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Рассмотрена проблема снижения продуктивности злаковых культур грибковыми (Fusarium, Puccinia, Zymoseptoria, Botrytis) и 

бактериальными (Xanthomonas и Erwinia) фитопатегенами. Обсуждены данные о разнообразии грибковых и бактериальных 

фитопатогенов, поражающих злаковые культуры, и о молекулярных механизмах их действия. Отмечены ключевые фитопатогены и 

особенности развития заболеваний. Проанализированы исследования механизмов антагонистической активности, направленной на 

подавление развития фитопатогенов. В контексте поиска альтернатив химическим средствам защиты растений повышается интерес 

к бактериям рода Pantoea как к перспективным агентам биологического контроля. Анализируются механизмы защиты растений 

бактериями рода Pantoea, в том числе механизмы стимуляции иммунитета и антагонистические соединения, что может способствовать 

разработке инновационных инокулянтов для комплексного контроля заболеваний. Штаммы бактерий рода Pantoea, ассоциированные 

с растениями, демонстрируют высокую эффективность в стимуляции роста злаковых культур. Этот эффект достигается действием 

различных механизмов, влияющих на способность фиксировать атмосферный азот, продуцировать фитогормоны и сидерофоры, 

солюбилизировать фосфаты и калий. Таким образом, род Pantoea является перспективным для разработки комплексных биологических 

средств защиты растений от фитопатогенов и для развития экологически чистых способов ведения сельского хозяйства, снижающих 

чрезмерное использование химических удобрений и пестицидов.
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The review addresses the problem of reduced cereal crops productivity caused by phytopathogens, mainly related to the fungal genera Fusarium, 

Puccinia, Zymoseptoria and Botrytis and bacterial genera Xanthomonas and Erwinia.  Data on the diversity of fungal and bacterial phytopathogens 

affecting cereal crops and on the complex molecular mechanisms of their effects are discussed.. The key phytopathogens and features of disease 

development are considered. In the context of searching for alternatives to chemical plant protection means, interest in bacteria of the genus 

Pantoea as promising biological control agents is increasing. The various plant protection mechanisms demonstrated by Pantoea including 

immuninty stimulation and antagonistic compounds production may contribute to the development of innovative inoculants for comprehensive 

disease control. Pantoea strains associated with plants demonstrate high efficiency in stimulating cereal crops growth. This effect is achieved via 

various mechanisms related to the ability to fix atmospheric nitrogen, produce phytohormones and siderophores, and solubilize phosphates and 

potassium. Thus, the genus Pantoea is promising for the development of complex biological plant protection products against phytopathogens 

for the formation of environmentally friendly agriculture that reduces the excessive use of chemical fertilizers and pesticides in the environment.
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транслокацию биологически активных веществ, что 
приводит к снижению массы, размера и плотности 
зерна, а также увеличению доли недоразвитых зерен 
[21, 39]. В послеуборочный период при несоблюдении 
условий хранения создаются благоприятные условия 
для развития условно патогенных грибов, вызыва-
ющих гниение зерна, сопровождающееся потерями 
массы, изменением органолептических свойств и сни-
жением технологических качеств [71]. 

Помимо ухудшения физических параметров, фи-
топатогены изменяют биохимический состав зерна, 
расщепляя нутриенты, такие как белки, углеводы и 
липиды, что снижает пищевую ценность. Например, 
активность некоторых видов грибов может привес-
ти к протеолизу и снижению содержания глютена в 
пшенице, негативно влияя на хлебопекарные свойст-
ва муки. Кроме того, нарушается баланс витаминов и 
минералов [71]. Одной из наиболее серьезных угроз, 
связанных с заражением зерна фитопатогенами, яв-
ляется контаминация микотоксинами – вторичными 
метаболитами, продуцируемыми различными вида-
ми микромицетов, преимущественно родов Fusarium, 
Aspergillus и Penicillium [60]. Эти соединения, в том 
числе афлатоксины, трихотецены, охратоксин A, зе-
араленон и фумонизины, токсичны и представляют 
опасность для здоровья человека и животных, вызы-
вая различные патологические состояния, от острых и 
хронических интоксикаций до иммуносупрессии, кан-
церогенеза, мутагенеза и тератогенеза. Устойчивость 
микотоксинов к высоким температурам и химическим 
воздействиям существенно осложняет борьбу с ними, 
поэтому приоритетной задачей является предотвра-
щение заражения зерна грибами-продуцентами [82].

Научные исследования свидетельствуют о сущест-
вовании высокоэффективных ростостимулирующих 
штаммов микроорганизмов, которые могут найти ши-
рокое применение в органическом сельском хозяйстве. 
Некоторые штаммы бактерий рода Pantoea способны 
стимулировать рост растений как непосредственно, 
так и косвенно. Прямое стимулирование роста осу-
ществляется посредством синтеза фитогормонов, та-
ких как ауксины, цитокинины и гиббереллины, кото-
рые регулируют процессы роста и развития растений, 
фиксации атмосферного азота, растворения неоргани-
ческих форм фосфора и калия [156], а также синтеза 
сидерофоров [125]. Косвенное стимулирование роста 
растений осуществляется благодаря антагонистиче-
ской активности, синтезу антибиотиков, продуциро-
ванию ферментов, разрушающих клеточную стенку 
фитопатогенов, конкуренции за питательные вещества 
и место обитания, выработке цианистого водорода и 
стимуляции защитных механизмов растений [87, 175].

Представители рода Pantoea демонстрируют уни-
кальную биохимическую активность и ассоцииру-
ются с различными растениями-хозяевами, способны 

ВВЕДЕНИЕ
Поддержание высокой урожайности сельскохозяй-

ственных культур представляет собой серьезную 
проблему в условиях интенсивной эксплуатации зе-
мельных ресурсов [54]. Прогнозируемый рост миро-
вого населения до 9 миллиардов человек к 2050 году 
приведет к увеличению спроса на продовольствие на 
35–56%, а при реализации негативных сценариев из-
менения климата – до 62% [36]. 

Злаковые культуры являются основным источни-
ком питательных веществ во всем мире, обеспечивая 
население белками, углеводами, микроэлементами, 
минералами, витаминами и жирами [54]. Среди зла-
ковых культур пшеница (Triticum aestivum L.) занима-
ет второе место по объему производства, достигнув 
в 2024 году валового сбора более 80 миллионов тонн 
в России по данным Росстата. При этом производ-
ство пшеницы сталкивается с рядом существенных 
ограничений. Интенсификация агротехнологий, на-
правленная на максимизацию урожайности, привела 
к деградации почвенного покрова и снижению уров-
ня плодородия. Повсеместное применение агрохими-
катов не обеспечило ожидаемого прироста продук-
тивности, поскольку значительная часть элементов 
питания не усваивается растениями, трансформиру-
ется в нерастворимые формы, накапливается в почве 
и атмосфере [105]. Традиционные методы земледелия 
привели к деградации микробного биоразнообразия 
почв, что негативно влияет на функционирование по-
чвенной экосистемы и лимитирует взаимовыгодные 
симбиотические взаимодействия между растениями и 
микроорганизмами, играющие ключевую роль в фор-
мировании устойчивости растений к биотическим и 
абиотическим стрессам [64, 167].

В контексте глобального продовольственного кри-
зиса и технологических рисков разработка эффектив-
ных и экологически безопасных методов борьбы с фи-
топатогенами приобретает особую актуальность. В 
свете Федеральной научно-технической программы 
«Развитие сельского хозяйства на 2017–2030 годы» и 
Национального проекта «Технологическое обеспече-
ние продовольственной безопасности», разработка 
альтернативных методов защиты растений, в том чи-
сле микробиологических препаратов, является прио-
ритетным направлением для перехода к экологически 
чистому агрохозяйству и достижения продовольст-
венной независимости.

