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Аннотация.
Скрытый голод является социальной проблемой во многих странах мира и ежегодно провоцирует развитие алиментарно-
зависимых заболеваний у населения. Одним из решений проблемы скрытого голода является биофортификация –  
термин, который объединяет совокупность методов селекции, генной инженерии, агрономии и микробиологии. Цель 
работы – анализ актуальных исследований зарубежных специалистов по вопросам микробной биофортификации и  
оценке потенциала использования микроорганизмов для обогащения зерновых культур биогенными элементами.
Объектом исследования являлись научные публикации зарубежных ученых за период 1984–2024 гг. Поиск научных 
источников осуществляли в базах данных Scopus, ScienceDirect и Google Scholar. Поисковые запросы включали 
следующие ключевые слова и словосочетания: biofortification, wheat, rice, oats, growth stimulation, antagonism и phy- 
topathogens. Полученную информацию экспортировали из программного обеспечения Zotero в формате файла RIS. 
Обработку файла для анализа ключевых слов и представления их в графической форме осуществляли с помощью 
программы VOSviewer.
Основными механизмами микробной биофортификации являются фиксация атмосферного азота и солюбилизация био- 
генных элементов. Солюбилизация осуществляется за счет синтеза органических и неорганических кислот, протонов, 
сидерофоров, внеклеточных ферментов и других вторичных метаболитов. Микроорганизмы способны изменять экспрессию 
генов растений для лучшего поглощения и аккумуляции питательных элементов, а также архитектуру корневой системы 
растения для лучшего извлечения биогенных соединений из почвы. В работе обобщили сведения о лабораторных и 
полевых исследованиях микробной биофортификации зерновых культур. Микробной биофортификации подвергали 
рис, пшеницу, ячмень и т. д. Культуры обогащали такими элементами, как железо, селен, цинк, медь, марганец, азот, 
фосфор и калий. 
Применение биофортификации на основе ростостимулирующих микроорганизмов является экологичным, надежным 
и экономически эффективным подходом в обеспечении продовольственной безопасности страны и рациональным 
решением проблемы скрытого голода. Полученные литературные данные могут лечь в основу разработки микробных 
препаратов для сельского хозяйства.

Ключевые слова. Биогенные вещества, скрытый голод, сельское хозяйство, микроорганизмы, азот, фосфор, цинк, 
железо
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Microbial Biofortification of Grain Crops:  
Current State and Prospects
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Abstract.
Hidden hunger is a significant social issue in numerous countries worldwide, causing the development of nutrition-related 
diseases among populations annually. Biofortification offers a sustainable solution as it combines methods of cross-breeding, 
genetic engineering, agriculture, and microbiology. The authors reviewed international studies in the field of microbial bio- 
fortification in order to assess the microbial potential to enhance the essential element content in grain crops.
The review featured relevant scientific articles published by foreign experts in Scopus, ScienceDirect, and Google Scholar in 
1984–2024. The keywords included biofortification, wheat, rice, oats, growth stimulation, antagonism, and phytopathogen. 
The sources were processed in Zotero and VOSviewer.
Nitrogen fixation and nutrient solubilization are the main mechanisms of microbial biofortification. Solubilization occurs as 
a synthesis of organic and inorganic acids, protons, siderophores, extracellular enzymes, and other secondary metabolites. 
Microorganisms can improve the expression of plant genes in terms of absorption and nutrient accumulation. They also 
affect root systems, facilitating the extraction of nutrients from the soil. The authors summarized laboratory and field studies 
on microbial biofortification of rice, wheat, and barley with iron, selenium, zinc, copper, manganese, nitrogen, phosphorus, 
and potassium.
Biofortified growth-promoting microorganisms are a sustainable, reliable, and cost-effective approach to food security and 
hidden hunger issues. The review offers relevant information that can be used to develop new microbial preparations for the 
domestic agriculture.
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Введение
Постоянный рост населения обуславливает потреб-

ность в увеличении мощностей агропромышленного 
комплекса. Для этого в сельскохозяйственную практику 
внедряются инструменты, которые позволяют добиться 
высокой продуктивности культур. Однако вопросам 
качества полученного урожая уделяется недостаточно 
внимания, несмотря на актуальность проблемы дефи-
цита эссенциальных нутриентов у населения [1]. Такой 

дефицит называется скрытым голодом. При данном 
состоянии человек не испытывает потребности в увели-
чении количества пищи, но дефицит микро- и макроэле-
ментов, витаминов наносит урон здоровью, провоцируя 
развитие алиментарно-зависимых заболеваний. Это 
становится социальной проблемой для нынешнего 
и будущих поколений [2, 3].

Основная причина развития скрытого голода у насе-
ления – низкое содержание незаменимых нутриентов в  
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основных продовольственных культурах, таких как рис, 
пшеница и кукуруза [4–6]. Это может быть связано с  
широким распространением высокоурожайных сортов 
и гибридов, которые характеризуются более низким со- 
держанием питательных веществ в сравнении с тради-
ционными сортами [4]. С другой стороны, накоплению 
нутриентов сельскохозяйственными культурами пре-
пятствует низкое плодородие возделываемых почв [7].

В качестве устойчивого пути обеспечения населения 
питательными веществами разработан ряд мероприя- 
тий, которые позволяют выращивать богатые микро- 
элементами (биообогащенные) сельскохозяйственные 
культуры с повышенной биодоступностью питательных 
веществ [8]. Эти мероприятия объединили общим тер-
мином биофортификация. Биофортификация высоко-
эффективна с точки зрения экономики, т. к. этот метод 
более рентабелен в сравнении с обогащением готовых 
продуктов питания [9]. Биофортификация осущест-
вляется при помощи агрономических, селекционных, 
трансгенных и микробиологических подходов [10]. 
Известным примером биофортификации с помощью 
генной инженерии является разработка золотого риса. 
В 2000 г. немецкие профессора I. Potrykus и P. Beyer 
доказали возможность модификации генома белого 
риса для производства β-каротина – предшественника 
витамина А [11]. Несмотря на успешно проведенные 
исследования, проект не получил широкого призна- 
ния. Это связано с обеспокоенностью общественности 
этическими вопросами производства генно-модифи-
цированных культур.

