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ПЕРСПЕКТИВНЫЕ СВОЙСТВА Bacillus thuringiensis И НАПРАВЛЕНИЯ 
ИХ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ДЛЯ ЗАЩИТЫ РАСТЕНИЙ
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Одной из актуальных проблем защиты растений от вредителей и болезней является создание эколо-
гически безопасных препаратов, применение которых не сопровождалось бы резистентностью це-
левых объектов биоконтроля. Огромным потенциалом в этом отношении обладают микроорганиз-
мы, среди которых наиболее перспективными являются эндофиты, заселяющие внутренние ткани
растений без вреда для растительного организма. Среди таких микроорганизмов бактерии Bacillus
вызывают особый интерес благодаря их широкому распространению в природе, безопасности мно-
гих видов для человека, относительной простоте производства препаратов на их основе. В обзоре
рассмотрены свойства Bacillus thuringiensis: эндофитность, инсектицидность, антибиотическая ак-
тивность, продукция регуляторов роста и мобилизация элементов питания растений, индукция
устойчивости, а также возможность конструирования новых штаммов с примением методов генной
инженерии.
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Патогены и вредители вызывают значитель-
ные потери урожая сельскохозяйственных куль-
тур. Использование химических средств защиты
растений (ХСЗР) с целью избавления от вредящих
организмов на полях, в особенности насекомых,
стало традиционной практикой современного рас-
тениеводства. Несмотря на то, что применение
ХСЗР приносит пользу, защищая сельскохозяй-
ственные растения и обеспечивая эффективность
земледелия, вместе с тем их использование при-
вело к росту озабоченности потребителей безопас-
ностью для человека и животных как самих ХСЗР,
так и получаемых продуктов питания, развитием
резитентности вредителей к существующим пре-
паратам и необходимости решения этих проблем.

Альтернативными ХСЗР против вредителей счи-
таются биопрепараты на основе различных видов
энтомопатогенных микроорганизмов, в том числе
и бактерий Bacillus thuringiensis Berliner (Bt), изу-
чение защитных свойств которых начал в Японии
инженер-шелковод Ишивата [1], выделив из
мертвых гусениц тутового шелкопряда Bombyx
mon бактерию, названную Bacillus sotto. Бактерия
была идентифицирована как возбудитель смер-
тельной инфекции этого насекомого – болезни
Сотто. Впоследствии ее классифицировали как
патовар Bacillus thuringiensis subsp. sotto. Спустя

несколько лет в 1911 г. немецкий ученый Эрнст
Берлинер [2] в провинции Тюрингия из мертвых
личинок мельничной огневки Anagasta kuehniella
выделил бактерию, получившую название Bacillus
thuringiensis в честь указанной местности. Затем, в
1938 г. во Франции появился первый коммерче-
ский продукт семейства “Битоксибациллинов”,
названный “Sporene” и предназначенный пре-
имущественно для борьбы с амбарными огневка-
ми [3]. В 1950 гг. прошлого столетия почти одно-
временно и независимо в СССР и в США стали
появляться первые коммерческие инсектициды
на основе Bt. В СССР производство первого тако-
го инсектицида – “Энтеробактерина” было осво-
ено на Бердском (Россия) и Степногорском (Ка-
захстан) заводах [4]. В 1949 г. микробиолог Е.В.
Талалаев из мертвых личинок сибирского шелко-
пряда выделил бациллу, названную Bacillus den-
drolimus, которая впоследствии стала действую-
щим началом биопрепарата “Дендробациллин”,
успешно применявшегося для защиты лесов от
вредителей. В это же время в США штамм подви-
да Bacillus thuringiensis subsp. kurstaki использовал-
ся для производства биоинсектицида “Thurin-
cide”. В 1970 г. из гусениц хлопковой моли Pecti-
nophora gossypiella Saund., погибших при
естественной эпиозотии, был выделен штамм Ba-
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cillus thuringiensis var. alesti HD-1 (серотип Н3a3b,
subsp. kurstaki). Использование этой бактерии для
защиты растений от целевых насекомых было по-
чти в двадцать раз эффективнее по сравнению с
имеющимися в то время другими биоинсектици-
дами, что привело к созданию в 1983 г. биопрепа-
рата “Лепидоцид” на основе этого штамма.

В настоящее время в мире в качестве основы
биоинсектицидов чаще всего используются штам-
мы Bt подвидов (subsp.) kurstaki, aizawai, israelensis,
tenebrionis, thuringiensis. Благодаря высокой специ-
фичности по отношению к различным вредите-
лям и безопасности для окружающей среды мно-
гие исследователи считают препараты на основе
Bt эффективной и экологически безопасной аль-
тернативой ХСЗР [5]. Более того, Bt-препараты
разрешены для применения в органическом зем-
леделии как за рубежом, так и в России.

Пестициды на основе Bt составляют до 75%
мирового рынка продаж биоинсектицидов и око-
ло 4% от всех инсектицидов. В России зареги-
стрированы следующие биопрепараты: на основе
Bt subsp. thuringiensis: “Битоксибациллин”,
“Лептоцид”, “Инсетим”; Bt subsp. kurstaki –
“Лепидоцид”, Bt subsp. toumanoffi – “Биослип” [6].
В Белоруссии известны препараты на основе
Bt subsp. dendrolimus (“Дендроллин”) и Bt subsp.
darmstadiensis (“Бацитурин”) [7].

Несмотря на довольно детальные исследова-
ния свойств бактерий Bt, распространенность
препаратов на их основе и высокую эффектив-
ность некоторых из них для защиты растений от
определенных видов насекомых, существует ряд
дискуссионных вопросов. Анализ современных
тенденций в стратегии повышения устойчивости
к фитофагам и фитопатогенам и продуктивности
сельскохозяйственных культур предполагает не-
обходимость выявления перспективных направ-
лений дальнейшего применения микроорганиз-
мов указанного вида в растениеводстве.

Спорные вопросы таксономии Bt. Активное ис-
пользование препаратов на основе Bt привело к
тому, что вредители приобретают устойчивость к
наиболее часто используемым штаммам, что ста-
вит под угрозу их эффективность и требует поиска
новых штаммов и токсинов, обладающих различ-
ными механизмами действия и высокой активно-
стью. В связи с этим возникают вопросы иденти-
фикации штаммов, а в отношении таксономии
некоторых видов бактерий Bacillus, в том числе и
Bt, до сих пор ведутся дискуссии.

Исследования морфологии клеток и спор, фи-
зиолого-биохимических свойств с использовани-
ем иммунохимических и молекулярно-генетиче-
ских методов анализа позволили прийти к выводу
о наличии серотипов=подвидов (Serovars=Sub-
species) Bt и провести внутривидовую таксономи-
ческую классификацию на основе анализа Н-ан-

тигена жгутиков бактерий. Согласно этой класси-
фикации, вид Bt включает 69 антигенных групп и
13 подгрупп [8]. Вместе с тем, такое распределе-
ние серогрупп не имело четкой связи со специ-
фической инсектицидностью штаммов. Интерес-
но и то, что бактерии этого вида с генами инсек-
тотоксичных белков гомологичными между
собой до 90% кодируют белки с различной токси-
ческой специфичностью к разным видам насеко-
мых. Например, гены cry1Aa и cry1Ac на 84% иден-
тичны друг другу, но только белок cry1Aa токсичен
для шелкопряда (Bombyx mori L.), тогда как гены
cry3Aa и cry7Aa идентичны друг другу на 33%, но
оба продукта проявляют токсичность против ко-
лорадского жука Leptinotarsa decemlineata Say [9].

Молекулярно-генетические методы иденти-
фикации представителей Bacillus позволили раз-
делить их на кластеры и в соответствии с эволюци-
онным деревом генетического расстояния вклю-
чить вид Bt в один кластер с такими видами, как
B. anthracis, B. cereus, B. medusa, B. mycoides, B. ma-
roccanus, B. simplex и B. psychrosaccharolyticus. Дру-
гие исследователи, определяя филогенетическое
родство между 40 видами рода Bacillus и исполь-
зуя последовательности нуклеотидов 16S рДНК и
16S-23S внутреннего транскрибируемого спейсе-
ра, в один и тот же кластер с видом Bt включили
только виды B. anthracis, B. cereus, B. mycoides [10].

Согласно Лю с соавт. [11] Bt – продуценты ин-
сектотоксинов, входят в надвидовую группу бак-
терий B. cereus, также называемую как B. cereus
sensu lato (s.l.), включающую 21 близкородствен-
ный вид. Широко известны среди них B. anthracis,
B. cereus, Bt, B. mycoides, B. weihenstephanensis, B. pseu-
domycoides, а также недавно идентифицирован-
ные B. gaemokensis, B. manliponensis, B. cytotoxicus,
B. toyonensis, B. bingmayongensis и B. wiedmannii. На
основании фенотипических и филогенетических
данных авторы выделили еще 9 новых видов бакте-
рий: Bacillus paranthracis sp. nov., B. pacificus sp. nov.,
B. tropicus sp. nov., B. albus sp. nov., B. mobilis sp. nov.,
B. luti sp. nov., B. proteolyticus sp. nov., B. nitratiredu-
cens sp. nov., B. paramycoides sp. nov.

Несмотря на признание многими авторами Bt
как отдельного вида, существуют альтернативные
мнения в вопросах: является ли Bt реальным ви-
дом и отдельным членом группы B. cereus; отно-
сить ли Bt к группе бактерий B. cereus s.l. или B. ce-
reus sensu stricto; следует ли рассматривать Bt как
самостоятельный вид или подвид B. cereus, несу-
щий только соответствующую плазмиду [12].
Особенно много вопросов появилось после полно-
геномного секвенирования ДНК Bt, когда была об-
наружена исключительно высокая генетическая
близость этого вида с видом B. cereus [13], что может
привести к сложности их выявления и разделения в
пищевых продуктах. В другой работе, основываясь
на секвенировании гена 16SРНК Bt ATCC 10792T
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(ACNF01000156) и B. paranthracis Mn5T (KJ812420),
была показана наибольшая генетическая бли-
зость их друг к другу [13]. Вместе с тем, одним из
наиболее четких маркеров, позволяющих отли-
чить вид Bt от B. cereus, может быть транскрипцион-
ный регулятор XRE, контролирующий у Bt продук-
цию большинства белковых кристаллических ток-
синов [14], что позволило некоторым авторам
штаммы B. cereus s.l., продуцирующие инсекти-
цидные кристаллы, отнести к виду Bt [15].
Учитывая приведенное выше, в этом обзоре B. ce-
reus обсуждается наряду с Bt.