Фитопатогены представляют серьезную угрозу для 
сельского хозяйства, приводя к значительным поте-
рям урожая, которые в годы с неблагоприятной эпи-
демиологической обстановкой достигают 50–60%. 
Воздействие фитопатогенов на качество зерна мно-
гоаспектно. Начиная с этапа вегетации, заражение 
растений фитопатогенами негативно влияет на фи-
зиологические процессы, в том числе фотосинтез и 
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Fusarium spp
Грибы рода Fusarium, будучи космополитами [158], 

демонстрируют широкую экологическую распростра-
ненность, колонизируя разнообразные субстраты, 
включая почву, растительные остатки, а также обна-
руживаясь в аэрогенных, гидрогенных, фитогенных и 
энтомогенных нишах [141]. Способность к длительно-
му выживанию в окружающей среде обеспечивается 
образованием специализированных структур, таких 
как хламидоспоры – толстостенные покоящиеся спо-
ры, устойчивые к неблагоприятным условиям; скле-
роции – компактные массы мицелия, служащие для 
переживания, и конидии – бесполые споры, обеспе-
чивающие распространение [56]. Повышенная плот-
ность популяций Fusarium наблюдается в агроэкоси-
стемах и пастбищных биогеоценозах [5, 113, 138], что 
обусловлено наличием богатой органической мате-
рии и специфическими условиями, способствующи-
ми развитию данных грибов. Среди видов Fusarium 
выделяют эвритопные виды, такие как F. poae и F. 
sporotrichioides, обладающие широким диапазоном 
толерантности к экологическим факторам, и стено-
топные виды, например F. graminearum, F. culmorum, 
F.  cerealis и Fusarium oxysporum, распространение ко-
торых ограничено специфическими климатическими 
зонами и типами почв. Каждый вид Fusarium харак-
теризуется определенным экологическим оптимумом, 
включающим температурный режим, влажность, pH 
почвы и доступность питательных веществ [40]. Так-
сономическое разнообразие Fusarium в различных 
географических регионах является результатом ком-
плексного взаимодействия абиотических факторов, 
таких как климатические условия и физико-хими-
ческие параметры почвы, и биотических факторов, 
включая тип и состав растительных сообществ [139]. 

Фитопатогенные штаммы Fusarium ежегодно явля-
ются причиной многомиллиардных убытков мировой 
экономики в секторе сельского хозяйства [15]. Мас-
штаб распространения фузариозных инфекций расте-
ний подтверждается включением F. graminearum и F. 
oxysporum в список пяти наиболее значимых фитопа-

колонизировать корневую систему, листья и стебли ра-
стений. Это открывает исключительные возможности 
для органического сельского хозяйства [42]. На сегод-
няшний день идентифицировано 27 различных видов 
Pantoea со схожими фенотипическими признаками [83]. 
В природе Pantoea spp. зачастую обнаруживают в ассо-
циации с растениями. Но они также были обнаружены в 
различных почвах и водной среде по всему миру [178]. 

Цель настоящего обзора – критический анализ науч-
ной литературы и обобщение данных о потенциале и 
механизмах действия бактерий рода Pantoea в качестве 
агентов биоконтроля фитопатогенных микроорганиз-
мов, поражающих злаковые культуры.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Поиск релевантной литературы осуществлял-

ся в наукометрических базах данных Scopus, MDPI, 
ScienceDirect, Google Scholar, PubMed и других, по 
ключевым словам и словосочетаниям: фитопатоге-
ны злаковых культур, механизмы антагонистической 
активности, род Pantoea, Pantoea как ростостимуля-
торы. В обзор включены публикации, индексирован-
ные в указанных базах данных в период с 10.06.2025 
по 01.08.2025. Из отобранных источников извлечены 
полные библиографические описания. Анализ публи-
каций включал изучение целей, дизайна исследования, 
полученных результатов и выводов авторов.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Поиск в специализированных научных базах данных 

по заданным ключевым словам выявил 210 публика-
ций. После удаления дубликатов проведена оценка 
релевантности 189 публикаций на основе анализа их 
названий и аннотаций. В результате отбора 147 публи-
каций включены в настоящий обзор.

Основные фитопатогены злаковых 
культур

Распространенность заболеваний злаковых культур 
по регионам Российской Федерации представлена в та-
блице 1 [3].

Табл. 1.
Распространенность заболеваний злаковых культур по регионам Российской Федерации в 2024 году
Заболевание Регионы распространения

Корневая гниль Центральный, Южный, Северо-Кавказский, Уральский и Сибирский Федеральные округа
Мучнистая роса Южный, Северокавказский, Уральский и Сибирский Федеральные округа

Бурая ржавчина Центральный, Южный, Северокавказский, Уральский, Сибирский и Дальневосточный 
Федеральные округа

Желтая ржавчина Удмуртская республика, Башкортостан, Владимирская и Тульская области, Ставропольский и 
Краснодарский края

Септориоз Южный, Северокавказский, Уральский и Сибирский Федеральные округа
Фузариоз колоса Центральный, Южный, Уральский и Сибирский Федеральные округа

Ю.Р. СЕРАЗЕТДИНОВА  И СОАВТ.

DOI: 10.24855/biosfera.v17i3.1006



156 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера» 2025, т. 17, № 3

ме того, F. sporotrichioides продуцирует токсин Т-2 – 
опасный трихотеценовый микотоксин, представляю-
щий угрозу для здоровья человека и животных при 
попадании в пищевую цепь [149].

Грибы рода Fusarium используют разнообразные 
механизмы для преодоления защитных систем злако-
вых культур. Один из механизмов связан с секрецией 
белков, модулирующих иммунный ответ растения-хо-
зяина. Штамм F. oxysporum, например, продуцирует 
функциональные аналоги ощелачивающих пептидов, 
таких как фактор быстрого подщелачивания [107]. Об-
наружение таких метаболитов в инфицированных тка-
нях злаковых указывает на их потенциальную роль в 
подавлении защитных реакций и усилении патогенно-
сти гриба [7]. Ощелачивание апопласта, индуцирован-
ное фактором быстрого подщелачивания, активирует 
сигнальный каскад, связанный с фосфорилировани-
ем митоген-активируемых протеинкиназ, что играет 
ключевую роль в развитии заболевания [106].

Помимо фактора быстрого подщелачивания, в пато-
генном действии Fusarium на злаковых задействованы 
фитогормоны. Продукция фузариевой и абсцизовой 
кислот рассматривается как фактор, способствую-
щий развитию инфекции [159]. Абсцизовая кислота, 
известная своей ролью в адаптации растений к аби-
отическим стрессам, таким как засуха и засоление, 
оказывает иммуносупрессивное действие, делая зла-
ковые более восприимчивыми к фитопатогенам рода 
Fusarium. Она ингибирует экспрессию генов, связан-
ных с защитными реакциями, и подавляет синтез за-
щитных белков, создавая благоприятные условия для 
развития патогена [63, 159]. Таким образом, воздейст-
вуя на физиологический статус растения-хозяина по-
средством абсцизовой кислоты, грибы Fusarium spp. 
эффективно обходят его защитные механизмы [112].

Puccinia spp
Полосатая или желтая ржавчина пшеницы, вызы-

ваемая облигатным биотрофным грибом Puccinia 
striiformis f. sp. tritici, представляет собой серьез-
ную экологическую проблему. Усугубляет ситуа-
цию динамичная эволюция патогена, приводящая к 
возникновению новых штаммов с повышенной ви-
рулентностью, способных преодолевать генетиче-
ски обусловленную устойчивость сортов пшеницы 
и адаптироваться к изменяющимся климатическим 
условиям. Урединиоспоры полосатой ржавчины легко 
переносятся ветром на большие расстояния, что спо-
собствует быстрому развитию и широкому распро-
странению болезни [47]. 