К часто используемым методам биофортификации 
относят традиционные методы селекции [12, 13]. Дан- 
ные методы направлены на отбор культур с наиболее 
высокими технологическими и питательными каче-
ствами, склонными к аккумуляции определенных пи- 
тательных веществ. Селекция активно применяется 
для биообогащения пшеницы, риса, фасоли и дру-
гих культур [14, 15]. Например, в странах Латинской 
Америки ученые получили 23 новых сорта фасоли 
с высоким содержанием железа [14]. Недавнее иссле- 
дование позволило получить биообогащенные сорта  
пшеницы, в которых содержание цинка было уве-
личено на 74–79 % [16]. Эти сорта сохранили высо-
кий уровень технологического качества, сравнимый 
с другими популярными сортами пшеницы в Южной 
Азии. Однако селекция характеризуется рядом недо-
статков. Не все культуры являются подходящим мате- 
риалом для данного вида биофортификации. Целе- 
направленная селекция требует наличия достаточ-
ных генетических вариаций в зародышевой плазме 
для целевого микроэлемента [17]. Кроме того, тради-
ционная селекция представляет собой долгосрочный 
и трудоемкий процесс, который требует большого 
количества ресурсов [18].

Агрономическая биофортификация, которая подра- 
зумевает внесение удобрений в почву или внекорне- 
вую подкормку, является распространенной практикой  

на территориях с дефицитом биогенных веществ в  
почвах. Полевые эксперименты, направленные на изу-
чение роли удобрений в формировании питательной 
ценности зерен, показали, что наиболее оптимальной 
агрономической стратегией является внекорневая 
подкормка, в то время как внесение удобрений в почву 
мало эффективно [19]. Преимущество агрономической 
биофортификации перед генетической биофортифи-
кацией и селекцией заключается в том, что формы 
удобрений и методы их применения неспецифичны 
для сельскохозяйственных культур. Нормы внесения 
удобрений и способ их применения можно быстро 
адаптировать от одной культуры к другой, в то время 
как генетические и трансгенные методы биофортифи-
кации специфичны для каждой культуры. Тем не менее 
у агрономической биофортификации есть недостаток: 
применение данного метода может привести к эколо-
гическим проблемам [20].

Длительное применение минеральных удобрений 
вызывает изменения физических параметров почвы, 
что отрицательно сказывается на ее плодородии [21]. 
Биогенные вещества, содержащиеся в удобрениях (азот, 
фосфор и калий), накапливаются в почвах и модули- 
руют процессы флокуляции-дисперсии и/или коагуля-
ции, которые связаны с уплотнением почв. Уплотненная 
почва характеризуется меньшей пористостью, про-
ницаемостью и влагоудерживающей способностью. 
Растворимость вносимых питательных веществ в такой 
почве снижается, что затрудняет поглощение биоген- 
ных элементов растениями [22]. 

Серьезный урон минеральные удобрения наносят 
биологическому состоянию почв. Изменения в физико- 
химических параметрах почвы приводят к снижению 
микробного разнообразия и активности почвенных 
ферментов [23]. Нарушение симбиотических связей 
повышает восприимчивость растений к болезням и  
снижает устойчивость к абиотическому стрессу [24].

Еще одной проблемой минеральных удобрений 
является их низкая эффективность. Например, фосфор 
характеризуется низкой доступностью для культур 
из-за медленной диффузии и высокой скорости фик-
сации в почве [25]. Около 70 % вносимых фосфорных 
удобрений через непродолжительное время становятся 
недоступными для растений за счет трансформации 
в нерастворимые комплексные соли кальция, алюминия 
и железа [26, 27]. Азотные удобрения в почве подверга-
ются выщелачиванию и денитрификации. В результате 
этого около 50 % из них становятся недоступными 
для растений. Часть азотсодержащих удобрений улету-
чивается в атмосферу, что составляет 80–90 % от общих 
антропогенных выбросов аммиака [28]. 

В контексте несостоятельности биообогащения 
сельскохозяйственных культур описанными ранее 
методами биофортификация с использованием микро-
организмов рассматривается как многообещающая 
стратегия для решения проблем повышения качества 
урожая и предотвращения развития скрытого голода 
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населения. Целью работы являлся анализ актуальных 
исследований зарубежных специалистов по вопросам 
микробной биофортификации и оценке потенциала 
использования микроорганизмов для обогащения зер- 
новых культур биогенными элементами. 

Объекты и методы исследования
Проанализировали зарубежную научную литера- 

туру, которая соответствует тематике микробной био- 
фортификации, оценили количество доступных иссле-
дований и выделили главные характеристики этих ра- 
бот. Поиск осуществляли в таких базах данных, как  
Scopus, ScienceDirect и Google Scholar. Для поиска дан-
ных использовали поисковые запросы по следующим 
ключевым словам и словосочетаниям: biofortification 
(биофортификация), wheat (пшеница), rice (рис), oats 
(овес), growth stimulation (стимуляция роста), antagonism 
(антагонизм) и phytopathogens (фитопатогены). В обзор 
включили публикации, текст которых находится в  
открытом доступе. Если полный текст публикаций 
не удалось обнаружить, то статью исключали из иссле-
дования. В работе также не учитывали дубликаты 
и статьи, несоответствующие тематике исследования. 
Информация о выбранных источниках была экспорти-
рована из программного обеспечения Zotero в формате 
файла RIS. Обработку файла для анализа ключевых 
слов и представления их в графической форме осущест- 
вляли с помощью программы VOSviewer.

Результаты и их обсуждение
Описание отобранных публикаций. В ходе анализа 

62 работ выделили 1733 ключевых слова, из которых 
отобрали 41, встречающееся более 2 раз. На рисунке 1  
показана карта визуализации взаимосвязи между этими 
ключевыми словами.

Ключевые слова обозначены кругами разного цвета,  
размер которых варьируется в зависимости от частоты 
встречаемости (рис. 2). Связь между ключевыми слова- 
ми обозначается с помощью цвета и линий. Результаты, 
полученные с помощью VOSviewer, показали, что чаще  
упоминаются следующие ключевые слова (за исключе-
нием основных понятий): biosynthesis, Bacillus, enzyme, 
solubilization, antagonistic activity, indolylacetic acid, 
fungi, rhizobacterium и др.

Провели анализ частоты встречаемости ключе- 
вых слов в зависимости от года публикации статьи. 
Рисунок 3 отражает полученные результаты.

Наибольшее количество работ принадлежало вре-
менному промежутку с 2012 по 2020 гг. Наиболее 
активный рост числа публикаций по бифортификации 
наблюдался в период с 2015 г. 

