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Аннотация 

Микроорганизмы играют важную роль для роста и развития растения на всех эта-

пах его жизни. Современные методы молекулярно-биологического анализа позволили 

значительно углубить понимание о составе и функциях эпифитной, ризосферной и эн-

досферной микробиоты и выявить механизмы ряда процессов. В настоящем обзоре 

рассмотрены виды микробных сообществ, связанных с растениями, описаны источники 

их происхождения, представлен видовой состав, продемонстрирована роль таких со-

обществ в формировании иммунного ответа растений при воздействии фитопатогенов, 

в улучшении элементного питания растений, в отпугивании травоядных животных, в 

выработке фитогормонов, в способности растений развиваться в экстремальных усло-

виях окружающей среды. 

Ключевые слова: фитобиом, ризосферный микробиом, филлосферный микро-

биом, эпифитный микробиом, эндосферный микробиом, микориза, вертикальный и 

горизонтальный перенос эндофитных микроорганизмов, фитогормоны, иммунный от-

вет растений, питание растений, фитопатогены. 

 

1. Виды микробных сообществ, связанных с растениями 

Согласно современным представлениям, растения рассматриваются как 

холобионты – метаорганизмы, состоящие из собственно растения и связанных 

с ним микроорганизмов, протист, простейших и некоторых других видов, в 

эволюционном отборе которых растение участвует с целью получения выгоды 

и достижения общей стабильности системы [1]. 

Организмы, обитающие в большом количестве в зоне влияния, на и внутри 

растений, составляют фитобиом растений, основной составляющей которого 

являются микроорганизмы – прежде всего бактерии, а также микроскопические 

грибы. Кроме того, растительный фитобиом включает таксоны вирусов, архей, 

которые являются постоянными членами сообщества и способны влиять на 

структуру фитобиомов, однако на данный момент их функция в растительной 

среде до конца не изучена [2]. Представители фитобиома коммуницируют, 

влияют друг на друга посредством круговорота питательных веществ, химиче-

ского антагонизма или прямого хищничества. Взаимодействия устанавливают-

ся, регулируются, подавляются посредством производства и восприятия физи-

ческих и химических сигналов [1, 2]. Бактерии и микроскопические грибы, 

позволяющие растению увеличивать интенсивность своего роста, бороться с 
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патогенами или противостоять им, объединены в группы PGPB и PGPF соот-

ветственно (plant growth promoting bacteria and fungi) [3–5]. 

Поскольку фитобиом напрямую влияет на функционирование растений, в 

частности их урожайность, вопросы, связанные с его составом и свойствами, 

активно изучаются учеными в течение десятилетий. Однако появление методов 

молекулярной биологии позволило значительно углубить и скорректировать 

имеющийся пул знаний [6]. 

Именно управление фитобиомом растений, основанное на понимании 

сложных эволюционных и экологических механизмов его функционирования и 

взаимодействия с растениями, рассматривается в настоящее время как перспек-

тивный и практически безальтернативный способ повышения урожайности в 

сельском хозяйстве, требуемого в связи с недостатком площадей пахотных 

почв и значительным ростом народонаселения [7, 8]. В настоящем обзоре рас-

смотрены вопросы разнообразия и роли эндофитных популяций, а также слож-

ные взаимодействия эндофитов с растением и наоборот, включая взаимодей-

ствия, ведущие к колонизации растений. Представлено описание биотических и 

абиотических факторов, влияющих на эндофитные бактериальные сообщества. 

2. Экологические ниши фитобиома 

Разные органы и ткани растений представляют собой отдельные ниши для 

фитобиома. Более всего по своим физико-химическим и биологическим харак-

теристикам различаются подземные и надземные ниши. Внутри каждой из них 

выделяются зоны, более или менее подверженные влиянию выделений расте-

ний (в частности корневых экссудатов), более или менее освещенные, насы-

щенные влагой и пр. [7]. 

Подземная часть растения представлена корнем, и микроорганизмы могут 

обитать как непосредственно на нем (ризоплана), так и в тончайшем слое поч-

вы, непосредственно примыкающем к нему и связанном с ним обменом хими-

ческими соединениями (экссудатами и продуктами микробной жизнедеятель-

ности) (ризосфера). Надземная ниша (филлосфера) подразделяется на ряд под-

ниш в зависимости от частей и органов растений – стеблей, листьев, цветов, 

плодов – каулосферу, филлоплану, антосферу и капросферу соответственно. 

Как в наземной, так и в подземной нишах микроорганизмы могут обитать сна-

ружи (эпифиты) и внутри (эндофиты) растительных тканей (рис. 1) [1]. 

В результате сложных взаимодействий между хозяином, микроорганизма-

ми и окружающей средой в указанных нишах формируются разные по составу 

и функциям микробные сообщества, объединяемые в ризосферную (ризопла-

новую и собственно ризосферную), филлосферную (филлоплановую и соб-

ственно филлосферную) и эндосферную (внутрикорневую, внутрилистовую, 

внутристеблевую, внутрисеменную и пр.) микрофлору. Интересную группу 

представляют собой симбионтные микроскопические грибы, формирующие с 

корнем растения систему – микоризу, позволяющие ему улучшить обеспечение 

водой, элементами питания, противостоять патогенам и экстремальным факто-

рам среды (засуха, засоленность, загрязненность). Микоризные грибы могут 

обитать как снаружи, так и внутри корня (экто- и эндомикориза), а также одно-

временно и там, и там [2, 6 ,9]. 

Наибольшим количеством и разнообразием микроорганизмов обладают 

ризосфера и ризоплана (табл. 1). В 1 г ризосферной почвы содержится 107–109 
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бактериальных и 104–105 грибных КОЕ, или 106–1012 копий генов бактериаль-

ных 16S рРНК и 103–108 копий генов грибных 18S рРНК, а индекс разнообразия 

Шеннона изменяется в диапазоне 2.5–6.8 и 3.1–3.7 соответственно [2, 8, 10–14]. 