Развитие и интенсивность эпидемий полосатой 
ржавчины обусловлены комплексом факторов, вклю-
чающим наличие вирулентных штаммов патогена, 
восприимчивость сорта пшеницы и благоприятные 
метеорологические условия. Оптимальные условия 

тогенных грибов, наряду с представителями классов 
Ustilaginomycetes и Pucciniales, а также возбудителями 
бурой и серой гнилей [164]. Несмотря на появление но-
вых фунгицидных препаратов, грибы рассматриваемо-
го рода сохраняют значительный адаптивный потен-
циал, что проявляется в устойчивости к препаратам 
и способности инфицировать сельскохозяйственные 
культуры [122]. Характерными симптомами фузарио-
зов являются увядание, корневые и семенные гнили. 
Фузариоз колоса представляет собой одно из наиболее 
распространенных и вредоносных заболеваний. Эта 
инфекция приводит к контаминации зерна микотокси-
нами и существенному снижению урожайности. Этио-
логия заболевания полимикробна и варьирует в зави-
симости от географических и климатических условий. 
Например, в европейских странах доминирующими 
возбудителями фузариоза являются F. graminearum, 
F. culmorum, F. poae и F. аvenaceum [76].

Штамм F. avenaceum, демонстрируя широкое рас-
пространение в умеренном климате, характеризует-
ся двойственной экологической ролью, функционируя 
как сапротроф на растительных остатках и как фи-
топатоген, вызывающий фузариоз овса (Avena sativa 
L.) и пшеницы (Triticum aestivum L.), корневые гни-
ли у представителей семейств бобовых (Fabaceae) и 
гвоздичных (Caryophyllaceae) [118]. Оптимальные ус-
ловия для заражения растений фитопатогенами рода 
Fusarium создаются при температурах 6–40°C и высо-
кой влажности (70–80%) [9]. Патогенное воздействие F. 
avenaceum проявляется в снижении всхожести семян, 
задержке роста и развития растений, а также в некро-
тических поражениях корневой системы. F. moniliforme 
(verticillioides), поражая преимущественно злаковые 
культуры (Poaceae), индуцирует комплекс патологи-
ческих изменений, включая корневые гнили, гипер-
трофию тканей, вызванную нарушением гормональ-
ного баланса, и задержку роста, что в конечном итоге 
приводит к снижению продуктивности растений [184]. 

F. culmorum является почвенным грибом, вызыва-
ющим гниль корней и коронки, а также фитофтороз 
всходов и колоса у различных мелкозернистых зла-
ков, особенно пшеницы и ячменя. Признаки гнили 
корней и коронки у зараженного растения зависят от 
времени заражения. Ранняя стадия заражения грибом 
вызывает гибель всходов с видимым коричневым из-
менением цвета на корнях, колептилях и псевдосте-
бле. Симптомы поздней стадии включают коричневое 
изменение цвета на начальных междоузлиях главного 
стебля, недоразвитие побегов, образование белых го-
ловок и сморщенных белых зерен или отсутствие зер-
на, что приводит к полеганию [78]. F. sporotrichioides, 
адаптированный к условиям тропического и умерен-
ного климата, инфицирует злаковые культуры, вы-
зывая корневые и стеблевые гнили, что приводит к 
ослаблению растений и снижению урожайности. Кро-
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встречается в естественных условиях, хотя в экспери-
ментальных условиях заражение других дикорасту-
щих злаков искусственным путем также возможно [94].

Zymoseptoria spp.
Гриб Zymoseptoria tritici (Mycosphaerella graminicola) 

– возбудитель септориоза листьев пшеницы – явля-
ется некротрофным аскомицетом. Этот фитопатоген 
вызывает значительные экономические потери в ми-
ровом производстве пшеницы. Z. tritici преимущест-
венно поражает культурные виды пшеницы – мягкую 
(T. aestivum) и твердую (T. turgidum). Однако исследо-
вания показывают, что Z. tritici способен инфициро-
вать и другие виды злаков [116].

Z. tritici размножается как половым, так и бесполым 
путем, образуя аскоспоры и пикнидиоспоры соот-
ветственно. Аскоспоры, распространяемые по возду-
ху, считаются основным фактором дальнего распро-
странения патогена (до сотен километров) и играют 
важную роль в выживании гриба в межсезонье. Пик-
нидиоспоры, распространяемые каплями дождя, обес-
печивают локальное распространение инфекции в 
пределах нескольких метров и ответственны за раз-
витие заболевания в течение вегетационного периода 
[20]. Способность к обоим типам размножения обес-
печивает высокую адаптивность Z. tritici к изменяю-
щимся условиям среды [99]. Оптимальные условия для 
заражения растений этим фитопатогеном создаются 
при температурах 7–30 °C и высокой влажности [23].

Botrytis spp.
Botrytis cinerea – широко распространенный некро-

трофный фитопатогенный гриб, поражающий свыше 
1000 видов растений, включая многие экономически 
значимые сельскохозяйственные культуры [173]. Вы-
зываемая им серая гниль поражает плоды и овощи 
как в полевых условиях, так и при послеуборочном 
хранении, приводя к существенным потерям урожая 
и экономическому ущербу [110]. Процесс инфициро-
вания растений грибом B. cinerea делится на три дис-
кретные стадии: начальная характеризется формиро-
ванием локализованных некротических поражений; 
промежуточная включает комплексные взаимодей-
ствия между растением-хозяином и патогеном, опре-
деляющие исход инфицирования; поздняя отличает-
ся быстрым распространением поражений по тканям 
растения, что приводит к макроскопически видимым 
симптомам серой гнили [43, 97]. На молекулярном 
уровне патогенное действие B. cinerea связано с се-
крецией широкого спектра гидролитических фер-
ментов, фитотоксинов и других эффекторных моле-
кул, способствующих разрушению клеточных стенок 
растения и подавлению его защитных механизмов. 
Сложность взаимодействий B. cinerea с растениями-
хозяевами и высокая генетическая вариабельность 

для заражения растений создаются при умеренно низ-
ких температурах (7–12°C) и высокой влажности, в 
то время как спорообразование интенсифицируется 
при более высоких температурах (15–25°C). Экстре-
мально высокие температуры (35–40°C) оказывают 
летальное воздействие на фитопатоген. Следователь-
но, регионы с выраженными суточными колебания-
ми температуры, характеризующиеся прохладными 
ночами и теплыми днями, представляют собой наи-
более благоприятную среду для развития полосатой 
ржавчины [8, 29]. 

Географическое распространение P. striiformis f. sp. 
tritici охватывает более 60 стран на всех континен-
тах, за исключением Антарктиды. Значительный про-
гресс, достигнутый за последнее столетие в изучении 
биологии, экологии и геномики патогена, молекуляр-
ных механизмов взаимодействия P. striiformis с расте-
нием-хозяином, а также эпидемиологии и стратегий 
управления заболеванием, способствовал разработке 
более эффективных методов защиты пшеницы [17]. 

Штамм P. striiformis, подобно многим другим пред-
ставителям рода Puccinia, является гетероцикли-
ческим грибом, полный жизненный цикл которого 
включает пять стадий спороношения и требует нали-
чия двух филогенетически различных хозяев: основ-
ного (пшеница и другие злаки) и промежуточного 
(барбарис). Долгое время промежуточный хозяин P. 
striiformis оставался неизвестным, и лишь в 2010 году 
было экспериментально подтверждено, что базидио-
споры гриба способны инфицировать барбарис, завер-
шая полный цикл развития [73]. 

