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В статье приведены аналитические данные по опубликованным в последние годы в современных на-
учных источниках сведениям о механизмах, по которым эндофитные бактерии галофитных растений могут 
развиваться под влиянием засоления растений. Галотолерантные бактерии способны расти в средах с ши-
роким диапазоном солености, от 1 до 33 % NaCl, а также в отсутствие NaCl. Поэтому они хорошо подходят 
для выращивания в ризосфере галофитов, где часто бывает низкий водный потенциал из-за солевого стресса 
в сухом климате. Интересно, что PGPR и эндофитные бактерии, выделенные из экстремальных условий 
окружающей среды, сохраняют свои черты стимуляции роста растений. Согласно анализу к этим механиз-
мам относятся продукция АЦК-дезаминазы, продукция фитогормонов, продукция нерастворимых фосфа-
тов, продукция сидерофоров, фиксация азота, повышение уровня антиоксидантов, накопление совместимых 
растворенных веществ, производство экзополисахаридов, производство галоцинов и биологический кон-
троль фитопатогенов. Проанализированные данные показывают, что эндофитные бактерии в будущем могут 
быть использованы при возделывании сельскохозяйственных культур на засоленных территориях и служат 
основой для проведения исследований в этом направлении в больших масштабах.
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The article presents analytical data on the information published in recent years in modern scientific sources 
on the mechanisms by which endophytic bacteria of halophytic plants can develop under the influence of plant 
salinity. Halotolerant bacteria are able to grow in media with a wide range of salinity, from 1 to 33 % NaCl, as 
well as in the absence of NaCl. Therefore, they are well suited for cultivation in the halophyte rhizosphere, where 
there is often low water potential due to salt stress in dry climates. Interestingly, PGPR and endophytic bacteria 
isolated from extreme environmental conditions retain their plant growth promoting traits. According to the analysis, 
these mechanisms include ACC deaminase production, phytohormone production, insoluble phosphate production, 
siderophore production, nitrogen fixation, increased antioxidant levels, and accumulation of compatible solutes. , 
production of exopolysaccharides, production of halocins, and biological control of phytopathogens. The analyzed 
data show that endophytic bacteria in the future can be used in the cultivation of agricultural crops in saline areas 
and serve as the basis for conducting research in this direction on a large scale.
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В последние годы ведутся исследования 
по разработке применения микробных пре-
паратов на основе активности растительных 
микроорганизмов в сельском хозяйстве ре-
гионов, подверженных воздействию различ-
ных стрессовых факторов. В связи с этим 
одной из важных задач является разработка 
конкурентоспособных перспективных био-
технологий для практического применения 
путем исследования эндофитных бактерий 
некоторых галофитных растений, распро-
страненных на засоленных территориях. 
При объяснении значения галофитных экс-
тремофильных эндофитных бактерий в по-
вышении солеустойчивости и продуктивно-
сти сельскохозяйственных культур важно 
изучить механизмы повышения ими соле-
устойчивости растений. Поэтому в данной 

статье мы поставили цель проанализировать 
современные научные источники, опубли-
кованные по данной проблеме. Анализ по-
казал, что механизмы, с помощью которых 
галофиты повышают солеустойчивость экс-
тремофильных эндофитных бактерий, мож-
но разделить на несколько групп.

1. Продуцирование AЦК-дезаминазы
Этилен является регулятором роста 

растений и гормоном стресса [1], который 
продуцируется практически всеми видами 
растений. Этот газообразный гормон роста 
играет ключевую роль в физиологических 
изменениях растений на молекулярном 
уровне. Производство этилена значитель-
но увеличивается в ответ на экологиче-
ские стрессы, такие как засуха и засоление. 
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Избыток этилена угнетает рост корней 
и, как следствие, ограничивает дальнейший 
рост растения. Высокий уровень этилена 
в клубеньках также связан со снижением 
фиксации N2 [2]. Хотя производство этиле-
на у корней постоянно регулируется в про-
цессе роста и развития растений [3], сниже-
ние уровня этилена, вызванного стрессом, 
смягчает некоторые последствия стресса 
для растений [4].