Бактерии представлены широким разнообразием таксонов – Protebacteria, Bac-

teroidetes, Firmicutes, Actinobacteria, Cyanobacteria, Planctomycetes, Verrucomi-

crobia, Gemmatimonadetes, Acidobacteria, среди микромицетов преобладают -

Ascomycetes (порядка 75%) и Basidiomycetes (порядка 20%), имеются предста-

вители других таксонов (порядка 5%) [8]. 

Структура растительного фитобиома представлена на рис. 1. 

 

Рис. 1. Структура растительного фитобиома 

Филлосфера растений более подвержена влияниям окружающей среды, 

чаще всего обогащена Proteobacteria, а также Firmicutes, Bacteroidetes и Actino-

bacteria [15, 16]. В филлосфере количество бактерий составляет 102–105 КОЭ/г 

свежего листа или 102–107 16S рРНК копий ген/г свежего листа [2, 15] в зави-

симости от климатических условий произрастания растений. Индекс разнооб-

разия Шеннона может изменяться в диапазоне 2.2–4.1 [14, 17]. В грибном фил-

лосферном сообществе увеличивается доля Ascomycetes до 95% [8]. Количество 

грибов определяется на уровне 101 КОЭ*см2 листа или 101–103 18S рРНК копий 

ген/г свежего листа [2, 19], при этом индекс разнообразия Шеннона может из-

меняться в диапазоне 1.5–2.2 [12, 14]. 

В корневой эндосфере численность эндофитных бактерий и грибов изме-

няется в диапазоне 105–107 и 101 КОЕ/г свежих корневых тканей соответствен-

но [11, 20], индекс разнообразия Шеннона может составлять при этом 3.5 и 



Г.Ш. ГАЛИЕВА и др. 

 

234 

от 0.25 до 2.2 соответственно [12, 21, 22]. Отмечается, что количество бактери-

альных генов составляет от 105 до 107 16S pРНК копий/г свежей корневой ткани 

[11, 20]. Данные о количестве грибных копий генов в эндосфере корней расте-

ний практически отсутствуют в научной литературе [12, 21, 22]. Среди бакте-

рий доминируют Protebacteria (до 50%), однако представлены и Actinobacteria, 

Bacteroidetes, Firmicutes, Acidobacteria, определены и другие типы бактерий – 

Chloroflexi, Cyanobacteria, Armatimonadetes, Verrucomicrobia, Planctomycetes и 

Nitrospirae, которые представляют меньшую часть сообщества [11, 23–25]. 

У микромицетов распределение таксонов сходно с таковым в ризосфере, за ис-

ключением того, что суммарно на долю Ascomycota и Basidiomycota приходит-

ся более 98% организмов. Важнейшие для функционирования растений арбус-

кулярные микоризные грибы, в основном относящиеся к подтипу 

Glomeromycotina, крайне немногочисленны (менее 2%) [8]. 
 

Табл. 1 

Количественные данные о бактериальных и грибных сообществах, 

ассоциированных с растениями 

Микробные 

сообщества 

Бактерии Грибы 

Количество 
Индекс 

разнооб-

разия 

Шенно-

на 

Количество 
Индекс 

разнооб-

разия 

Шеннона 
КОЕ 

16S рРНК 

копий ген 
КОЕ 

18S рРНК 

копий ген 

Ризосфера 

107–109 г-1 

ризосфер-

ной почвы 

[11] 

106–1012 г-1 

почвы [2] 

2.5–6.8 

[8, 13] 

104–105 г-1 

ризосфер-

ной почвы 

[11] 

103–108 г-1 

свежего ли-

ста [2] 

3.1–3.7 

[12, 14] 

Филлосфера 

102–105 г-1 

свежего 

листа [15] 

102–107 г-1 

свежего 

листа [2, 15] 

2.2–4.1 

[14, 17] 

101 см2 листа 

[19] 

101–103 г-1 

свежего ли-

ста [2] 

1.5–2.2 

[12, 14] 

Эндофиты 

корня 

105–107 г-1 

свежей мас-

сы корня 

[11] 

до 109 г-1 

свежей мас-

сы корня 

[26] 

3.5 [21] 

101 г-1 све-

жей массы 

корня [20] 

101 * [12] 
0.25–2.2 

[12, 22] 

Эндофиты 

листа 

103–104 г-1 

свежей мас-

сы листа 

[11] 

до 108 г-1 

свежей мас-

сы листа 

[26] 

1.8–3.6 

[13, 21] 

10-2 см2 ли-

ста [19] 
101 * [12] 

0.1–1.8 

[12, 22] 

 

В листовой эндосфере численность бактерий и грибов колеблется в преде-

лах 103–104 КОЕ/г свежей массы листа и 10-2 КОЕ/см2 листа соответственно 

[11, 19], а индекс разнообразия Шеннона может изменяться от 1.8 до 3.6 и 

от 0.1 до 1.8 соответственно [12, 13, 21, 22]. При этом в целом в эндосфере пре-
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обладают таксоны бактерий Protebacteria (50% и более), при этом суммарная 

доля Ascomycota и Basidiomycotaв грибном эндофитном микробиоме увеличи-

вается до 99% [8]. 

Следует отметить, что кроме физико-химических и биотических факторов 

экологических ниш на фитобиом влияют генетические особенности и стадия 

развития растения, а также географическое положение, климат, тип и свойства 

почвы, на которой оно произрастает [23]. 

3. Основной и дополнительный микробиом; виды-хабы 

Использование методов молекулярной биологии для изучения раститель-

ных микробиомов позволило не только получить представление об их видовом 

и генетическом разнообразии, но и выявить ряд закономерностей. В частности, 

было установлено, что в микробиомах растений одного вида вне зависимости 

от условий их произрастания присутствует ряд одних и тех же микроорганиз-

мов, на долю которых приходится до 75% от общего количества видов в фито-

биоме [27]. Указанные постоянно ассоциированные с растением микроорга-

низмы были объединены в понятие «основной микробиом растений» (core plant 

microbiome) (рис. 2). 