Облигатный биотрофизм P. striiformis обуславли-
вает невозможность его культивирования на искусст-
венных питательных средах, что существенно затруд-
няет проведение лабораторных исследований. Для 
изучения патогена необходимо использовать живые 
растения пшеницы, что усложняет и замедляет про-
цесс разработки новых методов борьбы. P. striiformis 
способен инфицировать пшеницу на протяжении все-
го вегетационного периода, от стадии проростков до 
фазы созревания зерна. В связи с ограниченной про-
должительностью защитного действия фунгицидов 
(20–40 дней), эффективная защита посевов пшеницы 
от полосатой ржавчины зачастую требует многократ-
ного применения фунгицидных препаратов в течение 
вегетационного сезона [29].

Важную роль в эволюции возбудителей ржавчины 
пшеницы сыграли межвидовые переходы, также на-
зываемые «скачки» хозяев. Современные полиплоид-
ные сорта пшеницы, как считается, произошли от ди-
плоидного дикорастущего вида козлятника (Aegilops 
speltoides). Возбудитель бурой ржавчины пшеницы, P. 
triticina, часто встречается на гексаплоидных и тетра-
плоидных сортах пшеницы. Козлятник является един-
ственным диплоидным хозяином, на котором P. triticina 
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основных механизмов: прямого и косвенного [109]. 
Прямой антагонизм выражается в паразитировании 
бактерий на клетках целевого патогена и в конкурен-
ции за питательные вещества. Исследование in vitro 
показало, что в присутствии агента биологического 
контроля патогенный грибок снижает использование 
сахарозы, глюкозы и фруктозы [67]. Некоторые виды 
бактерий из родов Pseudomonas, Bacillus и Pantoea 
действуют против инфекционных грибков из-за ко-
лонизации всех пищевых ресурсов в контролируе-
мых условиях. Обнаружено, что виды Pseudomonas и 
Bacillus являются хорошими агентами биологическо-
го контроля, секретируя хитиназы, глюканазы и про-
теазы для деградации клеточной стенки патогенных 
грибов [10, 128]. Противогрибковая активность раз-
личных штаммов Bacillus, осуществляемая благода-
ря выработке ферментов, обнаружилась в отношении 
грибкового патогена F. solani [154].

Косвенный антагонизм опосредован активацией си-
стемной резистентности растения-хозяина, а также 
продукции антибиотических метаболитов, ингиби-
рующих рост патогенов [103]. Кроме того, подавление 
роста патогенных грибов, достигается за счет ком-
плекса дополнительных антагонистических страте-
гий, включающих биосинтез сидерофоров, конкурен-
цию за ресурсы (нутриенты и экологическую нишу), 
эмиссию летучих органических соединений, форми-
рование биопленок на поверхности растений.

Антибиотики представляют собой класс низкомо-
лекулярных органических соединений, используемых 
для подавления роста и развития других организмов. 
Их применение считается одним из наиболее эффек-
тивных методов биологического контроля, особенно 
в борьбе с вредителями и болезнями. Механизм дей-
ствия антибиотиков состоит в нарушении жизненно 
важных процессов целевых организмов, таких как 
синтез белка, репликация ДНК или построение кле-
точной стенки [136]. Широкий спектр антибиотиков 
производится различными видами микроорганизмов. 
Многие антибиотики, такие как 2,4-диацетилфлоро-
глюцин, пиолютеорин, феназин-1-карбоксамид, фена-
зин-1-карбоновую кислоту и пирролнитрин, продуци-
руемые различными видами Pseudomonas, обладают 
противовирусными, антибактериальными и противог-
рибковыми свойствами [6]. Также виды рода Bacillus 
продуцируют антибиотические липопептиды, такие 
как итурин, бацилломицин, бациллизин, сурфактин, 
цвиттермицин и фенгицин. Липопептиды – это моле-
кулы, состоящие из липидной и пептидной частей, и 
они часто проявляют поверхностно-активные свойст-
ва, что способствует их взаимодействию с клеточны-
ми мембранами целевых организмов [80]. 

Эффективность антибиотиков в отношении специ-
фических фитопатогенов доказана как в контроли-

патогена делают борьбу с серой гнилью сложной за-
дачей, требующей комплексного подхода, включаю-
щего агротехнические мероприятия и использование 
устойчивых сортов [111]. Для B. cinerea оптимальные 
температуры заражения обычно находятся в диапа-
зоне от 10,5°C до 34,7°C. Документировано, что он 
прорастает при температуре от 0°C до 30°C с опти-
мумом 20–25°C [26].

Бактериальные фитопатогены
Род Xanthomonas – грамотрицательные бактерии, 

включающие фитопатогенные виды, ответственные 
за более чем 400 различных заболеваний растений, 
представляющих серьезную угрозу для широкого 
спектра экономически важных сельскохозяйствен-
ных культур [163]. Высокая адаптивность бактерий 
Xanthomonas spp. позволяет им выживать в разноо-
бразных условиях, включая почву, семена, органи-
ческие остатки, а также устанавливать симбиоти-
ческие отношения с насекомыми, что способствует 
распространению и развитию эпифитотий [104, 176]. 
Оптимальные условия для заражения растений фито-
патогенами рода Xanthomonas создаются при темпера-
турах 5–35°C и высокой влажности [106].

X. campestris pv. campestris выделяется как особенно 
опасный патоген, вызывающий сосудистый бактери-
оз, известный также как черная гниль. Инфекцион-
ный процесс начинается с проникновения бактерии 
в организм хозяина через естественные отверстия 
(устьица, гидатоды) или поврежденные ткани. После-
дующее быстрое распространение по сосудистой сис-
теме приводит к характерным симптомам: увяданию, 
пожелтению и, в итоге, почернению сосудов [133], что 
делает пораженные культуры непригодными для упо-
требления и реализации, вызывая значительные эко-
номические потери.

Erwinia amylovora – другой значимый грамотрица-
тельный фитопатоген, вызывающий опасное заболе-
вание, известное как бактериальный ожог [118]. Дан-
ный патоген поражает широкий круг хозяев, приводя 
в некоторых случаях к быстрой гибели пораженного 
растения. Активное развитие и стремительное рас-
пространение бактериального ожога в сочетании с от-
сутствием высокоэффективных химических методов 
лечения делают заболевание особенно опасным [53]. 
Оптимальные условия для заражения растений фито-
патогеном E. amylovora создаются при температурах 
4–28°C и высокой влажности [135].

Механизмы антагонистической 
активности ризобактерий  

в отношении фитопатогенов 
злаковых культур

Антагонистическое воздействие бактерий на фи-
топатогенные грибы реализуется посредством двух 
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ной в плазматической мембране. Предполагается, что 
продукция цианистого водорода микроорганизмами 
может служить механизмом защиты от патогенов или 
конкурентов, а также играть роль в сигнальных про-
цессах. 

Ризобактерии, стимулирующие рост растений, спо-
собны продуцировать литические ферменты, которые 
деградируют клеточную стенку [45]. В ответ на при-
сутствие фитопатогенов, стимулирующие рост ра-
стений бактерии секретируют литические ферменты, 
такие как хитиназы, β-1,3-глюканазы и протеазы, в не-
посредственной близости от патогена [160]. Это при-
водит к лизису клеточной стенки путем образования 
пор и последующей дезорганизации цитоплазмы, что 
в итоге нарушает целостность клетки патогена [154].

Синтез литических ферментов является регулируе-
мым процессом, который активируют молекулярные 
сигналы, генерируемые в результате распознавания 
организма-мишени ризобактериями. Распознавание 
запускает каскад внутриклеточных событий, включая 
перепрограммирование транскрипции и усиленную 
экспрессию генов, кодирующих эффекторные молеку-
лы, вовлеченные в процессы атаки и лизиса. Ключе-
вую роль в механизмах распознавания и передачи сиг-
нала играют различные факторы, ассоциированные с 
клеточной стенкой мишени, такие как лектины, а так-
же физико-химические свойства поверхности клетки 
и продуцируемые ею вторичные метаболиты [160]. 
Эти факторы запускают специфические сигнальные 
пути, включая каскады митоген-активируемых про-
теинкиназ, сигнальные пути через циклический аде-
нозинмонофосфат и передачу сигналов, опосредован-
ную G-белками [77]. 

