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У сталому сільському господарстві значно частіше застосовуватимуться мікро-
біологічні препарати, особливо ріст-стимулювальні бактерії (plant growth promoting 
bacteria, PGPB), які здатні доповнити фенотипову пластичність і адаптаційну здат-
ність рослин; стимулювати ріст і розвиток, підвищувати стійкість до стресів. 

Ендофітні PGPB розглядають як перспективні елементи технологій ефек-
тивного засвоєння мінеральних елементів та стимулювання росту і врожайності 
пшениці (Triticum spp.). Бактерії-ендофіти потрапляють у рослину горизонтально, 
тобто з навколишнього середовища (ризосфера, філосфера), або вертикально,  
з насінням, від покоління до покоління. Їхні ріст-стимулювальні ефекти опосеред-
ковані синтезом та виділенням фітогормонів і вторинних метаболітів; здатністю 
засвоювати N2, пригнічувати розвиток бактеріальних і/чи грибкових фітопатогенів; 
покращеним мінеральним живленням.

В огляді висвітлено актуальну інформацію про наявність бактеріальних ендо-
фітів у різних органах пшениці й подано їхню характеристику як потенційних PGPB. 
Наведено дані про найпоширеніші роди бактеріальних ендофітів пшениці (Bacillus, 
Micrococcus, Staphylococcus, Pseudomonas, Pantoea, Kosakonia та ін.) й охаракте-
ризовано їхню дію на рослини, зокрема, їхній вплив на поглинання важливих для 
рослин і людини мікроелементів Заліза (Fe), Цинку (Zn), стійкість до стресових чин-
ників, ріст. Відзначено наявність сортових відмінностей у видовому складі мікро-
біому пшениці. Зростання ефективності поглинання та засвоєння мікроелементів 
за участю ендофітних бактерій пов’язують зі змінами ендогенного вмісту ауксинів 
і етилену, виділенням органічних кислот, сидерофорів, з опосередкованим активу-
ванням метал-транспортерів та ін. Механізми, що лежать в основі стимулювання 
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росту рослин, ускладнені взаємодією між окремими мікроорганізмами та мікробіо
мом рослини, їхніми змінами в ході онтогенезу рослини. Аналіз даних наукових 
публікацій засвідчує необхідність подальших досліджень видового складу та меха-
нізмів взаємодії ендофітних PGPB з метою розробки нових стратегій покращення 
мінерального живлення пшениці та мікроелементної біофортифікації зерна. Це 
реальна та перспективна технологія майбутнього для подолання проблем прихо-
ваного голоду й забезпечення якісними харчовими продуктами населення світу: 
доступними ресурсами і якомога меншим негативним впливом на навколишнє 
середовище. 

Ключові слова:	 бактеріальні ендофіти, PGPB, пшениця, біофортифікація,  
Zn, Fe

ВСТУП
Беручи до уваги прогнозований ріст народонаселення Землі до понад 9 млрд 

осіб у 2050 р. і до 11 млрд у 2100 р., людству потрібно удвічі збільшити виробни-
цтво рослинної продукції (Van Der Straeten et al., 2017; Unated Nations, 2015). Проте 
одночасно з підвищенням врожайності варто звертати увагу і на поживну цінність. 
На жаль, селекція сортів пшениці минулих років супроводжувалася частковим зни-
женням якості зерна: нижчим вмістом білків, мікроелементів і вітамінів (Saini et al., 
2020; Galanakis, 2021), а також поглибленням явища прихованого голоду (Melash 
& Mengistu, 2020; Lowe, 2021). Проблема прихованого голоду як наслідок нестачі 
вітамінів і мікроелементів стосується близько 2 млрд людей, тобто кожної третьої 
людини у світі (Ramzan et al., 2020; Lowe, 2021; Jaiswal et al., 2022). Особливо 
відзначають нестачу вітаміну А, Цинку (Zn), йоду, фолієвої кислоти і Заліза (Fe) 
(Jawaldeh et al., 2019). Приміром, від дефіциту Zn і Fe страждає більше половини 
населення світу, здебільшого країн, що розвиваються; саме у їхньому харчовому 
раціоні переважають зернові – пшениця, рис, кукурудза (Ramzan et al., 2020; Sun 
et al., 2021; Jaiswal et al., 2022). Як один із ефективних можливих способів вирі-
шення проблеми прихованого голоду розглядають біофортифікацію, що полягає 
у зміні властивостей самої рослини, а не в додатковому внесенні мікронутрієнтів 
у харчові продукти (White & Broadley, 2009; Gupta et al., 2021; Ramzan et al., 2020; 
Dhaliwal et al., 2022; Ali & Borrill, 2020; Zou et al., 2019; Jaiswal et al., 2022). 