Хотя засоление и вызывает потерю спо-
собности продуцировать АЦК-дезаминазу, 
некоторые ризобактерии, стимулирую-
щие рост растений (Plant Growth Promoting 
Rhizobacteria – PGPR), по крайней мере 
некоторые солеустойчивые PGPR, выде-
ленные из соленой среды, сохраняют выра-
ботку 1-аминоциклопропан-1-карбоксилат 
(АЦК)-дезаминазы на основании данных 
об их полезных свойствах, помогающих 
растениям преодолевать солевой стресс 
за счет снижения уровня этилена. Напри-
мер, 25 из 140 галотолерантных бакте-
риальных изолятов из прибрежных почв 
южнокорейского Желтого моря проявляли 
АЦК-дезаминазную активность [5]. Эти бак-
териальные изоляты принадлежали к родам 
Arthrobacter, Bacillus, Brevibacterium, Cory-
nebacterium, Exiguobacterium, Halomonas, 
Micrococcus, Oceanimonas, Planococcus 
и Zhihengliuella. PGPR и эндофитные бак-
терии, продуцирующие АЦК-дезаминазу, 
выделенные из соленой среды, облегчали 
стресс, вызванный засолением, у различных 
растений. Например, PGPR штаммы P. fluo-
rescens N3 и P. putida Q7, продуцирующие 
АЦК-дезаминазу, стимулировали рост кор-
ней кукурузы в 3,3 раза и ростков кукурузы 
в 2,3 раза соответственно в условиях засо-
ления по сравнению с неинокулированным 
контролем. Аналогично, инокуляция бобо-
вых растений ризобиями, продуцирующими 
АЦК-дезаминазу, выделенными из засолен-
ных почв, способствовала образованию клу-
беньков, а инокуляция растений пшеницы 
штаммом PGPR A. brasilense FP2 из засолен-
ных почв приводила к снижению экспрессия 
растительной АЦК-оксидазы [6].

Значительное внимание уделялось вы-
делению солеустойчивых PGPR, продуци-
рующих АЦК-дезаминазу, для их использо-
вания для стимулирования роста растений 
в засоленных средах. Методы выделения 
таких PGPR хорошо известны. Быстрый 
и эффективный подход к их выделению за-
ключается в использовании основанного 
на полимеразной цепной реакции (ПЦР) 
скрининга гена acdS, кодирующего АЦК-
дезаминазу, в сочетании с колориметриче-
ским анализом нингидрина для измерения 
АЦК [7]. Интересно, что недавние резуль-

таты показывают, что эндофитные бактерии 
более способны продуцировать фермент 
АЦК-дезаминазу, чем PGPR, выделенные 
из других мест обитания, включая поверх-
ности листьев и корней, а также из неризос-
ферной почвы [8]. 

2. Продуцирование фитогормонов
Фитогормоны регулируют защит-

ную реакцию растений на биотические 
и абиотические стрессы, а также развитие 
и устойчивость к различным экологиче-
ским стрессам, в том числе к засолению. 
Реакция растений на солевой стресс вклю-
чает ряд изменений на молекулярном, био-
химическом и физиологическом уровнях 
[9] и зависит от условий окружающей сре-
ды, свойств почвы и стадии роста растений. 
Предыдущие исследования [10] показыва-
ют, что соленость может либо уменьшать 
(300 мМ NaCl), либо увеличивать (100 мМ 
NaCl) эндогенные уровни ИУК в корнях. 
Растения также могут реагировать на экзо-
генные фитогормоны, и они могут умень-
шать неблагоприятное воздействие за-
соления [11]. Таким образом, экзогенное 
применение фитогормонов и их предше-
ственников обеспечивает привлекательный 
подход к противодействию солевым стрес-
сам за счет изменения баланса эндогенных 
уровней гормонов. Это было проиллюстри-
ровано в исследовании, показывающем, 
что обработка семян пшеницы ИУК умень-
шает пагубное воздействие солевого стрес-
са на рост пшеницы. В дополнение к сти-
муляции роста корневой системы, которая 
может повысить рост и солеустойчивость, 
ИУК может способствовать поддержанию 
роста листьев, что помогает предотвратить 
ограничение продуктивности растений, вы-
званное засолением. Также сообщалось, 
что ИУК усиливает защиту бактериальных 
клеток от абиотических стрессов, таких 
как высокие концентрации солей [12].

