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ОБЗОР ПРЕДМЕТНОГО ПОЛЯ

АННОТАЦИЯ 

Введение: Зерновые культуры являются основой продовольственной безопасности 
во многих регионах, в том числе в Кузбассе, но сталкиваются с угрозой снижения урожайности 
из-за биотических стрессов. Эффективным решением может стать использование эндофитных 
микроорганизмов, однако их взаимодействие с растениями еще недостаточно изучено. 
Omics-технологии предоставляют возможность детально изучить эти взаимоотношения, 
открывая путь к повышению продуктивности зерновых.

Цель: Обобщение и систематизация знаний об эндофитных микроорганизмах, полученных 
с применением omics-ных технологий.

Материалы и методы: Поиск производился в период с 4 по 18 декабря 2023 г в базах данных 
Scopus, ScienceDirect, GoogleSchoolar, по ключевым словам, endophytes, endosphere, RNA, 
transcriptome, genes, wheat, barley, oats. Поиск не ограничивали по временному периоду. Из 
239 релевантных с точки зрения ключевых слов публикаций, 62 соответствовали критериям 
включения. Обзор предметного поля опирается на протокол PRISMA-ScR.

Результаты: В результате поиска обнаружено 62 источника, посвященных изучению 
эндофитного поведения с применением современных молекулярно-генетических 
методов исследования. Проведенный анализ позволил выявить следующие тренды 
применения эндофитных микроорганизмов: разработка микробных биостимуляторов 
сельскохозяйственных культур; применение в качестве агентов биологического контроля 
инфекционных заболеваний растений. Выявленные тренды согласуются с предыдущими 
обзорами данной предметной области. В отличие от ранних исследований, акцент смещен 
на реализацию генетического потенциала микробиоты, рассматриваются возможности 
модернизации генетической информации микроорганизмов.

Выводы: Необходимо развитие сферы применения молекулярно-генетических методов для 
изучения эндофитных микроорганизмов, так как их применение в качестве биоконтроля 
может стать многообещающей стратегией устойчивого развития агропромышленного 
комплекса. Особенный акцент необходимо сделать на изучение взаимосвязи данных 
микроорганизмов и зерновых культур, так как на данный момент сведений в современной 
научной литературе недостаточно. 
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молекулярно-генетические методы; зерновые культуры; микробные биостимуляторы; 
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REVIEW

ABSTRACT
Introduction: Cereal crops are the basis of food security in many regions, including Kuzbass, but 
they face the threat of yield decline due to biotic stresses. The use of endophytic microorganisms 
could be an effective solution, but their interactions with plants are still not well understood. 
Omics technologies offer the opportunity to study these interactions in detail, paving the way 
to increasing cereal productivity.

Purpose: To summarize and systematize knowledge about endophytic microorganisms obtained 
using omics technologies.

Materials and Methods: The search was conducted from December 4 to December 18, 2023, in 
the Scopus, ScienceDirect, and Google Scholar databases using keywords such as endophytes, 
endosphere, RNA, transcriptome, genes, wheat, barley, and oats. The search was not limited by 
time period. Of the 239 publications relevant to the keywords, 62 met the inclusion criteria. The 
overview of the field is based on the PRISMA-ScR protocol.

Results: The search found 62 sources focused on studying endophytic behavior using modern 
molecular-genetic research methods. The analysis revealed the following trends in the application 
of endophytic microorganisms: the development of microbial biostimulants for agricultural crops 
and their use as agents for biological control of plant diseases. The identified trends are consistent 
with previous reviews in this field. Unlike early studies, the focus has shifted to the implementation 
of the genetic potential of the microbiota, exploring the possibilities of upgrading the genetic 
information of microorganisms.

Conclusion: It is necessary to develop the application of molecular-genetic methods for studying 
endophytic microorganisms, as their use as biocontrol agents can be a promising strategy for the 
sustainable development of the agro-industrial complex. Special emphasis should be placed on 
studying the relationship between these microorganisms and cereal crops, as there is currently 
insufficient information on this in the modern scientific literature.

Keywords: endophytic microorganisms; omics technologies; biocontrol agents; molecular-genetic 
methods; cereal crops; microbial biostimulants; sustainable agriculture
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ВВЕДЕНИЕ

Продукты сельскохозяйственного производства, вклю-
чая зерновые культуры, играют важную роль в обеспе-
чении продовольственной безопасности. По данным 
FAO около 45 % энергии человек получает от злаков, 
корнеплодов и клубнеплодов1. В Кемеровской обла-
сти-Кузбассе зерновые и зернобобовые культуры также 
составляют значительную долю в питании населения 
и активно выращиваются. По данным за 2023 г занятые 
ими посевные площади составили 342 494,0 гектаров 
(63 % от всех посевных площадей)2. 

В 2023 году валовой сбор зерновых и зернобобовых 
составил 11391,8 тыс. центнеров (для всех категорий 
хозяйств). При этом урожайность составила 18,6 ц с 1 га 
убранной площади3. В период с 2018 по 2022 год на-
блюдалось значительное увеличение валового сбора 
зерна (Рисунок 1). 

