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Разработанная Н.И. Вавиловым теория иммунитета расте-
ний к вредным организмам в последнее время получила 
развитие в познании тонких механизмов межорганизмен-
ных взаимоотношений не только в двухкомпонентной си-
стеме «растение-хозяин  — паразит», но и в многомерном 
метабиоме — метаорганизме, включающем, кроме самого 
растения, вирусы, бактерии, грибы и насекомых. В работе 
обсуждается участие в защитных реакциях растений в каче-
стве одного из компонентов этого метаорганизма — эндо-
фитных микроорганизмов, проявляющих, с одной стороны, 
прямое защитное действие  — антибиотическое, инсекти-
цидное, противовирусное, а с другой  — опосредованное 
ими праймирование устойчивости (иммунитета) в клетках 
растений. По мнению авторов, стратегия разработки новых 
экологически безопасных препаратов для защиты расте-
ний должна учитывать роль мутуалистического микробио-
ма в устойчивости хозяина к вредным организмам.
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Vavilov's theory of plant immunity to harmful organisms 
has been recently branching out in the knowledge of the 
subtle mechanisms of interaction not only in the two-
component system "plant-host  — parasite", but also in the 
multidimensional metabiom  — metaorganism, including, 
another of plant, viruses, bacteria, fungi and insects. The paper 
(article) discusses the participation in the protective reactions 
of plants as one of the components of this metaorganism  — 
endophytic microorganisms, exhibiting, on the one hand, a 
direct protective effect — antibiotic, insecticidal, antiviral, and 
on the other — their mediated priming of resistance (immunity) 
in plant cells. According to the authors, the strategy for the 
development of new environmentally friendly drugs for plant 
protection should take into account the role of the mutualistic 
microbiome in host resistance to harmful organisms. 
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Формирование современного агроценоза, одновре-
менно рентабельного и устойчивого к абиотическим, 
биотическим и антропогенным стрессовым факторам 
среды  — одна из актуальных научных и практических 
задач, решение которой позволит сформировать техно-
логию адаптивного растениеводства, в корне отличаю-
щуюся от ранее принятых, основанных на интенсивной 
химизации, включающей борьбу с вредителями и бо-
лезнями высокотоксичными пестицидами. Важно заме-
тить, что продукция, получаемая при этом, должна отве-
чать современным санитарно-гигиеническим нормам и 
не провоцировать развитие болезней у населения. 

Использование для защиты растений химикатов 
практически не предусматривает оценки физиологи-
ческого состояния растений и избавляет ценозы от 
вредных организмов, зачастую нарушая видовую струк-
туру ценоза в целом, а также функционирование фи-
зиологических систем растения, негативно отражаясь 
на качестве получаемой продукции. Например, нами 
наблюдалось более активное заселение патогенной 
микрофлорой при хранении клубней картофеля, об-
работанных ранее в полевых условиях пестицидами, в 
сравнении с контрольными и обработанными биопрепа-
ратами [1]. Кроме того, по мере использования химиче-
ских пестицидов у патогенов и вредителей формирует-
ся резистентность к ним, которая может свести на нет 
защитные мероприятия впоследствии.

Под руководством академика Н.И. Вавилова в Рос-
сии была собрана уникальная коллекция раститель-
ного материала практически со всего мира, впослед-
ствии позволившая рассматривать стратегию защиты 
растений с экологической точки зрения. Наблюдения, 
проведенные Н.И. Вавиловым, а также обобщенные им 
труды других исследователей, еще 100 лет тому назад, 

показали, что, несмотря на отсутствие у растений спец-
ифической иммунной системы, разные образцы одной 
и той же культуры характеризуются различной степенью 
восприимчивости к патогенам, а один и тот же образец 
может быть устойчив к одному изоляту патогена, но вос-
приимчив к другому. Таким образом, растения проявля-
ют внешние атрибуты иммунитета. 