 

Рис. 2. Члены микробных сообществ, ассоциированных с растениями: основные, до-

полнительные, виды-хабы, виды-сателлиты 
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Микроорганизмы основного микробиома являются критически важными 

для питания, защиты и благополучия растений в целом, причем они могут вы-

полнять функции как непосредственно, так и путем формирования связей с 

микроорганизмами неосновного (дополнительного) микробиома. Механизмы 

формирования и стабильности основного микробиома растений не изучены 

полностью, однако предполагаются как минимум два из них: передача части 

важных для растений микроорганизмов внутри семени, эволюционно сформи-

рованная селекция и обогащение из окружающей среды (почвы или воздуха) 

[8, 28]. Источниками формирования дополнительного микробиома являются 

пулы в окружающей среде (почве, воде, воздухе), при этом заселение и/или 

проникновение микроорганизмов в растение может быть как направленным 

(привлечение сигнальными молекулами, выработка специфичных ферментов 

бактериями, способствующими разрушению клеточной стенки растений, ис-

пользование эндофитами систем секреции белков, отличных от патогенных 

микроорганизмов), так и случайным (через микротрещины и раны) [11, 23]. 

Наряду с понятием основного растительного микробиома в публикациях 

последних лет часто используется понятие ключевых видов, или видов-хабов. 

И хотя множества микроорганизмов основного микробиома и видов-хабов за-

частую пересекаются, понятия эти принципиально различны, поскольку при-

надлежность к основному микробиому определяется количеством и присут-

ствием видов, а принадлежность к хабам – их функциями. Так, виды-хабы – это 

микроорганизмы, которые могут присутствовать в фитобиоме как в минорных, 

так и в доминирующих количествах, но основной их характеристикой является 

способность формировать консорциумы с другими видами (сателлитами), 

влияя на их обилие и функции. Alexandre Jousset с соавторами [29] в своем об-

зоре показал, что некоторые редкие виды микробиома могут играть сверхпро-

порциональную роль в биогеохимических циклах и могут быть двигателями 

функционирования микробиома – такие редкие виды тоже относятся к хабам. 

Виды-хабы могут присутствовать как в дополнительном, так и в основном 

микробиоме растений, при этом их доля в основном, как правило, выше [29–31]. 

С точки зрения видов межпопуляционных взаимодействий фитобиом со-

стоит из полезных, нейтральных и вредных (патогенных) для растения микро-

организмов. Преимущества, получаемые растением-хозяином от полезных 

микроорганизмов, могут быть прямыми, включая преобразование и перемеще-

ние основных питательных элементов в почве, синтез фитогормонов или защи-

ту от патогенов, а также опосредованными, такими как, например, усиление 

реакций устойчивости (иммунитета) растений или смягчение экологических 

стрессов, например, засухи, воздействия тяжелых металлов [11]. 

В целом представление об основном микробиоме растений и ключевых для 

его функционирования видах-хабах является крайне важным для понимания 

экологии растений, а также управления растительными метаорганизмами, в 

частности при разработке удобрений и биопрепаратов для сельского хозяй-

ства [1, 29, 32, 33]. 

4. Ризосферные микроорганизмы 

Ризосферу определяют как область почвы, где процессы, опосредованные 

микроорганизмами, находятся под особым влиянием корневой системы, в 

частности корневых экссудатов – аминокислот, жирных кислот, фенолов, регу-
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ляторов роста, формирующих так называемый ризосферный эффект, привле-

кающий микроорганизмы из почвы [34, 35]. Сама почва, являясь уникальной 

нишей для развития и сосуществования аэробных и анаэробных микроорга-

низмов, представляет собой самый большой «банк-хранилище» микробиологи-

ческого разнообразия на планете [23, 36]. Таким образом, множество микроор-

ганизмов ризосферы является подмножеством микроорганизмов почвы, в кото-

рой произрастает растение. Действительно, показано, что к основным бактери-

альным таксонам почвы относятся Proteobacteria, Actinobacteria, Acidobacteria, 

Bacteriodetes, Verrucomicrobia, Firmicutes, Cyanobacteria, а ризосферы – Proteo-

bacteria. К основным грибным типам почвы относятся Ascomycetes и Basidio-

mycetes, а ризосферы – Basidiomycetes [7, 37–39]. При этом состав сообществ 

на уровне операционных таксономических единиц в почве и ризосфере схо-

ден [38, 39]. 

Ризосферные микроорганизмы и растения-хозяева взаимодействуют благо-

даря сложному набору выделяемых ими химических соединений. К важным 

корневым экссудатам растений, вызывающим хемотаксис бактерий, относятся 

стриголактоны и флавоноиды, распространенные, в частности, у бобовых. Рас-

тения также способны вырабатывать биомолекулы для привлечения полезного 

грибного сообщества. В исследовании Rozpadek et al. [40] показано, что стри-

голактоны, секретируемые корнями Arabidopsis thaliana, действует как сиг-

нальная молекула для их колонизации грибами вида Mucor. 

Микроорганизмы, например, бактерии родов Azospirillum, Bacillus, 

Beijerinckia, Bradyrhizobium, Erwinia, Enterobacter, Herbaspirillum и 

Gluconoacetobacter, осуществляют окисление, растворение или хелатирование 

минералов, превращение их в доступные для растений соединения фосфора, 

азота, калия, микроэлементов, фиксируют атмосферный азот (табл. 2) [8, 39]. 

Для повышения эффективности колонизации корней бактерии (ризобии, псев-

домонады и др.) способны вырабатывать экзополисахариды и олигосахариды, 

способствующие образованию клубеньков и созданию биопленок [41, 42]. 

