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В обзоре рассмотрены свойства эндофитных бактерий рода Bacillus как объектов биоконтроля,
перспективы расширения спектра их защитного действия на основе комплексов с производными
хитозана. Описаны механизмы прямого и опосредованного воздействия бактерий на защитный по-
тенциал растений, проанализирована роль про-/антиоксидантной системы в формировании си-
стемных защитных реакций. Проанализированы иммуностимулирующие свойства производных
хитозана и его модификаций с органическими молекулами и наночастицами металлов. Показана
перспективность использования комплексов бактерий Bacillus spp. с нано- и субмикронными ча-
стицами производных хитозана для расширения спектра защитного действия новых биофунгици-
дов и иммуностимуляторов на их основе.
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В настоящее время первостепенной задачей
растениеводства является использование эффек-
тивных и безопасных для окружающей среды и
человека средств защиты растений, применение
которых будет основано на поддержании устой-
чивости существующих в агроэкоценозах эколо-
гических связей [1]. В процессе коэволюции мик-
роорганизмов и растений, насчитывающей, по
данным работы [2], более 450 млн лет, сформиро-
валась система, в которой растение представляет
собой комплекс экологических ниш, которые мо-
гут быть заняты патогенными или мутуалистиче-
скими микроорганизмами [1, 3]. Баланс между
этими составляющими микробиома, который во
многом определяется природой микроорганиз-
мов, видовыми особенностями растения и усло-

виями окружающей среды, является одним из
важнейших факторов формирования фенотипа
растений [3, 4]. Именно проблема комплексной
длительной устойчивости сельскохозяйственных
растений к стрессовым факторам биотической и
абиотической природы стоит на повестке дня.
Растущий спрос на производство органической
продукции и законодательное ужесточение требо-
ваний к пестицидам [https://eur-lex.europa.eu/ legal-
content/EN/TXT/?uri=CELEX%3A02009R1107-
20221121] приводят к необходимости поиска эко-
логически безопасных путей повышения устой-
чивости растений к неблагоприятным климати-
ческим изменениям, защиты от патогенов и до-
стижения запланированной продуктивности.
Актуальным становится поиск средств повыше-
ния продуктивности и устойчивости сельскохозяй-
ственных растений, не связанных с их генетической
трансформацией, с опорой на резервные возмож-

1 Список сокращений: SAR – Systemic acquired resistance,
ISR – Induced systemic resistance.
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ности, заложенные в самом растительном орга-
низме, в том числе, на способность формировать
мутуалистические отношения с “полезными”
микроорганизмами [1, 4].

В связи с этим наиболее перспективными яв-
ляются микробиологические подходы и приемы,
которые основаны на использовании потенциала
растений и микроорганизмов из группы стимули-
рующих рост растений бактерий (Plant Growth
Promoting Bacteria, PGPB). Первоначально ис-
пользуемый термин Plant Growth Promoting Rhy-
zobacteria (PGPR) не отражает всего многообра-
зия связей растений и микроорганизмов. Особый
интерес среди PGPB вызывают бактериальные
эндофиты, представленные, например факульта-
тивными мутуалистами из рода Bacillus, не обра-
зующими специфических анатомических струк-
тур внутри растений [4, 5]. Широко используются
биопестициды на основе бактерий рода Bacillus,
подавляющие развитие патогенов, а также стиму-
лирующие рост растений и их устойчивость к не-
благоприятным факторам окружающей среды [6].
К недостаткам биопестицидов можно отнести
сравнительно низкую скорость уничтожения па-
тогенов и высокую чувствительность к неблаго-
приятным факторам окружающей среды. Так,
продуцируемые Bacillus thuringiensis Cry-белки
чувствительны к ряду факторов окружающей сре-
ды, таких как солнечный свет, осадки, роса, рН
почвы и температура [7]. В этой связи весьма ак-
туальным становится разработка способов повы-
шения эффективности микробиологических пре-
паратов для защиты продовольственных культур
от комплекса биотических и абиотических фак-
торов среды, что может быть достигнуто создани-
ем микробных консорциумов штаммов с различ-
ными активностями [8, 9], а также препаратов, в
которых штамм бактерий дополнен биологиче-
ски активными веществами [10, 11]. Обзор посвя-
щен рассмотрению современных данных о воз-
можностях совместного использования PGPB и
одного из наиболее известных класса индукторов
фитоиммунитета – производных азотсодержа-
щих полисахаридов из остатков N-ацетилглюко-
замина, к которым относятся олигомеры хитина
и хитозана [12, 13].