В своей работе «Иммунитет растений к инфекци-
онным болезням» Н.И. Вавилов [2], впервые обобщив 
работы по генетическим механизмам устойчивости 
культурных растений к болезням, выявил их различия в 
пределах родов и видов, исследовал физиологические 
реакции растений-хозяев разных форм на внедрение 
определенных паразитов. Им была разработана тео-
рия взаимной эволюции хозяев и их патогенов, которая 
позволяла с высокой вероятностью оценить, является 
ли иммунным весь род или только определенные виды 
в пределах этого рода, а также — может ли иммунитет 
служить видовым признаком. Основываясь на этом, 
Н.И. Вавилов определил новое положение пшеницы 
Triticum persicum (T. carthlicum) в видовой систематике. 
В результате таких работ по иммунитету были выявле-
ны и генетические особенности патогенов, определены 
расы. Выяснилось, что паразиты могут специализиро-
ванно паразитировать на определенных видах и даже 
сортах растений. Более полно эта теория была развита и 
дополнена в последующем работами Я. Ван дер Планка 
[3], Л.В. Метлицкого [4], Ю.Т. Дьякова [5], И.А. Тарчев-
ского [6] и др. Современная ее интерпретация подробно 
описана в обзорной работе J.D. Jones и J.L. Dangl [7]. 

Следует вместе с тем заметить, что описанные в этих 
работах вопросы фитоиммунитета рассматриваются 
взаимоотношениями в «двумерной» биологической си-
стеме между патогеном (вредителем) и его хозяином 
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(растением). В то же время, нам известно, что как одна, 
так и другая «сторона» этой системы находятся в посто-
янном взаимодействии с другими микроорганизмами 
(микросимбионтами), и можно предположить, что и 
они вовлекаются в взаимоотношения растение-патоген 
(вредитель) [8]. Кроме того, исследования взаимоот-
ношений между растениями и, например, их патогена-
ми (симбионтами) долгое время проводились в рамках 
двух разных областей научных исследований — фитопа-
тологии и фитосимбиоза (мутуализма), с одной сторо-
ны, имеющие кардинальные различия, но с другой про-
являющие определенное сходство. 

Метаболические связи симбиоза включают установ-
ление мутуалистических трофических связей между 
макро- и микросимбионтами, при которых партнеры 
обмениваются определенными веществами, не синте-
зируемыми одним из них и приобретением одним из 
партнеров, как правило, хозяином, не присущих другим 
формам и видам этой экологической ниши свойств [9]. 
Взамен, микросимбионту предоставляются ресурсы в 
качестве экологической ниши. Партнеры симбиотиче-
ских (мутуалистических) взаимоотношений образуют 
совместную систему, у которой отличается от исходных 
организмов обмен веществ, что позволяет, например, 
растениям произрастать или существовать в условиях, 
где оба или один из партнеров не могут существовать. 
Используя совершенную систему сигналов, их рецеп-
торов и регуляторов уровня воздействия, участники 
патогенной, а также партнеры симбиотической систем, 
регулируют метаболические функции друг друга, их ин-
тенсивность, репродуктивную активность и, соответ-
ственно, численность популяции. 

Не вызывает сомнения, что партнеры симбиоза ча-
сто не могут существовать по отдельности, поскольку 
составляют единый метаорганизм, где участники вза-
имно влияют и не только помогают совместно выживать 
в таких условиях, где каждый в отдельности не смог бы 
существовать, но определяют путь эволюции. Напри-
мер, происхождение эукариот тесно связано с форми-
рованием симбиозов между неким простейшим орга-
низмом и предшественниками митохондрий и пластид. 
После осуществления полного сиквенса геномов хло-
ропластов и цианобактерий и установления гомологий 
их последовательностей нуклеиновых кислот, гипотеза 
эндосимбиотического происхождения растений счита-
ется неоспоримой. На симбиозе основаны важнейшие 
функциональные блоки биосферы. В качестве высоко 
уровня партнерства можно привести целую группу ме-
нее специфических симбиозов, собранных под общим 
названием лишайники, с участием грибов и водорос-
лей. Особый практический интерес у растениеводов вы-
зывают бобово-ризобиальный и микоризный симбиозы 
высших растений, формирующиеся, соответственно, с 
бактериями и грибами. В таких системах, как правило, 
микросимбионт помогает макросимбионту в нахожде-
нии новых форм питательных веществ (азота, фосфо-
ра), а макросимбионт снабжает микросимбионт слож-
ными органическими веществами. 