Ризосферные микроорганизмы также вырабатывают специфические амфи-

фильные (гиброфильно-гидрофобные) вещества – биосурфактанты, которым в 

последнее время уделяется значительное внимание исследователей в связи с 

возможностью их использования в различных биотехнологиях – от добычи 

нефти до кондитерского дела [43, 44]. Цели синтеза биосурфактантов у микро-

организмов ризосферы различны – это формирование биопленок, нарушение 

мембран и угнетение подвижности видов-конкурентов и видов-хищников, вза-

имодействие с растением-хозяином и др. [45, 46]. Биосурфактанты, способны 

защитить растение-хозяина от широкого спектра фитопатогенов, поскольку 

они являются структурно разнообразными активными противомикробными 

соединениями [47]. 

Помимо антимикробной активности биосурфактанты известны своей спо-

собностью усиливать разложение химических инсектицидов и пестицидов, су-

ществующих или накапливающихся в сельскохозяйственных почвах [43]. Ис-

следование [48] продемонстрировало, что биосурфактант, синтезируемый 

Bacillus subtilis MTCC1427, значительно увеличивает разложение эндосульфана 

в почве. Показана значительная противогрибковая активность ризосферного 

бактериального изолята Bacillus altitudinis MS16 в отношении Colletotrichum 
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gloeosporioides и Sclerotinia sclerotiorum, что открывает возможность использо-

вания штамма в биофунгицидах [44]. 

Табл. 2 

Функции ассоциированных с растениями микробных сообществ, занимающих 

различные экологические ниши 

Функции 

фитобиома 

Растительный микробиом 

Ризосфера 

Филлосфера 

Эндосфера (надзем-

ной и подземной ча-

стей растений)  
в том числе 

микориза 

Обеспечение азотом ++ +++  + 

Обеспечение фосфором ++ +++  + 

Хелатирование минералов ++ +  + 

Подавление фитопатогенов 

(выработка антибиотиков, 

фунгицидов, инсектицидов) 

+ +++ + ++ 

Выделение биосурфактантов ++ + ++ + 

Улучшение структуры 

почвы 
+ +++   

Снижение стрессовых факто-

ров окружающей среды рас-

тения (засуха, засоление, хо-

лод) 

+ + + +++ 

Производство фитогормонов + ++  +++ 

Отпугивание травоядных  + + + 
 

Сообщества ризосферных микроорганизмов распределены неоднородно 

как во времени, так и в пространстве. На различных стадиях роста растение 

выделяет различные количества экссудатов, поэтому состав сообществ, нахо-

дящихся под влиянием этих экссудатов, меняется. Так, например, показано, что 

в корневой зоне молодых растений доминируют грамотрицательные бактерии 

родов Pseudomonas, Flavobacterium, Azotobacter, которые по мере старения рас-

тений сменяются грамположительными – бактериями рода Bacillus и актино-

бактериями родов Mycobacterium, Streptomyces. Таким образом, бактерии, пи-

тающиеся корневыми экссудатами, заменяются на бактерии-гидролитики, раз-

лагающие корневой опад, отмершие корешки, микробную биомассу [49]. Ризо-

сферный эффект увеличивается после прорастания семени и достигает макси-

мума в период цветения и плодоношения растений [50]. 

Колонизация бактериями корневых зон зависит от подвижности бактерий, 

наличия биохимических процессов, способствующих метаболизму экссудатов 

корней растений, а также скорости роста самих бактерий [51]. Кроме того, бак-

терии с различной успешностью колонизируют те или иные участки корня 

(корневые волоски, главный или боковые корни). Обилие нарастает в области 

молодых верхушечных корней, где происходит максимальное выделение рас-

творимых органических соединений [52, 53]. Установлено, что гены, кодиру-

ющие белки, участвующие в бактериальном хемотаксисе, сборке жгутиков, 

бактериальной подвижности, образовании биопленок, бактериальной секреции 

и двухкомпонентных регуляторных системах, широко распространены в мик-
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роорганизмах и микробных сообществах, обнаруживаемых в ризосфере [8]. 

Наличие генов устойчивости к антибиотикам является еще одной из характер-

ных особенностей ризосферных бактерий [54]. 

Ризосферные грибы дополнительно к описанным выше общим для всех ри-

зосферных микроорганизмов функциям играют следующие роли: а) своеобраз-

ных «дополнительных корней» и б) средообразователей (табл. 2) [14]. Наибо-

лее важными ризосферными грибами являются грибы микоризы, образующие 

сложную систему симбиотических связей с корнями растений [55]. Микориз-

ные грибы могут образовывать структуры либо снаружи (эктомикориза), либо 

внутри (эндомикориза) корней, кроме того, описано много случаев, когда часть 

грибного организма находится внутри клеток корней растений, тогда как дру-

гая часть прорастает наружу. Таким образом, в случае микоризных грибов про-

вести жесткое разделение между ризосферными и эндосферными корневыми 

организмами сложно. Как «дополнительные корни» гифы микоризных грибов 

позволяют корням контактировать с большим объемом почвы по сравнению с 

тем, который охватывают собственно корневые волоски. Они помогают расте-

нию увеличить поглощение питательных веществ в целом, способствуют се-

лективному поглощению ряда ионов, при этом выполнение данных функций 

осуществляется и в экстремальных для растения условиях окружающей среды, 

тем самым позволяя ему противостоять стрессу [56]. Как средообразователи 

наружные гифы микоризных грибов способны выделять гломалин и гликопро-

теин, которые агрегируют частицы почвы, увеличивая влагостойкость почвен-

ных агрегатов и улучшая структуру почвы [57]. Некоторые виды микоризных 

грибов увеличивают солюбилизацию питательных веществ, таких как фосфор, 

участвуют в доставке азота из почвенного органического вещества растениям-

хозяевам [58]. Интересно, что характер экссудации растений может измениться 

после колонизации микоризными грибами, что повлияет на микробные и мак-

рофаунистические сообщества ризосферы [57]. 

