
рии. В частности, обитателями эндосферы этого ра-
стения могут оказаться патогены человека Klebsiella 
pneumonia и Salmonella enterica ser. Typhimurium, 
в данном случае играющие роль PGPB [59].

В клубеньковом сообществе бобов обыкновен-
ных (Vicia faba) удалось обнаружить несколько ви-
дов бактерий из рода Pseudomonas, а также родов 
Rahnella, Stenotrophomonas и Enterobacter, что может 
служить подтверждением того, что клубеньки бобовых 
бактерий могут быть населены не только ризобиальны-
ми клубенькообразующими бактериями [60].

Более редко изучают надземные органы бобовых 
растений — стебли и листья. В частности, при помо-
щи метода определения профиля жирных кислот уда-
лось установить, что наиболее часто встречающимися 
эндофитами стеблей и листьев гороха посевного явля-
ются бактерии из родов Pantoea, Pseudomonas и Baci­
llus [48] (табл. 2).

Таблица 2
Разнообразие эндофитов бобовых

Растение Представленные эндофиты Ссылка

Маш (Vigna radiata L.) Bacillus, Agrobacterium, Bradyrhizobium [54]

Клевер (Trifolium pretense L.)
Agrobacterium, Bacillus, Bortedella, Comamonas, 
Curtobacterium, Enterobacter, Methylobacterium, Pantoea, 
Pasteurella, Pseudomonas, Rhizobium, Xanthomonas

[52]

Кудзу (Pueraria thunbergiana)
Sinorhizobium, Mesorhizobium, Bacillus, Serratia, Enterobacter, 
Pantoea

[53]

Фасоль (Phaseolus vulgaris)

Enterococcus, Nocardioides, Roseomonas, Leptothrix, Cohnella, 
Rhizobium, Phyllobacterium, Microbacterium, Janibacter, 
Knoellia, Macrococcus, Brachybacterium, Streptomyce, 
Acinetobacter, Bacillus, Enterococcus, Nocardioides, Paracoccus, 
Phyllobacterium и Sphingomonas

[51]

Горох посевной (Pisum sativum L.)
Bacillus, Micromonospora, Ochrobactrum, Enterobacter, 
Pantoea, Pseudomonas, Serratia

[48, 54, 55, 
57, 58]
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ВЫДЕЛЕНИЕ И ИДЕНТИФИКАЦИЯ ЭНДОФИТНЫХ  
БАКТЕРИЙ

Методы по определению локализации эндофитных 
бактерий в тканях растений можно подразделить на ко-
личественные и качественные. В случае количествен-
ного определения исследователь получает возможность 
точно установить количество бактериальных клеток 
в растении. Обычно для этого используют метод qPCR 
(quantitative polymerase chain reaction, или ПЦР в ре-
альном времени, который основан на амплификации 
и измерении количества молекул ДНК в реальном вре-
мени после каждого цикла амплификации), позволяю-
щий определить количество с точностью до клетки [62]. 
Иногда к количественным методам относят и изоляцию 
de novo, однако в данном случае необходимо каким-ли-
бо образом отделить инокулируемые штаммы от осталь-
ного микробиома, например путем отбора на установ-
ленную прежде антибиотикоустойчивость [63].

Существуют и биоинженерные подходы, основан-
ные на визуализации бактерий (качественные методы). 
В этом случае берут микроорганизмы, содержащие 
плазмиду с репортерным геном. В частности, исполь-
зуют GFP (Green Fluorescent Protein), RFP (Red Fluo-
rescent Protein) и GUS-меченые клетки [37, 64]. Одна-
ко применение GFP в качестве сигнальной молекулы 
ограничено ввиду наличия у растительных тканей до-
статочно интенсивной автофлуоресценции. Кроме того, 
проводят работы с бактериями, меченными иммуномар-
керами, и используют флуоресцентную гибридизацию 
in situ (FISH) в сочетании с лазерной сканирующей 
конфокальной микроскопией. В последнем случае при-
меняют меченые олигонуклеотидные зонды на основе 
последовательности гена 16S рРНК, таким образом, 
становится возможным обнаружить рРНК в морфоло-
гически интактных клетках [65]. Методы визуализации 
в некоторой степени могут быть отнесены к количе-
ственным: в каждом поле зрения возможно посчитать 
количество клеток интересующего штамма. Еще одним 
простым, быстрым методом качественной оценки явля-
ется классическая ПЦР. При этом обязательна поста-
новка контролей во избежание ложноположительных 
результатов, а количественная оценка в этом случае 
невозможна [62].