Экологические ниши Bt. Микроорганизмы рода
Bacillus относят к типичным представителям
почв, а бактерии Bt, точно так же, как и B. subtilis,
считаются “вездесущими”. С начала выделения
первого штамма Bt исследователи получили мно-
жество патоваров этого вида бактерий из трупов
насекомых и среды их массового скопления, с по-
верхности листьев растений, из воды, фекалий
животных, почвы, объектов мукомольных заво-
дов и хранилищ зерна [16].

Встречаемость Bt, а также близкородственного
вида B. cereus в различных природных объектах,
недостаточное количество работ, четко раскры-
вающих пути циркуляции бактерий этого вида в
природе, аналогично указанным выше разногла-
сиям по таксономии, приводят к разногласиям в
определении экологической ниши этого вида бак-
терии. Одни авторы считают Bt космополитной
почвенной бактерией со случайной инсектицид-
ной активностью [17], другие относят нишу этих
бактерий к филлоплану, считая их мутуалистами
по отношению к растениям благодаря инсекти-
цидности [18], третьи склоняются к тому, что Bt
являются комменсалами кишечной микробиоты
насекомых, не вызывающих явных заболеваний,
а в/на растениях оказавшихся случайно [19]. При
этом возможны два сценария: при строгой инсек-
тицидности дополнительным резерватом так на-
зываемой инфекции для растений становятся по-
гибшие насекомые, падающие на поверхность
почвы, однако такой способ в эволюционном ас-
пекте постепенно уменьшал бы вероятность успеш-
ного распространения Bt в окружающей среде.
Можно предположить, что для бактерий предпо-
чтительнее выделяться в окружающую среду с экс-
крементами насекомых, однако по этому сцена-
рию увеличивается популяция насекомых, уничто-
жающих растения, что по обратной связи может
привести к сокращению пищевых ресурсов для фи-
тофагов. Для соблюдения баланса в пищевых цепях
может быть “целесообразным” встраивание в геном
бактерии плазмид инсектицидности. Когда, где и
как это происходит и происходит ли это в расти-
тельных тканях не известно.

“Целесообразность” взаимодействия бактерий
Bt с растениями для сохранения своих свойств и по-

пуляции в природе может демонстрироваться уси-
лением инсектицидной активности штаммов Bt под
влиянием растительных компонентов. Например,
пектин и ксилан модулировали образование
биопленки бактерий Bt и способствовали повы-
шению их инсектицидности [20]. Образование
биопленки с участием растительных экссудатов
наблюдали при многократной, искусственной,
адаптационной эволюции Bt к корневой системе
арабидопсиса [21]. В связи с этим изучение пред-
ставителей Bt, эндофитно и мутуалистически вза-
имодействующих с растениями, представляется
актуальным не только с позиции практического
использования этих бактерий как потенциальной
основы биоинсектицидов, но и для понимания
целостной картины взаимоотношений указанной
выше триады: растение – насекомое – Bt.

Эндофитность. Ткани растений могут быть
вполне эффективной природной нишей обита-
ния бактериальных популяций, в том числе и Bt.
Следовательно, возможность обнаружения новых
хозяйственно-перспективных штаммов микро-
организмов (как про-, так и эукариот), в том чис-
ле и Bt, среди разнообразия эндофитного микро-
биома растений вероятна в высокой степени.

До недавнего времени было мало известно об
эндофитности Bt, но факты обнаружения популя-
ций Bt на листьях растений, в том числе и древес-
ных [22] предполагали такое свойство. Например,
на листьях клевера Trifolium hybridum клетки Bt
наблюдались после того, как растения выросли из
семян на почве, обработанной суспензией клеток
этой бактерии [23]. В более поздних работах пока-
зано, что некоторые из “некоммерческих” штам-
мов Bt не только обнаруживаются в тканях расте-
ний, но и способны в таком состоянии выраба-
тывать кристаллические инсектицидные белки
и липопептиды [24], а также фитогормоны и ве-
щества, индуцирующие иммунный потенциал рас-
тений против патогенов [25]. Эти данные ставят
вполне закономерные вопросы: как Bt колонизиру-
ет растения; как бактерии этого вида эволюцио-
нировали, чтобы убивать насекомых-фитофагов
и для чего; как клетки Bt перемещаются внутри
растений из подземной части в надземную.

Существует мнение, что насекомые и растения
можно рассматривать как своеобразных проме-
жуточных хозяев, поддерживающих жизненный
цикл Bt [26], а наличие плазмиды, кодирующей
Bt-токсин, периодически способно облегчать
прохождение этого цикла в природе. Согласно ци-
тируемой выше работе, находясь в почве, клетки Bt
способны через ризосферу или иным способом
проникать внутрь растения и распространяться
по тканям. При поедании насекомыми растений,
заселенных такими бактериями, последние попада-
ют в кишечник фитофагов, а затем, вместе с экскре-
ментами, вновь в почву. Предполагается, что таким
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путем происходит селективный цикл, поддержи-
вающий популяцию этого вида бактерий в цено-
зе. Возможность циркуляции Bt в природе под-
тверждается работой Р.Г. Моннерат с соавт. [27],
которые выделили бактерии этого вида из внутрен-
них тканей растений хлопчатника, выросшего на
поле, где никогда не применяли биопестициды на
основе Bt.

При обсуждении перспективности использо-
вания эндофитных представителей Bt для защиты
сельскохозяйственных культур возникает вопрос
об их распространенности в тканях культурных и
дикорастущих растений. Наряду с такими часто
встречающимися в растительных тканях видами
бактерий, как B. subtilis, B. megaterium и др., ряд ав-
торов сообщали о присутствии также и предста-
вителей Bt или близкородственного вида B. cereus
в микробиоме растений [28]. Бактерии, принад-
лежащие к группе B. cereus s.l., в том числе и Bt,
выделены из поверхностно стерилизованных се-
мян фасоли, гороха, кукурузы, тыквы, редиса,
ржи, овса, ячменя, сои, сладкого перца, люцер-
ны, а также семян и плодов ряда деревьев и ку-
старников в микробиоме растений [28]. Согласно
цитируемым авторам, среди 43 видов бактерий,
выделенных из тканей растений, частота встреча-
емости B. cereus, наряду с B. megaterium, была
самой высокой (13%). Клетки Bt выделялись из по-
верхностно стерилизованных тканей вегетиру-
ющих растений капусты, арахиса [29], хлопчатни-
ка, кукурузы [30] кофе [31], женьшеня Panax noto-
ginseng [32], банана [33], резуховидки
(арабидопсиса) [34], физалиса [35], кордии виль-
чатой [36]. Манюната с соавт. [37] из тканей стебля
проса Pennisetum glaucum L. вместе с другими вида-
ми бактерий выделили изоляты Вt. От общего би-
оразнообразия видов рода Bacillus, выделенных
из эндосферы растений сахарного тростника, до
8.9% составлял вид Bt [38]. Из 23 эндофитных изо-
лятов бактерий семян кукурузы Пал c соавт. [39]
идентифицировали 19 изолятов, относящихся к
Bacillus sp., в том числе один изолят, отнесенный
к B. cereus ZMС6. Из эндосферы растений кукуру-
зы, орошаемых промышленными и городскими
сточными водами, был выделен изолят B. cereus N5
с высокой рост-стимулирующей активностью [40]
по отношению к растениям. Идентифицированы
B. cereus и Bt в изолятах, выделенныех из цветков,
ягод и семян виноградной лозы сорта Zweigelt clone
GU9 [41] и внутренних тканей листьев чайного ку-
ста Camellia sinensis (L.) O. Kuntze [42]. Эндофитные
штаммы Bt 58-2-1, 37-1 и YC-1 были выделены из
растений озимой пшеницы в Китае [43], штамм
Bt GS1 изолирован из тканей орляка (Pteridium
aquilinum) [44]. Совместно со штаммом В. amyloliq-
uefaciens P5 штамм Вt С3 был выделен из растений
касcавы Manihot esculenta [24]. Бактерии, принадле-
жащие группе B. cereus s.l., были выделены из семян

горчицы полевой и цветной капусты после
тщательной их поверхностной дезинфекции [45].

С позиции экологической безопасности инте-
ресно сообщение [46], что среди изолятов, выде-
ленных из семян томатов и идентифицированных
как виды рода Bacillus, составляющих до 13% от
всего микробиома, обнаружены изоляты B. cereus
(NCBI: CP034551). При анализе микробиома 26 ви-
дов растений Мексики из тканей лаванды (Lavandu-
la angustifolia) был выделен штамм Bt LBIT-1250L, а
из молочая (пуансеттии) (Euphorbia pulcherrima) –
LBIT-1251P, относящиеся к серотипам israelensis и
kurstaki, соответственно, и характеризующиеся ин-
сектицидностью в отношении личинок комара
Aedes aegypti и бражника Manduca sexta [47]. Выде-
ленный из хлопчатника штамм Вt subsp. kurstaki
HD-1 успешно и повторно заселял это растение,
сохраняясь в течение длительного времени в тка-
нях и обладая токсичностью по отношению к гу-
сеницам совки Spodoptera frugiperda [27], а также
капустной моли Plutella xylostella на капусте [48].