Необходимо выделить особых представителей эндомикоризных ризосфер-

ных грибов – арбускулярные грибы, которые присутствуют в корнях большин-

ства наземных, пастбищных и мангровых растений [59]. Арбускулярные мико-

ризные грибы способны повышать доступность питательных веществ за счет 

транспорта через мицелий и специализированные структуры, называемые ар-

бускулами, непосредственно в цитоплазму хозяина, а также превращать арги-

нин в мочевину и далее в NH4
+, увеличивая тем самым доступность азота для 

растений [8, 42, 56]. 

5. Микроорганизмы поверхности наземных частей растений 

(эпифиты филлосферы) 

Микробиом поверхности листьев и других наземных частей растений раз-

нообразен и включает множество родов бактерий, мицеллярных грибов, 

дрожжей, реже водорослей, простейших. Эпифиты сталкиваются с экстремаль-

ной и нестабильной средой, которая оказывает непосредственное влияние на их 

разнообразие и обилие. Основными абиотическими факторами, оказывающими 

воздействие на эпифитные сообщества, являются ультрафиолетовое излучение 

и относительная влажность воздуха, возраст и положение листьев, к основным 

же биотическим факторам относится наличие патогенов и вредителей [60]. 

В качестве питательных субстратов микроорганизмы филлосферы используют 
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простые сахара, например, глюкозу, фруктозу, сахарозу, выщелачиваемые из 

внутренних частей растений. Именно поэтому сообщества этих микроорганиз-

мов сосредоточены в местах локализации питательных субстратов – трихом, 

устьиц и пр. [61]. 

Бактерии являются самыми многочисленными представителями эпифитной 

микробиоты. Интересно, что популяции бактерий различаются среди растений 

одного и того же вида и в течение вегетационного периода, что обусловлено 

значительными колебаниями физических условий и ограничениями доступа к 

питательным элементам в течение жизни растения [6]. 

Для приспособления к факторам среды бактерии филлосферы выработали 

ряд механизмов. Так, для защиты от ультрафиолетового излучения многие 

представители этой группы пигментированы [62]. Другим способом защиты от 

ультрафиолета является механизм репарации ДНК, выявленный, например, у 

одного из наиболее изученных представителей эпифитной микрофлоры P. 

syringae. Показано, что толерантность данного вида к ультрафиолетовому из-

лучению была связана с индуцируемыми таким излучением плазмидными ге-

нами rulAB, обеспечивающими репарацию [61]. Для закрепления и перемеще-

ния на поверхности листьев и стеблей растений-хозяев, а также для повышения 

доступности элементов питания и борьбы с конкурентами эпифитные микроор-

ганизмы вырабатывают биосурфактанты. Покрытие листьев этими веществами 

выгодно и для самих растений, поскольку оно увеличивает смачиваемость ли-

стьев (табл. 2) [16, 61, 63]. 

Эпифитный грибной микробиом находится под воздействием тех же абио-

тических факторов, что и бактериальный, и вынужден приспосабливаться к 

ним [64]. Существенным отличием грибного эпифитного микробиома от бакте-

риального является то, что первый менее зависим от выделений растений (са-

харов). Именно поэтому эпифитное грибное сообщество менее специфично, в 

большей степени обусловлено микробиомом прилежащих слоев атмосферы и, 

таким образом, сильнее различается между растениями одного вида [38]. 

На сегодня практический интерес для исследователей представляет использо-

вание эпифитных грибов в качестве агентов биоконтроля [39]. 

6. Эндосферные микроорганизмы (эндосфера корня и листа) 

Эндофитные микроорганизмы обитают внутри растений, в отличие от дру-

гих связанных с растением микроорганизмов, их экологические ниши являются 

более стабильными с точки зрения влажности, освещенности, обеспечения пи-

тательными элементами и других факторов. Принципы формирования и функ-

ционирования эндофитного микробиома и взаимодействия эндофитов с расте-

нием-хозяином одинаковы для подземных и надземных частей растений, по-

этому в данном разделе будут совместно рассмотрены эндосферные микроор-

ганизмы корня и листа [23]. Интересно, что в широком понимании к эндофитам 

относятся все микроорганизмы, обитающие внутри растения, – как полезные 

для него, так и нейтральные и даже патогенные. В узком же понимании эндо-

фитами являются полезные для растений микроорганизмы, при этом факульта-

тивными называют такие, которые полезны в течение части жизненного цикла 

растения, могут обитать как внутри растения, так и вне его и не являются видо-
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специфичными, а облигатными называют такие эндофиты, которые полезны 

для растения в течение всего (или большей части) жизненного цикла. Как пра-

вило, облигатные эндофиты передаются от растения к растению вертикально 

(через семена) и являются видоспецифичными [66]. Получая от растений бла-

гоприятную среду для обитания, эндофиты могут приносить ему следующую 

пользу: они производят фитогормоны, облегчают получение элементов пита-

ния, помогают противостоять экстремальным условиям окружающей среды, 

участвуют в борьбе с патогенами, отпугивают травоядных животных (табл. 2) [67]. 

Эндосферная микробиота может быть сформирована как из микроорганиз-

мов ризосферы и филлосферы (так называемый горизонтальный перенос), так и 

из микроорганизмов, передаваемых от родительского растения к дочернему 

(вертикальный перенос) [68]. 

Горизонтальный перенос происходит благодаря проникновению микроор-

ганизмов из внешней среды растения во внутреннюю. Интересно, что часть 

этого процесса схожа для (полезных) эндофитов и фитопатогенов. Предвари-

тельный этап горизонтального переноса состоит в приближении микроорга-

низмов к клеткам растений в результате хемотаксиса, формирования пилей и 

закрепления на поверхности растительных клеток (прежде всего клеток корня). 