У сталому сільському господарстві значно ширше застосовуватимуться мікро-
біологічні препарати (Singh et al., 2017; Singh et al., 2018; Rehman et al., 2018). 
Особливої уваги надають застосуванню ріст-стимулювальних бактерій (plant 
growth promoting bacteria, PGPB) (Sun et al., 2021), які здатні доповнити феноти-
пову пластичність і адаптаційну здатність рослин (Vasconcelos et al., 2017; Singh 
et  al., 2020). Це реальна та перспективна технологія майбутнього для забезпе-
чення якісними харчовими продуктами населення світу: доступними ресурсами  
і якомога меншим негативним впливом на навколишнє середовище. 

Для низки ендофітних PGPB експериментально показано здатність покращу-
вати умови мінерального живлення рослин, унаслідок солюбілізування, мобілізації 
та полегшення переміщення необхідних мікроелементів до різних органів (Singh 
et al., 2020; Thompson, 2020; Saldierna Guzmán et al., 2021). Такі мікроорганізми 
можна використати для збільшення концентрації (біофортифікація) потрібних 
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макро- та мікроелементів у зерні пшениці (Singh & Prasanna, 2020), що входить до 
переліку найважливіших продуктів харчування для більш ніж половини населення 
світу (Lomolino et al., 2017; Langridge & Reynolds, 2021; FAOSTAT, 2020).

Водночас варто пам’ятати, що ендофітний фітомікробіом утворений групами 
взаємозалежних мікроорганізмів (Chouhan et al., 2021; Lyu et al., 2021). Саме тому 
необхідні дослідження різноманіття ендофітного мікробіому різних сортів пшениці, 
пошук і виявлення виграшного складу бактеріальних угруповань, які надалі можна 
використати у технологіях біофортифікації (Singh et al., 2017; Rehman et al., 2018; 
White et al., 2018; Solanki et al., 2019; White et al., 2019; Cherif-Silini et al., 2016). 
Метою цього огляду є аналіз даних наукової літератури щодо складу, поширення 
бактеріальних ендофітів пшениці та характеру їхньої взаємодії з рослиною з акцен-
том на забезпечення мікроелементами.

РОСЛИНИ, ЕНДОФІТИ Й ЕНДОМІКРОБІОМ
Між рослиною та мікроорганізмами (P-МО) можливі ендофітні, епіфітні чи 

ризосферні взаємодії (Рис. 1). Термін ендофіт уперше використав у 1886 р. Антуан 
де Барі для позначення мікроорганізмів (грибів, дріжджів і бактерій), які колонізу-
ють внутрішні тканини рослин (De Bary, 1884; за Woźniak et al., 2019). У 1904 р. роз-
почато перші дослідження ендофітів Agrostemma githago L., спрямовані на визна-
чення їхньої чисельності й видового різноманіття (за Tan, Zou 2001). Після 1980-х 
років, у період активного ізолювання ендофітів із багатьох видів трав’янистих рос-
лин, хвойних і листяних дерев, завдяки розвитку нових молекулярно-генетичних 
методів досліджень розпочинається вивчення їхніх взаємодій із рослинами (Petrini, 
1996; Carroll & Petrini, 1983). Нещодавній швидкий прогрес у високопродуктивній 
технології секвенування ДНК, методів геномного та метагеномного аналізів дав 
можливість набагато повніше досліджувати мікроорганізми ендосфери важливих 
сільськогосподарських культур і модельних видів рослин, відкриваючи відмінності 
структури мікробних угруповань, залежні від частини рослини й умов середовища, 
поглиблювати наше розуміння ролі рослинного мікробіому (Shahzad et al., 2018).  
У 2021–2022 роках загальна кількість індексованих наукових публікацій за пошу-
ком “Wheat + bacterial endophytes” у PubMed перевищила 1500 публікацій, у Scopus 
налічувала 1858 і 1612, відповідно, зростаючи більш як удвічі, порівняно з 2018 р. 
Визначення терміна ендофіти за сторіччя зазнало уточнень. У роботі P. R. Hardoim 
зі співавторами (2015) ендофітами названо організм, який має існувати всередині 
рослини незалежно від функцій і наслідків асоціації з нею. Згодом K. Le Cocq et al. 
(2017) і L. S. van Overbeek та K. Saikkonen (2016) ендофітами запропонували вва-
жати “мікроорганізми, що колонізують внутрішні тканини рослин, принаймні упро-
довж частини їхнього життєвого циклу, не спричинюючи симптомів захворю-
вання”. Тепер бактеріями-ендофітами рослин називають мікроорганізми, життєвий 
цикл яких частково або повністю відбувається всередині рослини. Кожен вид рос-
лин має свій особливий ендомікробіом, який існує взаємовигідно, нейтрально або 
вигідно для рослини (Kushwaha et al., 2020; Zhang et al., 2019). 

Ендофітні бактерії формують із рослинами різні типи взаємодій: симбіотичні, 
мутуалістичні, коменсалізм (Jayakumar et al., 2020; Woźniak et al., 2019; Liu et al., 
2017). Для повноцінного використання потенціалу таких взаємодій необхідно чітко 
розуміти фундаментальні механізми, що лежать у їхній основі. У разі мутуалістичних 
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взаємодій (Woźniak et al., 2019; Liu et al., 2017) рослина забезпечує бактерії пожив-
ними речовинами, а бактерії захищають рослину від патогенів, підвищують стре-
состійкість, сприяють синтезу фітогормонів і фіксації азоту, а також підвищують 
поглинання мінеральних речовин, стимулюють ріст і розвиток рослин (Suhandono 
et al., 2016). 