Сидерофоры – низкомолекулярные метаболиты, 
обладающие высоким сродством к ионам трехвалент-
ного железа (Fe³⁺). Ростстимулирующие ризобактерии 
посредством сидерофоров способны хелатировать 
ионы железа из окружающей среды и транспортиро-
вать их внутрь микробной клетки [25]. 

Присутствие микроорганизмов, продуцирующих 
сидерофоры, в ризосфере растений оказывает защит-
ное действие против фитопатогенов [57]. Механизм 
такой защиты основан на конкуренции за железо: си-
дерофоры, продуцируемые стимулирующими рост 
растений бактериями, эффективно связывают до-
ступное железо, лишая патогены необходимого для 
их роста и развития микроэлемента. Этот механизм, 
известный как сидерофор-опосредованное подавле-
ние фитопатогенов, позволяет использовать стимули-
рующие рост растений бактерии в качестве агентов 
биологического контроля, особенно в отношении па-
тогенов, синтезирующих сидерофоры менее эффек-
тивные или в меньших количествах [143]. 

руемых лабораторных условиях (in vitro), так и в ре-
альных условиях окружающей среды (in situ). Важно 
отметить, что некоторые виды микроорганизмов спо-
собны производить не один, а несколько различных 
антибиотиков, что позволяет им эффективно бороть-
ся с широким спектром вредителей или патогенов. 
Эта способность к многоцелевому воздействию дела-
ет их особенно ценным инструментом в биологиче-
ском контроле. Более того, комбинированное дейст-
вие нескольких антибиотиков снижает вероятность 
развития резистентности у целевых организмов. На-
пример, штамм Bacillus cereus, который продуцирует 
как цвиттермицин, так и канозамин, проявляет вы-
сокую антагонистическую активность в отношении 
фитопатогенов в лабораторных условиях. Более того, 
генетически модифицированный штамм Pseudomonas 
putida продуцирует антибиотик феназин, который по-
давляет развитие заболеваний у пшеницы, выращива-
емой в полевых условиях [6, 11].

Цианистый водород (HCN) представляет собой ле-
тучее соединение, играющее значительную роль в ка-
честве контролирующего агента в защите растений 
от фитопатогенов. HCN вырабатывается различны-
ми родами бактерий, включая Bacillus, Pseudomonas, 
Citrobacter, Flavobacterium. Pantoa, Enterococcus, 
Rhizobium и др. [13, 68, 123]. Так, например, выделен-
ные из ризосферы штаммы B. megaterium SNWU3, 
B. thuringiensis SNWU15, B. paramycoides MNWU5, 
E. sp. MNWU3, P. rhizosphaerae SNWU17 способны 
продуцировать цианистый водород и проявляют вы-
сокую антагонистическую активность в отношении 
F. graminearium [46]. Токсичность HCN обусловлена 
высокой реакционной способностью и возможностью 
образовывать стабильные комплексы с ионами метал-
лов, играющими ключевую роль в клеточном мета-
болизме. В частности, HCN эффективно связывает-
ся с ионами меди, железа и марганца. Формирование 
комплексов с ними нарушает нормальное функцио-
нирование металлоферментов, включая цитохромок-
сидазу, ключевой компонент электрон-транспортной 
цепи митохондрий. Ингибирование цитохромоксида-
зы цианистым водородом приводит к блокированию 
транспорта электронов и, как следствие, к нарушению 
синтеза аденозинтрифосфата – основного источника 
энергии для клеточных процессов. Такое энергетиче-
ское голодание приводит к дисфункции клеток и, в 
конечном итоге, их гибели [126]. 

Способность к биосинтезу цианистого водорода 
обнаружена у ряда микроорганизмов. В частности, 
таксоны Proteobacteria (например Chromobacterium, 
Pseudomonas, Rhizobium) и Cyanobacteria (например 
Anacystis, Nostoc) синтезируют HCN из аминокислоты 
глицина [12, 44]. Этот биосинтетический путь ката-
лизируется ферментом HCN-синтазой, локализован-
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лозы и гликопротеинов, богатых гидроксипролином 
[79, 81, 155]. Кроме того, при ИСУ повышается актив-
ность таких белков, действующих против патогенов, 
как хитиназы и β-1,3-глюканазы [31, 38]. В отличие от 
СПУ, при которой активируются гены, зависимые от 
салициловой кислоты, ИСУ преимущественно опира-
ется на сигнальные пути через жасмоновую кислоту 
и этилен. Запуск ИСУ зависит от наличия биостиму-
ляторов в ризосфере и от способности растения их 
распознавать [81]. Совместная индуцированная и при-
обретенная системная устойчивость обеспечивает на-
иболее эффективную защиту от патогенов. 

Известно, что ИСУ способны индуцировать не 
только ризобактерии. Так, сообщалось о повышении 
уровня салициловой кислоты в тканях растений после 
воздействия ультрафиолетового излучения [18, 19]. 
Кроме того, обработка салициловой кислотой снижа-
ла повреждающее воздействие УФ-излучения на ра-
стения, в частности благодаря повышению активно-
сти антиоксидантных ферментов, а также накопления 
антоцианов [102].

Применение ризобактерий индуцирует системную 
устойчивость в надземных органах растений различ-
ных видов. Индуцированная ризобактериями систем-
ная устойчивость схожа с системной приобретенной 
устойчивостью, характеризующейся повышенной 
резистентностью предварительно инфицированных 
участков растения к последующему заражению [14]. 
Главные различия между ними заключаются в следу-
ющем: системная индуцированная устойчивость за-
пускается непатогенными ризобактериями, стимули-
рующими рост растений, а системная приобретенная 
устойчивость активируется после заражения патоге-
нами [1]. Индуцированная системная устойчивость 
ассоциируется с липополисахаридами и салициловой 
кислотой, хотя некоторые ризобактерии активируют 
устойчивость через механизмы, зависящие от жасмо-
новой кислоты, аналогичные системной приобретен-
ной устойчивости [74].

Вторичные метаболиты, выделяемые полезными 
микроорганизмами, могут и непосредственно проти-
водействовать патогенным бактериям, и усиливать 
иммунные реакции растения для повышения ИСУ 
[185].  Противогрибковую активность и способность 
вызывать ИСУ проявляют феназины, продуцируемые 
полезными бактериями Pseudomonas. Внеклеточные 
полисахариды В. cereus могут индуцировать систем-
ную резистентность у Arabidopsis. Установлено, что 
микробные летучие органические соединения (ЛОС) 
способствуют росту растений благодаря усилению 
фотосинтеза, укреплению иммунной системы и акти-
вации сигнальных путей фитогормонов [86]. Показа-
но что влияние ЛОС на ИСУ осуществляется взаимо-
действием с сигнальными путями от салициловой и 
жасмоновой кислот, этилена и ауксина [28, 169]. ИСУ 

Дефицит железа оказывает негативное воздействие 
на клеточный метаболизм патогенов, приводя к задер-
жке роста, ингибированию синтеза ДНК и РНК, сни-
жению споруляции, морфологическим изменениям и 
нарушению энергетического обмена, затрагивая цикл 
трикарбоновых кислот, электрон-транспортную цепь 
и окислительное фосфорилирование [55]. 

