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В аграрному виробництві абіотичні стреси є основною причиною втрати врожаю (до 50%) у всьому світі. Куль-
тура кіноа (Chenopodium quinoa Willd. (Amaranthaceae) унікальна не тільки своєю харчовою цінністю, але й висо-
кою толерантністю до дії багатьох стресогенних факторів завдяки широкій генотиповій мінливості. Доведено, 
що реакцію рослин на всі види несприятливих змін довкілля здатні змінювати ендосимбіонти – мікроскопічні гриби 
та бактерії. У рослин можуть формуватися асоціативні відносини з мікоризними грибами, ризосферними, епі-
фітними та ендофітними бактеріями за типом мутуалізму чи синергізму. Колонізація мікробними симбіонтами 
потенційно послаблює несприятливі ефекти абіотичних стресів у рослин кіноа. Існують різноманітні гіпотези 
для опису взаємодії рослина–ендофіт у сенсі підвищення стійкості до абіотичного стресу. Показано, що адап-
товані до стресу ендофітні гриби, як симбіонти рослин, здатні пом’якшувати негативні наслідки засолення або 
посухи шляхом зміни низки фізіологічних і біохімічних реакцій рослин. Кіноа вважається посухостійкою культу-
рою, здатною рости та давати насіння у напіваридних та аридних регіонах. Еволюційно рослини сформували 
різні механізми та реакції для перенесення нестачі води: морфологічні, фізіологічні та молекулярні. Але крім мор-
фофізіологічних адаптацій, що забезпечують толерантність рослин, на особливу увагу заслуговують асоціа-
тивні зв’язки з ендофітними грибами. Саме група грибів-мікоризутворювачів як мутуалістичних партнерів рос-
лин здатна послаблювати стресогенний вплив посухи та засолення. Кіноа пристосована до широкого діапазону 
маргінальних сільськогосподарських ґрунтів, схильних до впливу саме наявністю таких негативних  абіотичних 
факторів. Доведена роль мікоризних ендофітів у послабленні дії  цих стресогенних впливів на рослини. Крім гри-
бів виявлена також позитивна роль галотолерантних ризобактерій, асоційованих із кореневою системою кіноа, 
у послабленні стресу через засолення. 

Мікроорганізми, пов’язані з рослинами, можна використовувати для підвищення продуктивності рослин та їх 
врожайності у стресогенних умовах. Розмаїття видів і штамів бактерій, пов’язаних із кіноа, є привабливою пер-
спективою для розробки біотехнологічних препаратів  для посилення стійкості рослин до стресів та підви-
щення  продуктивності культури. Особливості едафічних мікроорганізмів, здатних підтримувати симбіотичні 
стосунки з різними екотипами кіноа, незважаючи на важливість цих асоціацій та їхню актуальність, залиша-
ються дотепер ще мало вивченими.

Ключові слова: кіноа, абіотичний стрес, стресогенні фактори, ендосимбіонти, мікоризні гриби, бактерії, 
мутуалізм, синергізм, стрес-адаптована та посухостійка культура, продуктивність посівів.
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Вступ. Псевдозлак Chenopodium quinoa Willd. – міс-
цева культура Південної Америки, відома з 3000 р. до 
н.е. Добре адаптована до суворих кліматичних умов 
пустелі та високогір’я, кіноа є важливим джерелом їжі 
у регіоні. 

Останнім часом  рослина привернула увагу завдяки 
своїй високій поживній цінності та унікальному біохіміч-
ному складу і вважається важливою потенційною куль-
турою для підтримання  продовольчої безпеки у світі 
(Tapiа, 2015).

C. quinoa (Amaranthaceae) – однорічна однодомна 
рослина з прямостоячим стеблом та почерговим розта-
шуванням листків із можливим різнокольоровим забарв-
ленням через уміст бетаціанінів. Суцвіття – волоть 
довжиною 15–70 см, розташоване термінально, або від 
пазух нижніх листків.

Традиційна класифікація кіноа базується на основі гео-
графічної адаптації. Виділяють наступні екотипи культури:

(1) valley – вирощується на висоті від 2000 до 3500 м 
над рівнем моря у Колумбії, Еквадорі, Перу, Болівії;

(2) altiplano – вирощується на великих висотах понад 
3500 м. над рівнем моря  навколо озера Тітікака на кор-
доні Болівії та Перу;

(3) salares – вирощується на солончаках Болівії 
та Чилі, має високу толерантність до засолення;

(4) sea-level – вирощується у низинних районах пів-
денної та центральної частини Чилі;

(5) subtropical or yungas – вирощується у вологих 
долинах Болівії та включає генотипи пізнього цвітіння 
(Tapia , 2015; Bhargava & Ohri, 2016).