Перспективы применения микробной биофорти-
фикации. Биофортификацию сельскохозяйственных 
культур актуально осуществлять с использованием мик- 
робных удобрений. Растения и микроорганизмы эволю- 
ционировали совместно, а взаимодействия между над- 
земной и подземной биотой считаются основными  

Рисунок 1. Взаимосвязь между ключевыми словами

Figure 1. Keyword net
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Рисунок 2. Частота встречаемости ключевых слов

Figure 2. Keyword frequency

Рисунок 3. Частота встречаемости ключевых слов по годам

Figure 3. Keyword frequency by year

2012 20202016 20182014
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факторами поддержания здоровья почвы и продук-
тивности сельскохозяйственных культур [29]. Более 
20 000 видов растений демонстрируют облигатные сим- 
биотические ассоциации с микроорганизмами [30]. 
Это отражает значение микроорганизмов в кругово- 
роте питательных веществ как движущей силы про-
дуктивности растений. 

Среди различных типов микроорганизмов наиболее 
изученной группой являются микроорганизмы, которые 
стимулируют рост растений. Они используют один или 
несколько прямых и косвенных механизмов для улуч-
шения роста растений. Основной механизм действия 
заключается в увеличении доступности питательных 
веществ в области ризосферы [31]. В метаболически 
активной области почвы, известной как ризосфера, 
происходит выделение, мобилизация и обеспечение 
растений не только макро- и микроэлементами. Важную 
роль в процессах играют ростостимулирующие микро-
организмы. Они повышают подвижность питательных 
веществ и изменяют морфологию корней растений, 
что приводит к увеличению площади корневой поверх-
ности и более эффективному усвоению питательных 
веществ из почвы [32, 33]. Исследования природных 
популяций показывают, что группы микроорганизмов с 
четко выраженными функциональными нишами участ- 
вуют в прикреплении и десорбции неорганических пи- 
тательных веществ, а также в расщеплении органиче-
ских остатков и их преобразовании в доступную для рас-
тений форму [34–37]. Помимо этого, микроорганизмы 
обладают другими полезными для растений свойствами. 
Например, продуцируют фитогормоны, проявляют анта- 
гонистическую активность в отношении фитопатогенов 

и повышают устойчивость растения к абиотическим 
стрессам. Комплексное положительное влияние микро-
организмов на растения обусловлено увеличением 
потенциала их применения в сельском хозяйстве [38].

Механизмы биофортификации, опосредованной 
микроорганизмами. Ростостимулирующие микроор-
ганизмы играют важную роль в азотном питании рас- 
тений. S. T. Ramírez-Puebla и др. обнаружили, что 50 % 
биологически доступного почвенного азота произво-
дится диазотрофными бактериями. Согласно другому 
исследованию микробиота ежегодно осуществляет 
фиксацию 200 млн т азота во всем мире [39].

Процесс трансформации азота микроорганизмами 
в доступную для растений форму называется азотфик-
сацией. Под данным термином понимается процесс 
превращения газообразного N2 в NH4+ [40]. Процесс 
азотфиксации, инициируемый микроорганизмами, 
можно описать как серию последовательных реакций: 
молекула азота превращается в аммиак в результате 
азотфиксации, аммиак в биологический органический 
азот путем ассимиляции и поглощения, а органиче- 
ский азот в аммонийную соль [41, 42]. Этот процесс 
позволяет растению полностью или частично удов-
летворить потребности в азоте за счет взаимодействия 
с эндосимбиотическими, ассоциативными и эндофит- 
ными микроорганизмами. Азотфиксирующие микроор-
ганизмы характеризуются конкурентным преимущест- 
вом перед нефиксирующими азот симбионтами [43, 44]. 
Обнаруженные азотфиксирующие микроорганизмы 
относятся к прокариотическому сообществу и разде-
лены на 59 родов. Классификация азотфиксирующих 
бактерий приведена на рисунке 4.

Рисунок 4. Классификация азотфиксирующих бактерий

Figure 4. Classification of nitrogen-assimilating bacteria

 

 
 

Микроорганизмы, осуществляющие фиксацию азота 

Аэробные аутигенные бактерии (Azotobacter, Azotomona и др.) 
 

 Микроаэробные аутигенные бактерии (Dexia, Mmethylomonas и др.) 

Факультативно-анаэробные аутигенные бактерии (Bacillus и др.) 

Специфические анаэробные аутигенные бактерии (Clostridium, Desulfotomaculum и др.) 

Аэробные комбинированные азотфиксирующие бактерии (Beijerinckia и др.) 

Микроаэробные комбинированные бактерии (Alcaligenes, Arthrobacter и др.) 

Факультативно-анаэробные комбинированные бактерии (Enterobacter, Klebsiella и др.) 

Фотоавтотрофные бактерии (Rhodobacter, родоспириллы и др.) 
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Процесс фиксации азота наиболее изучен для ризо-
бий (роды Rhizobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium 
и Sinorhizobium). Эти микроорганизмы вступают в  
симбиотические взаимодействия с бобовыми, способ-
ствуя образованию специализированных органов – 
клубеньков, которые фиксируют атмосферный азот 
за счет белкового комплекса нитрогеназы, подразделяе- 
мого на динитрогеназу и динитрогеназоредуктазу [45,  
46]. Молибдензависимая динитрогеназа образует- 
ся продуктами генов nifD и nifK, а динитрогеназо- 
редуктаза представляет собой гомодимер продукта  
гена nifH [47]. В зависимости от кофактора активного 
центра, связывающего металл, в природе существует 
три типа динитрогеназы. Молибденнитрогеназа выра-
батывается у всех диазотрофов в природе, в то время 
как ванадийную или железную нитрогеназу в допол-
нение к Мо-нитрогеназе продуцируют лишь некото- 
рые виды [48, 49].

Симбиоз бобовых растений и ризобий начинается с  
передачи молекулярных сигналов, контролируемых кас- 
кадом генов. Растения выделяют сигналы, такие как фла- 
воноиды (например, флавон, 7,4-дигидроксифлавон, 
изофлавон и генистеин), которые улавливаются бакте- 
риями в ризосфере [50]. Это приводит к выработке Nod- 
факторов, которые запускают процесс образования клу- 
беньков [51]. Начинается деление кортикальных и пери-
циклических клеток и бактериальная колонизация [52]. 
В процессе «созревания» клубеньков бактерии заключа-
ются в симбиосомную мембрану. В ней они находятся 
в микроаэробной среде (с более низкой концентра-

цией кислорода) и дифференцируются в бактероиды,  
фиксируя диффузионный газообразный азот [53].

Несмотря на то что симбиотическая азотфиксация 
распространена у бобовых, существуют микроорганиз- 
мы, в том числе некоторые диазотрофы, которые насе-
ляют ризосферу других сельскохозяйственных расте-
ний. В связи с этим дальнейшее изучение механизмов, 
задействованных в формировании симбиотических 
отношений между растениями и микроорганизмами, 
поможет адаптировать данный процесс для небобо- 
вых культур [54, 55].