Антибиотическая активность Bt. Кроме инсек-
тицидной активности многие штаммы Bt способ-
ны синтезировать антибиотики и фунгистатики,
что позволяет на основе таких бактерий создавать
биопрепараты с комплексной биологической ак-
тивностью. Каменек с соавт. [49] изучали влия-
ние токсина штамма Вt 202 из коллекции Всерос-
сийского НИИ генетики и селекции микроорга-
низмов (Россия) на устойчивость картофеля
сорта Невский к возбудителю фитофтороза Phy-
tophthora infestans (Mont.) de Bary. Оказалось, что
препарат, содержащий очищенный δ-эндотоксин
указанного штамма Bt, эффективнее сдерживал
развитие и распространение фитофтороза на рас-
тениях в полевых условиях по сравнению с хими-
ческим препаратом “Метамил”. δ-эндотоксин
также успешно ограничивал развитие заболева-
ния клубней и эффективность его примененеия
была близка к защитному действию флудиоксо-
нила – действующего вещества фунгицида “Мак-
сим” компании “Syngenta” (Швейцария).

Из ризосферы кукурузы были выделены штам-
мы B. сereus, обладавшие высокой антигрибной
активностью по отношению к грибу Fusarium verti-
cillioides, вызывающему фузариозную гниль стеблей
кукурузы [50]. Горилюк с соавт. [51] из тканей чи-
стотела Chelidonium majus L. выделили 11 изолятов
Bt, в том числе способных подавлять рост грибов
in vitro. Например, изолят Bt № 6 подавлял рост Al-
ternaria alternata, Chaetomium sp., Paecilomyces variotii,
Aureobasidium pullulans и Exophiala mesophila. Вы-
сокой антагонистической активностью против гри-
бов Fusarium oxysporum f. sp. cubense и Colletotrichum
guaranicola характеризовался штам Bt, выделенный
из вегетирующих растений банана [33]. Обнару-
жено, что эндофитный изолят B. cereus REN 3 (из
растений риса Oryza sativa) проявлял антибиоти-
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ческую активность в отношении значительного
числа патогенов риса (Fusarium fujikuroi, F. proliferum,
F. verticillioides, Magnaporte grisea, M. salvinii) [52].
Интересен штамм Bt subsp. darmstadiensis H10, ос-
нова отечественного биопрепарата “Бацикол”,
проявляющий наряду с высокой энтомоцидной
активностью, антагонизм по отношению к ряду
фитопатогенных грибов [53]. Выделенные из тка-
ней плодов дыни Cucumis melo L. эндофитные об-
разцы Bacillus spp., в том числе и идентифицирован-
ные как B. cereus, проявили высокую степень ана-
тагонизма к ряду фитопатогенных грибов [54].
Ассоциированный с ризосферой томатов штамм
Bt B2, продуцирующий бацилломицин, проявлял
высокую антагонистическую активность в отноше-
нии возбудителя ризоктониоза [55].

Штамм бактерии B. cereus YN917 был предло-
жен в качестве средства, стимулирующего рост
растений риса и защищающего их от гриба M. ory-
zae [56]. Из поверхностно стерилизованных листьев
индийского барбариса Berberis lycium выделены
30 изолятов эндофитных бактерий, идентифициро-
ванных на основе 16S rРНК как B. cereus и Bt, обла-
давших высокой антифунгальной активностью
против грибов Aspergillus niger (60%) и A. flavus
(56%) [57]. Штаммы Bt, выделенные из тканей
пшеницы, защищали растения от стеблевой го-
ловни Urocystis tritici [45]. Обработка почвы и ко-
реневищ куркумы Curcuma longa L. суспензией
клеток рост-стимулирующей бактерии B. cereus
(штамм RBacDOB-S24) способствовала уменьше-
нию степени поражения растений патогенами Pyth-
ium aphanidermatum (Edson) Fitzp. и Rhizoctonia so-
lani Kuhn., вызывающими корневую и листовую
гнили [58]. Авторы показали способность этого
штамма бактерии эффективно проникать в ткани
кореневища культуры. Ким с соавт. [59] выделили
из почвы штамм Bt CMB26, проявивший проти-
вогрибковую активность в отношении возбудите-
ля антракноза перца Colletotrichum gloeosporioides.
Липопептид, выделенный из бактерии, имел цик-
лическую структуру, подобную фенгицинам, и об-
ладал, в дополнение к фунгицидной, и инсектицид-
ной активностью в отношении личинок капуст-
ницы (Pieris rapae crucivora).

Описанные выше свойства бактерий Bt и их
способность стимулировать рост и повышать уро-
жайность сельскохозяйственных культур позво-
ляют использовать биопрепараты на их основе на
практике для комплексной профилактической
защиты растений не только от вредителей и гриб-
ных патогенов, но и для контроля бактериальных
болезней. Так, штаммы Bt проявляли антибиоти-
ческую активность к возбудителям бактериоза
огурцов и овса [60], бактериальной гнили томатов
[25]. В работе Ислама с соавт. [61] была проде-
монстрирована возможность использования
штаммов Bt, выделенных из листьев растений ти-
са Taxus brevifolia, для защиты растений мандари-

на Citrus unshiu от бактериальной гнили, вызывае-
мой Xanthomonas citri subsp. citri. Эти свойства бак-
терий Bt связывают с их способностью
синтезировать антибиотики различных семейств.
Высокой противомикробной активностью, бла-
годаря продукции фенгицин-подобного липо-
пептида, обладал штамм Bt KL1, выделенный из
листьев лекарственного растения Andrographis pa-
niculata Nees. из Индии [62]. Выделенные из рас-
тений фасоли Phaseolus vulgaris штаммы бактерии
Bt BAC3151 совместно с бактериями Microbacteri-
um testaceum BAC1065, BAC1100, BAC2153, Rhodo-
coccus erythropolis BAC2162 проявляли антимик-
робную активность и подавляли эффекты кво-
рум-сенсинга (Quorum Sensing, QS) бактерий
Pseudomonas syringae и Hafnia alvei [63]. Изолят
бактерии Bt KMCL07, продуцирующий лактона-
зу, выделенный из эндемичного растения Madhu-
ca insignis (Индия) был способен подавлять QS
кворум-сенсинг фитопатогенных бактерий P. sy-
ringae [64]. Ассоциированные с корнями штаммы
Bt эффективно защищали растения томата от гри-
бов Verticillium dahliae и V. longisporum [65], что ав-
торы работы связывают с их способностью синте-
зировать не только антибиотик бациллобактин,
но и хитиназы. Эндофитный изолят Bt CHGP12
синтезировал антибиотики фенгицин, сурфак-
тин, итурин, бациллаен, бациллибактин, планта-
золицин и бацилизин, и проявил высокую анти-
фунгальную активность в отношении гриба F. ox-
ysporum f. sp. ciceris (FOC), вызывающего увядание
нута [66]. Из эндосферы корней подсолнечника
(Южная Африка) выделен и идентифицирован
стимулирующий рост и продуктивность подсолнеч-
ника изолят B. cereus T4S, у которого были выявле-
ны гены, кодирующие петробактин, бациллибак-
тин, бацитрацин, цвиттермицин и фенгицин, а
также ответственные за мобилизацию фосфатов и
фиксацию азота [67].

В то же время, известно, что бактерии Bt про-
дуцируют антибиотики, подавляющие размноже-
ние других нефитопатогенных бактерий, в том
числе и других штаммов Bt [68]. Так, например,
Фавре и Юстон [69] показали, что бактерии серо-
вара Bt. subsp. thuringiensis (HD-2) продуцировали
антибиотик турицин, активный против 48 из 56
штаммов Bt, а также видов B. megaterium, B. polymyxa
и B. sphaericus, но не подавляющий рост штаммов
B. licheniformis и B. macerans и грамотрицательных
бактерий. А. Шериф с соавт. [70] экстрагировали
из метаболитов Bt subsp. еntomocidus HD110 новый
бактериоцин – энтомоцин 110, ингибирующий
рост нескольких грамположительных бактерий,
включая Listeria monocytogenes, Paenibacillus и ви-
ды Bacillus. Показано, что антибиотики, продуци-
руемые Bt, могут отличаться избирательностью
действия. Пайк с соавт. [71] очистили из культуры
Bt subsp. tochigiensis HD868 бактериоцин – точи-
цин, проявивший бактерицидный эффект против
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большинства из 20 типичных штаммов Bt и штам-
ма B. cereus, но не против дрожжей. Турицин 17,
бактриоцин подкласса IId с молекулярной массой
3.162 кДа, синтезируемый штаммом Bt NEB17, вы-
деленным из клубеньков сои, показал высокую ан-
тибактериальную активность в отношении боль-
шого спектра различных штаммов ризосферных
патогенов, но не ризобиальных бактерий, а также
бактерий-мутуалистов Serratia proteomaculans 1-102,
2-68, Pseudomonas putida, Bacillus licheniformis Alfa-
Rhiz, B. subtilis NEB 5 и NEB4 [72]. При этом, об-
работка растений сои клетками этого штамма Bt
или турицином 17 способствовали стимуляции их
роста и более эффективной адаптации к меняю-
щимся условиям окружающей среды. На основа-
нии способности турицина 17 стимулировать
адаптивный потенциал растений и наличия анти-
микробной активности Лю с совт. [73] предлага-
ют этот бактериоцин в качестве основы для созда-
ния эффективного препарата универсального
двойного назначения.