Генотипи кіноа вкрай різноманітні. Природна мінли-
вість ознак, таких як тип суцвіття, колір та розмір насіння, 
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тривалість життєвого циклу, толерантність до засолення, 
вміст сапоніну та харчова цінність, сприяє адаптації 
кіноа до різноманітних середовищ (Bertero et al., 2004; 
Bhargava et al., 2007; Bhargava & Ohri, 2016; Fuentes & 
Bhargava, 2011; Gómez-Pando & Álvarez-Castro, 2010; 
Rodriguez & Isla, 2009).

Для збереження генетичної мінливості кіноа 
з 1960-х рр. започаткували створення генетичних банків. 
Нині 16 422 зразків цієї культури зберігаються у 59 ген-
них банках у 30 країнах (Bazile et al., 2016).

В аграрному виробництві абіотичні стреси є основ-
ною причиною втрати врожаю (до 50 %) у всьому світі. 
Grime J. P. описав стреси як явища, які обмежують фото-
синтетичну активність, наприклад дефіцит світла, води 
або мінеральних речовин у ґрунті (Grime, 2001).

Основні абіотичні стреси, що впливають на сучасні 
агроценози – посуха, заболочування, засоленість ґрунту, 
забруднення важкими металами, надлишок тепла, низькі 
температури і ультрафіолетове випромінювання (УФВ) – 
вивчають на генотипах кіноа, більшість із яких зосере-
джена у Болівії та Перу.

Три основні категорії екологічних стресорів, які впли-
вають на фізіологічні процеси та ріст рослин: (1) фізичні 
або абіотичні фактори, такі як посуха, температура 
та світло; (2) хімічні – забруднювачі повітря, важкі метали 
та токсини; (3) біотичні – конкуренція, фітофаги та хво-
роби (Nilsen & Orcutt, 1996).

Подібно до біотичних факторів, абіотичні стреси 
у популяціях рослин, можуть діяти як потужні, еволю-
ційно важливі агенти природного добору. Через трива-
лість еволюції рослин основні типи стресогенних серед-
овищ не є незвичними для більшості видів. Вважається, 
що у дикорослих рослин як компонентів природних еко-
систем механізми толерантності до стресів сформува-
лися еволюційно (Orcutt & Nilsen, 2000). Загальна кон-
цепція полягає у тому, що рослини краще витримують 
стреси, коли стикаються з дією подібних факторів на 
більш пізньому етапі розвитку (Krings et al., 2007).

Останнім часом з’явилися повідомлення,  що реакцію 
рослин на всі види стресів здатні змінювати мікроскопічні 
ендосимбіонти (гриби та бактерії).

1. Значення грибів-ендосимбіонтів у формуванні 
толерантності рослин до стресів. В організмі рослин 
живуть мікроорганізми (гриби, бактерії, актиноміцети 
тощо), які називаються ендофітами. Грибні ендофіти 
колонізують різноманітні рослинні тканини (Rodriguez et 
al., 2009). Вони можуть бути локалізовані всередині клі-
тин або у міжклітинниках провідної системи.

Ендофіти більш тісно пов’язані з рослиною і їх корис-
ний вплив значно більший, ніж представників ризосфер-
ної мікрофлори. Ендофітні мікроорганізми виявляють 
нижчу конкуренцію за поживні речовини, ніж мікроорга-
нізми, що живуть у ризосфері, і тому забезпечують низку 
переваг для рослини-господаря (Muñoz-Rojas & Caballe-
ro-Mellado 2003).

У рослин можуть формуватися асоціативні відносини 
з різними ендосимбіотичними мікроорганізмами, вклю-
чаючи мікоризні гриби, ризосферні, епіфітні та ендофітні 
бактерії (Dighton et al., 2005; Giauque et al, 2018).

Ендофітні гриби, пов’язані з кореневою системою, 
зазвичай зустрічаються у покритонасінних і висока 
швидкість колонізації цими організмами описана для різ-
них видів рослин та різних середовищ (Ananda & Sridhar, 
2002; Newsham et al., 2009; Porras-Alfaro et al., 2009; 
Khidir et al., 2010; Toju et al., 2013).

Зазвичай асоціації між мікоризним грибом і рослиною 
набувають мутуалістичного характеру, основаного  на 
обміні поживними речовинами між цими партнерами, 
де рослина постачає продукти асиміляції, а гриб сприяє 
активному поглинанню поживних речовин і води, колоні-
зуючи кортикальні клітини коренів рослин та формуючи 
арбускули (Vierheilig, 2004; Janouskova et al., 2017).