Улучшение питания растений с помощью микроор-
ганизмов не ограничивается фиксацией атмосферного 
азота. Микроорганизмы играют важную роль в снаб-
жении растений железом. Хелатирование Fe3+ является 
наиболее эффективным путем поглощения железа кор- 
нями растений в условиях дефицита данного биоген- 
ного металла [56]. Микроорганизмы производят сиде- 
рофоры, которые представляют собой низкомолеку-
лярные органические соединения с сильным сродством 
к железу. Сначала сидерофоры образуют комплекс 
с Fe3+, а затем этот комплекс проникает в клетку через 
специфические рецепторы, расположенные на клеточ- 
ной мембране. У грамположительных бактерий транс-
порту комплекса сидерофор – железо в клеточные мем- 
браны – способствуют сидерофорсвязывающие белки, 
пермеазы и АТФазы, тогда как у грамотрицательных  
бактерий это опосредуется рецептором внешней мем- 
браны, периплазматическим связывающим белком 
и цитоплазматическим ABC-транспортером [57]. Когда  

Таблица 1. Микроорганизмы, способствующие накоплению железа в растениях

Table 1. Microbial accumulation of iron in plants

Наименование микроорганизма Культура Уровень повышения  
содержания железа, %

Источник

Bacillus subtilis ZM63, Bacillus aryabhattai ZM31 Кукуруза 78 [62]
Pseudomonas plecoglossicida, Bembidion antiquum, Enterobacter 
ludwigii, Acinetobacter tandoii, Pseudomonas monteilii

Нут,  
голубиный горох

12–18 [63]

Bacillus aryabhattai MDSR 14 Соя 36 [64]
Арбускулярная микориза Нут 5 [66]
Enterobacter cloacae subsp. dissolvens MDSR9 Соя 25 [64]

Таблица 2. Микроорганизмы, синтезирующие органические кислоты для солюбилизации цинка

Table 2. Microbial production of organic acids for zinc solubilization

Наименование микроорганизма Органическая кислота Источник
Bacillus megaterium Глюконовая [76]
Lysinibacillus sp. Глюконовая [76]
Pseudomonas aeruginosa 2-кетоглюконовая [77]
Burkholderia sp. Глюконовая [78]
Pseudomonas chlororaphis Глюконовая, малоновая, щавелевая [79]
Streptomyces narbonensis Лимонная, яблочная, 2-оксоглутаровая, янтарная [79]
Curtobacterium ocenosedimentum Лимонная, малоновая, 2-оксоглутаровая, янтарная [80]
Gluconacetobacter diazotrophicus 5-кетоглюконовая [71]
Bacillus altitudinis Гексановая, пентановая, миндальная [75]
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железо, связанное сидерофором, попадает в цитоплаз- 
му, то его трехвалентная форма восстанавливается 
до двухвалентной и отделяется от сидерофора [58]. 
Высвобожденное в результате данного процесса Fe2+ 
становится доступным для транспортной системы рас- 
тений [59]. Различные виды семейства Rhizobiaceae про- 
изводят сидерофоры как в ризосфере бобовых, так и не- 
бобовых растений в условиях дефицита железа [60, 61]. 
Многие микроорганизмы способствуют усиленному 
накоплению данного элемента в растениях (табл. 1).

Помимо сидерофоров, микробы производят хела-
торы, которые могут повысить доступность ионов опре-
деленных металлов. S. N. Whiting и др. предположили, 
что многие бактерии производят цинк-хелатирующие 
металлофоры, которые способствуют увеличению 
количества водорастворимого (биодоступного) цинка 
в почве [66]. M. C. Mastropasqua и др. сообщили, что 
Pseudomonas aeruginosa продуцируют в окружающую 
среду металлофор, который опосредует поглощение 
цинка в микробной клетке [67]. S. Lhospice и др. пред-
положили, что псевдолиновый металлофор является 
основным медиатором поглощения цинка в хелати- 
рующей среде [68].

Солюбилизация цинка микроорганизмами может 
осуществляться с помощью других механизмов: син-
теза органических кислот или экструзии протонов [69]. 
Органические кислоты, продуцируемые микроорганиз-
мами, снижают pH ризосферы и почвы вокруг нее, тем 
самым увеличивая подвижность цинка. Главную роль в  
мобилизации цинка играют глюконовая и кетоглюконо-
вая кислоты [70–72]. Они продуцируются бактериями 
различных типов (табл. 2). Производство лимонной, яб- 
лочной, щавелевой, винной, муравьиной и уксусной кис- 
лот связано с солюбилизацией цинка бактериями [73, 
74]. Bacillus altitudinis, выделенная в исследовании 
P. Kushwaha с соавторами, демонстрировала способ-
ность к солюбилизации трех источников цинка, в част- 
ности ZnO, Zn3(PO4)2 и ZnCO3. Исследования пока- 
зали, что солюбилизирующая активность основана 
на синтезе гексановой, пентановой и миндальной кис- 
лот [75]. Неорганические кислоты, а именно серная, 
азотная и угольная, способны облегчить процесс солю-
билизации, но являются менее эффективными в срав-
нении с органическими. 

Благодаря действию микроорганизмов увеличива- 
ется способность растений к поглощению цинка, что  
приводит к его аккумуляции. Например, наличие орга-
нических кислот, производимых Enterobacter cloaceae 
MDSR9, обуславливает более интенсивное поглощение 
и накопление цинка в соевых бобах [64]. Это является 
основой для использования цинксолюбилизирующих 
бактерий в сельском хозяйстве в качестве устойчивой 
стратегии для биофортификации сельскохозяйствен- 
ных культур цинком.

Важную роль микроорганизмы играют в повыше-
нии доступности фосфора. Преобладающими путями 
распространения фосфора являются минерализация, 

солюбилизация и иммобилизация. Эти процессы опо- 
средованы фосфатсолюбилизирующими микроорганиз- 
мами и зависят от содержания в почве неорганических 
минералов фосфора. Основные стратегии, используе-
мые солюбилизирующими микроорганизмами для рас-
творения фосфатов, включают выделение органических 
кислот, протонов и сидерофоров; экскрецию внекле-
точных ферментов; деградацию субстрата посредством 
минерализации [81]. Соляная, серная, азотная и уголь-
ная кислоты, продуцируемые микроорганизмами, уча-
ствуют в растворении фосфатов, но обладают более 
низкой эффективностью в сравнении с органическими 
кислотами. Механизм производства неорганических 
кислот, таких как азотная и серная, используется ви- 
дами Nitrobacter и Thiobacillus [82]. Ацидофильные и  
сероокисляющие бактерии производят сероводород 
как побочный продукт при разложении органического 
вещества, сульфатного восстановления и других био-
химических реакций. Сероводород вступает в реак-
цию с фосфатом железа, что приводит к выделению 
связанного фосфора [83]. Исследования показали, что  
сероокисляющие бактерии Delftia sp. SR4 автотрофно 
окисляли 20 мМ тиосульфата и 1 г–1 элементарной  
серы до 220 и 203 мг/л сульфата за 7 дней в аэробных 
условиях. Растения Brassica juncea, обработанные 
этим штаммом, усваивали на 116 % больше фосфора,  
чем неинокулированные [84].