Собственно перенос может быть пассивным и активным. Пассивное проникно-

вение осуществляется через трещины, раны, места прикрепления корневых во-

лосков. Активное проникновение осуществляется путем направленного повре-

ждения клеточной стенки растения-хозяина, передвижения внутрь клетки и 

закрепления в ней. Для осуществления активного проникновения микроорга-

низмы вырабатывают лизоцим, пектиназы, целлюлазы и другие ферменты с 

целью создать повреждение растительной клеточной стенки, для передвижения 

используют жгутики, а для закрепления формируют пили и вырабатывают по-

лисахариды [23]. Вне зависимости от способа – активного или пассивного – 

проникновение вызывает активацию иммунного ответа растений. Во избежа-

ние его запуска или для снижения его интенсивности (полезные) эндофиты вы-

работали ряд приспособлений, которые позволяют им успешно колонизировать 

растения. В отличие от животных, растения не обладают специфическими по-

движными клетками, участвующими в иммунной реакции. Напротив, каждая 

клетка растений способна к выработке специфических соединений, обеспечи-

вающих подавление чужеродных микроорганизмов или укрепление раститель-

ной клеточной стенки, в ответ на наличие молекул, продуцируемых такими 

чужеродными микроорганизмами [69]. Эти молекулы, называемые MAMPs 

(microbe-associated molecular patterns, микробно-ассоциированные молекуляр-

ные паттерны), присутствуют в большинстве микроорганизмов, но отсутствуют 

в самих клетках растений [70]. К MAMPs относятся, например, флагеллин бак-

терий или хитин микромицетов. В частности, показано, что синтетический 

флагеллин (flg22) вызывает индукцию как минимум 1100 генов у Arabidopsis 

thaliana в течение часа после воздействия [71]. Эндофиты, в отличие от боль-

шей части микроорганизмов, не вырабатывают MAMPs, заменяя их молекула-

ми со сходными функциями. Такие молекулы не распознаются специфически-

ми рецепторами растений, не запускают каскад иммунных реакций, что позво-

ляет эндофитам успешно колонизировать растительные клетки. Описаны слу-

чаи, когда эндофиты вырабатывали MAMPs, но значительно снижали их коли-

чество для успешной колонизации или частично изменяли их структуру с по-
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мощью дополнительных ферментов, что также предотвращало распознавание 

эндофитов рецепторами [72]. Другим механизмом защиты эндофитов от им-

мунного ответа растений является детоксикация активных форм кислорода с 

помощью ферментов супероксиддисмутазы, каталазы, пероксидазы, алкил гид-

ропероксидредуктазы и ряда других [11, 73–75]. Дело в том, что при соедине-

нии MAMPs с соответствующими рецепторами могут высвобождаться актив-

ные формы кислорода, которые, собственно, и запускают каскад реакций, 

обеспечивающих иммунный ответ. Изъятие активных форм кислорода из сре-

ды с помощью указанных ферментов тормозит иммунный ответ [76]. Третьим 

механизмом защиты эндофитов является сниженное относительно фитопатоге-

нов количество литических ферментов, вырабатываемых ими для повреждения 

растительной стенки с целью внедрения в клетку, что также предотвращает или 

снижает активацию иммунной системы [77]. Еще одним интересным приспо-

соблением является изменение способов поставки эффекторных белков в клет-

ку хозяина. Фитопатогенные микроорганизмы секретируют целый ряд таких 

белков для разных целей, прежде всего для подавления иммунной системы хо-

зяина. Секреция производится в основном с использованием двух из девяти 

возможных секреторных систем – T3SS и T4SS. И именно наличие этих двух 

систем индуцирует эффекторно-связанный иммунитет растений. Показано, что 

у эндофитов отсутствуют гены, кодирующие две указанные секреторные си-

стемы, либо их количество значительно снижено. Например, прочтение генома 

мутуалистического азотофиксирующего эндофита злаков Azoarcus sp. штамм 

BH72 показало отсутствие систем секреции белков как T3SS, так и T4SS, а 

также других важных компонентов клеточной поверхности, которые обычно 

присущи патогенам [78]. 

Вертикальный перенос эндофитных микроорганизмов осуществляется от 

родительского растения через семена или пыльцу [79]. Зачастую акторами вер-

тикального переноса являются насекомые-опылители [80]. Предполагается, что 

родительское растение передает дочернему те эндофиты, которые выполняют 

какую-либо незаменимую функцию в условиях произрастания данного расте-

ния, например, вертикально передаются бактерии – фосфатмобилизаторы, 

азотфиксаторы, а также продуценты фитогормонов [81, 82]. Современные ме-

тоды анализа показали наличие значительного числа разнообразных таксонов 

бактерий в различных частях семян, включая кожуру, эндосперм, зародышевые 

ткани, и в пыльце. Бактерии были обнаружены в поверхностно стерилизован-

ных семенах различных растений, как в культурных (рис, кукуруза, табак, ко-

фе, фасоль обыкновенная, ячмень, тыква), так и в диких видах (эвкалипт, ель, 

райграс) [79]. Хорошо изученными примерами последовательной передачи от 

поколения поколению являются примеры передачи эндофитных грибов трав 

Epichloë и Neotyphodium [83]. 

В ряде работ утверждается, что вертикальная передача эндофитных бакте-

рий через семена может быть основным источником бактериального разнооб-

разия растения, дополняемого при дальнейшем росте и развитии из почвы или 

воздуха [84]. Интересно, что при попытке отслеживания вертикального пере-

носа эндофитного микробиома через несколько поколений не было выявлено 

его постоянства. Вероятно, это не противоречит первому утверждению о пере-

даче жизненно важных видов от родителя к потомству, но означает, что пере-

чень таких жизненно важных эндофитных видов зависит от условий произрас-
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тания каждого последующего родительского растения и корректируется в зави-

симости от них [85, 86]. Более того, в проростках, полученных от семян одного 

и того же родительского растения, может развиться разный эндофитный мик-

робиом в зависимости от условий их произрастания [87]. 