Існують різноманітні гіпотези для опису взаємодії 
рослина-ендофіт в сенсі підвищення стійкості до абіо-
тичного стресу. Три типи традиційних взаємодій – муту-
алізм, коменсалізм та паразитизм – можуть бути послі-
довними та стабільними формами співжиття у діапазоні 
дії абіотичного стресу принаймні для деяких типів ендо-
фітних асоціацій. Посилення мутуалістичної взаємодії, 
з посиленням стресу, узгоджується з припущенням, що 
ендофітні гриби можуть діяти як захисники-мутуалісти.

За нестачі елементів живлення у ґрунті, зокрема фос-
фору, мікоризне інфікування та наступні мутуалістичні 
зв’язки стають особливо корисними для рослини-госпо-
даря. Проте, характер взаємодії може змінюватися за 
більш сприятливих умов, набуваючи характеру коменса-
лізму або паразитизму, оскільки витрати на утримання 
ендосимбіонта перевищують переваги від партнерства 
(Morgan et al., 2005; Krings et al., 2007).

Для деяких видів рослин, інфікованих грибами (пере-
важно мітлиця висока та райграс багаторічний (Augé, 
2001) і кількох трав’яно-ендофітних асоціацій (Cheplick & 
Faeth, 2008; Khidir et al., 2010), доведено, що інфіковані 
господарі можуть виявляти більшу стійкість до посушли-
вих умов. Крім того, встановлено, що багато видів рос-
лин, інфікованих грибами-ендофітами в умовах дефіциту 
поживних речовин в ґрунті відзначаються покращеним 
ростом та розвитком (Cheplick & Faeth, 2008; Urcelay et 
al., 2011; Trivedi et al., 2020).

Однак, аналіз витрат і переваг рослинно-ендофітного 
симбіозу уздовж градієнтів абіотичного стресу виявляє 
достатню варіативність, що ставить  під сумнів концеп-
цію саме захисного характеру мутуалізму. Варіабель-
ність характеру симбіотичних відносин між рослиною 
та грибом-ендофітом на абіотичному градієнті відобра-
жає зміни у функції «витрати-переваги» та інтенсивності 
зараження ендофітом. Більшість грибних ендофітів 
визначаються як коменсали, або їх  функції в рослинах 
ще не досліджені. (Krings et al, 2007).

Асоціації із симбіотичними ендофітними грибами 
вважаються ключовим компонентом реакції рослин 
на абіотичний стрес (Rodriguez et al., 2008). Пові-
домляють про грибні симбіонти, що покращують стій-
кість господаря до низки абіотичних стресів, вклю-
чаючи посуху, спеку та засолення (Baltruschat et al, 
2008; Rodriguez et al., 2009; Singh et al., 2011; Bagher 
et al., 2013; Gupta & Huang, 2014; Gupta et al., 2021; 
Moghaddam et al., 2021). 
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Стійкість рослин до стресу, яка забезпечується пред-
ставниками деяких таксонів грибів, ймовірно передба-
чає їхню адаптацію до середовища існування, тобто 
види грибів, виділені з рослин, що зустрічаються у регі-
онах із високим рівнем екологічного стресу, є особливо 
ефективними для підвищення стресостійкості хазяїна 
(Rodriguez et al., 2008; Giauque., 2018).

Eндофітні гриби, адаптовані до стресу, здатні пом’як-
шувати негативні наслідки засолення шляхом покра-
щення низки фізіологічних і біохімічних реакцій рос-
лин, включаючи фотосинтез, швидкість транспірації, 
активність антиоксидантних ферментів і концентрації 
молекул осмопротекторів, таких як пролін і розчинні 
цукри (Rodriguez et al., 2008; Zarea et al., 2012; Azad & 
Kaminskyj, 2016; Li et al., 2017; Molina-Montenegro et al., 
2020; Moghaddam et al, 2021). У цьому сенсі види грибів, 
адаптовані до стресу, потенційно можуть бути викори-
стані як біологічний агент для послаблення дії абіотич-
ного стресу на рослини в агроценозах.

Ефекти впливу ендофітних грибів можуть бути 
синергічними або адитивними, коли присутність кількох 
мутуалістів забезпечує переваги рослині-господарю 
(Gazis and Chaverri, 2015; González-Teuber, 2016; Bilal 
et al., 2020). Переваги мікоризи щодо послаблення абі-
отичного стресу з участю одного виду беззаперечні. 
Проте синергічні ефекти взаємодії кількох видів грибів 
практично не вивчалися. Виняток становлять резуль-
тати нещодавнього дослідження, які свідчать, що співіс-
нування між кількома видами-ендофітами призводить 
до посилення толерантності рослин на комбінований 
абіотичний стрес (Bilal et al., 2020). Було показано, що 
рослини сої, інокульовані одночасно двома видами гри-
бів-ендосимбіонтів, характеризувалися покращеним 
ростом, фотосинтезом і антиоксидантними механіз-
мами у відповідь на дію таких стресогенних факторів, 
як важкі метали, висока температура, посуха, порівняно 
з рослинами, інокульованими одним видом або неіноку-
льованими (Bilal et al., 2020).