Растения оснащены многоуровневой иммунной сис-
темой для защиты от фитопатогенов. При взаимодей-
ствии с растениями ризобактерии повышают систем-
ную устойчивость к ряду фитопатогенов. Различают 
системную приобретенную устойчивость (СПУ) и си-
стемную индуцированную устойчивость (ИСУ) [132]. 

При инокуляции патогеном в растении активирует-
ся системная приобретенная устойчивость [62]. При 
этом растения производят один или несколько сигна-
лов, которые передают резистентность в неинфици-
рованные части; следовательно, первичная инфекция 
предваряет устойчивость растения к дальнейшим за-
ражениям [166]. Было показано, что на молекулярном 
уровне СПУ развивается по мере увеличения экспрес-
сии большого числа генов, кодирующих малые белки, 
способные связывать стероидные молекулы хозяина, 
используемые патогенами для их роста [48]. 

Считалось, что салициловая кислота является од-
ним из сигналом, активирующим СПУ, однако она 
хотя и индуцирует СПУ, не является ключевым мо-
бильным сигналом. В качестве таковых были иден-
тифицированы глицерол-3-фосфат, азелаиновая кис-
лота, пипеколовая кислота, N-гидроксипипеколовая 
кислота, никотинамидадениндинуклеотид, никотина-
мидадиндинуклеотидфосфат и дегидроабиетинал [49]. 
Была выдвинута гипотеза, что передачу сигнала СПУ, 
вызывая устойчивость в неинфицированных частях 
растения, может осуществлять метилсалицилат [134]. 

Индуцированную системную устойчивость (ИСУ) 
активируют специфические химические вещества, 
выделяемыми ризобактериями [16, 171]. Например, 
летучие органические вещества ацетонин и 3-гидрок-
си-2-бутанон, продуцируемые ризобактерией B. subti-
lis, индуцируют устойчивость к Pseudomonas syringae 
pv. tomato [4]. К метаболитам ризобактерий, способ-
ным индуцировать системную устойчивость расте-
ний, относятся и 2,4-диацетилфлороглюцинол и пи-
оцианин. 2,4-диацетилфлороглюцинол индуцирует 
сигнальный путь, регулируемый этиленом. Азотсо-
держащий синий пигмент пиоцианин явдяется факто-
ром системной устойчивости растений против серой 
гнили и пирикуляриоза. Эти вещества индуцируют 
гены, чувствительные к сигнальным путям от сали-
циловой и жасмоновой кислот. 

Системная устойчивость против широкого спект-
ра фитопатогенов обеспечивается укреплением кле-
точной стенки благодаря образованию лигнина, кал-
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хитиназы, глюканазы и протеазы, целенаправленно 
разрушающие компоненты клеточной стенки грибов 
[33]. Хитиназы расщепляют хитин, гидролизуя β-1,4-
гликозидные связи между молекулами N-ацетилглю-
козамина. Глюканазы разрушают β-1,3-глюкан, ги-
дролизуя соответствующие связи по двум основным 
механизмам: экзо-1,3-глюканазы последовательно от-
щепляют молекулы глюкозы с невосстанавливающего 
конца цепи глюкана, а эндо-1,3-глюканазы расщепля-
ют глюкановые цепи в случайных внутренних точках 
[131]. Такое комбинированное действие различных 
ферментов обеспечивает эффективное разрушение 
как хитина, так и глюкана [89].

Протеазы расщепляют белки, которые входят в со-
став клеточной стенки. Эти ферменты действуют си-
нергетически, эффективно разрушая защитный ба-
рьер грибов. Продукция таких ферментов позволяет 
бактериям-антагонистам эффективно подавлять рост 
и развитие фитопатогенов [141]. 

Таким образом, различные механизмы антагонизма 
бактерий против фитопатогенов включают конкурен-
цию за питательные вещества, продукцию антибио-
тиков, сидерофоров, литических ферментов и индук-
цию системной устойчивости растений. В частности, 
представители рода Pantoea демонстрируют широ-
кий спектр антагонистической активности, исполь-
зуя комбинацию этих механизмов.

Механизмы взаимодействия 
представителей рода Pantoea  

с фитопатогенами злаковых культур
Полезные бактерии могут ограничивать развитие 

фитопатогенов, конкурируя за пространственные 
ниши или источники питательных веществ. Эффек-
тивные конкуренты обычно демонстрируют более 
быстрое усвоение питательных веществ и/или про-
изводят специфические соединения, которые позво-
ляют им лучше распространяться по поверхности 
растений [85, 91, 117]. С фитопатогенами конкуриру-
ют некоторые виды Pantoea. Так, например, штамм 
P. agglomerans CPA-2, выделенный с поверхности 
яблока, защищает плоды груши и яблока после сбора 
урожая от трех распространенных патогенов, а имен-
но Penicillium expansum, Botrytis cinerea и Rhizopus 
stolonifer [114]. Более того, продемонстрировано, 
что конкуренция за питательные вещества между P. 
agglomerans CPA-2 и P. digitatum и P. italicum проис-
ходит и на цитрусовых [120]. 

Род Pantoea включает очень разнообразную группу 
бактерий. Этот род принадлежит к семейству Entero-
bacteriaceae и включает 19 видов, которые могут ока-
зывать положительное действие на растения: P. euca-
lyptii, P. agglomerans, P. vagans, P. conspicua, P. deleyi, 
P. anthophila, P. brenneri, P. ananatis, P. allii, P. stew-
artii, P. cypripedii, P. сalida, P. gavinae, P. dispersa, P. 

индуцируют циклические липопептиды сурфактин и 
ЛОС 2,3-бутандиол, продуцируемые Bacillus spp. [50]. 

В целом, ИСУ связана с разнообразными изменени-
ями в растении, в том числе укреплением эпидермаль-
ных и клеточных стенок при отложении защитных 
барьеров (лигнин, каллоза, фенолы); повышением ак-
тивности ферментов (полифенолоксидаза, пероксида-
за, хитиназа, фенилаланинаммиаклиаза); стимуляци-
ей продукции фитоалексинов; усилением экспрессии 
генов, связанных со стрессом. Эти изменения способ-
ны проявляться как по отдельности, так и в комбина-
ции. Хотя эффективность биологического контроля в 
полевых условиях может быть ниже, чем у традици-
онных методов, комбинация индуцированной и при-
обретенной системной устойчивости, усиливающая 
защиту от некоторых бактериальных патогенов, от-
крывает перспективы для интеграции обоих механиз-
мов в сельскохозяйственную практику [22].

Образование биопленки – эффективный защитный 
механизм на поверхности растений против грибковых 
патогенов, способствующий адгезии, колонизации и 
размножению бактерий-антагонистов на пораженных 
участках формированием микроколоний, защищаю-
щих от патогенов. Эти микроколонии интегрированы 
посредством сигнальных молекул (фарнезол, фенилэ-
тиловый спирт и тирозол) [27], обеспечивающим вза-
имодействие бактериальных клеток и их адаптацию к 
окружающей среде. Хотя механизм действия биопле-
нок изучен не полностью, известно, что в некоторых 
случаях воздействие грибковых патогенов снижает-
ся формированием толстых биопленок, например, ли-
попептидами [141]. Кроме того, микроколонии кон-
курируют с патогенами за ресурсы [63]. Сурфактин, 
противогрибковое соединение, также способствует 
образованию биопленок против патогенов на поверх-
ности растений в почве [66, 84, 153]. 