Важно, что химическая модификация хитозана
позволяет получать производные с повышенной
растворимостью, антимикробными свойствами,
ростостимулирующей и антиоксидантной актив-
ностью [14, 15]. Поиск путей повышения эффек-
тивности микробиологических препаратов для
защиты продовольственных культур от фитопа-
тогенов с комплексной (фунгистатической, ви-
рицидной, иммунизирующей, ростостимулирую-
щей) активностью в агробиоценозах становится с
каждым годом все актуальнее. Для решения дан-
ной задачи необходимы новые сведения о меха-
низмах формирования защитных реакций в рас-

тениях комплексом PGPB с модифицированным
хитозаном.

Биологическая активность эндофитных бактерий
Bacillus spp. Бактерии рода Bacillus, в особенности,
B. subtilis и B. thuringiensis, составляют более 75%
всего рынка биопестицидов [1, 16]. В настоящее
время в списке Министерства сельского хозяй-
ства России зарегистрирован ряд биофунгицид-
ных препаратов на основе B. subtilis для защиты
растений – фитоспорин-М, алирин-Б, бактофит,
гамаир, витаплан, бисолбисан, елена, бинорам,
ризоплан, экстрасол и др.) и 3 инсектицида на осно-
ве B. thuringiensis (битоксибациллин, лепидобакто-
цид, лепидоцид) [17]. Из зарубежных биопрепара-
тов следует отметить штамм Bacillus amyloliquefaciens
(subtilis) FZB-24 – действующее начало ряда био-
препаратов RhizoPlus (“AbiTep GmbH”, ФРГ) и
Taegro (“Novozyme”, Дания) [18], B. amyloliquefa-
ciens IN937a – биопрепарата BioYield® (“Gus-
tafson”, США), B. pumulus INR7 – биопрепарата
Yield Shield (“Gustafson”, США) [16]. Они харак-
теризуются мощным биосинтетическим потен-
циалом в соединении с высокой экологической
пластичностью, а также технологичностью в при-
менении [17, 19–23] и сравнительной простотой
культивирования на различных средах [19, 23].

В настоящее время накоплен огромный пласт
данных о различных механизмах, благодаря кото-
рым PGPB оказывают благотворное действие на
растение-хозяина.

1. Прямой антибиотический эффект против
фитопатогенов и вредителей (в классическом по-
нимании агентов биологической защиты) [18,
24–27].

2. Опосредованая биосинтезом фитогормонов
и эффекторов способность стимулировать защит-
ные механизмы растений [28–30].

3. Повышение устойчивости растений к абио-
тическим стресс-факторам [17, 31–35].

4. Способность напрямую стимулировать рост
и развитие растений путем продукции фитогор-
монов и других метаболитов [31, 36, 37].

Таким образом, действие PGPB на раститель-
ный организм многомерно и требует рассмотре-
ния отдельных механизмов, обеспечивающих
пластичность в системе “PGPB–растение-хозяин”.

Механизмы прямого биоцидного действия PG-
PB. Представители рода Bacillus относятся к ак-
тивным продуцентам антибиотиков. Основная
фракция антибиотиков, подавляющая фитопато-
гены, – нерибосомально синтезируемые пептид-
ные производные. В основном это липопептиды
(сурфактин, итурин, фенгицин), цианистый во-
дород, гидролазы, субтилин, субтилозин, сублан-
цин, хлоротетаин, микобациклин, ризатацин, ба-
циллин, диффицидин [38]. Сурфактин – один из
наиболее активных биосурфактантов. Он харак-
теризуется главным образом антибактериальны-
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ми и противовирусными свойствами, а итурин и
фенгицин – антигрибными [39].