Ці результати підкреслюють важливість взаємодії 
кількох симбіотичних партнерів для послаблення стресу 
у рослин. Для сільськогосподарських культур поєд-
нання симбіотичних мікроорганізмів може бути корисним 
з точки зору розробки та вдосконалення стратегій управ-
ління агроценозами.

Незважаючи на те, що дослідження ендофітних гриб-
них угруповань у рослин останнім часом активізувалися, 
мало відомо про різноманітність і видовий склад ендо-
фітних грибів, пов’язаних із сільськогосподарськими 
культурами (Khan Khan et al., 2016; Zakariaet al., 2016).

Визнано, що близько 80 % видів наземних рослин, 
включаючи кіноа, утворюють арбускулярну мікоризу 
(Trouvelot et al., 2015), хоча протягом багатьох років, 
повідомлялося, що деякі види родини Chenopodiaceae 
(Amaranthaceae), не мають здатності до формування 
едафічного симбіозу з грибами (Rydlová & Vosfitka, 2001; 
Chaudhry et al., 2005).

Серед великого розмаїття едафічних організмів 
арбускулярні мікоризні гриби мають найбільшу здатність 
формувати симбіоз із коренями кіноа. У цьому сенсі 

цей тип симбіозу є найбільш корисним типом взаємодіії 
(Begum et al., 2019; Teste et al., 2020).

Відділ Glomeromycota є найважливішою групою гри-
бів-мікоризоутворювачів. Арбускулярні мікоризні гриби 
цього відділу зустрічаються у більшості типів рослин-
ності, де формують мутуалістичний симбіоз із коренями 
рослин. Незважаючи на поширення, описано відносно 
небагато представників цієї таксономічної групи.

Досліджено особливості двох видів, які колонізують 
кореневу систему кіноа. Вивчення видів Glomus mosseae 
та Glomus tortuosum на рослинах кіноа показало, що іно-
куляція Glomus mosseae йшла більш інтенсивно і  цей 
вид виявив найвищий рівень колонізації.

Встановлено, що види Talaromyces minioluteus 
(Penicillium minioluteum) і Penicillium murcianum коло-
нізують тканини коренів кіноа, що ростуть поблизу 
Салар-де-Атакама (González-Teuber et al., 2017). Вияв-
лено, що P. minioluteum покращує толерантність рос-
лини-господаря до водного стресу (González-Teuber et 
al., 2018).Тобто екофізіологічні реакції кіноа слід аналі-
зувати в зв’язку з середовищем зростання, що важливо 
для вивчення особливостей цього виду.

Низка вчених підкреслюють існування едафічних 
мікроорганізмів, здатних підтримувати симбіотичні сто-
сунки з різними сортами кіноа, однак, незважаючи на 
важливість цих асоціацій, їх актуальність та аналіз доте-
пер мало вивчені (Ruiz et al., 2014).

2. Посухостійкість кіноа як результат асоціацій 
з грибами-ендофітами. Екстремальні кліматичні умови, 
включаючи спеку, посуху та засолення ґрунту є ключо-
вими обмеженнями для росту та поширення рослин. 
(Houston & Hartley, 2003).

Кіноа вважається посухостійкою культурою, здатною 
рости та давати насіння у посушливих регіонах. Культура 
здатна адаптуватися до напів-посушливих і посушливих 
середовищ за межами регіону Анд, таких як Азія, Пів-
нічна Африка, Близький Схід і Середземномор’я.

Рослини сформували різні механізми реакції для 
перенесення нестачі води. Ці механізми можна розділити 
на три групи: (1) морфологічні стратегії, такі як уникнення 
стресу, наприклад, заглиблені корені та фенотипна 
пластичність, пов’язана з онтогенетичними процесами; 
(2) фізіологічні стратегії, такі як антиоксидантний захист, 
стабілізація клітинної мембрани, регуляція росту рос-
лин, продихова провідність і осмотичні пристосування; 
(3) молекулярні стратегії, такі як активація стресових біл-
ків (осмопротектори) і аквапорини (Orcutt & Nilsen, 2000; 
Jacobsen  et al., 2003; Rodriguez & Isla, 2009; González et 
al., 2009; Hinojosa et al, 2018).