Выдвигаются идеи о том, что способность расте-
ниями формировать симбиозы с микроскопическими 
грибками способствовала заселению ими суши [9]. 
Предполагается, что параллельная эволюция грибов, 
формирующих с растениями арбускулярную микоризу, 
привела к их совместному росту и развитию в относи-
тельно неблагоприятных для развития водорослей в ус-
ловиях с относительной засухой. По данным анализа ис-
копаемых форм, микориза обнаружена у самых ранних 

форм высших растений [10]. Предполагается, что бла-
годаря взаимодействию с микроскопическими грибами 
древнейшие растения оказались способными выйти из 
водной среды и образовать новую экологическую нишу, 
где микориза могла выполнять роль корней и снабжала 
растения водой и минеральными веществами. Кроме 
этого выдвигаются предположения, что способность 
растений активно синтезировать лигнин так же тесно 
эволюционно связана с процессами взаимоотношения 
грибов с тканями растений [5]. Соответственно, актив-
ная продукция растениями этого слабо деградируемого 
микроорганизмами полимерного материала способ-
ствовала впоследствии формированию современного 
почвенного покрова. 

К настоящему времени обнаружен и следующий, 
более высокоорганизованный тип мутуалистических 
отношений между растениями и их микробиомом, на-
правленный на формирование у хозяина устойчивости 
к ряду неблагоприятных факторов среды абиотической 
и биотической природы [11]. Так, у термостойкой тра-
вы Dichanthelium lanuginosum, близкой родственницы 
проса, произрастающей в Йеллоустонском националь-
ном парке (США) на горячей почве вблизи геотермаль-
ных источников, был обнаружен симбиоз с эндофитным 
грибом Curvularia protuberate, который в свою очередь 
был инфицирован РНК-содержащим вирусом [12]. Ин-
тересно, что освобождение растений от эндофита, а 
также удаление вируса из организма гриба приводили 
к потере термоустойчивости у ранее инфицированных 
растений. Как видно из этой работы, симбиотические 
системы бывают не только двухкомпонентными. Ана-
логичная, но уже трехкомпонентная защита организма 
от потенциальных паразитов была продемонстриро-
вана недавно при формировании «защитной» системы 
у гороховой тли Acyrthosiphon pisum против наездника 
Aphidius ervi. В этой системе взаимоотношений выяв-
лено, что тли, инфицированные симбиотической про-
теобактерией Hamiltonella defense, оказались более 
устойчивыми к заселению личинками наездника. При 
этом, однако, было обнаружено, что некоторые штаммы 
бактерий защищали своего хозяина более эффективно, 
чем другие. Дальнейшие исследования показали, что 
в этой симбио-паразитической системе важное место 
занимают бактериофаги APSE, которыми оказывались 
инфицированы только штаммы бактерий, активно за-
щищающие тлей от наездников [13]. Обнаружено, что 
наездники, зараженные вирусами PDV, более успешно 
инфицировали своих хозяев, что было связано со спо-
собностью таких насекомых подавлять защитный ответ 
хозяина [14]. Подобные многокомпонентные и много-
уровневые по эволюционному развитию симбио-па-
разитические системы находят и у других организмов, 
наличие микросимбионтов в которых способствует их 
более успешному паразитированию на своих хозяевах. 
Так, в мицелии многих видов грибов, формирующих ар-
бускулярную микоризу, исследователи находят структу-
ры, подобные бактериям или вирусам. С помощью мо-
лекулярно биологических тестов они были описаны как 
грибные эндофиты, относящиеся к 19 видам бактерий 
из родов Methylobacillus, Bacillus и Paenibacillus [15]. 
Доля бактериального ДНК в таких грибах в некоторых 
случаях достигала 40% от общего содержания [16]. 