Наиболее распространенными зерновыми культурами 
в Кузбассе являются: пшеница, рожь озимая, ячмень 
и овес. Процентное распределение производства куль-
тур приведено на Рисунке 2. При этом продуктивность 
зерновых культур значительно снижается под воздей-
ствием фитопатогенов. В годы с острой эпидемиологи-
ческой обстановкой потери пшеницы составляют от 50 
до 60 % (Figueroa et al., 2018).

1  
Food Systems Dashboard. https://www.foodsystemsdashboard.org/countries/rus#adult-obesity.

2  
Сельское хозяйство, охота и лесное хозяйство. Инфографические материалы https://42.rosstat.gov.ru/folder/95558

3  
Сельское хозяйство, охота и лесное хозяйство. https://42.rosstat.gov.ru/folder/95558

В современном мире наблюдается тенденция к росту 
заболеваемости сельскохозяйственных культур. Некото-
рые исследования свидетельствуют о том, что это может 
быть связано с повышением среднесуточных темпера-
тур, которое происходит ежегодно и провоцирует сме-
щение вегетационного периода растений и изменение 
его продолжительности. Так, у растений, подвергших-
ся воздействию высоких температур в ночное время, 
происходит снижение устойчивости к инфекционным 
заболеваниям, обусловленное нарушением синтеза ме-
таболитов, ингибирующих воздействие фитопатогенных 
организмов (Terblanche et al., 2011; Zhao et al. 2017).

На данный момент времени для защиты культур от фи-
топатогенов сельскохозяйственных культур используют 
химические средства защиты — пестициды (Lengai et 
al., 2018). Данные препараты высокоэффективны и зна-
чительно снижают воздействие биотических стрессов 
на сельскохозяйственные культуры. Однако примене-
ние пестицидов характеризуется рядом экологических 
проблем. Исследования показывают, что целевых орга-
низмов достигает около 0,1 % пестицидов. Оставшаяся 
часть остаётся на поверхности почвы (Sun et al., 2018). 
Высокая стабильность таких препаратов обуславли-
вает их длительное сохранение в окружающей среде, 
вызывая загрязнение почв, водоемов, а также атмосфе-
ры (Syed Ab Rahman et al., 2009). Пестициды обладают 
высокой способностью к биоаккумуляции, за счет чего 

Рисунок 1

Валовой сбор зерна (в весе после доработки) 
в хозяйствах всех категорий

Рисунок 2

Структура производства зерна за 2022 год в процентах 
от общего объема
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проникают в пищевые цепочки и создают угрозу для 
здоровья животных и человека (Tao et al., 2021). Чрез-
мерное применение химических средств защиты расте-
ний обуславливает появление более агрессивных и ви-
рулентных форм патогенов (Sang, et al. 2020).

Накопленная научная база, а также поощрение разра-
боток на государственном уровне, привели к открытию 
биопестицидов — природных соединений или агентов, 
получаемых из растений и микроорганизмов для целе-
направленной борьбы с сельскохозяйственными вре-
дителями и патогенами (Kumar et al., 2021). Несмотря 
на многочисленные преимущества, связанные с приме-
нением биопестицидов, их доля составляет менее 1 % 
от общего объема мирового рынка средств защиты рас-
тений. В связи с этим, актуальным является расшире-
ние ассортимента и разработка новых биологических 
средств защиты растений.

Перспективным агентом для разработки микробных 
препаратов нового поколения являются эндофитные 
микроорганизмы или эндофиты. Такие микроорганиз-
мы колонизируют ткани растений, не вызывая заболе-
ваний и негативных эффектов (Morales-Cedeño et al., 
2021). Обитая в тканях растений, эндофиты ускоряют 
рост и развитие растений за счет синтеза фитогормо-
нов. Известно, также, что эндофиты способны защищать 
растение-хозяина путем индуцирования иммунной 
системы (Latz et al., 2018). В тоже время, эндофитные 
микроорганизмы остаются мало изученными. Пролить 
свет на их роль и функции могут omics-ные технологии.

Целью настоящего обзора предметного поля является 
обобщение и систематизация знаний об эндофитных 
микроорганизмах, полученных с применением omics-
ных технологий.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Заявление о прозрачности 
и беспристрастности обзора

В данном обзоре проанализирована научная литерату-
ра, соответствующая тематике исследования, оценено 
количество доступных исследований, выделены глав-
ные характеристики этих работ и неоткрытые аспекты, 
связанные с данной областью знаний согласно прото-
колу PRISMA-ScR.

Стратегия поиска

Поиск осуществляли в таких базах данных, как: Scopus, 
ScienceDirect, Scholar.google. Для поиска данных ис-
пользовались поисковые запросы по ключевым сло-
вам и словосочетаниям: endophytes, endosphere, RNA, 
transcriptome, genes, wheat, barley, oats.

Критерии включения  
и исключения источников

В обзор предметной области включались только пу-
бликации, текст которых находится в открытом доступе. 
Если полный текст публикаций не удалось обнаружить, 
то статью исключали из исследования. В работе также 
не учитывались дубликаты и статьи, не соответство-
вавшие критериям отбора (по названию, аннотации 
или полному тексту). Критерии отбора представлены 
в  Таблице 1.

Таблица 1

Критерии отбора источников

Критерий Включено Исключено Причины

Популяция Эндофитные микроорганизмы Почвенные и ризосферные микро-
организмы

Целью настоящего обзора является обоб-
щение и систематизация знаний об эн-
дофитных микроорганизмах. Это связано 
с тем, что эндофитные микроорганизмы 
обладают рядом преимуществ за счет 
колонизации ткани растений.