Для локализации и подсчета эндофитов также можно 
использовать иммунологические инструменты. Методы 
такого рода предполагают качественную и/или количе-
ственную оценку взаимодействий типа антиген – анти-
тело. Сигнальная молекула, в роли которой может вы-
ступать флуорохром, взаимодействует с антителом, что 
делает возможной визуализацию [65].

Традиционные методы культивирования с постанов-
кой биохимических тестов и микроскопированием, ра-
нее широко применявшиеся для изучения таксономи-
ческого разнообразия, на сегодняшний день уступили 
свое место методам NGS. Новые технологии позволили 
идентифицировать и культивируемые, и некультивируе-
мые группы микроорганизмов, а также характеризовать 
не только отдельных представителей внутреннего сооб-
щества, но и весь растительный микробиом в целом. 
Это открыло новые возможности для исследования вза-
имоотношений как между растением-хозяином и бакте-
риальным симбионтом, так и между микроорганизмами 
растительной эндосферы, что необходимо при изучении 
растительно-микробного симбиоза.

ЭКОЛОГИЯ ЭНДОФИТНЫХ МИКРООРГАНИЗМОВ
Эндофитные микроорганизмы распространены по-

всеместно: они обнаружены в стеблях, листьях, корнях 
и семенах различных видов растений [1, 31]. Сооб-
щалось также о присутствии бактерий в тканях таких 
генеративных органов, как цветки и плоды, хотя такое 
явление наблюдалось сравнительно редко, а количест-
во обнаруженных эндофитов было невелико [23, 32]. 
Микроорганизмы являются хорошими помощниками 
для своего растения-хозяина в обеспечении жизненно 
важных функций. Для бактерий растение служит свое-
го рода резервуаром, питательной средой, растение же 
в свою очередь способно выбирать для себя наиболее 
эффективные комплексы микроорганизмов, обеспечи-
вая свой индивидуальный микробиом [1, 11].

Бактериальные эндофиты обыкновенно населяют 
межклеточное пространство тканей растений, и рань-
ше предполагалось, что их распространение возможно 
исключительно через межклетники [23, 37, 66]. По-
зже, однако, было показано, что некоторые эндофиты 
способны перемещаться по просвету ксилемы, что яв-

Окончание табл. 2

Растение Представленные эндофиты Ссылка

Люпин (Lupinus angustifolius) Micromonospora [58]

Нут (Cicer arietinum L.)
Bacillus cereus, Achromobacter xylosoxidans, 
Bacillus thuringiensis и Bacillus subtilis

[14]

Люцерна (Medicago truncatula)
Bacillus cereus, Achromobacter xylosoxidans, 
Bacillus thuringiensis и Bacillus subtilis

[59]

Боб (Vicia faba) Rahnella, Stenotrophomonas и Enterobacter [60]
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ляется характерным способом распространения пато-
генов. Из одного элемента ксилемы в другой переход 
осуществляется через отверстия перфорационных пла-
стинок [37].

Бактерии, обитающие в тканях растения, могут 
заселять эндосферу de novo из окружающей среды 
с каждым новым поколением либо передаваться по-
следующим от семени к семени [13, 67, 68]. На спо-
соб передачи влияют экологические и эволюционные 
аспекты взаимоотношений: путь вертикальной транс-
миссии обеспечивает передачу полезного симбионта 
от поколения к поколению [69]. Этот вариант распро-
странен в случаях, когда бактериальный симбионт от-
вечает за важную функцию [70].

Большинство бактериальных эндофитов, скорее 
всего, будут передаваться горизонтально. Во-первых, 
об этом свидетельствует разнообразие бактерий в се-
менах и саженцах, выращенных в полевых условиях, ко-
торое, как правило, шире, нежели разнообразие эндо-
фитов в растениях, выращенных в стерильных условиях. 
Этот факт указывает на то, что большинство эндофитов 
происходит из окружающей среды [68, 71]. Кроме того, 
бактериальные эндофиты часто не обладают высо-
кой специфичностью к растению-хозяину [19, 72, 73], 
а микроорганизмы, заражающие многие виды растений, 
должны распространяться между ними горизонтально 
и вряд ли будут наследоваться строго вертикально.