Протонная экструзия является альтернативным 
способом растворения фосфора в почве микроорганиз- 
мами [85]. В культуральной жидкости Pseudomonas sp.  
наблюдали растворение фосфора, но не образование ор- 
ганических кислот [86]. Ученые предположили, что  
данный эффект обусловлен протонной экструзией, ко- 
торая протекает по следующему механизму: аммоний, 
присутствующий в почве, усваивается микроорганиз-
мами для синтеза аминокислот. Внутри микробной 
клетки аммоний превращается в аммиак, а избыток 
протона Н+ высвобождается в цитоплазму микробной 
клетки. Это подкисляет среду, окружающую микроб-
ную клетку, и способствует растворению нераство-
римых фосфатов [87]. A. S. Sharan и N. S. Darmwal  
представили доказательства того, что количество рас- 
творенного фосфора во время культивирования было  
больше при использовании NH4+ в качестве источника 
азота в сравнении с NO3– [88]. Такой механизм рас-
творения фосфора преобладает у небольшого числа 
микроорганизмов [89].

Еще одним механизмом трансформации фосфора 
микроорганизмами является синтез кислых и щелочных 
фосфатаз [89]. Щелочные фосфатазы гидролизуют 
около 90 % общего органического фосфора почвы и  
преобразуют его в доступную для растений форму [90]. 
Обработка почвы очищенными щелочными фосфата-
зами Bacillus licheniformis MTCC 2312 увеличивала 
процентное содержание фосфора в корне и стебле Zea 
mays L. в 2,35 и 1,76 раза соответственно [91]. Сов- 
местная инокуляция в почве фосфатсолюбилизирую-
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щего гриба Talaromyces helices L7B и арбускулярного 
микоризного гриба Rhizophagus ignores повышала 
активность щелочной фосфатазы почвы (459,38 МЕ), 
по сравнению с необработанной почвой (47,86 МЕ), 
а также улучшала содержание растворимого в почве 
фосфора на 50 % по сравнению с контролем [92].

Микробные фитазы обеспечивают извлечение фос- 
фора из фитатных соединений, которые представляют  
собой органическую форму фосфора [89]. Это имеет 
значение для повышения доступности фосфора, т. к. 
растения не способны усваивать фитаты. Исследования 
показали, что микроорганизмы играют важную роль  
в минерализации фитатов. Внедрение гена phy A из  
Aspergillus niger в Arabidopsis способствовало улуч-
шению фосфорного питания растения [93].

Микроорганизмы участвуют в трансформации се- 
лена, а также влияют на его биодоступность посредст- 
вом окисления, восстановления и метилирования во  
время метаболических процессов. Способность к повы-
шению биодоступности селена подтверждена у раз- 
личных микробов, таких как Bacillus, Escherichia, Lac- 
tobacillus, Pseudomonas и т. д. [94, 95]. G. Trivedi и др. 
выделили Paraburkholderia megapolitana, Alcaligenes 
faecalis и Stenotropomonas maltophilia, способные по- 
вышать доступность селена в почвах [96]. Синергизм 
между ростостимулирующими бактериями и микориз-
ными грибами играет важную роль в повышении кон-
центрации селена. При инокуляции растений штаммами 
селенобактерий и Glomus claroideum концентрация 
селена в зерне была на 23,5 % выше, чем у контроль-
ных вариантов. Такой синергизм может быть связан 
с тем, что селенобактерии способны получать питание 
из гиф арбускулярной микоризы или эктомикориз- 
ных грибов [97, 98].

Диссимиляционное восстановление является ос- 
новным путем микробной трансформации селена. Боль- 
шинство штаммов способно восстанавливать как селе-
нит, так и селенат до элементарного селена [99]. Ши- 
роко изученная β-протеобактерия Thaurea selenatis 
преобразует селенат в наноселен. Эта бактерия является 
анаэробной и использует селенат в качестве терминаль-
ного акцептора электронов в процессе дыхания [100]. 
M. Sura-de Jong и др. сравнили структуры микроб-
ного сообщества двух гипераккумуляторов селена – 
Astragalus bisulcatus и Stanleya pinnata. Исследования 
показали, что их характеристики являлись схожими, 
и все выделенные штаммы обладали функцией вос-
становления селенита до элементарного селена [101]. 

Перспективным в биофортификации свойством 
микроорганизмов является способность усиливать  
транспорт биогенных элементов в растениях посред- 
ством экспрессии определенных генов. Например,  
Paenibacillus polymyxa BFKC01 увеличивает высво-
бождение растениями фенольных соединений за счет 
активации мембраносвязанной железохелатредуктазы 
FRO2 и переносчика двухвалентных металлов IRT1  
и родственных генов [102]. Исследования Z. Sun и др. 

показали, что эндофитные микроорганизмы способны 
к экспрессии генов пшеницы, отвечающих за транс-
порт железа (например, IRT1 и NAM-B1), а также генов, 
отвечающих за секвестрацию и хранение железа в раз-
личных тканях/органах растений [103]. Ряд микро-
организмов обладает способностью модулировать 
системы поглощения различных питательных веществ 
растениями, особенно азота, фосфора и натрия [101, 
104]. Существуют данные о влиянии микроорганиз-
мов на растительные переносчики микроэлементов, 
таких как цинк и железо [105]. В некоторых случаях 
инокуляция микроорганизмами индуцировала экс-
прессию генов, связанных с синтезом микроэлементов. 
Например, инокуляция масличных пальм Hendersonia 
toruloidea привела к более высокой экспрессии THI4, 
THIC, TH1 и TPK, которые связаны с синтезом тиа-
мина [18, 106]. Инокуляция Pseudomonas fluorescens 
N21.4 привела к увеличению экспрессии нескольких 
генов биосинтеза флавоноидов у ежевики [107].