Концепция Исследования направленные на оценку 
ростостимулирующих свойств и виру-
лентности эндофитных микроорганизмов. 

Исследования, направленные 
на оценку свойств эндофитных 
микроорганизмов, не оказывающих 
влияние на растения.

Настоящее исследование направлено 
на освещение свойств эндофитных 
микроорганизмов, которые применимы 
в сельском хозяйстве.
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Критерий Включено Исключено Причины

Контекст Исследования эндофитных микроор-
ганизмов с использованием omics-ных 
технологий.

Исследования эндофитных ми-
кроорганизмов с использованием 
культурально-зависимых и других 
менее современных методов.

Настоящее исследование сконцен-
трировано на применении omics-ных 
технологий. Эта группа методов является 
наиболее современной и точной, а также 
позволяет оценить механизмы воздей-
ствия эндофитов на растения с новой 
точки зрения.

Язык Любой Ограничения отсутствуют География распространения эндофитных 
микроорганизмов является обширной, 
в связи с этим оценивались работы 
на всех языках.

Временной период По январь 2024 года После января 2024 года Статьи не ограничивали
по временному периоду, так как omics-
ные технологии являются сравнительно 
молодым методом исследования.

География Любые страны Ограничения отсутствуют Изучаемая тематика актуальна для всех 
стран мира

При поиске в научных базах данных обнаружено 
239 источников (Рисунок 3), из них: Scopus — 94, 
ScienceDirect — 13, Google Scholar — 132.

В процессе скрининга на присутствие дубликатов уда-
лено 73 источника. После первичного скрининга на-
званий и аннотаций из обзора предметной области 
исключено 88 исследований. В связи с этим к полнотек-
стовому скринингу на соответствие критериям отбора 
допущено 78 источников. В процессе анализа полно-
го текста исключено 16 источников, из них 4 не соот-
ветствовали концепции; 12 контексту обзора научно-
го поля работ. Всего в обзор предметного поля было 
включено 62 исследования. 

Извлечение и визуализация данных

Из отобранных работ извлекали библиографиче-
ские данные: имена и фамилии авторов, наименова-
ние  публикации и журнала, год публикации, сведения 
о томе, выпуске, номере и страницах, на которых рас-
положена публикация, а также doi. Также из исследова-
ния извлекались следующие сведения: имена авторов 
и информация о странах происхождения, цель и ди-
зайн  исследования, результаты и выводы, год публика-
ции. Все включенные в обзор источники обрабатывали 
в программном обеспечении «VOSViewer» для нагляд-
ного представления частотности встречаемости клю-
чевых слов.

Окончание Таблицы 1

Рисунок 3

Диаграмма процесса отбора статей для обзора 
предметного поля по PRISMA-ScR
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РЕЗУЛЬТАТЫ 
Описание отобранных публикаций 

Информация о выбранных источниках была экспорти-
рована из программного обеспечения «Zotero» в фор-
мате файла .ris. Обработку файла для предоставления 
ключевых слов в графическом формате осуществляли 

с помощью программы «VOSviewer». В процессе обра-
ботки из 62 работ удалось извлечь 832 ключевых слова. 
Из них отобрано 44 ключевых слова, которые встре-
чались более 2 раз. На рисунке 4 представлена карта 
визуализации взаимосвязи ключевых слов. Также со-
ставлена карта визуализации частоты встречаемости 
ключевых слов (Рисунок 5).

Рисунок 4

Карта взаимосвязи ключевых слов

Рисунок 5

Частота встречаемости ключевых слов 
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Чем чаще упоминается слово, тем больше размер точ-
ки его обозначающей. Связь между ключевыми слова-
ми в исследованиях обозначаются цветом и линиями. 
VOSviewer позволил установить, что в отобранных ра-
ботах наиболее часто встречаются следующие ключе-
вые слова (за исключением основных понятий): plant, 
colonization, fungi, root, symbiosis.

Также проанализировали частоту встречаемости клю-
чевых слов по году выпуска статьи. Результаты отраже-
ны на Рисунке 6.

Частота встречаемости ключевых слов по годам 

Период публикаций, выбранных для анализа ключе-
вых терминов, охватывает интервал с 2012 по 2018 год. 
Максимальная интенсивность публикационной актив-
ности по анализируемой тематике была зафиксирована 
начиная с 2014 года. Авторы исследований представ-
ляют широкий географический спектр, включающий 
30 стран, среди которых Испания, Сингапур, Соединен-
ные Штаты Америки, Польша, Мексика, Китай, Турция, 
Оман, Дания, Пакистан, Саудовская Аравия, Германия, 
Италия, Нидерланды, Россия, Индия, Франция, Швеция, 
Канада, Египет, Республика Корея, Новая Зеландия, Бра-
зилия, Аргентина, Иран, Япония, Швейцария, Австрия, 
Великобритания и Бельгия.

Детальный анализ источников выявил преимуществен-
ное использование методик omics-ных технологий для 
исследования эндофитных микроорганизмов, включая 
геномику, метагеномику и транскриптомику. Синтези-
рованные данные, полученные с использованием этих 
методологий, представлены в последующем обзоре.