Клеточная стенка грибов, являясь сложной и проч-
ной структурой, играет ключевую роль в их защите 
и выживании. Основными компонентами этой стен-
ки являются хитин и β-1,3-глюкан. Хитин, полисаха-
рид, состоящий из N-ацетилглюкозамина, связанного 
β-1,4-гликозидными связями, образует жесткий экзо-
скелет, обеспечивающий структурную поддержку. 
Другой важный полисахарид, β-1,3-глюкан, форми-
рует матрикс, который переплетается с хитином и 
другими компонентами клеточной стенки, придавая 
ей дополнительную прочность и целостность. Это де-
лает клеточную стенку грибов устойчивой к различ-
ным внешним воздействиям, включая ферментатив-
ное разрушение. Однако у некоторых организмов, в 
частности антагонистических микроорганизмов, есть 
механизмы для преодоления этой защиты. Они секре-
тируют специализированные ферменты, такие как 
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ми P. agglomerans, оказывают прямое воздействие на 
Monilinia fructigena и M. laxa [90]. Они накапливаются 
в клеточной мембране фитопатогенов, тем самым на-
рушая ее общую организацию [186]. Проникая в клет-
ки, ЛОС вызывают окислительный стресс, поврежда-
ющий внутриклеточные компоненты [37].

Пантоцины, продуцируемые Pantoea spp., прояв-
ляют сильное антибиотическое действие против фи-
топатогенных бактерий, включая Erwinia amylovora 
[32]. Синтез пантоцинов был впервые обнаружен у 
штамма P. agglomerans Eh252 (ранее известного как 
E. herbicola Eh252) [172]. Были идентифицированы две 
отдельные молекулы, пантоцин А и пантоцин В, и их 
функция была впоследствии описана у P. agglomerans 
Eh318 [182]. Пантоцин А представляет собой низкомо-
лекулярный пептид, продуцируемый видами Pantoea, 
например P. vagans C9-1. Штаммы P. agglomerans 
Tx10, P. agglomerans P10c и P. stewartii S301 также 
обладают всем нужным для синтеза пантоцина А. 
Пантоцин А может проникать в бактериальные клет-
ки посрредством транспортеров трипептидов и на-
рушать биосинтез гистидина [127, 148]. Также было 
установлено, что мишенью пантоцина А является 
L-гистидинолфосфатаминотрансфераза патогенных 
бактерий [72]. Выработка пантоцина B наблюдалась 
только у P. agglomerans Eh318 [145], а его антимикроб-
ная активность в отношении E. amylovora направлена 
на биосинтез аминокислот и ферменты N-ацетилкар-
нитинтрансаминазы [24].

В литературных данных встречаются описания ан-
тимикробных веществ, синтезируемых Pantoea spp., 

séptica, P. wallisii, P. eucrina, P. rodasii и P. rwandensis 
[96]. Это грамотрицательные, неинкапсулированные 
бактерии, не обладающие способностью к спорообра-
зованию. Они могут быть выделены из разных мест 
обитания, включая поверхности растений [157].

Способность Pantoea spp. защищать растения осно-
вана на нескольких механизмах, которые могут дейст-
вовать независимо или в синергии, включая конкурен-
цию, прямой антагонизм и стимуляцию иммунитета 
растений. Свою роль в этих различных механизмах 
играют многочисленные метаболиты (таблица 2).

Летучие органические соединения – это химические 
вещества, могущие быть в газообразном состоянии 
при температуре окружающей среды. Бактериаль-
ные ЛОС включают несколько типов молекул, таких 
как спирты, производные бензола, терпены и др. [162, 
179]. Некоторые ЛОС, продуцируемые микроорга-
низмами, обладают антагонистическими свойствами 
[71, 124, 183]. Антимикробные ЛОС, продуцируемые 
Pantoea sp., способны подавлять рост и развитие фи-
топатогенов, в том числе Alternaria alternaria, Septoria 
lycopersici и Corynespora cassiicola [95]. Основными 
компонентами этих ЛОС являются 3-метилбутанол 
и 2-нонанол, которые проявляют противогрибковые 
свойства. Штамм Pantoea sp. Dez632, исследованный в 
работе [130], является продуцентом антибактериаль-
ных ЛОС, которые подавляют подвижность Bacillus 
pumilus, возбудителя корневой гнили свеклы. Дан-
ный штамм в основном продуцирует производные 
бензола, такие как п-ксилол. Летучие органические 
соединения, продуцируемые несколькими штамма-

Табл. 2. 
Метаболиты бактерий рода Pantoea, участвующие в антагонизме с фитопатогенами

Метаболиты Штаммы Ссылка

Летучие органические 
соединения 

Pantoea sp. (Fe) 95
Pantoea sp. Dez632 129
P. agglomerans штаммы ACBC2, ACBP1 и ACBP2 90

Пантоцин А
P. agglomerans Eh252 172
P. agglomerans Eh318 182
P. vagans C9-1, P. agglomerans Tx10*, P. agglomerans P10c*, P. stewartii S301 * 41

Пантоцин В P. agglomerans Eh318 182

PNP-1 P. ananatis BRT175 115
P. ananatis PANS 99–36* 32

PNP-2 P. agglomerans Tx10 126
PNP-3 P. agglomerans штаммы 3581 и SN01080 180

Феназины
P. agglomerans Eh1087 53
P. agglomerans R190* 93
P. eucalypti FBS135 * 150

Дапдиамиды P. agglomerans CU0119 34

Ананатозиды P. ananatis BRT175 51
P. allii и P. stewartii 100

N(2-гидроксигексадецил)диэтаноламиновая кислота P. brenneri AS3 69

Примечание: *Возможность синтеза следует только из геномных данных.
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резистентность перца к Xanthomonas axonopodis pv. 
vesicatoria [75]. 

Сидерофоры, полученные из культуральной жидко-
сти P. brenneri 3.5.1 [156], проявляют высокую антаго-
нистическую активность в отношении F. oxysporum. 
Значительный антагонизм наблюдался во фракции 
метаболитов, растворенных в метаноле в отсутствие 
FeCl3. Как показано в [170], штамм P. ananatis AM-
0261 проявлял антагонистическую активность в от-
ношении грибов Cladosporium sp., Alternaria alternata 
и Fusarium sp., продуцируя индольные метаболиты с 
сильной противогрибковой активностью. 

Ростостимулирующие 
свойства штаммов рода 

Pantoea, перспективные для 
сельскохозяйственной практики

Некоторые штаммы рода Pantoea стимулируют рост 
растений, действуя через прямые и косвенные меха-
низмы. Прямые механизмы включают продукцию фи-
тогормонов, фиксацию азота, растворение соединений 
фосфора, калия и других элементов, а также секвестра-
цию железа бактериальными сидерофорами [30, 63]. К 
косвенным механизмама можно отнести антагонисти-
ческую активность в отношении фитопатогенов [161]. 

Фитогормоны представляют собой класс органиче-
ских соединений, которые оказывают положительное 
влияние на рост и развитие растительных клеток, тка-
ней и органов. К одной из основных групп относят-
ся ауксины [121, 140]. Некоторые видов рода Pantoea 
могут продуцировать ауксины, в частности индо-
лил-3-уксусную кислоту. Они способствуют росту и 
развитию корней растений [152]. Штамм P. agglomer-
ans C1, выделенный из филлосферы растений салата 
(Lactuca sativa L.), обладает способностью растворять 
фосфаты, продуцировать индолил-3-уксусную кисло-
ту и сидерофоры, а также подавлять рост и развитие 
фитопатогенов [98]. 

Азот в больших количествах содержится в атмос-
фере, но, как правило, является наиболее ограничи-
вающим питательным веществом для растений. Не-
способность многих сельскохозяйственных культур, 
таких как злаки, напрямую использовать свободно 
доступный атмосферный азот означает, что их рост 
и производство часто в значительной степени зави-
сят от применения химических удобрений, что при-
водит к выбросам парниковых газов и эвтрофикации 
воды [2, 59, 88]. Известно, что штаммы рода Pantoea 
способны фиксировать атмосферный азот, переводя 
его в доступную для растений форму [146]. Штаммы 
P. agglomerans, выделенные из ризосферы пшеницы 
и ячменя, обладают способностью фиксировать ат-
мосферный азот, а также выступают в качестве био-
удобрения улучшающего рост и развития злаковых 
культур [96]. 