Важным механизмом биофортификации различ-
ных элементов является трансформация корневой 
системы растения под действием микроорганизмов. 
Глубокая корневая система и большая площадь поверх-
ности корня являются адаптивными признаками рас- 
тений-гипераккумуляторов. Предыдущие исследова- 
ния показали, что инокуляция эндофитами, продуци-
рующими сидерофоры или солюбилизирующими цинк, 
улучшала длину корня, площадь поверхности, объем 
и диаметр корня, а также среднее количество кончиков 
корней. Это способствовало обогащению зерна же- 
лезом и цинком. Помимо морфологии корня, изменя-
лись также его анатомические особенности [108, 109].

Микробная биофортификация зерновых куль-
тур. К наиболее часто возделываемым сельскохозяй-
ственным культурам относят рис, пшеницу, кукурузу, 
сорго, ячмень, просо и овес. Несмотря на то что они 
обеспечивают питанием большую часть населения,  
их состав характеризуется недостатком многих важ- 
ных биогенных элементов. В рисе наблюдается дефи-
цит железа, цинка и провитамина А, что является 
основной причиной скрытого голода в регионах, упо-
требляющих данную культуру [110]. Пшеница нужда-
ется в биофортификации цинком, железом, селеном, 
провитамином А и незаменимыми аминокислотами. 
Перспективной стратегией повышения пищевой цен- 
ности пшеницы является снижение содержания анти-
питательных соединений, например, фитиновой кис- 
лоты [111]. В кукурузе обнаружен дефицит витаминов Е  
(токоферола и токотриенола), С и А, а также белка [111].  
Ячмень содержит недостаточное количество цинка, 
железа, полиненасыщенных жирных кислот и т. д. [112].

Устойчивой стратегией биообогащения зерновых 
культур биогенными элементами является биофор- 
тификация с применением микроорганизмов. На дан-
ный момент существует большое количество иссле-
дований, подтверждающих эффективность данного 
метода (табл. 3).
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Биофортификация на основе микроорганизмов 
регулирует содержание микроэлементов в зерне, по- 
вышает их биодоступность и снижает потребность 
в удобрениях при производстве зерновых культур.  
Микроорганизмы играют решающую роль в биообо- 
гащении зерновых культур цинком и железом [124, 
125]. Ризосферные и эндофитные микроорганизмы 
влияют на биодоступность микроэлементов для рас-
тений. Однако эндофитные микроорганизмы счита-
ются более перспективными агентами для усиления 
поглощения и транслокации железа и цинка, поскольку 
косвенно влияют на регуляцию переносчиков метал-
лов. Эндофитные микроорганизмы Arthrobacter sulfo- 
nivorans (DS-68) и Enterococcus hirae (DS-163) способ- 
ствовали накоплению железа в зернах пшеницы [109,  
126]. Ростостимулирующую ризобактерию P. fluo- 
rescens можно применять для накопления цинка в  
зернах пшеницы [127]. A. Rana и др. сообщили, что 
содержание железа в зернах пшеницы увеличилось  
при инокуляции культуры Providencia sp. ПВ5 [125]. 
R. Prasanna и др. отметили влияние ризосферных 
микроорганизмов на биообогащение цинком кукуру- 
зы [128]. Инокуляция пшеницы Bacillus cereus-YAP6  
и B. licheniformis-YAP7 привела к увеличению концен-
трации селена, серы, кальция и железа в стеблях до  
375, 40, 55 и 104 % соответственно [129]. Pantoea 
dispersa MPJ9 и Pseudomonas putida MPJ6 увеличили 
содержание железа, белка и углеводов в пшенице [130].

Метаболиты Acetobacter aceti изменяют метаболи-
ческие процессы ячменя, что способствует повышению 
содержания витаминов в зерне [131]. Увеличение пог- 
лощения азота, железа, марганца и цинка в ячмене на- 
блюдалось при обработке азотфиксирующими бактери-
ями B. licheniformis RC02, Rhodobacter capsulatus RC04, 
P. polymyxa RC05, P. putida RC06 и Bacillus OSU-142. 
Исследования показали, что основным механизмом 
действия данных микроорганизмов является стимули-
рование роста за счет выработки фитогормонов [120].

Обработка пшеницы штаммом B. altitudinis WR10  
способствовала увеличению среднего числа зерен в коло- 
се, а также содержанию общего N, К и Fe в зернах [121].  
Обработка пшеницы штаммом Exiguobacterium aurantia- 
cum увеличила содержание Zn и Fe в шесть раз по срав-
нению с контролем. Также у обработанных растений 
наблюдалось более высокое содержание N, P и K [122].

Микроорганизмы и повышение продуктивности 
сельскохозяйственных культур. Применение микро-
организмов в сельском хозяйстве не ограничивается 
биофортификацией. Микроорганизмы обладают мно-
жественными механизмами улучшения роста и продук-
тивности сельскохозяйственных культур. При прямом 
стимулировании роста растений бактерии снабжают 
его основными фитогормонами, включая ауксины, 
цитокинины и гиббереллины [132]. Многочисленные 
ростостимулирующие микроорганизмы с различной фи- 
зиологией и морфологией способны продуцировать 
ауксины, а именно идолил-3-уксусную кислоту [133–
135]. В качестве наиболее известных продуцентов 
идолил-3-уксусной кислоты выделяют представителей 
следующих родов: Pseudomonas, Rhizobium, Aeromonas, 
Azospirillum, Enterobacter, Azotobacter, Klebsiella, Alcali- 
genes, Pantoea, Acetobacter, Herbaspirillum, Burkholderia, 
Bacillus, Rhodococcus и Streptomyces [136, 137]. 

Обычно растения очень чувствительны к коли- 
честву индолилуксусной кислоты в тканях. Воздействие 
данного фитогормона на растение заключается в ини-
циировании деления и элонгации клеток, формиро-
вании корневой системы, листьев и цветов, а также 
развитии и старении [138]. Индолилуксусная кислота 
также участвует в таких процессах, как фотосинтез, 
биосинтез метаболитов и формирование стрессоус- 
тойчивости [139]. 