Геномика и метагеномика эндофитных 
микроорганизмов

Молекулярную основу эндофитного разнообразия бак-
терий и грибов и их взаимодействия с растениями-хо-
зяевами можно охарактеризовать с помощью методов 
omics-ных технологий, в частности метагеномики, ко-
торая является одним из основных аспектов геномных 
исследований. 

Несмотря на то, что в настоящий момент изучено боль-
шое количество бактериальных геномов, количество 
полных геномов бактериальных эндофитов, способству-
ющих росту растений, до сих пор не велико. На сегод-
няшний день секвинировали геномы следующих бак-
териальных эндофитов: Azoarcus sp. BH72, Azospirillum 
Lipoferum 4B, B. phytofirmans PsJN, Burkholderia spp. 
KJ006, Enterobacter sp. 638, G. diazotrophicus PaI5, 
Klebsiella pneumoniae 342, Pseudomonas putida W619, 

Рисунок 6
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Pseudomonas stuzeri A1501, Serratia proteamaculans 568, 
Stenotrophomonas maltophilia R551-3 и др. (Fouts et al., 
2008; Yan et al., 2008; Bertalan et al., 2009; Taghavi et al., 
2009; Weilharter et al., 2011; Kwak et al., 2012).

В вышеупомянутых геномах обнаружены многочислен-
ные признаки, связанные со стимулированием роста 
растений (фиксация азота, синтез фитогормонов, синтез 
ACC дезаминазы, противогрибкового действия, и др.) 
за исключением эндофита E. cloacae ENHKU01, выделен-
ного из больного растения перца (Capsicum annuum L.). 
Данный вид часто встречается как условно-патогенный 
микроорганизм человека, при этом функциональная 
роль штамма при взаимодействии с растением-хозяи-
ном не установлена.

Основываясь на том, что геном Azoarcus не содержит 
гены, ответственные за многие факторы вирулентно-
сти (например, систему секреции III и IV типов (T3SS, 
T4SS)), ученые выдвинули гипотезу о том, что эндофиты 
могут рассматриваться как «обезоруженные патогены» 
(Reinhold-Hurek & Hurek, 2011). Секреция белка и, в част-
ности, доставка эффекторных белков хозяину, которая 
опосредуется у грамотрицательных патогенов или ри-
зобиальных симбионтов главным образом через T3SSs, 
являются важными стратегиями подавления защитного 
ответа хозяина (Gil-Gil et al., 2023). Мутанты T3SS обла-
дают повышенной эндофитной колонизацией. В связи 
с этим можно предположить, что колонизация корней 
микроорганизмами протекает лучше при неспособно-
сти продуцировать элиситоры. 

Изучение других секвенированных геномов эндофитов 
подтвердило эти наблюдения. В то время как общие си-
стемы (T1SSs и T2SSs) достаточно распространены, T3SSs 
или T4SSs чрезвычайно редки или отсутствуют среди 
изученных эндофитов. Это позволяет предположить, 
что механизмы модуляции реакции растений, исполь-
зуемые симбионтами или патогенами (Downie, 2010), 
не являются общими во взаимодействиях растений и эн-
дофитов. При этом гены автотранспортеров (T5SS) были 
обнаружены у большинства эндофитов  (Таблица 2). 

Также по меньшей мере два кластера генов для недав-
но распознанной системы секреции VI типа (T6SS) при-
сутствовали в геноме эндофитов, у которых в основном 
отсутствовал T4SS. T6SS распространены у протеобак-
терий, а различные патогенные бактерии (Burkholderia, 
Yersinia, Pseudomonas) обладали большим количеством 
кластеров генов T6SS (Boyer et al., 2009). Последующие 

исследования в данной сфере могут объяснить, игра-
ют ли эти системы секреции белка определенную роль 
в эндофитном образе жизни и какие белки при этом се-
кретируются.

Геномы других эндофитных микроорганизмов содержа-
ли гены, кодирующие различные признаки, в том числе 
способствующие росту растений. К ним относятся гены, 
кодирующие азотфиксацию, дезаминазную активность 
АСС, биосинтез сидерофоров., производство фитогор-
монов (индолил-3-уксусная кислота, ацетоин, 2,3-бутан-
диол) и синтез антимикробных соединений (Santoyo et 
al., 2016).

Некоторые исследователи попытались отследить гены, 
ответственные за эндофитный образ жизни микроор-
ганизмов (Fadiji et al., 2021; Li et al., 2023). В настоящее 
время механизмы до конца не изучены, поскольку спо-
собность проникать и выживать внутри тканей расте-
ний многофакторна.

Биоинформатический подход позволяет прогнози-
ровать некоторые ключевые особенности, которые 
отличают эндофитные ростостимулирующие штаммы 
от ризосферных. Так, в исследовании Ali et al. (2014) 
сравнивали последовательности геномной ДНК ризос-
ферного и эндофитного вида, принадлежащих к роду 
Burkholderia, при этом гены, кодируемые ризосфер-