Рис. 1.	Типи взаємодій між ріст-стимулювальними бактеріями (PGPB) і рослинами (Glick, 2014)
Fig. 1.	 Types of interaction of plant growth promoting bacteria (PGPB) with plants (Glick, 2014)

Як правило, ендофіти локалізовані у внутрішньо- та міжклітинних просторах 
або в судинній тканині, їх можна ізолювати як із надземної частини, так і з коре-
нів (Santos et al., 2018). Колонізаційна поведінка ендофітів залежить від багатьох 
чинників, зокрема, від генотипу рослини, типу рослинної тканини, біотичних і абіо-
тичних факторів навколишнього середовища (Mengistu, 2020; Verma et al., 2021). 

Важливим у процесах колонізації бактеріями-ендофітами є генотип рослини 
та природний склад ґрунту (Bulgarelli et al., 2012). Окрім того, асоціації ендофітних 
бактерій змінюються з віком рослини та зі зміною факторів середовища (Johnston-
Monje et al., 2014). Основним органом потрапляння мікроорганізмів іззовні вважа-
ють корінь, і саме для коренів властиве найвище різноманіття бактерій-ендофі-
тів. Багато таких бактерій походять із ризосфери рослин завдяки кореневим виді-
ленням (Edwards et al., 2015; Cordovez et al., 2019). Різні типи ґрунтів заселені 
різними угрупованнями бактерій, які стають початковим інокулятом для коренів 
рослин (Verma et al., 2021; Cordovez et al., 2019). З іншого боку, є повідомлення 
про відносну сталість бактеріального мікробіому різного ґрунтового походження, 
порівняно з істотними відмінностями мікробіому насіння різних сортів пшениці  
(Özkurt et al., 2020). Колонізація листкових поверхонь і їхніх внутрішніх тканин, як 
правило, утруднена дією УФ-світла, нестачею поживних речовин та води (Hardoim 
et al., 2015). 

Багато досліджень зосереджено на виділенні й ідентифікуванні ендофітних 
бактерій із різних органів і тканин пшениці (Žiarovská et al., 2020; Kuzniar et al., 
2020; Ridout et al., 2019; Chen et al., 2017; Pasychnyk et al., 2005). Ендофіти насіння 
надзвичайно цікаві для досліджень завдяки їхній здатності до вертикального пере-
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несення і наявності в наступних поколіннях (Santos et al., 2018; Hardoim et al., 2015; 
Truyens et al., 2015; Compant et al., 2020; Özkurt et al., 2020). Корисна ендофітна 
спільнота передається нащадкам разом із її корисними властивостями (Ferreira 
et al., 2008), забезпечуючи становлення і сталість бактеріального мікробіому про
ростків, що продемонстровано на різних культурах, таких як: рис (Kaga et al., 2009), 
евкаліпт (Ferreira et al., 2008), кукурудза (Rijavec et al., 2007). Особливістю цієї 
групи ендофітів є їхня здатність утворювати ендоспори, забезпечуючи таким чином 
захист від зміни умов усередині насіння. Асоційовані з насінням мікроорганізми 
також важливі для його збереження та проростання, оскільки можуть виділяти 
цитокініни – фітогормони, які порушують стан спокою насіння та пригнічують мікро-
бні інвазії (Shahzad et al., 2018; Chee-Sanford et al., 2006). Вважають, що ендофіти 
із насіннєвих зародків розмножуються під час проростання у зародкових листках, 
далі мігруючи до стебла і генеративних органів (Shahzad et al., 2018). Аналіз 16S 
рибосомальних РНК з’ясував ідентичність майже 30 % бактерій-ендофітів у дорос-
лих особин і проростків, вирощених зі стерилізованого насіння, що вказує на важ-
ливість ендомікробіому насіння для дорослої рослини (Cope-Selby et al., 2017). 

Достовірних даних щодо бактеріальних ендофітів зерна пшениці та справж-
нього вертикального перенесення їх відносно мало (Hardoim et al., 2015; Compant 
et al., 2021; Özkurt et al., 2020). На прикладі ізольованих зародків Triticum aestivum, 
показано, що справжнє вертикальне перенесення відбувається не завжди: поверх-
нево стерильні зародки без жодного успіху інкубували з потенційними ендофітами 
(Robinson et al., 2016). Водночас саме ці бактерії цікаві з комерційного погляду –
для створення біодобрив і біоремедіації.