Микробный синтез других фитогормонов мало изу-
чен [140]. Полный путь биосинтеза бактериального гиб-
береллина описан недавно [141]. В связи с этим поиск 
микроорганизмов-продуцентов данного фитогормона 

Таблица 3. Примеры микробной биофортификации зерновых культур

Table 3. Microbial biofortification of grain crops

Наименование микроорганизма Элементы Обогащаемая культура Источник
Chitinophaga sp., Comamonas testosteroni Se Рис [113]
Bacillus subtilis, арбускулярная микориза Zn, Fe Пшеница [114]
Stenotropomonas sp., Enterobacter sp., Bacillus sp., Pseudomonas sp., 
Glomus claroideum

Se Пшеница [115]

Piriformospora indica, Azotobacter chroococcum Zn, Fe Пшеница [116]
Pseudomonas fluorescens Zn Пшеница [117]
Bacillus aryabhattai Zn, Fe Пшеница [118]
Providencia sp., Brevundimonas diminuta, Ochrobactrum anthropi Fe, Zn, Cu, Mn Рис, пшеница [119]
Bacillus licheniformis, Rhodobacter capsulatus, Paenibacillus 
polymyxa, Pseudomonas putida, Bacillus

N, Fe, Mn, Zn Ячмень [120] 

Bacillus altitudinis N, K, Fe Пшеница [121] 
Exiguobacterium aurantiacum Zn, Fe, N, P, K Пшеница [122]
Klebsiella sp. Se Пшеница [123]
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актуален для сельского хозяйства. Сегодня идентифи-
цировано около 136 гиббереллиновых кислот, которые 
можно получить микробным синтезом [140–143]. Эти 
соединения стимулируют ряд метаболических функ-
ций растений, включая прорастание семян, удлинение 
стебля, цветение и образование плодов.

Еще одной группой фитогормонов, продуцируемых 
микроорганизмами, являются цитокинины. Они присут-
ствуют в культуральном фильтрате ряда бактерий, вклю-
чая Azotobacter sp., Rhizobium sp., Pantoea agglomerans, 
Rhodospirillum rubrum, P.  fluorescens, Bacillus subtilis 
и P. polymyxa [134]. Несмотря на то что данные микро-
организмы признаны эндофитами и способны стиму-
лировать рост растений, выработку бактериальных 
цитокининов долгое время не считали ростостимули-
рующим механизмом из-за малого числа исследований. 
Все больше исследователей сообщают о способности 
микробных цитокининов оказывать стимулирующее 
действие на рост растений. В исследовании B. R. Glick 
описано выделение, идентификация и характеристика 
бактериальных эндофитов, продуцирующих цитокини-
ноподобные молекулы [133]. Этилацетатный экстракт 
культуральных сред микроорганизмов использовали 
для инокуляции семядолей огурца. Анализ показал, 
что Pseudomonas resinovorans и P. polymyxa обладают 
ростостимулирующими свойствами. Наблюдаемый 
положительный эффект связан с бактериальными 
цитокининами [144].

Механизмом положительного влияния микроорга-
низмов на растения является антагонизм в отношении 
фитопатогенов [145]. Различные микроорганизмы про-
изводят антибиотики, ферменты и другие метаболиты, 
которые помогают контролировать патогены растений. 
Широкий спектр микроорганизмов действует как агент 
биоконтроля (табл. 4) [146]. 

S. Saechow и др. отметили высокий ингибирующий 
потенциал Bacillus amyloliquefaciens в отношении 

ряда грибковых патогенов риса, включая Curvularia 
lunata, Fusarium semitectum и Helminthosporium ory- 
zae [155]. Несколько видов ростостимулирующих 
микроорганизмов, таких как Bacillus simplex, B. subtilis, 
B. amyloliquefaciens, B. licheniformis, Bacillus velezensis 
и т. д., продуцируют противогрибковые соединения и  
конкурируют с грибковыми патогенами за простран-
ство и пищу [156]. Высокая антагонистическая актив-
ность рода Streptomyces в отношении Curvularia sp., 
Helminthosporium sp., A. niger и Fusarium sp. описана в  
современной научной литературе [157]. Род бактерий 
Bacillus продуцирует ряд вторичных метаболитов, 
проявляющих антагонистические свойства. К ним от- 
носят бактериоцины, антимикробные пептиды и липо-
пептиды, поликетиды и сидерофоры [158]. Например,  
B. amyloliquefaciens FZB42 представляет собой ком- 
мерчески доступный бактериальный штамм, способ-
ный продуцировать бацилломицин D. Это вещество 
подавляет развитие грибка Fusarium graminearum, по- 
ражающего пшеницу и ячмень [159]. L. Zhang и C. Sun 
описали фенгицин BS155 – циклический липопептид, 
продуцируемый B. subtilis BS155 [160]. Это вещество 
изменяет морфологию плазматической мембраны гиф 
и клеточных стенок, вызывая дисфункцию органелл, 
нарушение потенциала митохондриальной мембра- 
ны, окислительный стресс и конденсацию хроматина, 
что приводит к гибели клеток Magnaporthe grisea – 
фитопатогена, вызывающего болезнь риса.

Конкуренция между микробными сообществами 
за пространство и питательные вещества также активно 
применяется в биологическом контроле фитопатоге- 
нов. S. Sarrocco и др. отметили, что эндофитная колони- 
зация корней пшеницы Trichoderma gamsii T6085 сни-
жает вероятность заражения растения F. graminearum 
и  Fusarium oxysporum 7121 [161]. Данный микроорга-
низм является естественным конкурентом рода Fusa- 
rium. A. di Francesco и E. Baraldi сообщили, что штаммы 

Таблица 4. Микроорганизмы, продуцирующие антимикробные метаболиты

Table 4. Microbial production of antimicrobial metabolites

Наименование  
микроорганизма

Механизм биоконтроля Целевой патоген Источник

Bacillus velezensis Синтез внеклеточных ферментов, ингибирует рост 
мицелия и прорастание спор

Coniella vitis [147]

Bacillus amyloliquefaciens Синтез липопептиов, проявляющих 
противогрибковую активность

Rhizoctonia solani [148]

Pseudomonas chlororaphis R47 Ингибирование прорастания спор и синтеза HCN 
грибковыми патогенами

Phytophthora infestans [149]

Leclercia adecarboxylata Синтез сидерофоров и N-ацетил-β-глюкозаминидаза Fusarium solani [150]
Bacillus cereus B25 Продуцирование хитиназы А и В, 

гликозидгидролазы, петробактина  
и бациллибактина, сурфактина

Fusarium verticillioides [151]

Gnetum gnemon L. Синтез антимикробных пептидов Ralstonia solanacearum [152]
Bacillus subtilis Синтез β-глюканазы Fusarium oxysporum [153]
Bacillus subtilis Синтез сурфактина Medicago sativa [154] 
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Aureobasidium pullulans конкурируют с грибковым 
патогеном Monilinia laxa за железо путем продуци-
рования сидерофоров [162]. Это позволяет снизить 
распространение патогена на территориях с низкой 
концентрацией железа.