Фунгицидные и антибактериальные свойства
Bt могут быть связаны не только со способностью
этих бактерий синтезировать антибиотики, но и
другие соединения, подавляющие рост фитопато-
генов. Ряд авторов отмечают, что внеклеточные
хитиназы и хитозаназы Bt усиливают целевую ак-
тивность инсектотоксичных белков, но пока нет
никаких доказательств того, что они действитель-
но функционируют синергично [74]. Хитиназная
активность изолята Bt subsp. dendrolimus (HD-548)
позволяла сдерживать рост грибов B. cinerea, Al-
ternaria solani, и Aspergillus sp., при этом сохранялись
инсектицидные свойства бактерий благодаря про-
дукции энтомотоксичных белков Cry1Ab и Cry1Ac
[53]. Актуганов с соавт. [75] показали, что олиго-
сахариды хитина и хитозана, образующиеся в ре-
зультате участия внеклеточных хитиназ и хитоза-
наз штамма Bt subsp. dendrolimus B-387, обладали
высокой противомикробной и фунгицидной ак-
тивностью. Мухаммад с соавт. [76] выявили, что
бактерии Bt, продуценты хитиназы, характеризо-
вались высокой антагонистической активностью
по отношению к грибам C. gloeosporioides и Curvu-
laria affnis. Плебан с соавт. [45] наблюдали инги-
бирование роста фитопатогенных грибов R. sola-
ni, Pythium ultimum, Sclerotium rolfsii на растениях
хлопчатника после обработки проростков клет-
ками изолята B. cereus, выделенного из семян гор-
чицы полевой. Было выдвинуто предположение,
что такое свойство могло проявляться у бактерии
благодаря наличию активности хитиназы.

Жизнеспособные клетки эндофитов в тканях
хлопчатника сохранялись в течение 72 дней на
уровне 2.8 × 105–5 × 104 КОЕ/г сырой массы. Нали-
чием высокой хитиназной активности объясняется
способность эндофитного штамма B. cereus XB177R
защищать растения баклажана от бактериального
увядания, вызванного Ralstonia solanacearum [77].

Изолят эндофитной бактерии Bt GS1, выделен-
ный из вай папоротника Pteridium aquilinum, ха-
рактеризовался продукцией хитиназы и индуци-
ровал у растений огурца устойчивость к грибу R.
solani KACC 40111 (RS), при этом дифференциально
активируя в растениях другие защитные белки, на-
пример, специфические изоформы гваякол- и ас-
корбат-пероксидаз, полифенолоксидазы [44].

Взаимодействие Bt с фитобиомом. В связи с
подавлением роста патогенных и непатогенн-
ных бактерий возникает вопрос о взаимодей-
ствии Bt с полезными микроорганизмами фитобио-
ма, например, ризобиями, обеспечивающими
симбиотическую азотфиксацию бобовыми рас-
тениями. Анализ работ в этой области изучения
инсектицидных бацилл свидетельствует о возмож-
ном “тройном” мутуализме Bt. Установлено, что
эндофиты Bt способны колонизировать корни
бобовых [78], усиливая их рост и увеличивая на
них число клубеньков [79]. Например, Бай с со-
авт. [80] показали возможность увеличения пока-
зателей клубенькообразования, роста и урожайно-
сти сои при совместной инокуляции растений
штаммом Bt NEB17 и штаммом Bradyrhizobium ja-
ponicum 532C, выделенными из корневых клу-
беньков сои. Из клубеньков ряда бобовых (Glycine
max, Vigna umbellata, Macrotyloma uniflorum, Phaseo-
lus vulgaris) были выделены штаммы Bt с частотой до
21.4 × 10–4 КОЕ/г в тканях [78–80]. Биццари и
Бишоп [26] показали, что бактерии Bt способны
колонизировать внутренние ткани растений кле-
вера с плотностью популяции до 1000 КОЕ/г ли-
ста при использовании стерильной почвы и до 300
КОЕ/г листа – нестерильной, при совместном по-
севе семян, обработанных спорами. Селвакумар с
соавт. [81] при исследовании микробиома клу-
беньков пуэрарии дольчатой (Pueraria thunbergia-
na), кормовой и покровной культуры в Северо-
Западном регионе Индии, выделили изолят
KR-1, отнесенный к виду Bt. В клубеньках корней
бобовых обнаружены и выделены изоляты
Bt VRB1 и Bt VLG15, имеющие гены семейства
cry-1 и cry-2 и вызывающие в экспериментах пол-
ную гибель личинок первого возраста Spilososma
obliqua [79]. Выделенные из клубеньков бобовых
растений, произрастающих в Гималаях, четыре
эндофитных штамма Bt показали различную сте-
пень колонизации тканей в зависимости от вида
растений (Lens culinaris, Glycine max L., Vigna umbel-
lata Macrotyloma uniflorum), а также их возраста.
Из семян нута Cicer arietinum L. были выделены
микроорганизмы, среди которых идентифициро-
ван штамм Bt Y2B с высокой инсектицидной и
ростстимулирующей активностью, связанной с
синтезом сидерофоров, цианистого водорода
(HCN), индол-3-уксусной кислоты (ИУК), а так-
же солюбилизаторов фосфатов [82].

Приведенные сведения позволяют предполо-
жить, что использование биопрепаратов на осно-
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ве Bt, а также генно-модифицированных Bt-куль-
тур, может изменять структуру микробной попу-
ляции в эндо-, ризо- и филлосфере растений, а
также в окружающей его среде непосредственно
или опосредовано через растения [83]. Например,
показана возможность разрушения Nod фактора
симбионта сои B. japonicum под воздействием хи-
тиназы, продуцируемой Bt subsp. pakistani HD
395, что может препятствовать образованию клу-
беньков на корнях [84]. На основании того, что
ряд хитиназ, продуцируемых штаммами Bt, про-
являют противогрибковые эффекты против пато-
генных грибов F. solani, F. oxysporum, F. proliferatum,
Colletotrichum sp., Rhizoctonia cerealis, Rh. solani,
V. dahliae и Bipolaris papendorfii [85] предполагает-
ся возможность нанесения ущерба арбускуляр-
ным микоризным грибам под влиянием штаммов
Bt [86]. Вместе с тем, в научной литературе есть и
наблюдения, исключающие в целом значитель-
ное и негативное влияние бактерий Bt [87], а так-
же генетически модифицированных Bt-культур
на микробиом агроценоза [88]. Показано отсут-
ствие влияния белка cry1Ah на коэффициент за-
селения растений кукурузы линии 33-7 эндофит-
ной бактерией B. subtilis B916 gfp [89]. Точно также
не наблюдалось существенного изменения струк-
туры микробиома ризосферы при культивирова-
нии Bt-кукурузы линии 2A-7, экспрессирующей
белки Cry1Ab и Cry2Ab [90].

Вероятно, противоречивость этих взглядов
связана с использованием для обработки расте-
ний различных подвидов и даже, может быть,
штаммов одного и того же подвида Bt. Учитывая
эти сведения, можно заключить, что для повыше-
ния эффективности защиты растений от специа-
лизированных вредных насекомых и, в то же вре-
мя, для возможности использовать препараты на
основе Bt, как полифункциональные, следует ве-
сти поиск таких эндофитных штаммов, которые
бы проявляли не только инсектицидный, но и
фунгицидный и бактерицидный эффекты против
типичных возбудителей целевой культуры, либо об-
ладали способностью непосредственно или опосре-
дованно, через защитную систему растений, регу-
лировать функционирование факторов виру-
лентности патогенов, например, относящимся к
системе QS.

Одной из ключевых молекул системы QS явля-
ется N-ацетил гомосерин лактон, синтезируемый
такими возбудителями болезней растений, как
Erwinia саrоtоvоrа, Pantoea stewartii, Agrobacterium
tumefaciens, Pectobacterium carotovorum, Pseudomo-
nas syringae [91]. Фактором, приводящими к забо-
леванию растений, является обильный синтез вне-
клеточных гидролитических ферментов, капсуляр-
ных экзополисахаридов, закупоривающих ксилему
у растения-хозяина, а также других веществ. Пока-
зано, что синтез факторов вирулентности фитопа-
тогенных бактерий и, соответственно, степень по-

ражения растений зависит от наличия и уровня N-
ацетил-гомосерин лактона. Мутанты с дефицитом
синтеза этой молекулы были менее вирулентны,
по сравнению с дикими формами [91].

Выявлено, что представители Bt способны на-
рушать коммуникации в микробном сообществе
благодаря способности к деструкции определен-
ных сигнальных молекул, в том числе и QS. Сооб-
щалось, что фермент Bt, разрушающий N-аце-
тил-гомосерин лактон, эффективно подавлял ви-
рулентность фитопатогенных бактерий благодаря
способности нарушать коммуникацию в их попу-
ляции (QS). Для оценки такой способности Bt по-
давлять вирулентность фитопатогенных бактерий
[92] сконструировали мутантную линию с дефек-
том синтеза фермента, разрушающего N-ацетил-
гомосерин лактон. Выяснилось, что мутантные
бактерии Bt менее эффективны в подавлении
симптомов мягкой гнили, вызванной бактерией
E. carotovora. Авторы сделали заключение, что
ферменты деструкции N-ацетил-гомосерин лакто-
на Bt важны в процессе подавления кворума у гра-
мотрицательных бактерий без изменения плотно-
сти и структуры их популяции. Действительно,
перенос гена N-ацил-гомосеринлактоназы (aiiA),
ингибирующего выработку сигналов, чувствитель-
ных к кворуму, из Bt в геном эндофитного штам-
ма Burkholderia sp. KJ006 способствовал сниже-
нию уровня заболеваемости in situ растений риса
бактерией B. glumae [93].