Більшість виділених культивованих штамів бактерій мають ріст-стимулю
вальний ефект і здатні підвищувати стійкість рослин до несприятливих умов 
середовища (див. Таблицю). Вони належать до різних родів: Achromobacter, 
Acinetobacter, Arthrobacter, Bacillus (Sun et al., 2021; Makar et al., 2021; Patel et al., 
2021; Gerna et al., 2020; Kiani et al., 2021;  Shah et al., 2021; Minervini et al., 2017; 
Pang et al., 2022), Chitinophaga, Corynebacterium, Enterobacter, Erwinia, Kocuria, 
Flavobacterium, Klebsiella, Leifsonia, Microbispora, Micrococcus, Micromonospora, 
Mycobacterium, Paenibacillus (Žiarovská et al., 2020; Kuzniar et al., 2021; Patel et al., 
2021; Gerna et al., 2020; Pastoshchuk et al., 2022), Pantoea (Makar et al., 2021; Gerna 
et al., 2020; Soluch et al., 2021; Johnston-Monje et al., 2021), Pseudomonas (Diaz 
Herrera et al., 2016; Patel et al., 2021; Gerna et al., 2020), Roseomonas, Kosakonia, 
Sphingobium Staphylococcus, Streptomyces і Xanthomonas (Rana et al., 2020; 
Žiarovská et al., 2020; Verma et al., 2015; Emami et al., 2019) та ін. 

Ендофітні бактерії роду Staphylococcus часто виділяють із різних органів бага-
тьох рослин (Jayakumar et al., 2020; Haidar et al., 2018; Razzaghi Komaresofla et al., 
2020; Makar et al., 2021), однак лише нещодавно їх ідентифікували як корисні 
рослинні ендофіти, PGPB. Їхній вплив на фітомікробіом, а отже, і на саму рос-
лину може виявлятись як стимулювання росту і/чи підвищення стійкості до біо-
тичних і абіотичних стресів (посухи, засолення тощо) (Afridi et al., 2019; Jayakumar 
et al., 2020). Використання штаму PGPB Staphylococcus sp., виділеного з коренів 
Salicornia sр. для інокуляції пшениці, зменшувало негативний вплив засолення та 
підвищувало врожайність пшениці (Razzaghi Komaresofla et al., 2020). Водночас 
бактерії цього роду, наприклад, S. aureus, продукують токсини, які можуть спричи-
няти харчову інтоксикацію людини (Doolotkeldieva, 2010). 

https://sci-hub.wf/10.1016/j.fm.2017.09.006
https://sci-hub.wf/10.1016/j.fm.2017.09.006
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC9169407/
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC9169407/
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PGPB роду Kosakonia останнім часом виявлено у тканинах багатьох важли-
вих сільськогосподарських культур, зокрема, і пшениці, де вони істотно вплива-
ють на врожайність і якість зерна  (Brady et al., 2013; Witzel et al., 2012; Remus 
et al., 2000; Becker et al., 2018; Berger et al., 2015). Зокрема, штам Kosakonia 
radicincitans DSM 16656T (раніше відомий як Erwinia radicincitans DSM 16656T  
і як Pantoea agglomerans D5/23) (Brady et al., 2013), виділений із філосфери озимої 
пшениці, має потенціал до біологічної фіксації атмосферного азоту (Witzel et al., 
2012). Цей штам PGPB може колонізувати як ризосферу, так і філосферу злакових 
культур, і мігрувати всередині рослини (Pasychnyk et al., 2005). Також є дані, що 
P. agglomerans стимулює ріст кореневої системи пшениці T. aestivum (Remus et al., 
2000). Посилений ріст коренів за наявності ендофітів покращує поглинання вологи 
та засвоєння мінеральних елементів, збільшуючи врожайність (Becker et al., 2018). 

Ендофіти роду Bacillus стимулюють ріст пшениці, в основному їх виділяють 
із насіння та коренів (Solanki et al., 2019; Tao et al., 2014; Cherif-Silini et al., 2016). 
Повідомляють, що багато ендофітів Bacillus sp. виявляють антагонізм до фітопато-
генних видів Fusarium (Bacon & Hinton, 2007; Ntushelo et al., 2019; Khan et al., 2018). 
Зокрема, у працях D. Pan зі співавторами (2015) штами B. megaterium (BM1) та 
B. subtilis (BS43, BSM0, BSM2), виділені із зерна пшениці, мали високу антагоніс-
тичну активність проти F. graminearum. Протигрибкову активність мали ендофіти 
пшениці B. gibsonii і B. pumilus (Comby et al., 2017).