Таблица 2

Особенности генома эндофитных микроорганизмов

Штамм Type 
III SS

Type 
IV SS

Type 
V SS

Type 
VI SS

TonB 
DR

P. putida W619 – – 5 2 22

P. stutzeri A150 – – 1 – 12

Azoarcus sp. BH72 – – 1 2 22

H. seropedica SmR1 1 – – 2 23

G. diazotro. Pal5 – 4 5 – 6

Azospirillum sp. B510 – – 4 2 9

K. pneumoniae 342 – 1 3 3 13

Enterobacter sp. 638 – – 8 – 12

M. populi BJ001 – 1 – – 23

Serratia proteamaculans 568 – – 10 2 12

S. maltoph. R551-3 – 1 9 – 66

Примечание. Adapted from «Living inside plants: Bacterial endophytes» by 
B. Reinhold-Hurek, and T. Hurek, 2011, .Current Opinion in Plant Biology, 14(4), 
P. 435–443 (https://doi.org/10.1016/j.pbi.2011.04.004). Copyright 2011 by the 
Elsevier Ltd.
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ным штаммом, были вычтены из эндофитного штамма. 
Затем оставшиеся предполагаемые эндофитные гены 
сравнивали с полными геномами восьми различных 
эндофитных ростостимулирующих микроорганизмов. 
Предполагается, что гены, общие для данных штаммов, 
потенциально участвуют в эндофитном поведении. 
К ним относились гены, кодирующие белки-транспор-
теры, системы секреции и доставки, деградацию или 
модификацию растительных полимеров, регуляцию 
транскрипции, детоксикацию, поддержание окисли-
тельно-восстановительного потенциала, и др. с неуста-
новленными функциями (Santoyo et al., 2016).

Учеными обнаружено 36 генов, ответственных за эн-
дофитный образ жизни микроорганизмов (Fadiji et al., 
2021; Li et al., 2023). Среди этих генов следует отметить 
те, которые участвуют в хемотаксисе и подвижности, та-
кие как аэротаксис (aer), регулятор белков (cheC, cheD, 
cheV и cheZ) и подвижность (flihA, flhB, flhF и fliL). Другие 
включают регуляторы транскрипции: регуляция хране-
ния углерода (Csr), образование биопленки (sdiA), вос-
становление оксида азота (norR), регуляция резистент-
ности к бета-лактамазам (ampR) и регуляция азота (nifA). 

Регуляторный ген nifA кодирует белок NifA — актива-
тор транскрипции, и известен как главный регулятор 
нитрогеназы у протеобактериальных диазотрофов 
(Demtröder et al., 2019). NifA является энхансерным эле-
ментом и запускает экспрессию всех генов, ответствен-
ных за фиксацию азота, а также является конечным 
звеном в сигнальном каскаде активации генов нитроге-
назного комплекса (Baymiev et al., 2019). 

Система Csr является одним из немногих известных 
бактериальных мРНК-белковых регуляторов. Она влия-
ет на широкий спектр генов, которые отвечают за ви-
рулентность и метаболизм бактерий (Sowa, et al. 2017). 
Кроме того, идентифицированы гены, участвующие 
в системах секреции, таких как секреция типа III (yscJ), 
конъюгальная ДНК типа IV (virB2) и сборка пилуса типа I 
(fimA). Обнаружена группа генов, участвующих в транс-
портной системе, включая систему фосфотрансферазы, 
транспортер трикарбоксилатов (tctA) и метилдикарбок-
силат (dctA). Гены ipdC и iaaM, кодирующие индол-3-пи-
руватдекарбоксилазу и триптофан-2-монооксигеназу 
соответственно, которые участвуют в биосинтезе важ-
ного фитогормона, называемого индолил-3-уксусная 
кислота, из триптофана (Sugawara et al., 2015).

Транскриптомика
Генетические аспекты колонизации растений 
эндофитами

Многочисленные научные исследования подтвержда-
ют, что эндофиты способствуют росту растений, уско-
ряют обмен веществ и увеличивают устойчивость рас-
тений к стрессу. В то же время взаимодействие между 
эндофитом и растением-хозяином представляет слож-
ный процесс, включающий различные механизмы ре-
агирования. В связи с этим изучить его не так просто. 
Однако методы транскриптомики позволяют получить 
глубокие знания об этих механизмах (Sánchez-Vallet et 
al., 2013; Straub et al., 2013; Sánchez-Vallet et al., 2015). 

Транскриптомные исследования касаются различ-
ных аспектов взаимодействия растений и эндофитов, 
начиная с распознавания и колонизации эндофитов 
до устойчивости к стрессу. На этапе распознавания эн-
дофитные микроорганизмы демонстрируют различные 
механизмы взаимодействия с растениями-хозяевами, 
позволяющие уклоняться от его защитных механизмов. 
Например, ряд грибных эндофитов маскируют хитин, 
чтобы предотвратить дальнейшие защитные реакции 
(Sánchez-Vallet et al., 2015), подавлять выработку сали-
циловой кислоты растениями и стимулировать био-
синтез жасминовой кислоты (Straub et al., 2013). Так, 
структурный анализ эффектора LysM Ecp6 грибкового 
патогена томата Cladosporium fulvum выявил новый ме-
ханизм связывания хитина, опосредованный внутрице-
почечной димеризацией LysM. Этот процесс приводит 
к образованию бороздки, способной связываться с хи-
тином. Хотя единичный домен LysM Ecp6 обладает низ-
ким микромолярным сродством к хитину, он нарушает 
иммунитет, который обычно запускается при контакте 
с данным веществом (Sánchez-Vallet et al., 2013).