Стимуляция роста и регуляция гормонального ба-
ланса растений. Кроме описанных выше свойств Bt
значительное внимание исследователи уделяют
их способности стимулировать рост растений и
продуцировать фитогормоны. Линии B. cereus
(ECL1) и Bt (ECL2), обладающие стимулирующей
рост растений активностью, были выделены из
корневищ растений Curcuma longa L. [94]. Высо-
кой рост-стимулирующей активностью в отно-
шении растений сои и кукурузы, а также томатов
[95] обладал продуцирующий ауксин эндофит-
ный штамм Bt RZ2MS9, выделенный из корней
гуараны Paullinia cupana. Армада с соавт. [96] вы-
явили стимуляцию роста растений лаванды La-
vandula dentata при обработке их спорами бактерий
Bt и арбускулярных микоризных грибов Archaespora
trappei, Glomus versiforme и Paraglomus ocultum. Про-
дуцирующие ауксин эндофитные штаммы Вt об-
наружены в тканях тропического растения Withania
somnifera [97] и фасоли [98]. Из растений адатоды
сосудистой Adhatoda vasica, произрастающей в
Юго-Восточной Азии, был выделен штамм Bt A1B3,
способный в больших количествах (до 27.7 мкг/мл)
продуцировать ауксин в жидкой среде [99]. Свой-
ством не только продуцировать ауксины, но и
фиксировать азот характеризовался эндофитный
изолят Bt, выделенный из проростков риса Oryza
sativa L. [100].
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О том, что бактерии Bt имеют гены, ответствен-
ные за синтез ИУК, свидетельствует работа Фигей-
реда с соавт. [101], в которой нокаут в клетках
штамма Bt RZ2MS9 гена ipdC, отвечающего за
триптофановый путь синтеза ИУК, привел к па-
дению уровня ауксина, синтезируемого мутантом
Bt RZ2MS9 ΔipdC, снижению его рост-стимули-
рующей активности в отношении растений куку-
рузы, а также уменьшению плотности популяции в
растительных тканях. C использованием диагео-
тропного (нечувствительного к экзогенному воз-
действию ауксинов) мутанта (dgt) томатов (Solanum
lycopersicum) сорта Micro-Tom и продуцирующе-
го ауксины штамма Bt RZ2MS9 непосредственно
показано вовлечение бактериальных ауксинов в
стимулирующий рост растений эффект бактерий
[95]. Из растений хлопчатника и капусты были
выделены продуцирующие ауксин линии Bt, ток-
сичные для совок Spodoptera frugiperda и P. xylostel-
la, соответственно [102]. Авторами цитированной
работы выдвигается предположение, что способ-
ность успешно колонизировать ткани растений
клетками Bt может быть связана с эффективным
функционированием генов, кодирующих индол-
пируват-декарбоксилазу, регулирующую выработ-
ку ИУК растениями [102]. Полученные данные поз-
воляют предположить, что синтезируемые Bt аук-
сины необходимы не только для обеспечения
жизнедеятельности растения, как экологической
ниши бактерий, но и для колонизации такими
бактериями растительных тканей.

Интересны также работы, обсуждающие во-
просы контроля эндофитными штаммами Bt уров-
ня фитогормонов в растениях, например, этилена
[103]. Так, установлено, что штаммы Bt SNKr10
(выделен из филосферы шпината) [104] и B. cereus
AKAD A1-1 (выделен из ризосферы сои) [105]
способны синтезировать 1-аминоциклопропан-
1-карбоксилатдезаминазу (АЦК-дезаминазу) и,
таким образом, влиять на синтез этилена в расти-
тельных тканях. Обнаружено, что штамм Bt PM25
превращал 1-аминоциклопропан-1-карбоновую
кислоту (АЦК) в аммиак и α-кетобутират в кор-
нях растений и таким образом ограничивал син-
тез этилена [106].

Бактерии Bt способны не только регулировать
уровень продукции этилена, но влиять также на
продукцию растениями других летучих соедине-
ний и синтезировать собственные. Например, из-
менения в профиле растительных летучих орга-
нических соединений обнаружены при обработке
растений кукурузы клетками Bt RZ2MS9 [107].
Летучие соединения, вырабатываемые эндофит-
ным штаммом бактерии Bt, выделенным из со-
бранных в местности Тебулба в регионе Сахель
(Тунис) плодов томата черри, проявили антифун-
гальную активность против возбудителя серой гни-
ли плодов [108]. Показано, что диметилдисульфид,
вырабатываемый штаммом бактерии B. cereus C1L,

проявлял свойства элиситора и защищал расте-
ния табака и кукурузы от грибов B. cinerea и Coch-
liobolus heterostrophus [109].

Формирование устойчивости растений к абиоти-
ческим стрессовым факторам и ремедиация окру-
жающей среды с помощью Bt. Обширная область
применения эндофитов связана также и с необ-
ходимостью экологически безопасного усиле-
ния адаптивного потенциала растений к быстро
меняющимся условиям окружающей среды, фи-
торемедиации загрязненной тяжелыми металла-
ми почвы, деградации органических токсических
соединений в почве, растениях и в воздухе. Не-
смотря на то, что точные механизмы повышения
адаптивности растений к абиотическим факто-
рам среды ростстимулирующими бактериями, в
том числе и эндофитными, остаются во многом
предположительными, но вместе с тем объясне-
ния такого эффекта включают: (1) продукцию ре-
гулирующих рост растений гормонов, таких как
абсцизовая кислота, гиббереловая кислота, цито-
кинины и ауксин; (2) синтез АЦК-дезаминазы
для снижения уровня этилена в растениях; (3) ин-
дукцию системной устойчивости растений синте-
зируемыми бактериями соединениями; (4) обра-
зование бактериальной биопленки, то есть вне-
клеточного матрикса. Вероятно, формирование
адаптивного потенциала растениями под влияни-
ем бактерий происходит в режиме реального вре-
мени, и более эффективными оказываются штам-
мы бактерий, выделенные из растений, подверг-
шихся определенному стрессу, например, засухе
[110] и преодолевших их действие. Сообщается, что
выделенные из африканского проса (Pennisetum
glaucum L.), подсолнечника (Helianthus annuus L.) и
кукурузы (Zea mays L.) бактерии Bacillus sp., в том
числе и Bt, способствовали усилению устойчиво-
сти растений кукурузы к засухе [111]. Выделенный
из корней сои эндофитный штамм B. cereus AKAD
A1-1, синтезирующий АЦК-дезаминазу, при воз-
действии на растения усиливал их устойчивость к
осмотическому стрессу [105].

Особый интерес вызывают исследования [110],
в которых штамм Bt AZP2 – эндофит корней сос-
ны желтой Pinus ponderosa (Аризона, США), вы-
ращенной в условиях сильного дефицита пита-
тельных веществ и засухи, теплового и ультрафи-
олетового стресса, стимулировал устойчивость к
дефициту влаги растений пшеницы. Выделенный
из корней сосны обыкновенной Pinus sylvestris изо-
лят Bt GDB-1 стимулировал рост ольхи твердой
Alnus firma в условиях высокого уровня загрязне-
ния почв тяжелыми металлами (As, Cu, Pb, Ni и
Zn), при этом способствуя накоплению ионов в
растениях, что можно использовать для ремедиа-
ции загрязненных территорий [112]. Использова-
ние эндофитных бактерий Bt на посевах риса,
произрастающих на почвах, загрязненных мы-
шьяком, способствовало толерантности растений



ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 59  № 4  2023

ПЕРСПЕКТИВНЫЕ СВОЙСТВА Bacillus thuringiensis 345

и снижению уровня накопления в зернах ионов
этого токсичного металла [113]. Обнаружено фор-
мирование толерантности растений Brassica nigra
к ионам Cr+3 под влиянием бактерии B. cereus на
загрязненных хромом почвах [114]. Инокуляция
Broussonetia papyrifera L. суспензией клеток B. cereus
HM5 и Bt HM7 увеличивала поглощение ионов
марганца растениями, способствуя поддержанию
физиологических функций корней и уменьшая си-
лу окислительного стресса [115]. Комплексная об-
работка растений перца C. annum штаммом Bt
IAGS 199 и путресцином уменьшала фитотокси-
ческий эффект, вызванный кадмием [116]. Высо-
кую антиоксидантную активность, например, в
отношении радикалов 1,1-дифенил-2-пикрилгид-
рацила, проявлял экзополисахарид эндофитного
штамма B. cereus SZ-1, выделенного из растений по-
лыни Artemisia annua L. Обработка растений этим
экзополисахаридом приводила к уменьшению сте-
пени повреждения ДНК у клеток PC12 пероксидом
водорода [117]. Обнаружено, что галотолерант-
ный штамм Bt PM25 способствовал лучшему ро-
сту растений кукурузы на засоленных почвах, в том
числе и благодаря высокой антиоксидантной ак-
тивности бактериальных метаболитов [106]. Эндо-
фитная бактерия B. cereus SA1, способствующая ро-
сту растений, увеличивала термотолерантность
сои.

Интересна информация об обнаружении у эндо-
фитных штаммов B. cereus способности в метабиом-
ной системе растение–микроорганизм очищать
воздух от озона [118], формальдегида [119], этилбен-
зола [120]. В условиях гидропоники растения драце-
ны Dracaena sanderiana, инокулированные компо-
зицией клеток бактерий Bt и Pantoea dispersa, удаляли
бисфенол А – одно из наиболее распространенных
соединений, разрушающих эндокринную систему
[121]. Интересна информация о способности поч-
венного штамма B. cereus CB4 из провинции Сы-
чуань (Китай) деградировать один из распро-
страненных и активно используемых в полевых
условиях гербицид глифосат [122]. Это откры-
вает перспективы обнаружения эндофитных,
не контаминирующих почву форм бактерий, ко-
торые способствовали бы снятию гербицидного
стресса в ценозах. Из листьев Garcinia xanthochy-
mus был выделен изолят бактерии, идентифици-
рованный как B. cereus, обладавший, наряду с ан-
тибактериальной активностью против Escherichia
coli, Pseudomonas aeruginosa, Staphylococcus aureus,
Salmonella typhi и Klebsiella pneumoniae, способно-
стью формировать наночастицы серебра [123]. Об-
разованные с использованием Bt kurstaki биосовме-
стимые наночастицы серебра проявили высокую
комплексную инсектицидность против личинок
Trichoplusia ni (Hübner) и Agrotis ipsilon [124]. Иноку-
ляция растений штаммом приводила к сверхэкс-
прессии реагирующих на стресс генов GmLAX3,
GmAKT2 SA1, снижала уровень генерации АФК и

модулировала факторы, формирующие устойчи-
вость растений в условиях температурного стрес-
са [125]. Учитывая визуально наблюдаемый анти-
стрессовый характер воздействия ряда эндофит-
ных штаммов Bt на растения в некоторых работах
предлагается даже использование их для, напри-
мер, акклиматизации саженцев бананов [126].
Показано, что ризосферные и эндофитные штам-
мы бактерии B. cereus CSR-B-1 и Bt CSRB-3 в
условиях высокой концентрации натрия могут
быть эффективными регуляторами роста гладио-
луса и биомелиорантами, и этому способствует
индукция микробными клетками в растениях су-
пероксиддисмутазы, фенилаланинлиазы, катала-
зы и пероксидазы [127].