Бактерії роду Pantoea (родина Erwiniaceae) мають ріст-стимулювальну актив-
ність і підвищують стресостійкість рослин. За даними M. G. Links зі співавторами 
(2014), ендофіти Pantoea sp. антагоністично впливають на фітопатогенні гриби 
зерна пшениці. Штами бактерій Pantoea sp., зокрема, P. alhagi, підвищують стій-
кість пшениці до водного дефіциту (Chen et al., 2017). Iнокулювання насіння твер-
дої пшениці T. durum L. штамом P. agglomerans Pa покращувало проростання 
насіння, у таких проростках був вищий вміст хлорофілів, змінювався вміст про-
ліну та нагромадження K+ (Cherif-Silini et al., 2019). Також цьому штаму характерна 
здатність синтезувати вторинні метаболіти, які пом’якшують стресові реакції на 
засолення і стимулюють ріст рослин. У результаті штам P. agglomerans Pa про-
понують застосовувати як біодобриво для вирощування пшениці в посушливих і 
засолених регіонах. P. аgglomerans характерні також властивості, які можна вико-
ристовувати для профілактики та/або лікування хвороб людей і тварин, а також 
для біоремедіації навколишнього середовища (Dutkiewicz et al., 2016). Інші бактерії 
цього роду, P. dispersa spp., виділені з Ipomoea batatas, виявляли фунгістатичну 
дію проти фітопатогенного гриба Ceratocytis fimbriata (Jiang et al., 2019). Останніми 
роками деякі жовті грамнегативні бактерії роду Pantoea використовують у комер-
ційних цілях для боротьби з хворобами бактеріальних опіків яблунь і груш, напри-
клад, BlightBan C9-1 та BloomtimeTM Biological. Деякі штами мають потенціал до 
біоремедіації ґрунтів, оскільки здатні перетворювати гербіциди без утворення ток-
сичних продуктів. 

Бактерії Sphingobium sp. – типові ендофіти, які виділені з Oryza sativa (Cheng 
et al., 2021), ризосфери арахісу (Yu et al., 2019), Ammophila breviligulata (Wanees et al., 
2018), Fortunella hindsii (Young et al., 2008), кукурудзи (Peiffer et al., 2013), пшениці 
(Makar et al., 2021). Ці ендобактерії ізольовані з тканин різних органів – коренів, лист-
ків, квітів. Синтезуючи фітогормони, вони стимулюють ріст і розвиток рослин (Khan 
et al., 2014; Asaf et al., 2017); захищають рослини від фітопатогенів (Khan et al., 2014; 
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Luo et al., 2019). Інокуляція насіння пшениці штамом Sphingomonas spp. зумовлю-
вала розвиток потужнішої кореневої системи та зростання концентрації поживних 
речовин (Xu, 2018). Вищезгадані властивості Sphingobium spp. становлять осо-
бливий інтерес з огляду на можливість використання їх для стимулювання росту  
й розвитку рослин. 

Грамнегативний рід Erwinia часто асоціюється з фітопатогенами, наприклад, 
у насінні квасолі (Marín et al., 2011) чи рису (Tabei et al., 1988). Однак бактерії роду 
Erwinia також пов’язують із біоконтролем грибкових патогенів у зерні пшениці 
(Deroo et al., 2022). Штам A4 Erwinia gerundensis, виділений із тканин листків миг-
далю, здатний колонізувати підземні та надземні тканини іншого виду (Arabidopsis 
thaliana), стимулювати ріст, полегшувати доступність поживних речовин і продуку-
вати поліамін спермідин, який зменшує негативний вплив стресу (Saldierna Guzmán 
et al., 2021). Усе це створює передумови для дослідження можливості використання 
цього штаму на зернових культурах. Інокуляція пшениці сорту ААІ-W6 бактеріями 
Erwinia sp. зумовила значне підвищення схожості насіння та збільшення довжини 
коренів і пагонів, порівняно з неінокульованим контролем (Sagar et al., 2018).

Бактеріальні ендофіти роду Kocuria вперше виділені з Prosopis laegivata. 
Бактерії Kocuria sp. підвищують солестійкість рослин (Román-Ponce et al., 2016; 
Dif et al., 2021). Інокуляція пшениці бактеріями Kocuria sp. 26E приводило до 
зменшення шкідливого впливу засолення, збільшення сухої маси кореня, вмісту 
хлорофілів, концентрації Фосфору (Р) у коренях і маси 1000 зерен (Bakhtiyarifar 
et al., 2021). Kocuria kristinae, виділені з пшениці, антагоністично діяли проти 
Fusarium graminearum (Verma, 2015). Kocuria sp. штам MBL_B19, отриманий із 
Corchorus olitorius, мав високу здатність до синтезу ІОК та солюбілізування фос-
фату (Haidar et al., 2018). Інокуляція насіння сої K. rhizophila збільшило біомасу 
рослин (Hussain et al., 2019), кукурудзи – покращило стійкість до сольового стресу 
способом регулювання концентрації фітогормонів, поглинання поживних речо-
вин, окисно-відновного потенціалу, іонного гомеостазу, фотосинтетичної здатності  
й експресії генів, які реагують на стрес (Li et al., 2020).

Механізми стимулювання росту рослин і стрес-протекторної активності бакте-
ріальних ендофітів узагальнено в низці оглядових робіт. Вони включають: 1) секре-
цію органічних кислот і екструзію протонів, як наслідок – солюбілізування елемен-
тів мінерального живлення; 2) опосередковане активування метал-транспортерів 
Zn і Fe; 3) секрецію фітогормонів (ауксинів IОК, цитокінінів, абсцизової кислоти, 
брасиностероїдів, етилену, гіберелінів, жасмонатів, стриголактонів), деяких аміно-
кислот і низки вторинних метаболітів (Matthijs et al., 2007; Ek-Ramos et al., 2019; 
Brader et al., 2014; Santoyo et al., 2016; Rehman et al., 2018; Singh & Prasanna, 2020; 
Afridi et al., 2019). 