Обнаружено, что бактерии рода Bacillus выде-
ляют в культуральную среду хитиназы и глюкана-
зы, гидролизирующие хитин и глюканы, которые
являются важными компοнентами клеточнοй
стенки микроорганизмов [40, 41]. По последним
данным, Bacillus aryabhattai продуцирует хитиназу
с двумя N-концевыми LysM-доменами, позволя-
ющими эффективно разрушать кристаллический
хитин и подавлять развитие вредоносного патоге-
на Fusarium oxysporum [42].

Показано, что использование биопрепаратов
на основе эндофитных микроорганизмов, проду-
цирующих РНКазы, является перспективным
методом защиты растений от РНК-содержащих
вирусов [43, 44]. Инсектицидный эффект бакте-
рий рода Bacillus против насекомых-переносчи-
ков вирусов так же имеет опосредованный защит-
ный эффект против вирусов [45].

PGPB как индукторы защитных реакций расте-
ний против патогенов и вредителей. На сегодняш-
ний день общепринятым является представление
о ведущей роли салициловой (СК) и жасмоновой
(ЖК) кислот в реализации механизмов систем-
ной устойчивости растений в ответ на стрессы
[37, 46–49]. Системную устойчивость растений
можно разделить на индуцированную системную
устойчивость (Induced systemic resistance, ISR) и
системную приобретенную устойчивость (Sys-
temic acquired resistance, SAR), индуцируемую не-
патогенными и патогенными микроорганизмами
соответственно [50]. Колонизация полезными
микробами вызывает физиологическое состоя-
ние системы растение-хозяин, называемое прай-
мингом. “Праймированный” статус растения
позволяет реализовывать более сильные и быстрые
защитные реакции против последующей инвазии
патогенов, что проявляется как общий признак си-
стемной устойчивости, индуцируемой полезными
микроорганизмами [51]. SAR, впервые обнаружен-
ная в 1961 году при исследовании устойчивости
табака к вирусу табачной мозаики (ВТМ), опо-
средуется СК [52], а обработка растений PGPB
способствует развитию ISR, опосредованной
действием ЖК, маркером развития которой явля-
ется индукция экспрессии защитного белка PR-6
[26]. Считается, что развитие SAR происходит
при узнавании растением биотрофного патогена
или его элиситоров, приводящей к синтезу сали-
цилат-зависимых PR-белков [53, 54], в том числе,
экспрессии маркерного для SAR гена PR-1 белка
[55]. ISR, по видимому, наиболее эффективна
против некротрофных патогенов, среди которых
возбудители альтернариоза [56, 57] и корневых
гнилей [58].

Синтез ингибиторов гидролаз в тканях являет-
ся частью процессов, более характерных для ISR,

развивающихся в ответ на стрессовые факторы
биотического и абиотического характера [59–63].
Однако показано, что формирование устойчивости
пшеницы к патогенам, например, грибу Stagono-
spora nodorum, под воздействием бактерий рода
Bacillus может развиваться и через салицилатный
сигналинг по типу SAR [64]. Pseudomonas aeruginosa
7NSK2 индуцирует ISR с более высоким накопле-
нием СК и активностью ферментов ее биосинтеза
[65]. Предварительная обработка непатогенным
штаммом B. cereus AR156 запускала экспрессию
генов PR1 и PDF1.2 в Arabidopsis thaliana, что ука-
зывало на синергизм СК- и ЖК-зависимых реак-
ций у растения [48].

Как известно, общим в развитии ISR и SAR яв-
ляется раннее и быстрое накопление активных
форм кислорода (АФК) [66, 67]. Вероятно, спо-
собствуя генерации АФК, бактерии рода Bacillus
индуцируют передачу сигналов, запускающих ра-
боту других защитных механизмов.

Механизм защитного действия биопрепаратов
на основе PGPB связывают с транзиентным уси-
лением продукции АФК при контакте с непато-
генным микроорганизмом [68] и опосредованным
участием такого слабого окислительного взрыва в
праймировании экспрессии генов PR-белков
[69]. Изменение концентрации АФК, о которой в
экспериментальных условиях обычно судят по
содержанию наиболее стабильного соединения –
Н2О2, в растительных тканях при патогенезе может
происходить в результате многих метаболических
процессов, но в большей степени это происходит в
результате изменения активности оксидоредуктаз
[70]. Соответственно, развитие окислительного
взрыва требует ингибирования активности анти-
оксидантных ферментов (СОД, каталаза и дру-
гие), и активации про-оксидантных ферментов
(НАДФ-Н оксидазы, пероксидаз). Многие пато-
гены продуцируют эффекторы, которые препят-
ствуют аккумулированию АФК в растении-хозя-
ине, например, продуцируя каталазу, как возбу-
дитель мучнистой росы Ralstonia solanacearum [71]
и возбудитель септориоза Stagonospora nodorum [72].