Человек уже давно обратил внимание, что симбиозы 
бактерий и грибов можно использовать в практических 
целях для повышения продуктивности некоторых куль-
тур. Так, применение в производственных целях ризо-
бий, формирующих симбиозы с бобовыми, можно счи-
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тать одной из успешных биотехнологических индустрий, 
способствующих усвоению растениями атмосферного 
азота. Использование микоризных грибов в целях по-
вышения доступности почвенного фосфора растениям, 
так же является перспективным. Поиск наиболее виру-
лентных штаммов микросимбионтов и, соответственно, 
высоко восприимчивых к ним форм макросимбионтов 
является особой и активно исследуемой отраслью со-
временной биологической науки, интерес к которой с 
каждым годом повышается, так как в этом усматрива-
ется, в первую очередь, переход растениеводства на 
более безопасные технологии получения качественной 
продукции, не содержащей остаточных пестицидов.

Одними из наиболее привлекательных объектов для 
промышленного производства препаратов, активно ис-
пользуемых в сельскохозяйственной практике, являют-
ся ризосферные и эндофитные штаммы бактерий рода 
Bacillus. Например, среди выделенных из тканей здо-
ровых растений хлопчатника (Душанбе, Таджикистан) 
76-и штаммов спорообразующих бактерий преобладал 
B. subtilis [17]. При обработке эндофитными штамма-
ми B. subtilis, выделенными из этой культуры, замечено 
уменьшение степени колонизации корней грибами рода 
Fusarium и, соответственно, ослабление развития вил-
та. На основе одного из штаммов B. subtilis 26Д создан 
препарат Фитоспорин, эффективный против плесневе-
ния и гнилей семян различных культур, черной ножки, 
фитофтороза, альтернариоза картофеля. На основе ли-
нии B. subtilis GB07 создан препарат, эффективный про-
тив патогенов рода Pythium на хлопчатнике. Защитная 
эффективность бактерии B. subtilis FZB-24 на растени-
ях спаржи и картофеля была высокой по отношению к 
патогенам F. oxysporum Schlecht, Streptomices scabies, 
Erwinia carotovora ssp. atroseptica [18]. Препарат Ба-
циспецин БМ на основе B. subtilis 739 использовался 
для подавления развития корневых гнилей, аэроген-
ных инфекций (желтая, бурая и стеблевая ржавчины) 
на посевах пшеницы, где его эффективность действия 
не уступала химическим пестицидам [19]. Примене-
ние препарата Бактофит на основе B. subtilis ИПМ-215 
снижало развитие корневых гнилей озимой пшеницы 
до 4-х раз и поражение мучнистой росой до 10-ти раз. 
Обнаружена стимуляция роста растений и антагонизм 
в отношении M. incognita при их обработке бактериаль-
ными штаммами B. cereus S-18, B. subtilis VM-1–32 и 
Pseudomonas sp. W-34. При обработке семян пшеницы 
СРРМ снижалась зараженность возбудителями корне-
вых гнилей до 51.0%, а возбудителями листостебельных 
болезней  — до 63,5%. Величина сохранённого урожая 
доходила, например, у пшеницы, томатов, яблони до 
25%, кукурузы и картофеля — до 20%, ячменя, люцерны 
и хлопчатника — до 15%, капусты — до 10%, а биологи-
ческая эффективность защиты — до 96,4% [20].

Важная составляющая защитного эффекта бакте-
рий растительного микробиома  — способность про-
дуцировать антибиотики. Это, например, циклические 
олигопептиды, ингибирующие синтез клеточных стенок 
патогенов; линейные и циклические олигопептиды, дей-
ствующие на мембранные структуры клеток; пептиды, 
ингибирующие образование комплекса инициации на 
малой субъединице рибосом; аминогликозидные сое-
динения, действующие на функцию рибосом. При этом 
показано, что штаммы B. subtilis вырабатывают инди-
видуальный набор антибиотиков (полимиксин, цирку-
лин и колистин) [21], активный против бактерий, фи-
топатогенных грибов Alternaria solani, Aspergillus flavus, 
Botryosphaeria ribis, Colletotrichum gloeosporioides, 

F. oxysporum, Helminthosporium maydis, Phomopsis 
gossypii. 

К другим защитным соединениям, продуцируемым 
участниками микробиома являются алкалоиды, повы-
шающих устойчивость к вредителям, например, эндо-
фитных гриба Acremonium coenophialum у овсяницы 
тростниковой [22], гриба Claviceps purpurea — у пшени-
цы [26]. 