Синтез бактеріями індоліл-3-оцтової кислоти (IОК) класифікують як фактор 
прямого стимулювання росту: IОК ендофітів діє синергічно разом з ендогенною 
IОК рослини (Rehman et al., 2018; Ek-Ramos et al., 2019). Окрім цього, IОК є основ
ною ефекторною молекулою у фітостимулюванні, забезпеченні імунітету під час 
Р-МО взаємодії (Qi et al., 2012; Bianco et al., 2006; Liu & Nester, 2006; Spaepen et al., 
2007). M. Woźniak зі співавторами (2019) зазначають, що більшість ізольованих 
бактеріальних ендофітів відрізняється за здатністю продукувати IОК залежно від: 
1) штаму та роду бактерій, 2) рослини, з якої вони виділені, 3) наявності в середо
вищі амінокислоти-попередника.

https://nph.onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Qi%2C+YanHua
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Деякі бактерії-ендофіти здатні синтезувати ензим ACC-дезаміназу, яка бло-
кує надмірне виділення етилену (Penrose et al., 2001; Glick, 2014). Оптимальне 
функціонування цих бактерій супроводжується синергізмом взаємодії між ACC-
дезаміназою і як ауксинами рослини, так і бактеріальною IОК. Ці бактерії не тільки 
безпосередньо сприяють росту рослин, вони також захищають рослини від зато-
плення, посухи, засолення, в’янення квітів, іонів металів, органічних забруднень,  
а також від бактеріальних і грибкових патогенів.

Рис. 2. Імовірні механізми ріст-стимулювального впливу ендофітних PGPB на рослину
Fig. 2. Possible ways of the endophytic PGPB growth-promoting activities on plant organism 

МІКРООРГАНІЗМИ ТА МІНЕРАЛЬНЕ ЖИВЛЕННЯ РОСЛИН: 
РОЛЬ БАКТЕРІЙ-ЕНДОФІТІВ
Про те, що ґрунтові мікроорганізми впливають на доступність необхідних макро- 

та мікроелементів унаслідок переведення в доступну форму (солюбілізування) 
чи хелатування, відомо вже досить давно (Khan et al., 2019; Ribeiro et al., 2020; 
Athukorala, 2021). З’ясовано, що біодоступність основних мінеральних елементів 
підвищують більшість PGPB (і ендофітів, і ризосферних бактерій). Величезне різ-
номаніття метаболічних шляхів, властивих ендофітам, надзвичайно важливе для 
солюбілізування Фосфору (Р), Калію (K), Цинку (Zn), Заліза (Fe), Купруму (Cu); 
фіксації N2 і стимулювання таким чином росту й розвитку, підвищення врожай-
ності рослин. Окрім цього, такі властивості можна застосувати і для біоремедіації 
середовища (Rodriguez, Redman, 2008; Kim et al., 2012). 

Збільшення концентрації мікроелементів у зерні пшениці внаслідок інокуляції 
ендофітами різних родів останніми роками заявлено як один із обнадійливих під-
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та гібереліни
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АСС-деаміназа

Брасиностероїди,
абсцизова кислота,

жасмонати,
стриголактони

Антибіотики,
літичні ензими

Сидерофори Конкуренція Індукована
системна
стійкість

Утворення
біоплівок

Опосередкований
вплив

Зміна
фітогормонального балансу

Покращення
мінерального живлення
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ходів до біофортифікації пшениці (Singh et al., 2017; Singh et al., 2018; Kamran et 
al., 2017; Singh & Prasanna, 2020; White et al., 2018; Tripathi et al., 2022; Jaiswal 
et al., 2022). Мікроорганізмам відводять вирішальну роль у технологіях біозбага-
чення зерна злаків Цинком і Залізом (Singh et al., 2020; Rana et al., 2012; Sharma, 
2012). Важливо, щоб ці елементи концентрувалися в ендоспермі та зародках, 
оскільки насіннєві покриви втрачаються під час технологічної обробки зерна (Olsen 
& Palmgren, 2014). Якщо порівнювати вплив ендофітів із ризосферними бактеріями, 
то окремо виділяють їхню здатність опосередковано впливати на роботу транс
портерів металів під час контакту з рослинними тканинами (Weyens et al., 2013; 
Dudeja et al., 2021; Lu et al., 2021). Ендофіти здатні виробляти сидерофори, спо-
луки, які хелатують іони Fe, утворюючи Fe3+, котрий згодом потрапляє всередину 
клітини мікроорганізму. Конкуруючи за цей елемент із фітопатогенами, ендофіти 
захищають рослину-хазяїна від хвороб (Ek-Ramos et al., 2019; Sabaté et al., 2018). 
Сидерофори Pseudomonas spp. здатні утворювати комплекси з іонами двовалент-
них металів (Zn2+, Ni2+, Co2+, Cu2+, Cd2+, Mn2+) в умовах їхнього надлишку, а тому 
розглядають  можливості використання їх не лише в агробіотехнологіях, а й у біоре-
медіації різних середовищ (Rusakova et al., 2014). Солюбілізування Zn ендофітами 
визначають за кількістю споживання Zn рослиною як відповідь на потреби рослин  
і мікроорганізмів для нормального росту й розвитку. 