Многие авторы склоняются к мнению, что боль-
шая часть эндофитных бактерий проникает в расте-
ния через корневую систему, а затем распространяется 
по всему растению с током воды и питательными ве-
ществами [37, 74]. Однако есть мнения, что заселение 
надземной части растений может происходить воздушно-
капельным путем через устьица и чечевички [11, 75–77].

Бактериальные клетки в первую очередь коло-
низируют ризосферу растения, «узнавая» вещества 
корневых экссудатов. Общаясь с помощью сигналь-
ных молекул, растения могут привлекать мутуалистов 
и ограничивать проникновение болезнетворных микро-
организмов [8]. С этой целью растения могут исполь-
зовать салициловую и жасмоновую кислоты, а также 
этилен [59, 78]. Многие бактерии не останавливают-
ся на уровне ризосферы и ризопланы, а проникают 
внутрь растения через трещины (пассивно) или актив-
но, обусловливая положительные для хозяина эффекты. 
В местах пассивного проникновения бактерии образуют 
биопленки [16]. При активном способе проникновения 
растение реагирует на эндофитные микроорганизмы, 
например, усилением клеточных стенок и выделением 
смолы, однако действие этих механизмов в ответ на эн-
дофитную колонизацию менее выражено, чем в случае 
атаки патогенов [19, 78, 79].

Как уже было описано выше, эндофитной коло-
низации могут подвергаться не только вегетативные, 
но и генеративные органы растений. В частности, это 

явление было описано у винограда: из плодов, цветков 
и семян данного растения изолированы бактерии ро-
дов Pseudomonas и Bacillus [32]. В некоторых случаях 
цветки и плоды растений населяли уникальные виды 
эндофитов, не встречающиеся в корнях, на основании 
чего было сделано предположение о присутствии эндо-
фитов практически во всех органах растений [1, 37, 80]. 
Чрезвычайно интересными представляются сообщения 
о присутствии эндофитов на поверхности и внутри 
пыльцы различных видов растений [81–84]. Причем 
данные экспериментов Madmony et al. свидетельствуют 
о том, что изолированные из пыльцы эндофиты проис-
ходили именно из родительского растения, что является 
вертикальным наследованием.

ФУНКЦИИ ЭНДОФИТНЫХ БАКТЕРИЙ
Существует мнение, что ассоциации бактерий с ра-

стениями могли возникнуть и закрепиться в результа-
те положительного отбора в пользу эндофитов [85]. 
Это предполагает наличие взаимовыгодного сотрудниче-
ства, и, действительно, при исследовании функциональ-
ной активности эндофитных штаммов оказалось, что они 
оказывают положительное влияние на рост и развитие 
растительного организма, улучшают снабжение пита-
тельными веществами. Их присутствие положительно 
сказывается на устойчивости к стрессам различной при-
роды, а кроме того, в ходе длительной коэволюции ра-
стений и эндофитов последние приобрели способность 
синтезировать химические соединения, первоначально 
производимые растением-хозяином [11, 86]. В этом 
плане особого внимания заслуживает тот факт, что 
в стрессовых условиях повышается частота инфекции 
эндофитами [17].

Способность эндофитных микроорганизмов про-
изводить витамины и фитогормоны объясняет то, что 
заселенные эндофитами растения, как правило, более 
устойчивы к заболеваниям и дают высокие урожаи. На-
пример, эндофиты Rahnella aquatilis и Pseudomonas 
putiida, способные синтезировать индолилуксусную 
кислоту, положительно влияют на рост и развитие не-
которых злаков и редиса [87]. Эндофит Bacillus subtilis, 
производящий гиббереллины, также положительно воз-
действует на растения [88].

Особенный интерес представляет эффект стрессо-
устойчивости, обусловленный присутствием эндофитов 
в тканях растения. В частности, было показано, что 
некоторые микроорганизмы способны повышать толе-
рантность к стрессам, вызванным засухой, чрезмерным 
оводнением, засолением, содержанием в почве тяжелых 
металлов, токсичных органических соединений и пато-
генов за счет модуляции уровня этилена. Этилен явля-
ется стрессовым гормоном, ответственным за множест-
во реакций. Его биосинтез жестко регулируется целым 
рядом биотических и абиотических факторов. Некото-
рые эндофитные бактерии продуцируют определенный 
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фермент (1-аминоциклопропан-1-карбоксилат-деами-
наза), вызывающий деградацию предшественника эти-
лена, тем самым снижая уровень его в растении, вслед-
ствие чего уменьшается влияние многих стрессов [16].