Еще одним механизмом, активно используемым для  
борьбы с фитопатогенами, является индуцирование ус- 
тойчивой системной резистентности растений. Это до- 
стигается с помощью нескольких механизмов, включая 
увеличение синтеза фитоалексинов и белков, связанных 
с патогенезом, усиление синтеза лигнина и глюканов, ко- 
торые утолщают стенки растительных клеток, что услож-
няет проникновение патогенов [163, 164]. Микроорга- 
низмы, участвующие в формировании индуцированной 
системной резистентности, представлены в таблице 5.

Микроорганизмы способны активировать гены 
защиты растений, не вызывая каких-либо изменений 
в геноме. Например, эндофитная бактерия Burkholderia 
gladioli увеличивала содержание эндогенной жасмоно-
вой кислоты и повышала экспрессию сигнального пути 
жасминовой кислоты для индуцирования системной 
устойчивости растения-хозяина, что способствовало 
защите от F. oxysporum [171]. 

Проблемы, ограничивающие применение био- 
фортификации. Микробная биофортификация пред-
ставляет собой эффективный инструмент в обогащении 
сельскохозяйственных культур биогенными элемен- 
тами. Существует ряд сложностей, которые не позволя- 
ют использовать данный метод повсеместно. Причиной 
низкой эффективности микроорганизмов могут быть  
особенности почв. Для поглощения нескольких эле- 
ментов растение может использовать одну и ту же транс-
портную систему. Например, почвенная сера ингиби- 
рует процесс поглощения селена, поскольку метаболи- 
ческий путь этих элементов в растении совпадает [172]. 

Для оптимизации стратегии биофортификации 
необходимо учитывать послеуборочную обработку 
каждой культуры. Например, зерна большинства зла-
ковых обычно потребляются после процесса поли-

ровки или помола. В процессе этих технологических 
операций зерно теряет большое количество биогенных 
элементов. Несмотря на то что некоторые минераль-
ные элементы, такие как сера и селен, присутствуют 
в высоких концентрациях внутри зерна, наибольшая 
концентрация питательных и биоактивных веществ 
содержится в отрубях [173]. В связи с этим для биофор- 
тифицированных культур рационален подбор обра-
ботки, которая позволяет сохранить биологическую цен- 
ность продукта. Также рационален поиск стратегий, 
позволяющих увеличить концентрации биогенных 
соединений в определенной части растения, чтобы 
избежать их потери в процессе обработки.

Еще одной сложностью, препятствующей внедре- 
нию методов биофортификации в сельскохозяйствен-
ную практику, является недоверие потребителей. Вве- 
дение некоторых питательных веществ может изме-
нять внешний вид продукта. Культуры, обогащенные  
каротиноидами, обладают оранжевой мякотью, что 
является отталкивающим для многих потребителей. Мо- 
тивировать население на покупку продуктов с нестан-
дартным внешним видом является непростой задачей. 
Кроме того, повышение концентрации биогенных 
элементов в продукте может привести к изменению его 
вкусовых качеств. Следовательно, для повсеместного 
внедрения методов биофортификации необходимо 
повышать осведомленность населения о пользе био-
обогащенных культур [174].

Несмотря на описанные сложности, метод микроб- 
ной биофортификации остается рациональным реше-
нием проблемы производства высококачественного уро-
жая, богатого биогенными веществами. Экологическая 
безопасность и экономическая эффективность являются 
основными преимуществами, обуславливающими рас-
пространение ростостимулирующих микроорганизмов 
в сельском хозяйстве. В последние годы наблюдается 
устойчивое увеличение сегмента микробных препара- 
тов на мировом рынке, в том числе за счет активизации 
научных исследований в данной сфере. 

Таблица 5. Примеры микроорганизмов, индуцирующих системную резистентность растений

Table 5. Microorganisms that induce systemic resistance in plants

Наименование  
микроорганизма

Механизм биоконтроля Целевой патоген Источник

Bacillus  
amyloliquefaciens

ABA/SA (FZB42-индуцированное закрытие устьиц), 
активация генов, связанных с защитой PR-la,  

LOX, ERF1

Phytophthora nicotianae, 
Rhizoctonia solani

[165, 166] 

Bacillus cereus Подавление miR825 и miR825, нацеленное на активацию 
генов, связанных с естественной защитой растения

Pseudomonas syringae pv. 
tomato

[167]

Pseudomonas 
fluorescens

Активация защитных путей салициловой, жасминовой  
и абсцизовой кислот

Plasmopara viticola,  
Botrytis cinerea

[168]

Streptomyces pactum Повышение стрессоустойчивости растения за счет 
синтеза фенилаланин-аммиаклиазы, активация защитных 

генов PR-1, PR2, PR-5

Вирус желтой пятнистости [169]

Paenibacillus alvei Активация защитных генов PR-1, PR2, PR-5 Verticillium dahliae [170]
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Актуальность в изучении потенциала микроорганиз- 
мов в сфере биофортификации представляют совре-
менные методы омиксных технологий. Например, гене- 
тика помогает выявить изменения в экспрессии генов 
во время микробных взаимодействий, что имеет значе- 
ние для понимания роли микроорганизмов в биофорти-
фикации. Все большее внимание уделяется следующим 
исследовательским вопросам: влиянию микроорганиз- 
мов на содержание питательных веществ в экономиче-
ски важных сельскохозяйственных культурах; иденти-
фикации новых перспективных микробных штаммов; 
использованию синергетической микробной активности, 
например, между арбускулярной микоризой и другими 
полезными бактериями; оценке полевой эффектив-
ности штаммов в различных экологических режимах 
для обеспечения адекватного поглощения растениями 
питательных веществ и улучшения качества урожая. 

Выводы
В течение долгого времени методы селекции и агро- 

номии оставались основным направлением биообога-
щения сельскохозяйственных культур. Они до сих пор 
играют важную роль в биоофортификации, но их при-
менение ограничено высокой трудоемкостью, вре-
менными затратами и рядом экологических проблем. 
Ростостимулирующие микроорганизмы, присутству-
ющие в почве и ризосфере, играют важную роль в гео-
биохимическом круговороте почвенных минералов 

и доставке питательных веществ растениям. Они спо- 
собны изменять экспрессию определенных генов, свя-
занных с поглощением и транспортировкой в растениях 
необходимых микроэлементов, таких как цинк, железо, 
селен и т. д. Применение биофортификации на основе 
ростостимулирующих микроорганизмов может быть 
экологически обоснованным, надежным и экономич-
ным подходом в сравнении с другими традиционными 
методами для обеспечения продовольственной безо-
пасности и ликвидации скрытого голода. 
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