относящихся к производным аминокислот [115, 147, 
181]. К настоящему времени обнаружены и частично 
охарактеризованы три из них [177]. P. ananatis BRT175 
производит непротеиногенную аминокислоту 4-фор-
миламинооксивинилглицин, непосредственно участ-
вующую в антибиотическом действии в отношении 
E. amylovora [115] подавляя аминотрансферазу E. am-
ylovora, тем самым нарушая метаболизм азота [147]. 
Производные аминокислот, выделенные из секрето-
мов различных штаммов P. agglomerans, также про-
являют антибактериальные свойства в отношении E. 
amylovora [180].

Феназины продуцируются различными видами 
Pantoea [65]. Основным феназином, идентифициро-
ванным среди метаболитов P. agglomerans, является 
D-аланилгризеолютеиновая кислота [52]. Продукция 
этого феназина была описана только для штамма P. 
agglomerans Eh1087 [53]. Однако P. agglomerans R190 
и P. eucalypti FBS135 также обладают генами, коди-
рующими ферменты, участвующие в биосинтезе фе-
назинов [93, 150]. Считается, что антибактериальный 
механизм действия феназинов обусловлен их способ-
ностью вмешиваться в цепь переноса электронов в 
клетках фитопатогенов [52].

Ананатозиды A и B представляют собой гликоли-
пиды, идентифицированные в секретах P. ananatis. 
Геномные исследования показывают, что способно-
стью продуцировать ананатозиды могут обладать P. 
allii и P. stewarti, однако до сих пор синтез этих моле-
кул был описан только для P. ananatis BRT175. Так как 
ананатозиды тесно связаны с рамнолипидами, кото-
рые проявляют сильные противогрибковые свойства, 
вероятно, что данные молекулы проявляют схожие 
свойства [51, 101].

N-(2-гидроксигексадецил)-диэтаноламиновая кис-
лота представляет собой биосурфактант, продуци-
руемый штаммом  P. brenneri AS3. Он проявляет 
антагонистическое действие против патогенов рода 
Fusarium [69]. 

Бактерии рода Pantoea способны активировать или 
праймировать защитные механизмы растений. Штамм 
P. agglomerans PA-AF2, найденный в виноградниках 
[174], способствует иммунному ответу у винограда, 
стимулируя накопления активных форм кислорода 
клетками растения, что вызывает активацию позд-
них защитных механизмов [100], а также снижает не-
гативное воздействие фитопатогена Botrytis cinerea. 
У этого штамма не наблюдалая прямая противог-
рибковая активность, что говорит о защите, обуслов-
ленной индуцированной системной устойчивостью 
[168]. В работе [61] показано, что семена редиса, об-
работанные суспензией P. agglomerans E278Ar, прио-
бретают значительную устойчивость к листовому па-
тогену Xanthomonas campestris pv. armoraciae. Штамм 
P. ananatis PS27 также вызывает индуцированную 
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рий Xanthomonas и Erwinia. Их влияние на растения 
приводит к снижению качества и значительным по-
терям урожая.

В настоящее время вырос интерес к использованию 
бактерий Pantoea spp. для биологического контроля. 
Механизмы защиты растений, демонстрируемые бак-
териями Pantoea, разнообразны, но большинство эф-
фектов, наблюдаемых в растениях, основано на секре-
ции специфических соединений, которые проявляют 
антагонистическую активность в отношении фито-
патогенов или способствуют стимулированию ин-
дуцированной системной устойчивостью растений. 
С точки зрения биологической защиты род Pantoea, 
по-видимому, очень похож на бактерии Bacillus или 
Pseudomonas. Эти бактерии, схожие по способу дей-
ствия, включая либо стимуляцию иммунитета, либо 
секрецию антимикробных соединений и биологиче-
ских поверхностно-активных веществ. Понимание 
механизма действия бактерий Pantoea в стимуляции 
иммунитета растений и характеристика новых соеди-
нений на их основе с антагонистической активностью 
могут быть полезны для разработки новых инокулян-
тов с различными механизмами действия, что приве-
дет к более эффективному биологическому контролю 
заболеваний.

Штаммы Pantoea, связанные с растениями, эффек-
тивно стимулируют рост многих культурных расте-
ний, в частности пшеницы, в основном за счет комби-
нации различных механизмов, стимулирующих рост 
растений. Среди этих механизмов – способность фик-
сировать атмосферный азот, выработка фитогормо-
нов, деградация фитатов, солюбилизация фосфатов и 
калия, продукция сидерофоров. 

Таким образом, штаммы рода Pantoea перспектив-
ны в разработке комплексных биологических средств 
защиты растений от фитопатогенов для экологически 
чистого сельского хозяйства, сокращающего чрезмер-
ное использование химических удобрений и пестици-
дов в окружающей среде. 

Благодарность: Исследование выполнено в рамках 
гранта Российского научного фонда по теме научного 
проекта «Новые бактериальные штаммы рода Pantoea 
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25-16-20076 от 17.04.2025 г.) и Министерства образо-
вания Кузбасса (соглашение № 01/2025 от 10.04.2025 г.).

Фосфор (P) является одним из важных макроэле-
ментом почвы. Изоляты бактерий рода Pantoea спо-
собны переводить нерастворимые соединения фос-
фора в растворимые. Оценка влияния инокуляции 
штамма P. agglomerans V8R67, растворяющего фосфа-
ты, на доступность фосфора и динамику бактериаль-
ного сообщества полузасушливой почвы в условиях 
in vitro показала высокую эффективность солюбили-
зации фосфата кальция, связанную со снижением pH 
из-за секреции глюконовой кислоты [129]. Штамм P. 
agglomerans ZB продемонстрировал высокую способ-
ность солюбилизировать различные нерастворимые 
неорганические источники фосфата. Обнаружена по-
ложительная корреляция между продукцией органи-
ческих кислот и растворением фосфата. Более того, P. 
agglomerans ZB обладает многими признаками, спо-
собствующими росту растений, такими как продук-
ция индолил-3-уксусной кислоты, фитазы, щелочной 
фосфатазы и способность фиксировать азот [92].

Ионы железа (Fe) являются ключевыми компо-
нентами различных метаболических путей в клетке 
[165]. Пара Fe(II)/Fe(III) участвует в катализе широ-
кого спектра окислительно-восстановительных реак-
ций и в системах переноса электронов. Ростостимули-
рующие микроорганизмы продуцируют сидерофоры 
при соответствующих условиях, тем самым регули-
руя биодоступность Fe [57]. Сидерофоры представля-
ют собой низкомолекулярные соединения с высоким 
сродством к Fe(III). Основная функция сидерофо-
ров заключается в преобразовании труднораство-
римого железа в доступную форму [35, 137]. Ряд ви-
дов Pantoea продуцируют сидерофоры: P. diversa, P. 
agglomerans, P. eucalyptii, P. allii и P. ananatis [144, 
145]. Было показано, что внесение P. ananatis в почву 
приводит к растворению переведению фосфора и цин-
ка в раствор и образованию сидерофоров и индолил-
3-уксусной кислоты [144]. По данным полногеномно-
го секвенирования, бактерии Pantoea, содержат три 
кластера генов, гомологичных кластерам различных 
типов сидерофоров [151].

Заключение
Фитопатогены ограничивают продуктивность 

злаковых культур и приводят к значительным эко-
номическим потерям. Наиболее распространен-
ными фитопатогенами, поражающими злаковые 
культуры, являются представители грибов родов 
Fusarium, Puccinia и Zymoseptoria, Botrytis и бакте-
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