Нельзя оставить незамеченным и то, что фитопато-
гены и эндофитные бактерии занимают сходные эко-
логические ниши, что говорит о существовании конку-
ренции между этими организмами и о возможном месте 
эндофитов в биоконтроле [80]. Многие эндофиты спо-
собны контролировать численность патогенов, включая 
нематод и насекомых [89, 90].

Эндофитные бактерии могут продуцировать антибио-
тики. Например, большинство бактерий из рода Bacillus 
синтезирует такие соединения, как циркулин, колистин 
и полимиксин, подавляющие рост грамположительных 
и грамотрицательных бактерий, а также многих пато-
генных грибов [91]. Кроме того, почти все бактерии 
способны производить бактериоцины — специфиче-
ские белки, подавляющие жизнедеятельность клеток 
других штаммов того же вида или родственных видов 
бактерий [92].

У представителей эндофитного сообщества часто 
встречается такое свойство, как синтез противогрибко-
вых метаболитов. В частности, бактерия Pseudomonas 
viridiflava, обыкновенно населяющая надземную 
часть травянистых растений, производит экомицин, 
действующий против таких патогенов человека, как 
Cryptococcus neoformans и Candida albicans; а произ-
водимый эндофитами псевдомицин эффективен против 
Ceratocystis ulmi и Mycosphaerella fijiensis [93]. Со-
общается и об антифунгальной активности эндофитов 
гороха и фасоли по отношению к Bipolaris sorokiniana 
и Fusarium oxysporum [94].

Существуют данные о том, что эндофиты способ-
ны продуцировать сидерофоры (низкомолекулярные 
вещества, хелатирующие ионы Fe3+) и витамины, 
присутствие которых повышает иммунитет растения 
и резистент ность к патогенам [90, 95–97].

Известны эндофиты, производящие иммунодепрес-
санты, противоопухолевые и противовирусные сое-
динения [90]; регулирующие осмотическое давление, 
работу устьиц, модифицирующие развитие корневой 
системы [19]; запускающие индуцированную систему 
устойчивости растений (ISR) [98]. Нельзя забывать 
и об одной из самых основных функций эндофитных ми-
кроорганизмов — обеспечении хозяина питательными 
элементами, такими как азот и фосфор, посредством их 
перевода в легкоусвояемые формы [17].

ЭНДОФИТНЫЕ МИКРООРГАНИЗМЫ В СЕЛЬСКОМ  
ХОЗЯЙСТВЕ

В практике традиционного сельского хозяйства са-
мым распространенным, но также и самым энергоемким 
является процесс получения минеральных удобрений, 
которые, при применении в высоких дозах, оказывают 

негативное влияние на здоровье человека, плодородие 
почв и биоразнообразие [22]. Хорошую альтернативу хи-
мическим удобрениям составляют микробиологические 
препараты, применяемые в практике экологическиори-
ентированного земледелия, подразумевающего исполь-
зование устоявшихся симбиотических связей. Возмож-
ность использования микроорганизмов, населяющих 
внутренние ткани растений, для производства высоко-
эффективных биопрепаратов делает эту тему все более 
привлекательной для исследования. Существуют рабо-
ты, демонстрирующие более высокую эффективность 
такого рода удобрений по сравнению с минеральными, 
в частности, в работе на штаммах Bacillus subtilis, по-
лученных из борщевика, показано, что продуктивность 
ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) была выше, чем 
при использовании минеральных удобрений в рекомен-
дованной дозе [21]. Разработан ряд микробных препа-
ратов на основе бактерий Azospirillum, Pseudomonas, 
Bacillus, Herbaspirillum, Acetobacter [19, 20]. Часто с их 
помощью удавалось даже избежать необходимости об-
работки пестицидами [20]. В опытах Гариповая и др. 
продемонстрировали целесообразность бактериальных 
обработок: болезненные проявления у обработанных 
штаммами Bacillus subtilis и Rhizobium leguminosarum 
растений фасоли были существенно снижены. Иноку-
ляция также увеличивала массу растений, количество 
бобов и семян, а кроме того, и массу семян с одного 
растения [99]. Нельзя недооценивать роль эндофитов 
и в области биоремедиации почв и фундаментальных 
исследований растительно-микробных взаимодейст-
вий [4, 7, 80, 100–103].