Некоторые эндофиты используют регулирующие пути, 
нацеленные на микроРНК для того, чтобы избежать 
действия защитной системы растения-хозяина (Plett 
et al., 2018). На этапе распознавания соединения, се-
кретируемые эндофитами, поступают в организм рас-
тения-хозяина и способствуют его росту (Jiang et al. 
2019; Lu et al. 2019). Они активируют как стрессовые, 
так и защитные реакции против патогенов. Vahabi et al. 
(2015) доказали, что содержание жасминовой кислоты 
в Arabidopsis, инокулированном S. indica, значительно 
снижалось по сравнению с содержанием салициловой 
кислоты. Такое явление не наблюдалось у растений, 
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не контактирующих с эндофитом. Ученые также обнару-
жили, что метаболиты гриба вызывают закрытие устьиц, 
стимулируют выработку активных форм кислорода, 
накопление фитогормонов, связанных со стрессом, 
и активацию генов, ответственных за защиту и стресс 
в корнях и/или побегах. Интересно отметить, что после 
колонизации все эти показатели возвращаются к нор-
мальным значениям.

Malinich et al. (2019) продемонстрировали, что взаи-
модействие между Trichoderma virens и кукурузой при-
водит к снижению образования салициловой кислоты 
в растении. Вследствие этого прекращается выработка 
катехола, что делает растения более восприимчивы-
ми к воздействию патогенов. При этом гены, отвеча-
ющие за синтез жасминовой кислоты, активируются, 
чтобы сформировать индуцированную системную ре-
зистентности к некротрофам. Интересно, что уровни 
салициловой кислоты в растениях, колонизированных 
Trichoderma virens, практически ничем не отличаются 
от уровней в неколонизированных растениях (Ambrose 
et al., 2015). То есть, физический контакт между этими 
двумя симбионтами может не привести к повыше-
нию уровня салициловой кислоты, но всё же считает-
ся достаточным для установления системной защиты 
(Constantin et al, 2019).

После преодоления конкурирующей микробиоты рас-
тения и физических барьеров эндофиты могут приме-
нять различные стратегии, чтобы не стать целью защит-
ных реакций хозяина. Эндофитные бактерии формируют 
собственные митоген-активируемые протеинкиназы 
(МАРК) (Vandenkoornhuyse et al., 2015) или производят 
ферменты в ответ на иммунную систему хозяина, тогда 
как грибковые эндофиты полагаются на секрецию хи-
тиндиацетилазы или грибковых лектинов (Lahrmann & 
Zuccaro et al., 2012). Это не единственное отличие эндо-
фитных микроорганизмов от фитопатогенов. Эндофиты 
ограничивают свое собственное пространство коло-
низации, не «переступая порог» и не «подавляя» рас-
тение на критической фазе колонизации (Constantin et 
al, 2019; De Palma et al, 2019). В отличие от патогенных 
микробов, которые вызывают системную приобретен-
ную устойчивость посредством передачи сигнальной 
молекулы салициловой кислоты, эндофиты регулируют 
передачу сигналов за счет жасминовой кислоты и эти-
лена, индуцируя системную резистентность, что повы-
шает устойчивость надземных частей растений к биоти-
ческому стрессу.

Аспекты положительного влияния эндофитов 
на растения

По мере продолжения фазы колонизации развивают-
ся эндосимбиотические отношения, которые приносят 
пользу обоим организмам. Растения-хозяева поддержи-
вают эндофитные сообщества в специфических тканях, 
снабжая их питательными веществами (Hao et al., 2017). 
На первых этапах колонизации растения-хозяева спо-
собствуют установлению симбиотической связи, активи-
руя гены эндофитов, которые отвечают за перемещение, 
хемотаксис и адгезию. Это достигается путем увеличения 
выделения белков, ассоциированных с прикреплением, 
ремоделированием клеточной стенки и абсорбцией 
с помощью транспортеров ABC (Pankievicz et al., 2016). 
Например, Azoarcus sp. BH72 секретирует транспортеры 
типа V, такие как Azo1684 и Azo1653, чтобы проникнуть 
в ткани риса (Utturkar et al., 2016).

Благодаря сложному взаимодействию с растениями 
многочисленные эндофиты способствуют росту рас-
тений даже в условиях стрессовых факторов. Так, на-
пример, инокуляция S. indica способствовала лучшему 
развитию корней за счет увеличения экспрессии генов 
биосинтеза индол-3-уксусной кислоты AXR1 и AUX1 
в ячмене (Ghaffari et al., 2016), а также усиления регуля-
ции генов, кодирующих ферменты, связанные с биосин-
тезом жирных кислот. Это привело к улучшению репро-
дуктивного роста и улучшению качества масла Brassica 
napus (Hashem et al., 2017). Сообщается также, что эн-
дофитные грибы, выделенные из видов рода Noccaea, 
усиливают экспрессию переносчиков ионов и генов, 
связанных с биосинтезом жирных кислот, что способ-
ствует росту растений (Ważny et al., 2021).

Помимо активированных генов, связанных с ростом 
растений, эндофит может также влиять на накопление 
первичных и вторичных метаболитов растений, усили-
вая их рост. Jiang et al. (2019) отметили, что эндофитные 
грибы смогли индуцировать накопление таншинона 
в организме S. miltiorrhiza Bunge после заражения. Это 
происходило за счет активации 14 ключевых генов фер-
ментов: DXS, DXS2, DXR, HMGR3, AACT, MK, PMK, GGPPS2, 
GPPS, KSL, IDI, IPII, FDPS и CPS. 