Одним из важных ферментов, вовлеченных в
утилизацию АФК, является супероксиддисмутаза
(СОД) [73]. Ферментом, вовлеченным как в си-
стему генерации, так и утилизации Н2О2,, является
пероксидаза [74]. Обширное мультигенное семей-
ство классических пероксидаз растений класса III,
включенные в белки семейства PR-9, участвует в
упрочении клеточных стенοк за счет окислитель-
ных реакций между белками и фенοлами, катали-
зируют процессы отложения лигнина на клеточ-
ных стенках, что также повышает их устойчи-
вость к действию гидролаз патогенов. О`Брайен с
соавт. [75] было показано, что недостаточная экс-
прессия генов пероксидазы PRX33 и PRX34 араби-
допсиса приводила к снижению транскрипционной
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активности генов, кодирующих транскрипцион-
ные факторы MYB51, CYP79B2, и CYP81F2, отно-
сящиеся к ЖК-зависимому пути. Однако, как
предполагается некоторыми учеными, именно
чувствительность к СК является своеобразным
“маркером” пероксидаз, участвующих в защит-
ных реакциях растений против патогенов [76].

Важнейшим антиоксидантным ферментом яв-
ляются каталазы [77, 78]. В проростках пшеницы
перекись водорода, в зависимости от концентра-
ции, ингибировала [79] или стимулировала [80]
активность каталазы. Способностью к ингибиро-
ванию каталазы обладает и салициловая кислота
[81], что является одним из способов усиления ре-
акции cверхчувствительности (СВЧ) [82, 83]. Ин-
гибирование фермента под действием СК может
приводить в дальнейшем к активации экспрессии
гена каталазы и усилению синтеза фермента [84].
Таким образом, важную роль в модификации ак-
тивности каталазы играют сигнальные и гормо-
нальные соединения. Показано, что АФК могут
взаимодействовать с другими вторичными мес-
сенджерами, такими как активные формы азота и
Ca2+, которые участвуют в развитии растений, ме-
таболических процессах, стрессовых реакциях и
закрытии устьиц [85].

Имеются сведения о липопептидах бактерий,
преимущественно продуцируемых представите-
лями рода Bacillus, имеющих фитоиммуномоду-
лирующую активность [45], например, на пшени-
це против возбудителя септориоза и злаковой тли
[86].

Важно также, что бактерии рода Bacillus способ-
ны стимулировать иммунные реакции растений
против вирусов. Так, бактерии B. subtilis BEB-DN,
изолированные из ризосферы томатов, запускали
СИУ против вирусов, переносимых белокрылкой
Bemisia tabaci. При этом также индуцировался
ЖК-зависимый сигнальный путь, включающий
механизмы защиты растений от белокрылки, свя-
занные с биосинтезом ингибиторов протеиназ,
фенолпропаноидных и терпеноидных соедине-
ний [87].

Бактерии рода Bacillus индуцировали развитие
системной устойчивости в растениях к ВТМ, ин-
гибируя синтез капсидных белков и усиливая
экспрессию генов Coil и NPR1, кодирующих бел-
ки ЖК- и СК-зависимых белков (PR-1a и PR-1b)
и клеточно-стеночных экспансинов NtEXP2 и
NtEXP6 [88]. Штамм бактерий Rhodopseudomonas
palustris GJ-22 уменьшал степень поражения таба-
ка ВТМ и вирусом картофеля Y, увеличивая ак-
тивность транскрипции генов защитных генов
PR-1, PR-5, PR-3 и PR-6 [89]. В то же время, обра-
ботка томата штаммом B. amyloliquefaciens MBI600
индуцировала повышение устойчивости расте-
ний к ВБТ и YВК, что коррелировало с усилением

экспрессии генов, регулируемых через салици-
латный сигнальный путь [90].