PGPR и эндофитные бактерии могут 
усиливать рост растений частично, путем 
модуляции гормонального баланса растений 
[13]. Продукция ИУК является относитель-
но распространенным признаком большин-
ства солеустойчивых PGPR и эндофитных 
бактерий, а PGPR, продуцирующие ИУК, 
могут повышать приспособленность рас-
тений, выращенных в засоленных почвах. 
PGPR и эндофитные бактерии могут улуч-
шать солеустойчивость сельскохозяйствен-
ных культур за счет изменения гормональ-
ной передачи сигналов от корней к побегам. 
Ранее сообщалось о способности изменять 
уровень стресса растений путем предостав-
ления ИУК, которая влияет на развитие 
боковых корней, для галотолерантных бак-
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терий, выделенных из прибрежных почв, 
корней галофитов в Аргентине, сильноза-
соленных местообитаний, галофита Proso-
pis strombulifera, ризосферы галофитных 
сорняков пакистанского солончака Хев-
ра, галотолерантные растения с прибреж-
ной песчаной отмели Китая и ризосферы 
C. annum, произрастающего в пустынных 
районах [14]. Tiwari и др. (2011) продемон-
стрировали, что инокуляция пшеницы со-
леустойчивыми штаммами Halomonas sp., 
продуцирующими ИУК, приводила к более 
высокому содержанию ИУК в ризосфе-
ре обработанных растений по сравнению 
с контрольными растениями и к усилению 
роста растений. В другом исследовании 
штамм Sinorhizobium meliloti, продуцирую-
щий ИУК, улучшал рост Medicago truncat-
ula в засоленных почвах. Эти исследования 
ясно показывают, что регулирование про-
дукции ИУК в галофитных и негалофитных 
растениях эндофитными и ризосферными 
бактериями может быть важным инстру-
ментом в обеспечении солеустойчивости.

Цитокинины (ЦК) также участвуют 
в развитии устойчивости растений к био-
тическим и абиотическим стрессам. Про-
дукция ЦК является относительно обычным 
признаком PGPR и эндофитных бактерий. 
PGPR могут влиять на концентрацию ЦК 
в растении путем синтеза ЦК или измене-
ния гомеостаза ЦК в растении [15]. Расте-
ния Platycladus orientalis, инокулированные 
штаммом PGPR B. subtilis, продуцирующим 
ЦК, имели повышенный уровень ЦК в побе-
гах и были более устойчивыми к засухе [16]. 
Повышенный рост растений салата, подверг-
шихся засухе, инокулированных штаммом B. 
subtilis, продуцирующим ЦК, объясняется 
модуляцией передачи сигналов ЦК от корня 
к побегу. Способность PGPR синтезировать 
ЦК или изменять гомеостаз ЦК растений 
подчеркивает важность понимания того, 
как PGPR стимулируют рост и повышают 
устойчивость растений к засолению. 

Гибберелловая кислота (ГК) положи-
тельно регулирует деление и удлинение 
клеток, рост гипокотиля и стебля, а также 
размер меристемы листьев и корней. Пере-
дача сигналов ГК является ключевым фак-
тором ингибирования роста растений в ус-
ловиях стресса [17]. 

Абсцизовая кислота (АБК) является важ-
ным стрессовым гормоном растений, кото-
рый синтезируется в ответ на абиотические 
стрессы и активирует гены, ответственные 
за стрессоустойчивость [18]. Этот гормон 
играет важную роль в смягчении стресса 
от засоления, опосредуя устьичные и, сле-
довательно, фотосинтетические реакции 
на высокую засоленность. Он также играет 

решающую роль во взаимодействиях расте-
ний и PGPR. Многие PGPR и эндофитные 
бактерии продуцируют АБК in vitro; к ним 
относятся A. brasilense, B. licheniformis, No-
vosphingobium sp., P. fluorescens, Rhodococ-
cus sp. P1Y и Variovorax paradoxus [19]. 