Основными эндогенными факторами, отвечающими 
за адаптацию растения к окружающей среде, являются 
не только антиоксидантные метаболиты, но и фитогор-
моны. Например, в условиях солевого стресса эндо-
фитные микроорганизмы в основном индуцировали 
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гены, участвующие в биосинтезе и передаче сигналов 
фитогормонов (ауксина, жасминовой кислоты и этиле-
на), транспорте железа и улавливании активных форм 
кислорода (Qin et al., 2018; Eida et al., 2019) 

В условиях засухи эндофитные грибы функциониру-
ют иначе, чем эндофитные бактерии. Например, S. 
indica повышал уровни ауксина, АБК, СК и цитокинина, 
что усиливало экспрессию генов, участвующих в реак-
ции растений-хозяев кукурузы на стресс засухи (Zhang 
et al., 2018), в то время как T. harzianum улучшал устойчи-
вость риса к засухе за счет модулирования активности 
генов аквапорина и дегидрина, белка, связывающего 
элементы, чувствительные к дегидратации, и суперок-
сиддисмутазы (Pandey et al., 2016).

Транскриптомика также может обеспечить глубокое 
понимание молекулярных особенностей, которые ле-
жат в основе переключения образа жизни грибов с эн-
дофитного на патогенное состояние (Kage et al., 2017). 
Zhou и соавт. (2018) показали, что экспрессия генов как 
при эндофитном, так и при сапрофитном образе жиз-
ни D. liquidambaris находится под сильным влиянием 
окружающей среды хозяина. Было высказано предпо-
ложение о том, что сигнальный путь MAPK может быть 
вовлечен в изменение образа жизни грибов. Becker 
и соавт. (2015) обнаружили, что целостность клеточной 
стенки MAPK является важнейшим сигнальным путем 
для поддержания мутуалистического симбиотического 
взаимодействия.

Epichloë festucae с райграсом многолетним. С другой 
стороны, активируемая стрессом передача сигналов 
пути MAPK и продукция активных форм кислорода 
грибковым комплексом НАДФН-оксидазы (Nox) явля-
ются ключевыми механизмами, которые поддержива-
ют стабильную мутуалистическую ассоциацию между 
E. festucae и райграсом (Segmüller et al., 2008). В связи 
с этим, когда растения заражаются эндофитными гри-
бами, лишенными функциональных комплексов Nox 
или активируемой стрессом передачи сигналов MAPK, 
хозяин может демонстрировать более медленный рост, 
в то время как гриб имеет пролиферативный рост, при-
водящий к переключению образа жизни с эндофитного 
на патогенный (Lu et al., 2021). Такой результат наблю-
дался у C. minitans (Wei et al., 2016), B. cinerea (Segmüller 
et al., 2008) и D. Liquidambaris (Zhou et al., 2018).

В тоже время эндофиты также оказывают существен-
ное влияние за защиту растений от биотических 

стрессов. Так, однократная инокуляция эндофитной 
Bacillus megaterium, выделенной из корня черного пер-
ца, способствует повышению роста семян A. thaliana 
Col O за счет активации генов, связанных с биотиче-
ским стрессом, таких как MYB4, MYB7, WRR4, ATOSM34 
и ATHCHIB (Vibhuti et al., 2017).

Эндофитные микроорганизмы  
зерновых культур

На данный момент данных о механизмах взаимодей-
ствия эндофитных микроорганизмов и злаковых куль-
тур не достаточно в научной литературе. Наиболее из-
ученными являются эндофиты пшеницы. Экологическая 
роль и частота встречаемости эндофитов пшеницы 
грибковой природы особенно изучена в отношении се-
мейства Clavicipitaceae, где род Neotyphodium и Epichloë 
являлись модельной системой. Также хорошо изучены 
и известны своей ассоциацией с пшеницей Epichloë 
и Neotyphodium (Card et al., 2014). 

В тоже время существует пробел в знаниях о жизнен-
ных циклах и экологической роли большинства дру-
гих эндофитов. Это связано с тем, что современное 
понимание грибковых эндофитов пшеницы построено 
на довольно небольшом наборе экспериментальных 
условий, включая генотипы пшеницы, органы растений, 
ткани растений, стадии развития растений или условия 
окружающей среды (Granzow, et al., 2017; Karlsson et al. 
2017; Mahoney et al., 2017; Yin et al. 2017; Kothe et al. 2018; 
Al-Sadi, 2021). Более того, большая часть исследований 
основана на культурально-зависимых методах, которые 
исключают биотрофные и медленнорастущие виды, 
и способствуют обнаружению быстрорастущих грибов 
(Mahoney et al., 2017; Alkan et al., 2021).