Повышение устойчивости растений к абиоти-
ческим факторам среды под действием PGPB.
Абиотические факторы среды, воздействующие
на растения, можно подразделить на вызываю-
щие осмотический (засуха, засоление), тепловой
и токсический стресс [91]. Чтобы справиться с ос-
мотическими стрессами у растений-хозяев, необ-
ходимо создать различные механизмы регулиров-
ки для контроля их питательных веществ, а также
эффективности использования воды, транспира-
ции и активации антиоксидантов для устранения
перепроизводства АФК из-за абиотического
стресса.

Два основных механизма противодействия
абиотическому стрессу, поддержание эффектив-
ности использования воды и баланса АФК [18],
могут поддерживаться за счет микробиома корне-
вой системы, вовлеченного в производство экзо-
полисахаридов, глюканов, белков, жирных кис-
лот [92].

Механизмом устойчивости ризосферных микро-
бов к высокому содержанию соли является миними-
зация поглощения соли за счет регуляции экспрес-
сии переносчиков ионов, изменения структуры
корня и захвата катионов экзополисахаридами.
Микробы поддерживают гомеостаз ионов с высо-
ким соотношением K+/Na+ и пониженным содер-
жанием Na+ и Cl– в побегах и листьях, соответ-
ственно, усиливая экспрессию переносчика K+, и
исключая Na+ [93]. Так, Ниу с соавт. [94] показа-
ли, что галофитная трава (Pucciniella tenuiflora),
инокулированная B. subtilis GB30, проявляла сни-
жение накопления Na+, что было подтверждено
подавляющей регуляцией генов pt HKT2 и повы-
шающей регуляцией генов pt HKT1 и pt SOS1 в
корнях при высоких концентрациях NaCl.

Воздействие на растение абиотического стрес-
са (засоления и засухи) снижает уровень активно-
сти антиоксидантных ферментов, включая СОД,
аскорбатпероксидазу, глутатионредуктазу, ката-
лазу и нитратредуктазу увеличивая перекисное
окисление липидов [95]. Недавно Кадмири и со-
авт. [96] продемонстрировали повышенную ак-
тивность пероксидазы при засолении и засухе в
инокулированных A. brasilense DSM1690 и P. fluo-
rescens Ms-01 растениях пшеницы по сравнению с
контрольной обработкой.

Механизмы рост-стимулирующего действия
PGPB. Особенностью PGPB является их способ-
ность воздействовать на рост растений непосред-
ственно за счет синтеза различных метаболитов
гормональной и сигнальной природы, таких как
ауксины, цитокинины [97], гиббереллины [98].
Так инокуляция салата штаммом B. subtilis IB-22,
продуцирующим зеатин-рибозид [99], индуциро-
вала в растениях более чем десятикратное накоп-



ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 59  № 5  2023

ПЕРСПЕКТИВЫ ПОВЫШЕНИЯ БИОЛОГИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТИ БИОПРЕПАРАТОВ 431

ление цитокининов. Обнаружено, что продуци-
рующий ауксин штамм B. methylotrophicus M4-96,
изолированный из корней кукурузы, стимулиро-
вал рост обработанных бактериями растений Ara-
bidopsis thaliana [100]. Оказалось, что производное
индолил-уксусной кислоты (ИУК) обусловливает
рост-стимулирующий эффект штаммов B. amylo-
liquefaciens FZB42 [17] и B. amyloliquefaciens SQR9
[101]. Способность штамма бактерии B. aryabhat-
tai SRB02 стимулировать рост растений сои (Gli-
cine max) в норме и в условиях развития окисли-
тельного стресса связывают с продукцией им аук-
синов, зеатина, гиббереллинов и АБК [102].