Встановлено, що інокуляція коренів пшениці бактеріями-ендофітами збага-
чує мікробіом, впливає на синтез сидерофорів і тим самим покращує ефектив-
ність поглинання мікроелементів (White et al., 2019). Дані експериментальних 
досліджень свідчать, що у забезпечення гомеостазу Fe та Zn у злакових залуче-
ний фітогормон ауксин, здатність до синтезу якого властива більшості ендофіт-
них PGPB (Qi et al., 2012;  Xu et al., 2014; Garnica et al., 2018; Makar et al., 2021). 
Але поки що його конкретна роль залишається недостатньо вивченою. Відомо, 
що фактор транскрипції OsARF12 активує ген ауксинової відповіді та впливає на 
накопичення й розподіл Fe в рису (Qi et al., 2012). Водночас OsABCB1 залучений  
у процесах транспортування ауксину та гомеостазі Fe (Xu et al., 2014). Для пшениці 
також показано, що ауксин індукує виділення сидерофорів (Garnica et al., 2018), 
регулює реакцію-відповідь коренів на дефіцит Fe та впливає на стійкість пшениці 
до токсичних концентрацій Fe (Kabir et al., 2016). 

Незважаючи на зростання кількості наукових публікацій, знання про роль 
окремих родів ендофітних бактерій у засвоєнні мікроелементів у польових умо-
вах недостатні (Rana et al., 2020; Singh et al., 2018; Singh et al., 2020; Ramesh 
et al., 2014). Приміром, позакореневе одночасне внесення ендофітних бактерій 
Enterobacter sp. MN17 і Burkholderia phytofirmans PsJNу та мікродобрив у польо-
вому експерименті збільшило концентрацію макро- (N, P, K) і мікроелементів (Fe, 
Cu, Mn, Zn і В) у зерні, підвищило загальну врожайність (Yaseen, 2018). Eндофіти 
Bacillus spp., Arthrobacter spp. (Singh et al., 2017; Singh et al., 2018; Kamran et al., 
2017; Verma et al., 2015) та Panthea spp. (Kamran et al., 2017) збільшували вміст Zn. 

Штами Bacillus spp. утворюють спори та широко досліджуються PGPB у сучас-
ному рослинництві з різними цілями. Повідомлено про кореляцію між вмістом 
заліза в зерні та наявністю ендофітних бактерій Bacillus spp., зокрема, Bacillus 
altitudinis WR10, в усіх вегетативних органах пшениці (Sun et al., 2021). Вони виді-
ляють сидерофори, органічні кислоти й інші сполуки, що полегшують поглинання 
іонів Fe в ризосфері пшениці, посилюють експресію генів, що кодують феритин 

https://link.springer.com/article/10.1007/s13593-020-00619-2
https://nph.onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Qi%2C+YanHua
https://nph.onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorRaw=Qi%2C+YanHua
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(Sun et al., 2017), мають високу фітазну активність та утворюють біоплівки (Yue 
et al., 2019). Бактерії цього штаму, з одного боку, внаслідок своєї активності, підви-
щували доступність Заліза для рослин і сприяли його акумулюванню у тканинах; 
а з іншого боку – виділяли у середовище фітазу і так збільшували біодоступність 
для харчування людини. Подібні результати виявлено під час інокуляції зерна 
пшениці ендофітами B. subtilis DS-178e й Arthrobacter  sp. ДС-179, вміст іонів Zn  
у тканинах зростав удвічі, що сприяло росту рослин і збільшувало врожайність як  
у лабораторних, так і в польових дослідженнях (Singh et al., 2017; Singh et al., 2018). 

Bacillus aryabhattai (Ramesh et al., 2014), B. amyloliquefaciens, B. megaterium та 
інші штами Bacillus spp. (Hussain et al., 2015; Verma et al., 2015) перетворюють Zn у 
розчинну форму, стимулюючи ріст і збільшуючи концентрації цього мікроелемента 
у рослині (Fasim et al., 2002; Kamran et al., 2017). Деякі бактерії роду Bacillus здатні 
до солюбілізування одразу кількох елементів: P, K, Zn (Verma et al., 2015). Цікаві 
результати отримано для штамів P. dispersa і P. agglomerans, які були виділені  
з пшениці (Kamran et al., 2017). Інокуляція пшениці штамом P. agglomerans (EPS 17) 
із високим рівнем синтезу IОК привело до збільшення кількості доступного Zn для 
рослин, значного зростання його концентрації у коренях і зерні пшениці. Штам 
Kosakonia oryzae EPS 7, ізольований із пшениці, підвищував ефективність міне-
рального живлення пшениці та синтезував сидерофори (Kamran et al., 2017). 