Таким образом, микробиом растений, вырабатывая 
различные метаболиты, формирует вокруг растения 
антибиотический эшелон обороны, препятствующий 
заселению растений патогенами или поеданию фито-
фагами. 

Метаболиты микробиома способны не только защи-
щать хозяина, но и индуцировать в его клетках реакции 
устойчивости. Так в растениях арабидопсиса интер-
лейкин-подобные рецепторы TIR, содержащие нуклео-
тид-связывающий сайт и рецепторы, содержащие лей-
цин-богатые повторности (LRR), участвуют в системной 
индуцированной устойчивости (СИУ), активированной 
клетками B. cereus AR156, против гнили, вызываемой P. 
syringae pv. tomato (Pst) DC3000 [24]. Ассоциированные 
с растениями микроорганизмы (Pseudomonas и Bacillus 
sрp.) индуцируют фитоиммунную систему хозяев через 
механизм запуска жасмонат-этиленового сигнального 
пути, опосредованного сигнальным белком NRP-1, с 
участием бактериальных детерминантов, в том числе и 
липопептидов. Показано, что штамм B. subtilis BBG111 
запускает СИУ к возбудителю ризоктониоза R. solani в 
ризосфере риса, по меньшей мере, благодаря секре-
ции фенгицина и сурфактина, тем самым вызывая ре-
акцию сверхчувствительности и гибель клеток, причем 
иммунные реакции развиваются по ЖК/этилен-, АБК- и 
ауксин-зависимым сигнальным путям, что блокирует 
рост и развитие патогена на ранней стадии патогене-
за [24]. Обнаружена способность суфрактина B. subtilis 
запускать системную индуцированную устойчивость 
(СИУ) через активацию таких компонентов, как липокси-
геназы, липидпероксидазы, продукцию АФК, фенила-
ланинаммиак-лиазы, а также подщелачивание среды и 
накопление пероксида водорода [25].

Еще одной отличительной особенностью СК-незави-
симой СИУ, опосредованной СРРБ, является отсутствие 
прямой активации экспрессии PR-генов и развитие 
устойчивости по механизму сенсибилизации, назван-
ным прайминг [26–28]. Феномен праймирования бак-
териальными агентами заключается в приобретении 
растительными клетками повышенной чувствительно-
сти к воздействию чужеродных веществ и характери-
зуется более быстрой и сильной активацией клеточных 
механизмов защиты растения при атаке патогенами 
или насекомыми и может длиться довольно долго, что 
приводит к повышению устойчивости растений [26; 28]. 
СИУ, развивающаяся по пути прайминга, проявляется 
на различных этапах взаимодействия растений с пато-
генами и насекомыми, начиная от ранних ответов, кон-
тролируемых гормональной системой, активирующей 
различные сигнальные и защитные белки, и заканчивая 
долгосрочными ответами, вовлекающими регулирован-
ные изменения хроматина и метилирование ДНК [28]. 
Такой эффект, проявляемый эндофитными бактериями 
к растениям, способствует возможности разработки 
препаратов для защиты растений с пролонгированным 
действием, эффективным не только в условиях вегета-
тивного их роста в полевых условиях, но и при хранении.

Таким образом, идея коэволюции растения-хозяина 
и патогена, выдвинутая еще 100 лет тому назад ака-
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демиком Н.И. Вавиловым, нашла не только подтверж-
дение, но и развивается далее, расширяя наши пред-
ставления о патосистеме не как двухкомпонентной, а 
многомерной, в которой одну из главных ролей, наряду 
с патогеном может играть и мутуалистический эндофит 
растения, или инфекция самого патогена. Расшифров-
ка механизмов взаимодействия участников это сложной 
многоуровневой и многомерной системы позволит раз-

рабатывать новые стратегии и новые препараты защиты 
сельскохозяйственных культур от вредных организмов.

Работа выполнена в рамках госзадания по теме 
«Интегральные механизмы сигнальной регуляции им-
мунитета растений» (№ в системе регистрации Парус 
0246–2018–0035. № гос. регистрации ЦИТИС  — АА-
АА-А16–116020350027–7) и частично из средств РФ-
ФИ-офи № 17–29–08014.
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