Садеги с соавт. [103] показали, что солеустой-
чивые изоляты Streptomyces, способные продуци-
ровать индолил-уксусную кислоту (ИУК), стиму-
лировали рост корневой системы пшеницы при
засолении. Недавно Канг и др. [104] сообщили,
что ИУК, продуцируемая Leclercia adecarboxylata
MO1, способствует увеличению синтеза сахаров,
органических кислот и хлорофилла у томатов. У
бактерий Arthrobacter, Bacillus, Halomonas, Azospi-
rillum и Pseudomonas была выявлена продукция
цитокининов, необходимых для клеточной про-
лиферации и дифференцировки [105]. Продуцен-
ты АБК также выявлены среди PGPB, включая
бактерии Proteus mirabilis, Bacillus megaterium, Bacillus
licheniformis, Pseudomonas fluorescens и Achromobacter
xylosoxidans [106]. Наличие штаммов, синтезирую-
щих гиббереллины, показано у B. pumilus, B. licheni-
formis, Azospirillium sp. [107]. Бактерии рода Bacillus
способны снижать содержание этилена в расте-
ниях, улучшать фиксацию азота, усваиваемость
макро- и микроэлементов [108].

Следует отметить, что рост-стимулируюий эф-
фект PGPB также достигается за счет увеличения
устойчивости растений к биотическим и абиоти-
ческим стрессам. Известно, что защитный спектр
биопрепаратов на основе бактерий рода Bacillus
можно значительно расширить, комбинируя их с
медиаторами сигнальных систем [25, 109, 110].
Так, установлена активация защитных систем
растений картофеля бактериями рода Bacillus и
сигнальными молекулами – СК и ЖК, при зара-
жении растений Phytophthora infestans (Mont.) de
Bary или Y-вирусом в сочетании с почвенной за-
сухой. Защитный эффект был опосредован на-
коплением пероксида водорода, модуляцией ак-
тивности ферментов, регулирующих его уровень,
и повышением экспрессии генов PR-белков: PR-1,
PR-6 и PR-9 [111, 112]. Однако следует отметить, что
обработка экзогенными СК или ЖК может грубо
нарушить баланс фитогормонов в растении и суще-
ственно снизить устойчивость к некротрофным па-
тогенам и насекомым в случае СК, и к биотроф-
ным патогенам в случае ЖК, принимая во внима-
ние явление СК/ЖК-интерференцию [37, 46–
49]. В связи с этим перспективным представляет-
ся использование производных хитина, которые

также были описаны как одни из первых элисито-
ров, или индукторов защитных реакций растений
[113].

Применение производных хитина и хитозана.
Известно, что хитин, хитозан и их олигомеры
считаются активными элиситорами иммунитета
растений [114–117]. Преимуществами этих полиса-
харидов являются такие их уникальные свойства,
как биосовместимость, нетоксичность и широкий
спектр физиолого-биохимической активности,
возобновляемая и доступная сырьевая база [118].

Биологическая активность и элиситорные
свойства хитозана зависят от его химической при-
роды, молекулярной массы (варьирует от 102 кДа у
олигомеров и до нескольких сотен кДа у высоко-
молекулярных форм), степени полимеризации и
дезацетилирования (сочетание остатков N-аце-
тилглюкозамина и глюкозамина), концентрации,
вида растения, химического состава почвы и усло-
вий окружающей среды [116, 119, 120]. Наиболь-
шая биологическая активность характерна для
хитозана со степенью дезацетилирования в пре-
делах 70–90% [116, 121].

Считается, что хитозан снижает заболеваемость
растений за счет двух основных механизмов: 1) это
прямая антимикробная активность через повре-
ждение плазматической мембраны, взаимодей-
ствие с ДНК и РНК, хелатирование металлов и от-
ложение образующихся комплексов на поверх-
ности клетки патогена; 2) индукция защитных
реакций растений через активацию факторов
транскрипции в результате распознавания и свя-
зывания хитина/хитозана рецепторами клеточ-
ной поверхности [122].

Хитозан нашел практическое применение в
качестве средств защиты растений от вирусов.
Показана эффективность хитозана в защите кар-
тофеля от ХВК, YBK, ВТМ, вируса некроза табака
(ВНТ), огуречной мозаики (ВОМ), мозаики люцер-
ны (ВМЛ), желтой мозаики фасоли (ВЖМФ), ви-
роида веретеновидности клубней (ВВКК) и др.
[120, 123]. Его защитный эффект зависел от кон-
центрации, степени полимеризации, N-дезаце-
тилирования, заряда молекулы и химической мо-
дификации [124]. Механизм защитного эффекта
хитозана связывают с предотвращением распро-
странения вирусов по сосудам флоэмы и плазмоде-
смам растений, в том числе благодаря отложению
каллозы в порах клеток ситовидных трубок и акти-
вации растительных рибонуклеаз [45, 125, 126].