Эндофиты могут бессимптомно обитать внутри хозяина, получая от него 

благоприятную для жизни среду, однако в большинстве описанных случаев 

они приносят хозяину несомненную пользу [23]. Рассмотрим ряд примеров та-

кой пользы (табл. 2). 

Эндофитные бактерии способны вырабатывать ряд фитогормонов, напри-

мер ауксины (прежде всего индолилуксусную кислоту), абсцизины, цитокини-

ны, гибберелины, этилен и др. В метагеномах эндофитных сообществ часто 

обнаруживают повышенное содержание генов, кодирующих указанные веще-

ства [23, 79]. Так, например, в эндомикробиоме корня томата обнаружены ге-

ны, кодирующие все четыре метаболических пути синтеза индолилуксусной 

кислоты [75]. Интересно, что продукция фитогормонов может влиять на расте-

ние как напрямую (ускоряя его рост или созревание), так и косвенно (ускоряя 

или замедляя рост и созревание отдельных его органов в зависимости от усло-

вий окружающей среды) [88]. Такая избирательная стимуляция роста является 

одной из стратегий выживания растений в условиях стресса – засоления, засухи 

и т. д. [23]. Показано, например, что бактерии из эндосферы однолетника ста-

тицы (Limonium sinense) обладали высокой активностью фермента АЦК-

дезаминазы, разрушающего АЦК (1-аминоциклопропан-1-карбоксилат) – пре-

курсор этилена. Снижение количества АЦК в корнях растения способствовало 

снижению количества стрессового этилена, что улучшало устойчивость расте-

ния в условиях засоления [89]. 

Абиотические стрессы, такие как засуха, экстремальные температуры, за-

соление, воздействие токсичных веществ, представляют угрозу в целом для 

растений и в частности для агроэкосистем. Эндофитные микроорганизмы вы-

работали различные механизмы, способствующие повышению устойчивости 

растений к абиотическим стрессам. К таким механизмам относится индукция 

экспрессии генов, кодирующих синтез веществ, укрепляющих растительные 

клеточные стенки, позволяющих растениям противостоять холоду, обладаю-

щих антиоксидантной активностью и др. Экспрессия таких генов вызывает фи-

зиологические изменения в растениях [72]. Так, например, инокуляция расте-

ний томатов эндофитными бактериями Pseudomonas vancouverensis OB155 и P. 

frederiksbergensis OS261 в условиях холодного стресса привела к снижению 

повреждения клеточных мембран, повышению антиоксидантной активности и 

индуцировала экспрессию генов устойчивости растений к холоду (LeCBF1 и 

LeCBF3) [90]. А инокуляция растений картофеля, киноа и арабидопсиса эндо-

фитным штаммом Burkholderia phytofirmans PsJN привела к укреплению расти-

тельных стенок, экспрессии генов, отвечающих за гомеостаз и детоксикацию 

активных форм кислорода в условиях засухи, засоления или пониженных тем-

ператур [91–93]. 

Эндофитные бактерии способны снижать токсичность органических и не-

органических соединений, используя механизмы внеклеточного осаждения, 

внутриклеточного накопления, секвестрации, разложения или биотрансформа-

ции в менее токсичные формы [72, 94]. Продемонстрировано, что инокуляция 

растений томатов эндофитными бактериями Methylobacterium oryzae и 
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Burkholderia sp. приводила к повышению толерантности растений к никелю и 

кадмию при их накоплении в корнях и дальнейшей транслокации из корней в 

побеги [95]. В ряде работ продемонстрирована способность эндофитных бакте-

рий разлагать гербициды [84, 96]. 

Эндофиты играют значительную роль в обеспечении растений элементами 

питания – азотом, фосфором, а также микроэлементами, прежде всего железом 

[97]. Анализ эндофитной среды растений с использованием метагеномных ме-

тодов показывает наличие бактериальных генов, участвующих в процессах 

нитрификации (amoA), денитрификации (nirS-K, nosZ) и фиксации азота (nifH) 

[98, 99]. Показано, что для многих хвойных деревьев азотфиксирующие эндо-

фиты являются стабильным источником азота [99]. Продемонстрирована спо-

собность азотофиксирующего штамма Paenibacillus polymyxa P2b-2R к стиму-

лированию роста кукурузы [100]. Но вклад, вносимый эндофитами в общую 

степень обеспечения растений азотом, еще предстоит выяснить [23]. 

Эндофиты играют роль и в обеспечении растений фосфором и железом. 

Оба этих элемента содержатся в почве, но в недоступных для растений формах 

– фосфор в виде комплексов с кальцием, алюминием и железом, железо – в ви-

де трехвалентных гидроксидов и оксидов [4, 101, 102]. В случае с фосфором 

бактерии выделяют в окружающую среду кислоты (глюконовую, яблочную, 

лимонную и салициловую) и продуцируют фитазы, в случае с железом – выде-

ляют соединения, образующие с железом хелаты (так называемые сидерофоры) 

[4, 23]. Мобилизация фосфатов и продукция сидерофоров достаточно хорошо 

описаны для ризосферных микроорганизмов, а также микоризных грибов, оби-

тающих на стыках внешней и внутренней среды растения [23, 103]. Однако в 

последнее время в научной литературе появились сообщения о таких функциях 

и у микроорганизмов эндосферы. Так, например, показано, что в эндосферном 

сообществе Miscanthus giganteus присутствовали гены pqqA, pqqB, pqqC, pqqD, 

pqqE, кодирующие фермент глюкозодегидрогеназу и задействованные в синте-

зе глюконовой кислоты, являющейся основным агентом мобилизации соедине-

ний фосфора [102]. Частично необходимость перевода фосфора в доступную 

форму именно эндосферными микроорганизмами обусловлена тем, что фосфа-

ты легко образуют комплексы, уже находясь внутри растений. Однако, по всей 

вероятности, кислоты и хелаты, продуцируемые эндофитами, могут транспор-

тироваться растением в почву вместе с другими экссудатами и использоваться 

во внешней среде [102]. Механизм такого транспорта недостаточно описан в 

научной литературе. 