Жасмоновая кислота также участвует 
в устойчивости к абиотическим стрессам. 
Некоторые эндофитные PGPR синтезиру-
ют жасмоновую кислоту и салициловую 
кислоту (СК). Инокуляция растений штам-
мами PGPR P. fluorescens Pf4, P. aeruginosa 
Pag и B. amyloliquefaciens LJ02 приводила 
к повышению эндогенного уровня СК у раз-
личных растений. Инокуляция Vitis vinifera 
штаммом PGPR Burkholderia phytofirmans 
PsJN также приводила к накоплению СК, 
как и инокуляция штаммами PGPR Promi-
cromonospora sp. SE188 [20] и B. amylolique-
faciens RWL-1 [21], продуцирующими ГК.

Однако роль ИУК, цитокининов, гиббе-
реловой, абсцизовой, салициловой и жасмо-
новой кислот в физиологии галотолерантно-
сти растений указывает на то, что будущие 
исследования того, как бактериальные изо-
ляты из галофитов влияют на гомеостаз фи-
тогормонов в растениях, могут быть инте-
ресными и полезными.
3. Растворение нерастворимых фосфатов

Фосфор является одним из важнейших 
макроэлементов для растений. Хотя в почвах 
много органического и неорганического 
фосфора, доступность фосфора ограничена 
из-за его присутствия в нерастворимых фор-
мах. Принимая во внимание, что фосфор со-
ставляет около 0,05 % (по весу) почвы, часто 
только 0,1 % от общего количества фосфора 
доступен для растений из-за плохой раство-
римости и его фиксации в почве. В сельском 
хозяйстве как на засоленных, так и на пло-
дородных почвах интенсивное земледелие 
сильно истощает питательные вещества по-
чвы. Использование неорганических NPK-
удобрений увеличивает засоление почвы, 
особенно в сочетании с неправильным оро-
шением. Галотолерантные PGPR, солюби-
лизирующие фосфаты, дают возможность 
повысить доступность фосфора для расте-
ний без повышения уровня засоления по-
чвы. PGPR солюбилизирующие фосфаты 
могут растворять нерастворимые фосфаты 
с помощью различных механизмов, таких 
как хелатирование, ионный обмен и подкис-
ление, путем секреции низкомолекулярных 
органических кислот [22]. В засоленных по-
чвах инокуляция галотолерантными PGPR, 
солюбилизирующими фосфаты, улучшала 
рост растений и подавляла неблагоприят-
ное воздействие соли. После инокуляции 
растений Solanum lycopersicum бактериями 
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Achromobacter piechaudii содержание фос-
фора в растениях и эффективность исполь-
зования воды увеличивались в условиях 
солевого стресса. Точно так же инокуляция 
пшеницы бактериями B. aquimaris увеличи-
вала содержание фосфора в растениях в ус-
ловиях засоления в полевых условиях [23]. 
Оба исследования предполагают, что PGPR 
растворяют нерастворимый фосфор в засо-
ленных почвах. Галотолерантные бактерии, 
выделенные из галофитов, также проявляют 
фосфат-солюбилизирующую активность. 
При скрининге ризосферы мангровых за-
рослей A. marina было выявлено 129 бакте-
риальных штаммов, способных растворять 
каменный фосфат, при этом Oceanobacillus 
picturae способны мобилизовать 97 % этого 
минерала. Показано, что бактерии, выде-
ленные из галофитов, включая Arthrobacter, 
Bacillus, Azospirillum, Vibrio, Phyllobacte-
rium и O. picturae, растворяют Ca3(PO4)2, 
AlPO4 и FePO4 и увеличивают содержание 
фосфора как в галофитах, так и в гликофи-
тах в условиях солевого стресса. Когда га-
лофиты S. bigelovii и S. bigelovii инокулиро-
вали различными галотолерантными PGPR, 
включая Azospirillum, Vibrio, Bacillus и Phyl-
lobacterium, содержание фосфора в листве 
увеличивалось [24]. Это повышенное со-
держание фосфора в тканях растений мо-
жет помочь смягчить сдерживающие рост 
эффекты засоления [25].