Унікальні асоціації кореневої системи кіноа та грибів 
можуть сприяти здатності рослини переносити умови 
посухи. Колонізація ендофітними грибами покращує 
продуктивність C. quinoa та її здатність протистояти три-
валим періодам посухи (González-Teuber et al., 2019; 
Begum et al., 2019).

Гриб Penicillium minioluteum, використовували для 
вивчення впливу кореневих ендофітних грибів на фор-
мування стресостійкості різних сортів кіноа до  посухи. 
Результати продемонстрували збільшення біомаси коре-



69Вісник Сумського національного аграрного університету
Серія «Агрономія і біологія», випуск 3 (49), 2022

невої системи на 40 % при обробці інокулянтом. Разом 
із тим, не виявлено покращення процесу фотосинтезу, 
продихової провідності або фотохімічної ефективності 
за наявності ендофітних грибів. Таким чином, взаємодія 
між P. minioluteum і кіноа продемонструвала позитивну 
реакцію на формування біомаси коренів, але лише 
в умовах посухи (Hussin et al., 2017; González-Teuber et 
al., 2018).

З використанням ендофіта Piriformospora indica 
та сорту кіноа valley «Hualhuas» було проведено дослі-
дження у тепличних умовах. Результати показали 
успішну колонізацію P. indica кореневої системи рослин. 
Така асоціація може пом’якшити деякі наслідки посухи 
завдяки кращому надходженню води та поживних речо-
вин до рослин, що призведе до збільшення загальної 
біомаси, провідності продихів, водного потенціалу листя 
та чистого фотосинтезу (Baltruschat et al., 2008).

Такий симбіоз дозволяє рослинам-господарям покра-
щити свою продуктивність за рахунок підвищення про-
дихової провідності, фотосинтезу, підтримувати тургор-
ний тиск і клітинні функції, необхідні для метаболічних 
процесів в умовах водного стресу. Позитивний вплив 
колонізації грибами може посилити активність антиокси-
дантного ферменту в вегетативних органах кіноа. За 
умов посухи препарати грибів можуть сприяти синтезу 
аквапорину, який покращує поглинання води та підтри-
мує водний баланс (Augé et al., 2016).

Мікоризні арбускулярні гриби, які зустрічається 
виключно у природному середовищі існування диких 
родичів культурних рослин, є представниками роду 
Glomus, відомих своєю здатністю до активного погли-
нання мінералів і води в умовах висихання ґрунту, а 
також здатністю продукувати біоактивні сполуки. Роди 
Acaulospora, Claroideoglomus і Rhizophagus родини 
Glomeromycota виробляють багато міцелію, а також 
відомі високою інтенсивністю колонізації кореневої сис-
теми та ефективністю у забезпеченні коренів сполуками 
фосфору.

При вивчені особливості ендофітних грибів, пов’я-
заних з коренями кіноа, а також бактеріальних ендо-
фітів у насінні цієї культури встановлено, що колоніза-
ція мікробними симбіонтами послаблює несприятливі 
ефекти абіотичних стресів у рослин, а симбіотичні 
асоціації з мікроорганізмами сприяють перенесенню 
рослинами стресогенних змін навколишнього середо-
вища (González-Teuber et al., 2018 Hussin et al., 2017; 
Pitzschke, 2016).

Природними регіонами зростання кіноа є напівпу-
стельні регіони з екстремальними умовами нестачі воло-
гості та температури. Тому ймовірно, що мікроорганіз-
ми-симбіонти також пристосовані до цих стресогенних 
умов. Було виділено та ідентифіковано видове різнома-
ніття бактерій та досліджені їхні екосистемні властивості 
(фіксація азоту, мобілізація фосфору). Бактерії були пред-
ставлені видами: Bacillus amyloliquefaciens; B. tequilensis; 
B. vallismortis; B. subtilis; B. pumilus; В. licheniformis 
і B. firmus (виділені з листків). B. aryabhattai; B. mega-
terium; B. pumilus і Paenibacillus odorifer; Pseudomonas 
sp.; B. subtilis; Azotobacter sp. (ізольованa з коренів); 

B. subtilis; B. pumilus; B. amilequefasciens (виділені 
з насіння). B. cereus і B. thuringiensis також були виділені 
з ризосфери, всі інші види були ендофітами. Ці мікроор-
ганізми мають великий потенціал для розробки біотехно-
логії, адаптованої до кіноа.