Велика роль эндофитов и в борьбе с фитопатогенными микроорганизмами. 

Эндофиты способны воздействовать на патогены напрямую, выделяя токсич-

ные для них вещества или нарушая их чувство кворума (quorum sensing, QS), а 

также косвенно, стимулируя иммунную систему растений [104]. 

В качестве веществ, прямо подавляющих развитие патогенов, можно отме-

тить вещества с антибактериальной, антигрибной и инсектицидной активно-

стью (например, биосурфактанты итурин и рамнолипид), цианид водорода 

(HCN). В этом ряду особо стоит отметить разнообразный класс летучих орга-

нических соединений, эффективность которых для борьбы с фитопатогенами 

была неоднократно показана в научной литературе [105, 106]. Так, например, 

показано, что эндофитная бактерия Enterobacter aerogenes способна вырабаты-

вать 2,3-бутандиол, обладающий фунгицидной активностью по отношению к 
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патогенам кукурузы [107]. В работе De la Cruz-López et al. [108] эндофитные 

штаммы B. subtilis, выделенные из различных частей растения какао, ингиби-

ровали рост мицелия M. roreri до 100% за счет продуцирования различных со-

единений, включая пиразин, кетон, терпен, производные бензола и пр. QS яв-

ляется важным для выживания микроорганизмов, в частности фитопатогенов, 

поскольку позволяет начать экспрессию генов, обеспечивающую формирова-

ние биопленок, ускорение или замедление размножения, адаптацию к условиям 

среды [109]. QS осуществляется через сигнальные молекулы, а эндофиты обла-

дают способностью разрушать такие молекулы с помощью специфических 

ферментов. Так, например, показано, что у эндофитных бактерий родов Bacillus 

и Pseudomonas широко распространен ген carAB, кодирующий увеличение 

скорости деградации сигнальных соединений DSF (diffusive signal factor) пато-

генных бактерий родов Xanthomonas и Xylella [110]. 

Эндофиты способны вырабатывать вещества, сходные с таковыми для фи-

топатогенов, которые запускают каскад иммунных реакций в растении – преж-

де всего речь идет о сигнальных путях жасмоновой, салициловой кислот и эти-

лена или их комбинации [111]. Производя первое «столкновение» растений с 

веществами, запускающими иммунный ответ, эндофитные микроорганизмы 

осуществляют прайминг [23]. В дальнейшем при внедрении патогенов запуск 

иммунного ответа в праймированном растении происходит при значительно 

меньших дозах жасмоновой, салициловой кислот и этилена, чем это было бы в 

наивном растении. Именно поэтому иммунный ответ наступает быстрее, а ин-

тенсивность его выше [111]. Продемонстрировано, что инокуляция растений 

резуховидки (Arabidopsis) и томатов (Solanum lycopersicum) бактериями ро-

дов Enterobacter radicincitans DSM 16656 и R. radiobacter F4 значительно 

усиливало их иммунные ответы к Xanthomonas translucens и P. syringae па-

тогенам [23, 112]. 

Интересна роль эндофитов и в отпугивании травоядных животных – насе-

комых, зверей, птиц. Эндофиты способны продуцировать вещества, портящие 

вкус или запах стеблей и плодов, и таким образом снижать их привлекатель-

ность [67]. В качестве примера можно привести алкалоиды, вырабатываемые 

эндофитными микромицетами Neotyphodium sp. и Epichloë sp. в травах овсяни-

цы, защищающие растение от тли [113]. 

В процессе длительной совместной эволюции гены, кодирующие выработ-

ку отпугивающих травоядных животных соединений, в ряде случаев передава-

лись от эндофитов к растениям-хозяевам. Так, вещество альтернариол, являю-

щееся типичным метаболитом грибов Alternaria, было обнаружено в экстрак-

тах цветной капусты [114]. Также вторичные метаболиты эндофитных грибов 

альтунезин, макроспорин, метилалатернин были обнаружены в растениях-

хозяевах Polygonum senegalense и Urospermum picroides [67]. 

В целом разнообразные и значительные роли эндофитов для роста и 

развития растений вызывают высокий интерес к ним как к агентам био-

контроля [67, 115]. 

Заключение 

Развитие методов молекулярной биологии и аналитической химии позво-

лило получить пул новых данных о составе и функционировании микробных 

сообществ, в частности сообществ, ассоциированных с растениями – на или 
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внутри их наземных и подземных частей. В данном обзоре проведена попытка 

отразить современные представления о составе и структуре растительных фи-

тобиомов, раскрыть роль микробных сообществ в функционировании расте-

ний, а также описать механизмы растительно-микробных взаимодействий. 
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Abstract 

Microorganisms play an important role in the growth and development of a plant throughout its entire 

life cycle. Recent advances in the methods of molecular biological analysis have expanded our understand-



РАСТИТЕЛЬНЫЙ МИКРОБИОМ: ПРОИСХОЖДЕНИЕ, СОСТАВ… 

 

 

255 

ing of the composition and functions of plant microbiota (epiphytic, rhizosphere, and endosphere) and the 

molecular mechanisms associated with specific processes that govern plant-microorganism interactions. 

This article reviews the types of plant microbial communities, their sources of origin, and species composi-

tion, as well as the critical role they play in modulating the plant immune response against phytopathogens, 

improving the elemental nutrition of plants, scaring away herbivorous animals, producing phytohormones, 

and enabling plants to thrive under extreme environmental conditions. 

Keywords: phytobiome, rhizosphere microbiome, phyllosphere microbiome, epiphytic microbi-

ome, endosphere microbiome, mycorrhiza, vertical and horizontal transfer of endosphere microorgan-

isms, phytohormones, plant immune response, plant nutrition, phytopathogens 
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Figure Captions 

Fig. 1. Plant phytobiome structure. 

Fig. 2. Members of plant-associated microbial communities: main, additional, hub species, satellite 

species 
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