В научной литературе показано, что среди эндофитов, 
выявленных у пшеницы, некоторые проявляют симбио-
тическую кооперацию с этим растением. Предыдущие 
исследования (Ikram et al., 2020) эндофитных грибов 
показали, что эндофитный штамм Chaetomium sp. сни-
жал негативное воздействие на растение P. recondite f. 
В свою очередь эндофитный штамм T. hamatum отмечен 
как потенциальный агент биоконтроля в отношении 
возбудителя коричневых пятен пшеницы — Pyrenophora 
tritici-repentis (Died.) Drechsler (Larran et al., 2016). Comby 
и др. (Comby et al., 2017) обнаружили в пшенице эндо-
фитные грибы, которые можно использовать для защи-
ты растений от F. graminearum, который является причи-
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ной развития фузариоза колоса. Эти грибы относились 
к следующим видам: S. kiliense, A. proteae, C. rosea и M. 
bolleyi. Схожий эффект отмечен у: S. strictum, A. floculosa 
и P. Olsonii (Rojas et al., 2020).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Рассмотренные научные публикации открывают ши-
рокое поле для дальнейшего изучения эндофитных 
микроорганизмов с использованием современных мо-
лекулярно-генетических методов. На данный момент 
сделан значительный шаг в понимании механизмов 
эндофитного поведения в сравнении с ризосферными 
микроорганизмами, а также фитопатогенами. 

К выявленным трендам применения эндофитных микро-
организмов относится биостимуляция сельскохозяй-
ственных культур. Это связано с тем, что некоторые эн-
дофиты способны продуцировать ростостимулирующие 
вещества, а также улучшать питание растений, например, 
путем фиксации азота из атмосферы. Улучшение питания 
растений биологическими методами позволяет сокра-
тить использование химических удобрений, что соответ-
ствует современной тенденции к переходу на систему 
органического земледелия. Использование эндофит-
ных микроорганизмов также способствует повышению 
устойчивости растений к стрессовым условиям.

Другой тренд — применение эндофитных микроор-
ганизмов в биологическом контроле инфекционных 
заболеваний. Некоторые эндофиты обладают антаго-
нистической активностью в отношении патогенных ми-
кроорганизмов, таким образом, они могут быть исполь-
зованы в качестве аналогов химическим пестицидам 
для защиты растений от болезней.

Выявленные тренды согласуются с предыдущими об-
зорами в рамках данной тематики (Ahmed et al., 2023; 
Chetia et al., 2019; Saini et al., 2024). Однако ранние об-
зоры посвящались отдельному аспекту применения 
эндофитных микроорганизмов, что не позволяло оце-
нить перспективы комплексно. Также, значительная 
часть обзоров основана на исследовательских работах, 
применяющих менее современные методы в сравне-
нии с методами omics (Fadiji & Babalola, 2020; Khare et al., 
2018), поэтому отсутствуют параллели между оценкой 
свойств эндофитов и их генетическим аппаратом.

Анализ отобранных для обзора публикаций также про-
демонстрировал возрастающий интерес к применению 
эндофитов для выращивания зерновых культур у иссле-

дователей по всему миру (Granzow et al., 2017; Karlsson 
et al., 2017; Mahoney et al., 2017; Yin et al. 2017; Kothe et 
al., 2018; Al-Sadi, 2021). Это может быть связано с тем, 
что растущее население планеты обуславливает необ-
ходимость в увеличении темпов производства сельско-
хозяйственной продукции, а значимую роль в обеспе-
чении продовольственной безопасности большинства 
стран играют именно зерновые культуры.

Несмотря на возрастающую значимость молекуляр-
но-генетических методов в научных исследованиях, 
на данный момент времени особенности геномов эн-
дофитных микроорганизмов мало освещены. Это может 
быть связано со сложностями в использовании данных 
технологий. В некоторых случаях качество данных, по-
лученных с помощью методов omics, может быть низким. 
Например, возникает проблема с низкой разрешающей 
способностью анализирующих приборов или недоста-
точным объемом образцов для анализа, что приводит 
к ограничению точности и достоверности результатов 
обзорного исследования. Кроме того, не все исследо-
ватели могут применять современные методы в связи 
с ограничениями во времени и ресурсах. Проведение 
полноценного исследования с использованием мето-
дов omics требует значительных временных и ресурс-
ных затрат. 

Настоящий обзор характеризуются следующими огра-
ничениями: (1) анализировались публикации, полный 
текст которых доступен в открытом доступе, что может 
ограничить обзорный анализ достижений и тенденций 
в данной области; (2) включались только исследования, 
описывающие эндофитный образ жизни микроорганиз-
мов с использованием омics-технологий, исключая дан-
ные, основанные на культурально-зависимых методах.

ВЫВОДЫ

Включение эндофитных микроорганизмов в состав био-
пестицидов является актуальным в связи с их высокой 
антагонистической активностью в отношении фитопа-
тогенов. Эндофиты колонизируют непосредственно 
ткани растений, благодаря чему их действие является 
пролонгированным. Эндофиты также продуцируют раз-
личные ростостимулирующие вещества, что позволяет 
не только защитить сельскохозяйственные культуры 
от биотических стрессов, но также ускорить их рост 
и повысить продуктивность. Известны случаи выделе-
ния эндофитных микроорганизмов из зерновых куль-
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тур. Тем не менее представители эндофитных микроор-
ганизмов злаковых культур до сих пор мало изучены. 
В связи с этим необходимо проведение дополнитель-
ных исследований с применением omics-ных техноло-
гий, для понимания их экологических функций. Разви-

тие данной сферы исследований необходимо, так как 
применение эндофитных микроорганизмов в качестве 
биоконтроля распространения фитопатогенов может 
являться многообещающей стратегией устойчивого 
развития агропромышленного комплекса.
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