Кіноа пристосована до широкого діапазону маргі-
нальних сільськогосподарських ґрунтів, у тому числі 
до тих, що мають високий вміст солей та схильні до 
посухи. В низці робіт розглядається одночасно солестій-
кість і посухостійкість кіноа (Hinojosa et al.,2018; Adolf et 
al.,2013; Jacobsen et al., 2003; Trognitz, 2003; Choukr-Al-
lah et al., 2016; Ruiz et al., 2016). Після публікації ета-
лонного генома кіноа було проведено нові дослідження 
транскриптомів стійкості до посухи та засолення у куль-
тури (Jarvis et al., 2017).

3. Толерантність кіноа до засолення. Засолення 
ґрунту є основним екологічним фактором, лімітуючим 
продуктивність сільськогосподарських культур у всьому 
світі. Біологічний підхід до цієї проблеми зосереджений 
на технологічних підходах щодо вирощування рослин, 
здатних вегетувати та створювати врожай на засолених 
ґрунтах.

Для сільського господарства майбутнього серед 
потенційних культур, адаптованих до зміни клімату, кіноа 
як факультативна галофітна рослина з винятковими хар-
човими властивостями, посідає чільне місце (Choukr-Al-
lah et al., 2016). 

Поступове засолення ґрунту, внаслідок зміни клімату, 
неминуче вплине на ґрунтовий мікробіом, а також рос-
линність. На відміну від інших факторів навколишнього 
середовища, таких як посуха, спека або висока освітле-
ність, які можуть впливати на ріст рослин на різних ста-
діях розвитку, хімічний склад ґрунту та вологість визна-
чають здатність насіння до проростання.

Адаптаційні стратегії рослин до високої солоності 
та стресу від важких металів мають багато спільного 
(Bose et al., 2014). Тому рослини-галофіти пропону-
ють використовувати для фіторемедіації (Lutts & Bas-
cuñan-Godoy, 2015).

Кіноа – це солестійка рослина, яка росте навіть при 
зрошенні 100 % морською водою (Koyro & Eisa, 2008). 
Рослина може накопичувати іони солей у тканинах 
і регулювати водний потенціал листків для підтримання 
клітинного тургора і транспірації (Jacobsen et al.,2003; 
Gómez-Pando et al., 2010).

Для перенесення умов засолення ґрунту, окрім ана-
томічної та морфологічної пластичності, рослини роз-
винули численні фізіологічні механізми, наприклад, 
осмотичну адаптацію, підвищену антиоксидантну реак-
цію, іонний гомеостаз для підтримки росту рослин. Для 
осмотичного регулювання неорганічні іони (K+, Na+ і Cl−) 
і сумісні органічні розчини (наприклад, розчинні цукри, 
пролін, гліцинбетаїн і поліаміни) є ключовими осмолі-
тами, які відіграють життєво важливу роль у зниженні 
водного потенціалу клітин (Adolf et al., 2013; Jaramillo et 
al., 2020; Azad & Kaminskyj, 2016).

Однак внесок в осмотичну адаптацію через нако-
пичення органічних розчинених речовин під впливом 
сольового стресу все ще є дискусійним і залежить від 
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генотипу, тривалості та інтенсивності стресу, сумісного 
ефекту інших факторів, а також віку рослини (Zlatev & 
Lidon, 2012; Ruiz et al., 2016).

Молекулярний аналіз кореневої системи рослин 
кіноа, що зростають в умовах засолених ґрунтів поблизу 
Солоного озера пустелі Атакама в Чилі показав, що 
корені є притулком для різноманітної групи ендофітних 
грибів. У грибній асоціації домінували роди Penicillium, 
Phoma та Fusarium (González-Teuber et al., 2017).

У рослин кіноа переваги від партнерства з грибами 
в умовах засолення включають індукцію антиоксидант-
них ферментів і антиоксидантних метаболітів, покращу-
ючи фотосинтез і продуктивність рослин. Встановлено, 
що антиоксидантні сполуки, що виділяються рослин-
но-грибним симбіозом у стресових умовах, сприяють 
протидії окислювальному стресу у C. quinoa, виклика-
ному засоленістю.

Додаткові механізми, потенційно залучені до посла-
блення впливу солі на продуктивність рослин за допомо-
гою ендосимбіотичних грибів у C. quinoa, досі невідомі 
та потребують подальшого дослідження. Важливою 
є синергічна дія кількох видів-симбіонтів, які створюють 
додаткові переваги для рослини-хазяїна.

Нещодавно були вивчені нові підходи, зокрема засто-
сування галотолерантних ризобактерій для покращення 
фізіологічної реакції кіноа на стрес, викликаний засолен-
ням (Yang et al., 2016; Yang et al., 2018).