В частности, известно, что растения, произраста-
ющие на загрязненных ксенобиотиками почвах, обыч-
но содержат микроорганизмы, не только устойчивые 
к такого рода соединениям, но и способные их разла-
гать [104]. Эндофитные бактерии из деревьев тополя 
белого, произрастающего на загрязненном толуолом 
участке, усиливали эффект фиторемедиации летучих ор-
ганических веществ и гербицидов [105], а изолирован-
ные из Cannabis sativa бактерии родов Achromobacter 
sp., Pseudomonas sp., Alcaligenes sp., Enterobacter sp., 
Acinetobacter sp. и Bacillus sp. обладали способностью 
к деградации фенола и бензола [61]. Особенно инте-
ресным и важным фактом в сфере биоремедиации яв-
ляется возможность этих эндофитных «утилизаторов» 
разлагать ксенобиотики внутри растения, тем самым 
снижая фитотоксический эффект, например, в отноше-
нии растительноядной фауны [90].

Однако нельзя забывать о том, что внутренняя среда 
растения населена множеством различных эндофитов. 
Длительное изучение микробиомов растений показа-
ло, насколько велик вклад микроорганизмов в фенотип 
и физиологические характеристики хозяина. На данный 
момент широко известны такие свойства эндофитных 
микроорганизмов, как ростостимулирующая актив-
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ность, снабжение питательными веществами (особенно 
выделяют снабжение азотом и фосфором), увеличение 
устойчивости к стрессам различной природы, модуляция 
уровня гормонов и др.

Не удивительно, что тема манипуляций с микроб-
ным сообществом становится все более актуальной 
в сфере сельского хозяйства. Однако так называемый 
MAP (MAP — microbiome-associated phenotype) — 
фенотип, обусловленный микробиомом, был основан 
на таксономии, а не на имеющихся признаках [106, 
107]. По этой причине долгое время переход от фун-
даментальных знаний к практическому применению, 
а именно к разработке эффективных сообществ и мани-
пуляции с микробиомом, вызывал значительные труд-
ности. Об этом свидетельствуют неоднократные неудач-
ные попытки использования одного штамма в качестве 
биоудобрения в различных климатических и географи-
ческих условиях [107].

Однако в 2018 г. исследователи предложили новую 
концепцию «модульного микробиома», представляю-
щего собой микробные консорциумы, разработанные 
в соответствии с генотипом растения, что придает раз-
личные, но взаимодополняющие MAP отдельному ра-
стению-хозяину или целой популяции [106]. Поскольку 
фактически относительная важность микробиома для 
роста, развития и здоровья растений не была экспери-
ментально исследована для большинства видов сель-
скохозяйственных культур, крайне интересным являет-
ся новый подход MAPs-first, подразумевающий выбор 
консорциумов и реализующий определенный MAP 
на основе математических моделей [106]. Полученные 
данные составят необходимую базу для экспериментов, 
которая позволит не действовать «вслепую», подбирая 
стратегии по разработке синтетических эндофитных со-
обществ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Повсеместное распространение эндофитов в насто-

ящее время — факт, не подвергающийся сомнению. 
Судя по вышеприведенным данным, оно происходило 
в результате длительной коэволюции и отбора в поль-
зу этих микроорганизмов. Большинство бактериаль-
ных эндофитов вступают в тесные взаимоотношения 
со своим растением-хозяином и предоставляют им 
значительные преимущества: производя целый ряд 
био логически активных веществ, они служат росто-
стимуляторами; способны повышать иммунный статус 
растения, увеличивать стресс-толерантность послед-
них, а кроме того, обеспечивать защиту от заболева-
ний, конкурируя с фитопатогенами. Как видно из ли-
тературных данных, эндофитные бактерии являются 
активными «игроками» в многокомпонентных симби-
отических системах, взаимодействуя не только с ра-
стением, но и с другими микроорганизмами в составе 
сообщества. Неудивительно, что данные организмы 

привлекают к себе все больше внимания с точки зре-
ния не только фундаментальных исследований расти-
тельно-микробных взаимодействий, но и практиче-
ского применения в сельском хозяйстве. О растущем 
интересе свидетельствуют совершенствование методов 
исследования и новые предложения по методам изуче-
ния уже не только конкретных представителей той или 
иной части сообщества, но и многокомпонентной сети 
в целом. Интеграция различных подходов позволит 
достичь более глубокого понимания взаимодействия 
микроорганизмов и растения, что в будущем послу-
жит основой для все более перспективных проектов 
и стратегий по использованию полученных данных 
на практике.

Научная деятельность авторов статьи поддер­
жана грантом РНФ 17­76­30016.
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