Инсектотоксичные белки. В 1956 г. было пока-
зано [128], что инсектицидные свойства бактерий
Bt проявляются благодаря наличию у них кри-
сталлических белковых включений, из которых
наиболее известными являются инсектотоксиче-
ские параспоральные δ-эндотоксины семейства
цитолитических (Cyt) и кристаллических (Cry)
белков, которые вызывают гибель более 3000 ви-
дов насекомых из 16 отрядов, а также клещей,
простейших, гельминтов и нематод. В настоящее
время идентифицировано не менее 700 последо-
вательностей генов, кодирующих инсектицидные
белки Cry, являющихся их носителями в плаз-
мидном геноме различных штаммов Bt. Продук-
ты этих генов обычно накапливаются в компарт-
ментах бактериальных клеток с образованием
кристаллических включений, на долю которых
может приходиться от 20 до 30% сухой массы спо-
рулирующих клеток [128]. Масштабные исследо-
вания свойств белков Cry позволили выявить из-
бирательную инсектотоксичность некоторых из
них по отношению к представителям насекомых
Lepidoptera, Diptera, Coleoptera, Rhabditida, Hemiptera,
Hymenoptera, Gastropoda, что послужило одним из
критериев их классификации. Белки CryI, напри-
мер, проявили токсичность для Lepidoptera, CryII
– Lepidoptera и Diptera, CryIII – для Coleoptera,
CryIV – исключительно для Diptera, CryV – Lepi-
doptera и Coleoptera [129].

Бактерии Bt продуцируют также токсины, син-
тезирующиеся во время вегетативной фазы роста
клеток и получившие названия Vip (от Vegetative
insecticidal protein) и Sip (Secreted insecticidal pro-
tein). Vip-белки подразделялись первоначально
на четыре семейства Vip1, Vip2, Vip3 и Vip4. Соглас-
но новой системе классификации, Vip1 и Vip4 были
переименованы в Vpb1 и Vpb4, белок Vip2 был от-
несен к группе белков Vpa. Белки Vip3 с многодо-
менной структурой классифицировались как Vip.
Таким образом, ранее классифицированные че-
тыре типа Vip-белков были разделены еще на три
класса, как Vpa, Vpb и Vip [130]. Белки Vip1, Vip2
и Sip содержат консервативные сигнальные по-
следовательности, расщепляющиеся до секреции
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или после ее завершения. Токсины Vip1 и Vip2 об-
ладают высокой инсектицидной активностью
против ряда видов жесткокрылых (Coleoptera) и
тлей (Hemiptera), а белки Vip3 смертельны для че-
шуекрылых (Lepidoptera). Инсектицидная актив-
ность белков Vip4 детально не исследована. Из-
вестно, что эти белки филогенетически близки к
белкам Vip1, в сравнении с представителями Vip2
и Vip3. Белки Sip проявляют токсичность к ли-
чинкам жесткокрылых [131].

Кроме описанных токсичных соединений бак-
терии Bt активно синтезируют губительные для
ряда эукариот экзотоксины: α-экзотоксин (фосфо-
липаза С), небелковый термостабильный β-экзо-
токсин или тюрингеинсин (thuringeinsin), кото-
рый токсичен в отношении клеток насекомых и
млекопитающих, в том числе и человека, γ-экзо-
токсин (токсичен для насекомых-пилильщиков),
экзотоксин — фактор гибели вшей (активен толь-
ко против вшей), экзотоксин — фактор гибели
мышей (токсичен для мышей и чешуекрылых насе-
комых) [132]. Токсичность термостабильных β-эк-
зотоксинов ограничивает использование штаммов
Bt [133]. Вместе с тем, есть современные техноло-
гии редактирования генома Bt на основе плат-
формы CRISPRCas9 [134], которые могут быть
предложены для отключения синтеза таких ток-
синов.

В связи с отмеченным выше представляет ин-
терес наличие токсичных, например, в отноше-
нии нематод, штаммов среди эндофитных пред-
ставителей Bt. Из плодов клубники Fragaria anan-
assa и восточной хурмы Diospyros kaki L. были
выделены штаммы B. cereus BCM2 и B. cereus
SZ5, проявляющие высокую нематицидную ак-
тивность против Meloidogyne incognita на растени-
ях томатов [135]. Обработка растений томатов эндо-
фитным штаммом Bt AK08 приводила к смертности
95.46% нематод Meloidogyne sp. что, как полагают
авторы, связано с синтезом холест-5-ен-3-ол(3.бе-
та.)-карбонохлоридата, обладающего нематоцид-
ной активностью [136]. В работе Лианг с соавт.
[137] показано, что высокая нематицидная актив-
ность штаммов Bt GBAC46 и Bt NMTD81, выде-
ленных из растений Цинхай–Тибетского плато
Китая, может объясняться как свойствами самих
бактерий, так и индукцией под их влиянием за-
щитной системы растений риса против нематоды
Aphelenchoides besseyi.

Использование композиции штаммов B. amyloliq-
uefaciens FR203A, B. megaterium FB133M, Bt FS213P,
Bt FB833T, B. weihenstephanensis FB25M, B. frigoritol-
erans FB37BR и Pseudomonas fluorescens FP805PU в
защите растений винограда сорта Каберне Сови-
ньон против нематод Xiphinema index и Meloido-
gyne ethiopica показало эффективность, сравни-
мую с действием химического нематицида [138].
Показано, что нематицидность Bt для молоди

второй стадии развития ризосферной нематоды
M. hapla, ухудшающая их последующие репродук-
тивные свойства, а также эффективность проник-
новения в корни томатов, связана с синтезом белка
Cry6A [139], а у штамма Bt BRC-XQ12 по отноше-
нию к нематоде хвойных Bursaphelenchus xylophilus –
белка Cry1Ea11 [140].

К началу 1980 гг. гены, кодирующие кристал-
лические Bt-токсины, были обнаружены на
трансмиссивных плазмидах. Определение нук-
леотидной последовательности генов, кодирую-
щих инсектицидные белки Bt, позволило сформи-
ровать еще одно направление защиты растений от
вредителей – использование генетического мате-
риала бактерий этого вида для создания устойчи-
вых трансгенных культур к целевым насекомым.

Первыми клонировали ген кристаллического
токсина Cry из Bt subsp. kurstaki и экспрессирова-
ли его в кишечной палочке Escherichia coli Шнепф
и Уайтли [141], а с 1996 г. на полях стали выращи-
ваться генно-модифицированные растения с ис-
пользованием Bt-культуры, приведшие к “генной”
революции в растениеводстве. К началу XXI в. во
всем мире активно культивировались Bt-кукуру-
за, Bt-хлопчатник, Bt-баклажан и Bt-картофель, что
позволило в ряде стран значительно уменьшить
объем применяемых ХСЗР [142, 143]. Считается,
что растения, модифицированные для экспрес-
сии инсектицидных белков из Bt (называемые Bt-
защищенными растениями), обеспечивают без-
опасный и высокоэффективный метод борьбы с
насекомыми, что позволяет получать высокие уро-
жаи, например, хлопка и зерна кукурузы без приме-
нения высоких доз пестицидов [142]. В настоящее
время мировым лидером в выращивании Bt-куль-
тур являются США, наиболее быстрым внедре-
нием их в растениеводство отличаются Китай и
Индия.

Внедрение бактериального гена, кодирующего
инсектицидные белки Bt в геном растительной
клетки, позволяет формировать у растений свой-
ство устойчивости к вредителям на протяжении
всего вегетационного периода и избежать конку-
рентной элиминации бактерий Bt другими вида-
ми микроорганизмов при использовании жизне-
способных спор и клеток этих бацилл в качестве
инсектицидов, а в случае использования только
кристаллического токсина – разрушения его под
действием различных факторов окружающей сре-
ды, в частности солнечного ультрафиолетового
излучения [143].

Несмотря на успешное распространение по
всему миру Bt-культур уже давно возникли и об-
суждаются вопросы биобезопасности производ-
ства продукции растениеводства с их использова-
нием, а также появления резистентных форм
вредных насекомых [144]. В то же время, для чет-
кого отделения Bt-продукции от продукции тра-
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диционных сортов сельскохозяйственных куль-
тур в большинстве стран требуется специальная
маркировка [145]. Для преодоления резистентно-
сти насекомых, например, обсуждается необхо-
димость внедрения в производственный цикл ГМ-
растений, содержащих уже более двух генов, коди-
рующих инсектицидные белки. Например, хлоп-
чатник сорта Bollgard ограничивает жизнеспо-
собность вредителей, таких как Pectinophora gos-
sypiella и Helicoverpa zea благодаря внедрению в
геном хлопчатника гена Cry1Ac от Bt. Растения же
сорта Bollgard II, экспрессирующие два эндоток-
сина Bt, стали устойчивее уже к более широкому
кругу насекомых, расширяя спектр защиты от че-
шуекрылых вредителей [146]. Bt-хлопчатник, об-
ладающий тремя защитными генами (1Ac +
Cry2Ab + Vip3A), (Cry1Ab + Cry2Ac +
+ Vip3Aa19) или (Cry1Ac + Cry1F + Vip3A), в
Австралии культивировали в сезон 2016–2017 г.
на более, чем 90% площадей, занятых этой куль-
турой [147].