Наприклад, ризобактерії, що стимулюють ріст рослин, 
використовували для поcлаблення негативних наслідків, 
спричинених сольовим стресом, завдяки їхній здатності 
фіксувати азот, виробляти сидерофори та фітогормони, 
розчиняти мінеральні нерозчинні фосфати (Ashraf & 
Foolad, 2005). Мікроорганізми не тільки впливають на 
властивості ґрунту, але й допомагають рослинам проти-
стояти соляно-лужному стресу, регулюючи фізіологічні 
та біохімічні реакції у рослинах.

Янг А. разом із співавторами досліджували зв’язок 
між галотолерантними бактеріями, що стимулюють 
ріст рослин (Enterobacter sp. і Bacillus sp.) і кіноа в умо-
вах засолення (Yang et al., 2016). Результати показали, 
що обидва штами пом’якшували негативний вплив 
солоності, зменшуючи поглинання Na+ і покращуючи 
водний баланс.

Незважаючи на сприятливий вплив на розвиток рос-
лин і перспективи для застосування, ендофітні бакте-
рії, що передаються насінням, досі мало вивчені. Проте 
встановлено, що основний вплив ендофітів насіння на 
рослини- хазяї включає стимуляцію росту та захист від 
стресу (Truyens et al., 2015). Покращене проростання 
насіння за рахунок епіфітної мікрофлори пов’язане 
з секрецією біоактивних вторинних метаболітів або 
з продукцією ACC дезамінази, яка знижує рівень гор-
мону стресу етилену (Glick, 2014; Xu et al., 2014, Bhagat 
et al., 2021).

Ендофітна асоціація може захистити кіноа від інших 
потенційно патогенних мікроорганізмів, забезпечуючи 
таким чином життєздатність насіння та розвиток рос-
лин. Представники епіфітної мікрофлори насіння кіноа 
здатні виробляти антимікробні речовини (Mousa & 

Raizada, 2015). Крім такої антагоністичної дії  проти фіто-
патогенів, мікробіота продукує фітогормони, 1-аміноци-
клопропан-1-карбоксилазу (ACC) дезаміназу та EPS для 
підтримки росту рослин в естремальних умовах.

Виявлено, що різноманітні види бактерій, такі 
як Pseudomonas aeruginosa, Azotobacter vinelandii, 
Sphingomonas paucimobilis, Azotobacter, Paenibacillus, 
Klebsiella, Bacillus і Pseudomonas spp. відіграють важ-
ливу роль у підтримці росту рослин в умовах абіотич-
ного стресу.

Використання ризобактерій, що стимулюють ріст рос-
лин (PGPR -Plant Growth-Promoting Rhizobacteria), 
сприяють росту рослин і також здатні покращити стій-
кість до стресу (Gururani & Upadhyaya, 2013; Elesawi et 
al., 2018; Tiwari & Lata, 2018; Kuzyakov & Razavi, 2019). 
Встановлено, що PGPR важливі для зменшення негатив-
них наслідків абіотичних стресів, таких як посуха, екстре-
мальні температури та вплив важких металів (Bresson et 
al., 2013; Gururani & Upadhyaya, 2013; Khan et al, 2019; 
Vardharajula et al , 2011).

Рід Pseudomonas належить до ризосферної 
мікрофлори. Вплив штаму Pseudomonas sp. на ріст і фізі-
ологію проростків C. quinoa оцінювали шляхом інокуляції 
насіння при сольовому стресі. За таких умов бактеріаль-
ний штам сприяв збільшенню маси коренів та загальної 
біомаси проростків, а також стимуляції росту рослин. 
Вміст хлорофілу а та хлорофілу b  підвищувався при іно-
куляції насіння. Тобто обробка насіння C. quinoa бакте-
ріями може покращити стійкість до засолення (Cai et al., 
2021). Невідомо, чи всі рослини кіноа з різних регіонів, 
містять ендофітні бактерії у насінні, і чи відрізняється 
мікробіоми толерантних до засолення сортів кіноа від 
менш стійких сортів. 

Дослідження вказують, що рослини завдячують 
своєю стійкістю вдалому поєднанню різних видів бак-
терій. Привабливою є перспектива використання бак-
теріальних штамів високотолерантних сортів кіноа на 
нестійких сортах, що дало б можливість підвищити толе-
рантність останніх. Бактерії є перспективними кандида-
тами для стратегій управління стресом для росту та роз-
витку рослин (Bhagat et al., 2021).

Багато досліджень показали, що на додаток до 
властивих рослинам механізмів подолання сольового 
стресу, мікроорганізми, пов’язані з рослинами, можна 
використовувати для підвищення продуктивності рос-
лин і врожайності у стресогенних умовах. Таким чином, 
біоремедіація засолених ґрунтів потребує використання 
рослин і мікробів, здатних переносити засолення.