4. Продуцирование сидерофоров
Железо является микроэлементом, вхо-

дящим в состав многих ферментов, уча-
ствующих в биохимических процессах, 
включая дыхание, фотосинтез и фиксацию 
N2 [26]. Доступность железа в известковых 
и засоленных натриевых почвах по всему 
миру очень низкая. Эти почвы подавляют 
доступность большинства питательных 
микроэлементов, включая железо, и пода-
вляют рост растений из-за одновременного 
стресса от засоления и дефицита железа. 
PGPR и эндофитные бактерии часто секре-
тируют сидерофоры, которые представля-
ют собой небольшие Fe(III)-хелатирующие 
соединения, которые поглощают железо, 
а комплексы железо-сидерофоры легко до-
ступны растениям. Сообщалось о продуци-
ровании сидерофоров галотолерантными 
PGPR, выделенными из галофитов [27], од-
нако способность этих штаммов повышать 
доступность железа и других микроэлемен-
тов, таких как Zn, Mn и Cu, для растений 
пока неизвестна.

5. Фиксация азота
Большинство сельскохозяйственных си-

стем зависят от применения экзогенного 

азота, так как часто нехватка этого пита-
тельного вещества больше всего ограни-
чивает продуктивность. Продуктивность 
галофитных культур также может быть 
ограничена недостатком доступного азо-
та в засоленных почвах. Фиксация азота 
бобовыми растениями более чувствитель-
на к засолению почвы, чем рост растений, 
а засоление негативно влияет на все этапы 
формирования и функционирования клу-
беньков [28]. Засоление может влиять на пи-
тание растений азотом и, таким образом, 
снижать содержание азота в тканях расте-
ний, о чем свидетельствует опосредованное 
засолением подавление поглощения и асси-
миляции аммония и нитратов. Как правило, 
фермеры используют химические удобре-
ния, чтобы компенсировать нехватку азота 
в почве, однако чрезмерное использование 
неорганических удобрений может увели-
чить засоление, сильно ухудшить структуру 
почвы и изменить состав почвенной микро-
флоры. Засоление также приводит к низкой 
микробной активности почвы из-за осмо-
тического стресса и ионной токсичности. 
Таким образом, повышение засоленности 
почвы во многих частях мира ограничивает 
продуктивность растений и преимущества, 
получаемые от биологической фиксации 
N2 [29]. Солеустойчивые N2-фиксирующие 
PGPR и эндофитные бактерии могут пере-
носить осмотический стресс, продуцируя 
осмолиты, которые позволяют им поддер-
живать клеточный тургор и метаболизм 
[30]. Фиксация N2 солеустойчивыми бак-
териями, ассоциированными с корнями га-
лофитов, является важным источником до-
ступного азота в засоленных почвах. Кроме 
того, эти корни являются источником гало-
толерантных N2-фиксирующих бактерий 
с потенциалом стимулирования роста рас-
тений [31], некоторые из которых усилива-
ют рост галофитов, а также негалофитных 
культур на засоленных почвах. Потенциаль-
ные преимущества биологических фиксато-
ров азота для галофитов и чувствительных 
к засолению культур, подчеркивают ин-
терес к изучению галотолерантных PGPR 
и эндофитных бактерий, фиксирующих N2, 
в качестве потенциальных источников био-
удобрений для засоленных почв [32]. 