В настоящее время ведутся интенсивные рабо-
ты по созданию ГМ-растений, содержащих не
только гены Cry, но и содержащие другие нуклео-
тидные последовательности с целью повысить эф-
фективность биологической защиты растений от
вредителей. Недавно агентство по охране окружаю-
щей среды США одобрило трансгенную кукурузу
SmartStaxPRO, экспрессирующую белок Cry3Bb1,
против западного кукурузного жука Diabrotica vir-
gifera и дцРНК (двухцепочечную РНК), нацелен-
ные против вакуолярного белка DvSnf7, что увели-
чило смертность целевого вредителя до 80–95% при
питании модифицированными растениями [144]. В
другой работе в геном трансгенного Bt-хлопчатника
был внедрен вектор, содержащий информацию о
дцРНК, нацеленной против гена ювенильного
гормона (кислая метилтрансфераза) хлопковой
совки Heliothis armigera, что помогло защитить по-
севы и отсрочить развитие резистентности вреди-
теля к Bt в отличие от растений, экспрессирую-
щих только инсектотоксичные белки [148].

Таким образом, классическое использование
генов Bt для модификации растительного генома
постепенно сменяется комбинацией их с другими
нуклеотидными последовательностями, или, как
сообщается далее, изменением в геноме самих
представителей этого вида бактерий.

Рекомбинантные эндофитные бактерии. Одним
из перспективных направлений создания совре-
менных комплексных активных биопрепаратов,
как альтернативы возделыванию ГМ-растений,
может быть конструирование бактериальных ги-
бридных рекомбинантных инсектотоксинов с ши-
роким спектром действия и повышенной токсич-
ностью к целевому объекту с использованием ме-
тода сайт-направленного мутагенеза, например,
посредством замены в Cry-белке бактерии Bt до-

мена III на подобный токсин, обладающий целевой
специфичностью. В настоящее время рекомби-
нантные генно-инженерные конструкции позволя-
ют модифицировать/дополнять/переносить це-
левые гены инсектотоксинов в другой штамм Bt
или штамм другого вида бактерий. Полученные
такой генетической рекомбинацией Cry-токси-
ны, в исходной форме с низкой специфичностью,
например, к малой совке Spodoptera exigua, вклю-
чая Cry1Ab, Cry1Ac, Cry1Ba и Cry1Ea, станови-
лись высокотоксичными [149]. Сайт-направлен-
ная замена аминокислотного остатка (а.о.) 450-612
участка молекулы Cry1Aa-токсина на подобные
из Cry1Ac-токсина приводила к почти 300-крат-
ному усилению токсичности Cry1Aa в отношении
табачной огневки Heliothis virescens [150]. Мутация
(H168R) в спирали α-5 домена I Cry1Aa-токсина
приводила к трехкратному увеличению токсич-
ности этого белка для личинок каролинского
бражника Manduca sexta [151] по сравнению с ис-
ходным. Обнаруженные две мутации N372A или
N372G в домене II и III токсина привели к вось-
микратному усилению инсектотоксичности
Cry1Ab к непарному шелкопряду Lymantria dispar,
а уже тройная замена а.о. по N372A, A282G и
L283S увеличивала эту токсичность в 36 раз [152].

Одним из способов улучшения инсектицид-
ной активности токсинов Bt является получение
рекомбинантов, продуцирующих данные белки.
Например, показано усиление инсектицидной
активности энтомопатогенной бактерии Photorhab-
dus temperata K122 к мельничной огневке Ephestia
kuehniella и хлопковой совке Spodoptera littoralis ге-
терологичной экспрессией гена Btvip3LB [153]
или к оливковой моли Prays oleae экспрессией ге-
нов Btcry1Aa и Btcry1Ia [154]. Ян с соавт. [155] пока-
зали, что накопление химерного белка Cry1Ac-Av3
(нейротоксин Anemonia viridis) усиливает инсекти-
цидную активность против H. armigera в 2.6 раза по
сравнению с исходным Cry1Ac. В другом иссле-
довании химерный белок из Cry1Ac и пептидного
токсина HWTX-XI яда паука Ornithoctonus huwena
усиливали инсектицидность против H. armigera и
S. exigua по сравнению с Cry1Ac [156].

Еще до того, как стала доступна эффективная
трансформация клеток Bt дополнительными бел-
ками, расширяющими спектр биопрепаратов на
их основе, гены Cry белков были введены в геном
бактерий E. coli, B. subtilis, B. megaterium и Pseudo-
monas fluorescens [157]. Можно расширить эффек-
тивность биопрепаратов внедрением в геном од-
ного из штаммов Bt, уже являющегося основой
эффективного биопрепарата, генов, кодирующих
белки, способствующие повышению устойчиво-
сти к иным видам биотического и абиотического
стресса. При этом представляется интересным
создание эндофитов (Bt или других видов), кото-
рые, заселяя внутренние ткани растений и сохра-
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няясь там, способствовали бы их большей актив-
ности против целевых вредителей.

Гены, кодирующие Bt-токсины, были транс-
формированы в бактерии E. coli, B. megaterium
B. subtilis, P. fluorescens, Clavibacter xyli, Herbaspiril-
lum seropedicae, R. leguminosarum [128, 141, 158]. Та-
кие линии бактерий, усиленные переносом в их
геномы генов, кодирующих Cry-токсины Bt, ак-
тивно используются за рубежом как основы пре-
паратов “Agree” и “Desine” (“Thermo Triligy”,
США), “Condor”, “Cutlass”, “CRYMAX”, “Lepti-
nox” и “Raven” (“Ecogen”, США). С использова-
нием рекомбинантов P. fluorescens, в конце ХХ века
созданы, биопрепараты “M-CapTMb”, “MVP®b”,
“M-One Plusb”, “MattchTM” и “М-Press®” (“Myco-
gen Corporation”, США) [159]. Рекомбинантный
штамм P. fluorescens стал основой для биопестици-
да “CellCapTM” (“Mycogen Corporation”), содержа-
щего инкапсулированные Cry-токсины, лучше со-
храняющиеся в окружающей среде, в сравнении с
исходными [160]. С использованием рекомбинант-
ных линий Escherichia coli (BL21C+) получены кри-
сталлы токсина Cry2Ac7, проявившие инсекти-
цидность в отношении хлопковой совки Helicov-
erpa armigera [161]. Рох с сотр. [162] был получен
рекомбинантный штамм бактерии B. brevis, содер-
жащий ген Btcry 11a, который проявил инсектицид-
ную и противомикробную активность. Ген cry1Ac7
штамма Bt 234 был использован для трансформа-
ции эндофитной бактерии H. seropedica, заселяю-
щей ткани сахарного тростника, что привело к
эффективной защите от личинок огневки Eldana
saccharina.

Бактерии рода Bradirhizobium, содержащие ген
токсина из Bt, защищали корни растений от
личинок мухи Rivellia angulata [163]. Ген, кодиру-
ющий Cry-белок Bt subsp. tenebrionis (65 kDa), ток-
сичный для жесткокрылых, был введен в R. legu-
minosarum. Клеточный экстракт данных бактерий
был токсичен для личинок щавелевого листоеда
Gasterophysa viridula и клеверного долгоносика Si-
tona lepidus. Инокуляция этой бактерией корней
гороха и белого клевера позволила снизить ущерб
от почвенных насекомых [164].

Сотрудники фирмы “Монсанто” (США) с ис-
пользованием транспозонов tn5 перенесли ген
Btсry1Aa из Bt ssp. kurstaki HD-1 в хромосомный
геном бактерии P. fluorescens [165] и на растениях ку-
курузы показали, что штамм близок к донорному по
инсектицидности к подгрызающим совкам Agrotis
ipsilon. Внедрение в геном эндофита Burkholderia
pyrrocinia JKSH007 гена Btcry218 и последующая об-
работка шелковицы этим штаммом приводила к ги-
бели почти 80% гусениц шелкопряда Bombyx mori
[166]. В тех же условиях исходный штамм бактерии
не оказывал влияния на насекомых.

В работе [167] ген Btсry1Ia из бактерии Bt В-5351
был введен в коммерческий штамм B. subtilis 26Д с

использованием для этого интегративной плазми-
ды pDG1662, конъюгированной геном амилазы
B. subtilis, и показано, что в клетках линии B. subtilis
26ДCryChS эффективно накапливалась мРНК ге-
на Btcry1Ia. Интеграция гена Btcry1Ia в хромосому
бактерии B. subtilis 26Д способствовала формиро-
ванию у линии B. subtilis 26ДCryChS инсектицид-
ной (афицидной) активности, сравнимой с тако-
вой у клеток донорного штамма Bt В-5351. Внед-
рение в эндофитный штамм B. subtilis 26Д гена
Btcry1Ia, кодирующего белок Cry1, не приводило
к потере эндофитности у рекомбинантного штам-
ма [167, 168]. Аналогичный результат был получен
ранее при обработке растений Bt-кукурузы эндо-
фитной бактерией B. subtilis B916-gfp [89]. Описан-
ные факты подтверждаются работой Биццари и
Бишоп [26], в которой с использованием дефи-
цитных по синтезу кристаллического белка ли-
ний Bt не обнаружили его существенной роли в
эндофитности штаммов. Можно полагать, что
продукция инсектицидных белков Cry как сами-
ми бактериями, так и Bt-культурами не влияла на
свойства эндофитности первых и способность к
заселению вторых микроорганизмами.

В качестве дополнения к генно-модифициро-
ванным растениям и рекомбинантным бактериям
активно развивается направление применения пре-
паратов для защиты растений от вредителей с ис-
пользованием механизмов РНК-интерференции, в
том числе и на основе бактерии Bt [169]. Полагают,
что с ростом случаев резистентности насекомых к
препаратам на основе действующего начала Bt ис-
пользование бактерии в качестве платформы для
экспрессии дцРНК может помочь в борьбе с вре-
дителями с помощью стратегии Bt + RNAi [170].