Ендофітам Micrococcus sp., а саме Micrococcus luteus із зерна пшениці 
T. aestivum властива здатність солюбілізувати Фосфор і синтезувати гіберелінову 
кислоту (Solanki et al., 2019; Verma et al., 2014). Окрім цього, бактерії M.  luteus 
є частиною природної мікрофлори шкіри людини та синтезують антимікробні 
метаболіти із пробіотичними властивостями (Wendel et al., 2015). Також бактерії 
роду Erwinia характеризуються здатністю до фіксації N2, синтезу сидерофорів, 
ІOK та солюбілізування Zn і P (Thompson, 2020). Зокрема, штам Erwinia persicina 
EU-A3SK3, отриманий із кореневих тканин пшениці, описують як солюбілізатор Р 
(Devi et al., 2022).

ВИСНОВКИ 
Огляд наукової літератури засвідчив зростання кількості експериментальних 

даних щодо виділення, культивування й ідентифікування бактерій-ендофітів із різ-
них органів і різних сортів пшениці Triticum spp. Більшість повідомлень про вплив 
ендофітних PGPB стосується їхньої здатності стимулювати ріст, забезпечувати 
стійкість до біотичних і абіотичних стресових чинників, покращувати мінеральне 
живлення рослин. Ендофітні бактерії насіння як найбільш перспективні компо-
ненти ефективних мікробіологічних препаратів із ріст-стимулювальною, стрес-
протекторною дією доцільно виділяти із різних рослинних об’єктів і досліджувати з 
урахуванням умов потенційної здатності стимулювати врожайність і якість рослин-
ної продукції. Мутуалізм взаємодії P-МО заснований на здатності PGPB виділяти 
фітогормони, речовини вторинного метаболізму, сприяти переходові в біодоступну 
форму нутрієнтів в умовах недостатнього мінерального живлення. Сучасні дослі-
дження сприяють розробці нових стратегій біофортифікації та підвищенню продо-
вольчої безпеки. Збільшення вмісту іонів Fe, Zn, Cu у насінні пшениці внаслідок 
інокуляції корисними ендофітними PGPB, здебільшого штамами родів Bacillus, 
Pseudomonas, Pantoea, підвищуватиме якість зерна та може стати елементом 
вирішення проблеми прихованого голоду, зумовленого дефіцитом мікроелементів. 
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ENDOPHYTIC BACTERIA OF WHEAT AND THE POTENTIAL 
TO IMPROVE MICROELEMENT COMPOSITION OF GRAIN

O. O. Makar, N. D. Romanyuk
Ivan Franko National University of Lviv, 4, Hrushevsky St., Lviv 79005, Ukraine

In sustainable agriculture, there is a tendency for an increased use of microbio-
logical preparations, especially plant growth promoting bacteria (PGPB), that can sup-
plement the phenotypic plasticity and adaptability of plants, promote their growth and 
development, increase stress-tolerance.

The endophytic PGPB could be a promising element of technologies for the improve-
ment of mineral nutrition and promotion of growth and yield of wheat (Triticum  spp.). 
They are transferred to the plant by a horizontal, from the environment (rhizosphere, 
phyllosphere), or a vertical, from the seeds (from generation to generation), way. The 
growth-promoting effect of endophytes is mediated by the synthesis and secretion of 
phytohormones and secondary metabolites as well as their ability to absorb N2, suppress 
the development of bacterial and/or fungal phytopathogens; improve mineral nutrition.

The review elucidates current data on the presence of bacterial endophytes in 
various organs of wheat plants and their characterization as potential PGPB. Data on 
the most common genera of bacterial endophytes of wheat (Bacillus, Micrococcus, 
Staphylococcus, Pseudomonas, Pantoea, Kosakonia, etc.) are presented, and their 
influence on plants is described, in particular, the effect on the absorption of micronu-
trients important for plants and humans such as iron (Fe) and zinc (Zn), resistance to 
stress factors and growth. The varietal differences in the wheat endophytic microbiome 
are noted. An increased micronutrient aquisition and assimilation assisted by the bacte-
rial endophytes are associated with the changes in endogenous auxins and ethylene, 
the release of organic acids, siderophores, indirect activation of metal transporters, etc. 
The mechanisms underlying plant growth stimulation are complex due to interactions 
between a microorganism and the whole plant microbiome and their changes during 
the plant ontogenesis. The analysis of the published data confirms the need for further 
studies of the microbiome composition and mechanisms of interaction of endophytic 
PGPB to develop new strategies for improving mineral nutrition of wheat and microele-
ment biofortification of grain. It is a feasible and promising technology of the future to 
overcome the problems of hidden hunger and provide quality food products to the world 
population with available resources and a reduced negative impact on the environment.
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