6. Повышение уровня антиоксидантов
Активные формы кислорода образу-

ются у растений при возникновении осмо-
тического и солевого стресса. Окисление 
мембранных белков, липидов или ДНК 
предотвращается некоторыми ферментами, 
включая каталазу, супероксиддисмутазу 
и аскорбатпероксидазу. Микроорганизмы 
используют аналогичные подходы, чтобы 
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справиться с окислительным стрессом. Га-
мильтон и его коллеги в 2012 г. сообщили 
о продуцировании активных форм кислоро-
да в растениях эндофитными грибами [33]. 
В более ранних исследованиях предпола-
галась корреляция между устойчивостью 
растений к солевому стрессу и снижением 
активности антиоксидантных ферментов. 
Поглотители активных форм кислорода 
включают ферменты: супероксиддисмутазу, 
каталазу, аскорбат- или тиол-зависимые пе-
роксидазы, глутатионредуктазы, дегидро-
аскорбатредуктазы и монодегидроаскор-
батредуктазы, в дополнение к глутатиону, 
аскорбату и токоферолу. Они участвуют 
в удалении активных форм кислорода либо 
напрямую (супероксиддисмутаза, каталаза, 
аскорбатпероксидаза), либо опосредованно 
через регенерацию аскорбата и глутатиона 
в клетке. Rodriguez и др. (2008) сообщали, 
что несимбиотические растения Leymus 
mollis (дюнная трава) при постоянном воз-
действии раствора NaCl 500 ммоль/л сильно 
увядали и высыхали в течение 7 суток и по-
гибали через 14 суток. В то же время симби-
отические растения, зараженные Fusarium 
culmorum, не проявляли симптомов увяда-
ния до тех пор, пока не подвергались воз-
действию раствора NaCl 500 ммоль/л в те-
чение 14 дней [34]. 

7. Накопление совместимых  
растворенных веществ

Если ионы Na+ и Cl- ограничены в вакуо-
ли растительной клетки, органические рас-
творенные вещества, совместимые с мета-
болической активностью даже при высоких 
концентрациях (отсюда «совместимые рас-
творенные вещества»), должны накапли-
ваться в цитозоле и органеллах, чтобы сба-
лансировать осмотическое давление ионов 
в вакуоли. Наиболее часто накапливаемыми 
соединениями являются пролин, глицин-бе-
таин и сахароза [35].

Накопление органических растворен-
ных веществ является важным механизмом 
борьбы с осмотическим стрессом, и это 
также было обнаружено у галофитов. Ами-
нокислота пролин была предметом иссле-
дований для понимания повышения солеу-
стойчивости после колонизации растений 
эндофитами. Однако результаты с арбуску-
лярно-микоризными грибами были неодно-
значными и предполагают, что накопление 
пролина в большинстве случаев является 
не причиной, а следствием солеустойчиво-
сти [36]. Осморегуляция также может быть 
достигнута с помощью сахаров и бетаинов. 
Оба были повышены у микоризных расте-
ний, и предполагалось, что они участвуют 
в солеустойчивости [37]. 

8. Выделение экзополисахаридов
Галотолерантные и галофильные бак-

терии выделяют экзополисахариды (ЭПС), 
которые необходимы для прикрепления 
к поверхности корней или частицам по-
чвы. Они играют важную роль во взаимо-
действиях бактерий и микробов, клеточных 
ассоциациях между микроорганизмами 
и защите растительных тканей от атак бак-
терий, вирусов и простейших [38]. ЭПС 
также участвуют в стабилизации структу-
ры почвы и водоудерживающей способно-
сти частиц почвы. Инокуляция галофиль-
ными бактериями Halomonas, Halobacillus 
и Planococcus усиливала рост пшеницы, 
Sesuvium и нута в условиях засоления [39].

9. Продуцирование галоцинов
Галоцины представляют собой белковые 

бактериоцины, продуцируемые чрезвычай-
но галофильными бактериями и археями. 
Галоцины подразделяются на два типа: (1) 
микрогалоцины (пептиды) размером менее 
10 кДа и (2) белковые галоцины размером 
более 10 кДа. Их бактерицидные способы 
действия имеют широкий спектр, включая 
ДНК- и РНК-нуклеазную активность, ин-
гибирование транскрипции и трансляции, 
образование пор и бактериолиз [40]. Все 
галобактерии и археи нечувствительны 
к каким-либо конкретным галоцинам. Чув-
ствительные штаммы образуют зону инги-
бирования на пластине с двойным агаром 
в ответ на присутствие галоцинов. Halocin 
H4 был первым охарактеризованным гало-
цином из Haloferax sp. Галоцины G1, R1, A2, 
H6, C8 и A4 были изучены на молекулярном 
уровне [41]. Методы высокопроизводитель-
ного секвенирования показали, что галоци-
ны положительно влияют на протеом рас-
тения и повышают устойчивость растений 
к засолению. Бактериоцин турицин 17, про-
дуцируемый Bacillus thuriengenesis, диффе-
ренциально изменяет протеом арабидоп-
сиса в условиях солевого стресса (200 мМ 
NaCl). Некоторые растительные белки, уча-
ствующие в путях углеродного и энергети-
ческого метаболизма, управляются бакте-
риальными сигналами [42].