Платформа для производства дцРНК на осно-
ве Bt имеет некоторые преимущества по сравне-
нию с другими платформами. Промотор гена Сry,
зависящего от споруляции, использовался для экс-
прессии двуцепочечных РНК, и эта дцРНК мог-
ла продуцироваться во время фазы споруляции
Bt. Более того, другие виды микроорганизмов (та-
кие как E. coli, B. subtiis, S. cerevisiae) требуют ин-
дуктора (IPTG или других) для экспрессии
дцРНК, тогда как при использовании Bt индуктор
не требуется. Наконец, клетки Bt могут подвер-
гаться автолизу ферментами после споруляции,
поэтому лизис клеток не требуется для извлече-
ния дцРНК [171]. Например, использование Bt в
качестве экспрессирующего хозяина для производ-
ства дцРНК было предложено в работе [171]. Дру-
гая группа исследователей [172] создала рекомби-
нантную линию Bt, содержащую экспрессионно-
активный фрагмент ДНК длиной 325 п.н. консер-
вативной области гена аргининкиназы капустной
моли P. xylostella, который проявил высокую ин-
сектицидую активность в отношении личинок
целевого вредителя в сравнении с исходным
штаммом. Во всех случаях дцРНК экспрессиро-
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валась с использованием конвергентных промо-
торов, окружающих целевую дцРНК. При этом
Парк с соавт. [171] использовали промотор
cyt1Aa, а Цзян с соавт. [172] – Pro3a.

Значительно усиливалась целевая активность
против личинок Spodoptera littoralis возраста 4 и 5 в
результате получения композиции биопестицида
на основе Bt (“XenTari”, Бельгия) при комбини-
рованном использовании dsRNA-Bac, нацелен-
ных против гена Sl 102, отвечающего за агрегацию
клеток насекомого и инкапсуляцию для защиты от
инфекции. Точно также, эффективность биопре-
паратов на основе живых бактерий Bt усиливалась
при применении совместно с dsRNA-Bac, наце-
ленных против гена Pxfused P. xylostella [170], фор-
мирующего резистентность насекомых к токсину
Cry1Ac. Такое совместное использование тради-
ционных методов обработки растений биопрепа-
ратами на основе Bt и технологии РНК-интерфе-
ренции открывает новые горизонты для успеш-
ной защиты сельскохозяйственных культур от
вредителей и патогенов.

Таким образом, перенос “полезных” генов ин-
сектотоксинов из других хозяйственно значимых
видов бактерий Bt в эндофитные штаммы, а также
конструирование их эффективных консорциумов
должно способствовать созданию биопрепаратов
нового поколения для комплексной защиты рас-
тений и от патогенов, и от вредителей. Способ-
ность эндофитных бактерий продуцировать фунги-
и инсектотоксичные белки, праймировать фитоим-
мунные реакции и долговременно существовать в
тканях растений будет способствовать отказу от ис-
пользования трансгенных растений, продуцирую-
щих соответствующие белки.

***
Итак, данные научной литературы свидетель-

ствуют о том, что в природе существуют эндофит-
ные формы энтомопатогенных микроорганиз-
мов. Такое их природное свойство может способ-
ствовать поиску штаммов с комплексной защитной
активностью, а также открывает перспективы к
генно-инженерному усовершенствованию имею-
щихся эндофитов для использования их в расте-
ниеводстве, например, для обработки семян, что
может быть недорогим и надежным способом по-
вышения устойчивости растений к вредителям и
болезням. При этом разнонаправленное воздей-
ствие бактерий Bt на растения повышает эффек-
тивность использования указанного метода. Как
следует из указанных выше работ, некоторые
штаммы могут значительно усилить активность
формирования клубеньков азотфиксирующих
бактерий. Подавление роста грибов благодаря
синтезу Bt антибиотиков, хитиназ и других белков
способствует приобретению этими бактериям до-
полнительных свойств биофунгицидов и фунги-

статиков. В то же время необходимо оценивать и
возможность подавления этими эндофитными бак-
териями роста микоризных грибов. Бесспорно,
практически ценным свойством эндофитных Bt
является также способность синтезировать фито-
гормоны – стимуляторы роста растений, ограничи-
вать синтез этилена и усиливать рост сельскохозяй-
ственных культур в неблагоприятных условиях сре-
ды. Еще одним ценным свойством является синтез
сидерофоров и возможность мобилизовать в поч-
ве труднорастворимые элементы питания расте-
ний. Однако наряду со всеми указанными и дру-
гими значимыми для защиты и увеличения продук-
тивности растений свойствами особенно важным
является взаимная мутуалистическая интеграция с
растением-хозяином, основанная на эндофитности
без потери других хозяйственно-полезных качеств.

Механизмы и пути проникновения эндофи-
тов, на наш взгляд, могут быть различными, в том
числе и не зависимыми от каких-либо поврежде-
ний поверхностных растительных тканей, а также
через устьица. Однажды заселившись в расти-
тельные ткани инсектицидные Bt-эндофиты могут
избежать конкуренции со стороны других эпифит-
ных микроорганизмов, иметь доступ к источни-
кам питания в виде растительных метаболитов и
веществ, поступающих в растения по сосудам,
быть защищенными от действия солнечного из-
лучения, при этом, попадая в кишечник насеко-
мого с частичками растительной пищи, снижать
привлекательность растительных тканей как ис-
точника питания и даже приводить к гибели фито-
фага. Конечно, такие инсектицидные эндофиты
интересны лишь в том случае, если они не представ-
ляют опасность для человека и животных.

Применение эндофитных Bt в виде так называе-
мой инсектицидной “мины” замедленного дей-
ствия, поступающей внутрь насекомых вместе с
растительной пищей, привлекает внимание не
только для защиты растений от фитофагов, но и с
позиции возможности приобретения растениями
дополнительных полезных свойств. Например, их
использование может позволить с большим успе-
хом бороться с группой вредителей c колюще-сосу-
щим ротовым аппаратом или паразитирующих во
внутренних тканях растений, против которых
несистемные ХСЗР, а также биопрепараты на осно-
ве коммерческих неэндофитных штаммов Bt не эф-
фективны.

Использование эндофитных штаммов Bt мо-
жет быть применено для создания совершенно
иной стратегии защиты растений, где они могут
служить природными инсектицидами длитель-
ного сохранения в тканях растений, что, с одной
стороны, может способствовать уменьшению крат-
ности обработок биопестицидами, а с другой – рас-
ширять диапазон действия не только против вре-
дителей, но и против патогенов. Возможность и
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эффективность биоконтроля трансформирован-
ными эндофитными штаммами с редактирован-
ными генами, также и модифицированными це-
левыми генами эндофитных Bt растений исследо-
ваны в меньшей степени, по сравнению с
использованием природных, но отселектирован-
ных штаммов бактерий. Оценка возможности ис-
пользования эндофитной микрофлоры в целом,
независимо от вида микроорганизма, естествен-
ного или же “сконструированного” пока еще на-
ходится на самых ранних стадиях. Не исследова-
ны негативные для окружающей среды и челове-
ка побочные эффекты, которые могут
проявляться при применении препаратов на ос-
нове модифицированных или редактированных
эндофитов, в том числе Bt. Универсальный расти-
тельный метабиом, защищающий растения от па-
тогенов и вредителей, может быть удобным при
возделывании культур в условиях гидропоники, где
исключен контакт растений с почвенным микро-
биомом. Следует отметить, что в мире беспочвен-
ное гидропонное земледелие становится все более
популярным, устраняя проблемы, связанные с
загрязнением почв и другими негативными по-
следствиями традиционного земледелия. Как сви-
детельствуют данные литературы, мировой рынок
гидропонных систем оценивался в 2020 г. в преде-
лах 9.5 млрд и, по прогнозам, к 2025 г. достигнет
16.6 млрд долларов, увеличиваясь на 11.9% каждые
5 лет [173].

В настоящее время активно развиваются тех-
нологии защиты растений, основанные на РНК-
интерференции. Несмотря на очевидные преиму-
щества РНК-препаратов и/или внедрение в геном
растений генов, кодирующих смертоносные для
насекомых молекулы малых РНК, привлекает к
себе внимание комбинированное использование
искусственных (в виде спреев препаратов
дцРНК) и природных механизмов регулирования
численности популяции вредителей с помощью
естественных “контролеров”, в качестве которых
перспективными являются эндофитные бакте-
рии Bt. В аспекте указанного выше природного
явления РНК-интерференции использование Bt
в качестве системы экспрессии биоконтроля
дцРНК находится пока в зачаточном состоянии
по сравнению с другими хорошо зарекомендовав-
шими себя технологиями, и требует дальнейших
исследований возможности его применения для
защиты растений от вредных насекомых, так как в
обозримом будущем появятся активные генно-ин-
женерные микроорганизмы для генерации целевых
дцРНК и недорогие очищенные препараты этих
молекул, что приведет к более экологичному
сельскому хозяйству без химических пестицидов.

Работа выполнена по теме государственного
задания № АААА-А16-116020350027-7.
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The Perspective Properties and the Directions
of Bacillus thuringiensis Use for Plant Protection

R. M. Khairullina, *, A. V. Sorokana, V. F. Gabdrakhmanovaa, and I. V. Maksimova

aInstitute of Biochemistry and Genetics of Ufa Federal Research Center 
of Russian Academy of Sciences, Ufa, 450054 Russia

*e-mail: krm62@mail.ru

One of the urgent problems of plant protection from pests and diseases is the creation of environmentally safe
biocontrol agents, the use of which would not be accompanied by an increase of the resistance of insect pests.
Microorganisms have great potential in this regard. The most promising group are endophytes, which inhabit
the internal tissues of plants and participate in formation of the phenotype of plant organisms. Bacteria of the
genus Bacillus are of particular interest due to their wide distribution in the nature, the safety of many species
for humans, and the relative ease with which biocontrol means based on Bacillus sp. could be obtained. The
review considers the properties and activity of B. thuringiensis as follows: endophytic, insecticidal, antibiotic
activity, production of growth regulators and mobilization of plant nutrients, resistance induction, as well as
the possibility of constructing new strains using genetic engineering methods.

Keywords: Bacillus thuringiensis, endophytes, biological activity
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