Інформація про толерантність кіноа до інших стресо-
генних абіотичних факторів, таких як мороз, заболочування 
та забруднення важкими металами, ультрафіолетове 
випромінювання та висока температура повітря, досить 
обмежена. Так, епіфітні мікроорганізми (Pseudomonas 
sp., Enterobacter sp.) знижують фітотоксичність кадмію 
(Mastretta et al., 2009). Було виявлено, що стійкі до кад-
мію бактерії насіння (Bacillus sp., Pantoea sp.) збільшують 
поглинання кадмію при повторній інокуляції в рослин-го-
сподарів, які зазнали впливу кадмію. Такі бактерії є пер-
спективними для цілей фіторемедіації (Truyens et al., 2014).
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Виняткова здатність кіноа до відновлення робить 
культуру ще більш пластичною. Велике різноманіття 
видів і штамів бактерій, пов’язаних з кіноа, є перспектив-
ним для розробки біотехнологічних препаратів для під-
вищення стійкості та продуктивності кіноа.

Висновки. Незважаючи на численні дослідження 
про вплив стресогенних абіотичних факторів на кіноа, 
багато питань залишається нез’ясованими. Майбутні 
дослідження повинні зосередитися на генетичних осно-
вах і механізмах, залучених до вивчення взаємозв’язів 
стійкості кіноа до абіотичного стресу та хімічного складу 

рослин. Ця додаткова інформація дозволить селекціоне-
рам цієї культури створювати нові сорти, які широко при-
стосовані до різних умов навколишнього середовища, і, 
у свою чергу, сприятиме світовому поширенню кіноа.

Нещодавні дослідження схрещування між кіноа та її 
дикими родичами мають на меті створення нових гене-
тичних комбінацій з багатообіцяючими можливостями 
розмноження для вирощування в екстремальних умо-
вах. Загалом кіноа є чудовою моделлю для вивчення 
механізмів стійкості до абіотичного стресу та нових генів 
для покращення рослин.
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Stress resistance of quinoa and the role of endophite symbionts in its formation
The main reason for the crop loss (up to 50 %) in the whole world in agrarian production is abiotic stress. The quinoa 

crop (Chenopodium quinoa Willd. (Amaranthaceae) is unique not only for its nutritional value, but also for its high tolerance 
to the action of many stressogenic factors due to wide genotypic variability. It has been proven that endosymbionts - 
microscopic fungi and bacterias – can change the reaction of plants to all kinds of adverse environmental changes. Plants 
can form associative relationships with mycorrhizal fungi, rhizospheric, epiphytic and endophytic bacterias based on the type 
of mutualism or synergism. Colonization by microbial symbionts potentially mitigates the adverse effects of abiotic stresses 
in quinoa plants. There are various hypotheses to describe the plant–endophyte interaction in the sense of increased 
resistance to abiotic stress. It has been shown that stress-adapted endophytic fungi, as symbionts of plants, are able to 
mitigate the negative effects of salinity or drought by changing a number of physiological and biochemical reactions of plants. 
Quinoa is considered a drought-tolerant crop capable of growing and producing seeds in semi-arid and arid regions. 
Evolutionarily, plants have formed various mechanisms and reactions to tolerate water shortage: morphological, physiological 
and molecular. But in addition to morpho-physiological adaptations that ensure plant tolerance, associative relationships with 
endophytic fungi deserve special attention. It is the group of mycorrhizal fungi as mutualistic partners of plants that is able 
to reduce the stressogenic effects of drought and salinity. Quinoa is adapted to a wide range of marginal agricultural soils 
that are susceptible to the effects of such negative abiotic factors. The role of mycorrhizal endophytes in mitigating these 
stressogenic effects on plants has been proven. In addition to fungi, the positive role of halotolerant rhizobacteria associated 
with the quinoa root system in alleviating salinity stress was also revealed. Plant-associated microorganisms can be used 
to improve plant performance and yield under stressful conditions. The diversity of bacterial species and strains associated 
with quinoa is an attractive prospect for the development of biotechnological drugs to enhance plant resistance to stresses 
and increase crop productivity. Peculiarities of edaphic microorganisms capable of maintaining symbiotic relationships with 
different quinoa ecotypes, despite the importance of these associations and their relevance, remain little studied until now.

Key words: quinoa, abiotic stress, stressogenic factors, endosymbionts, mycorrhizal fungi, bacterias, mutualism, 
synergism, stress-adapted and drought-tolerant crop, crop productivity.