10. Биологический контроль 
фитопатогенов

Помимо нарушения физиологии и мор-
фологии растений, засоление почвы повы-
шает восприимчивость растений к пато-
генам. Болезни растений являются одним 
из основных препятствий для урожайности, 
но потенциально их можно контролиро-
вать биологически с помощью PGPR и эн-
дофитных бактерий. Биологическая борь-
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ба с использованием PGPR и эндофитных 
бактерий предлагает более экологичный 
подход к борьбе с болезнями, чем сельско-
хозяйственные химикаты [43]. Некоторые 
механизмы, которые PGPR и эндофитные 
бактерии используют для противодействия 
вредному воздействию фитопатогенов, 
включают: 1) синтез одного или нескольких 
антимикробных метаболитов, многие из ко-
торых описаны среди PGPR представителей 
родов Bacillus и Pseudomonas. Эти метабо-
литы могут служить цитотоксическими, 
противогрибковыми, антибактериальными, 
фитотоксическими, противогельминтными, 
противовирусными, антиоксидантными и/
или противоопухолевыми агентами [44]; 
2) производство ферментов, разрушающих 
клеточную стенку грибов, таких как липаза, 
которая может разрушать некоторые липи-
ды, связанные с клеточной стенкой гриба, 
β-1,3-глюканаза, которая может разрушать 
углеводы клеточной стенки, хитиназа, кото-
рая может разрушать интегральный компо-
нент клеточной стенки грибов – хитин [45], 
и протеаза, которая может разрушать белки 
клеточной стенки [46]; 3) конкуренция либо 
за питательные вещества, либо за места 
связывания на корнях растений; такая кон-
куренция может ограничивать рост фитопа-
тогена или связывание с растением, тем са-
мым затрудняя размножение патогена [44]; 
4) синтез цианистого водорода, который 
при производстве биоконтролирующими 
PGPR, такими как Rhizobium, Pseudomonas, 
Alcaligenes, Bacillus и Aeromonas, ингиби-
рует цитохром С-оксидазу, а также другие 
важные металлоферменты; 5) активация ин-
дуцированной системной устойчивости, ко-
торая представляет собой механизм устой-
чивости у растений [47] при воздействии 
на растения определенных микробов, таких 
как некоторые биоконтролирующие PGPR. 
При этом растение быстрее и сильнее ре-
агирует на последующую атаку патогена. 
Индукция системной устойчивости обеспе-
чивает сильную защиту, координируемую 
сигнальными путями фитогормонов [48]; 
6) подавление кворума, то есть наруше-
ние передачи сигналов между патогенами. 
Это может происходить за счет продукции 
ферментов, разрушающих сигнал, таких 
как лактоназа, и последующая потеря и на-
рушение передачи сигнала может миними-
зировать вирулентность патогена; 7) синтез 
сидерофоров, которые могут предотвра-
щать или снижать пролиферацию патогенов 
за счет уменьшения количества железа, до-
ступного для патогенов [49]. Было обнару-
жено, что сидерофоры из PGPR, по крайней 
мере в некоторых случаях, обладают более 
высоким сродством к Fe3+, чем сидерофо-

ры из грибковых патогенов, что дает PGPR 
конкурентное преимущество в отноше-
нии железа.

Заключение
Галофитные растения – это растения, 

приспособленные для выращивания в засо-
ленных средах. Эндофитные бактерии, об-
наруженные в растениях, имеют большое 
значение в их развитии под влиянием соле-
вого стресса. Рост растений стимулируется 
несколькими механизмами, осуществляе-
мыми эндофитными бактериями. Описан-
ные выше механизмы представляют собой 
некоторые из механизмов стимуляции роста 
растений эндофитных бактерий. Из приве-
денных данных видно, что эндофитные бак-
терии являются одним из важных ресурсов, 
которые могут быть использованы при воз-
делывании сельскохозяйственных культур 
для земледелия засоленных территорий, 
и мы считаем целесообразным их углублен-
ное изучение.
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