На основе хитозана и его производных в мире
созданы коммерческие препараты для защиты
растений в ЕС: Chito Plant, Biochit, Stemicol, в
США Elexa, PDB – Plant Defense Booster, YEA –
Yield Enhancing Agent, для обработки и защиты
семян и вегетирующих растений зерновых, овощ-
ных, цитрусовых, плодовых, ягодных, декоратив-
ных и цветочных культур, а также картофеля,
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ЯРУЛЛИНА и др.

хлопчатника и винограда от грибных, бактери-
альных и вирусных болезней [114, 127]. В Россий-
ской Федерации ведущим научным центром по
разработке научной концепции создания препара-
тов на основе хитозана является Всероссийский на-
учно-исследовательский институт защиты растений
(Санкт-Петербург, Россия), при научном сопро-
вождении которого разработаны препараты Хито-
зар, Нарцисс, Экогель и др. [114, 128, 129].

Потенциальные способы повышения эффектив-
ности биопрепаратов с использованием хитозанов.
Существуют данные о повышении биологической
активности микробиологических препаратов при
использовании хитозанов [130, 131]. Установлено,
что добавление хитозана к микробам-антагонистам
повышало эффективность биоагентов в защите
овощных культур от мучнистой росы, а добавление
хитина к штаммам Bacillus значительно снижало
увядание растений хлопка [132]. Биопрепарат тор-
говой марки Витаплан (культуральная жидкость
(КЖ) штаммов Bacillus subtilis с включенным
коллоидным хитином) в 1.5–2.0 раза эффективнее
повышал устойчивость пшеницы к темно-бурой
пятнистости и бурой ржавчине, по сравнению с
исходным биопрепаратом [132]. Добавление хито-
зана к Pseudomonas sp. способствовало повышению
эффективности при защите от вируса скручивания
листьев томатов [10, 12, 112, 133]. Синергетический
эффект хитозанов и бактерий связывают с синте-
зом штаммами Bacillus эндохитиназы, обеспечи-
вающей рост бактерий на среде, богатой хитином,
генерирующей олигосахариды, полученные из
хитина, которые, в свою очередь, влияют на рост
растений [134, 135]. Продукция хитин-связываю-
щего белка (Cry) определенным штаммом Bacillus
thuringiensis усиливала инсектицидную и фунги-
статическую активность этих белков [13]. Показа-
но, что помимо индукции активности хитиназы и
стимулирования роста бактерий добавление хи-
тина оказывает и другие полезные эффекты на
растения: ускорение прорастания семян и стиму-
ляция роста и развития растений кукурузы, сорго,
снижение заболеваемости томатов, вызванной
Fusarium spp. и увеличение числа и массы плодов
томатов в условиях теплицы [13].

Однако существуют и трудности, связанные с
включением хитозана в среды для культивирова-
ния бактерий, так как он способен подавлять рост
бактериальной культуры из-за проявляемой анти-
микробной активности [136], а также зависимости
эффективности биопрепаратов от различных фак-
торов окружающей среды, включая плодородие и
физико-химические свойства почвы, погодные
условия и др. [137, 138].

Модификация хитозана оксикоричными кисло-
тами. Одним из путей преодоления негативных
последствий добавления хитозана к бактериаль-
ным препаратам может быть его модификация.

Так показано, что включение в биопрепарат Ви-
таплан, салицилата хитозана повышает индуци-
рующую активность антагониста, увеличивая его
биологическую активность в 2.0–2.5 раза [130].

К ингибиторам вирусной инфекции относят, в
том числе и фенольные соединения [139, 140].
Выявлено подавление развития вирусной инфек-
ции у растений огурца (Cucumis sativus L.), вызван-
ной штаммом ВТМ, содержащими флавоноиды
концентратами, выделенными из герани луговой
(Geranium pratense L.) [139]. Известно, что СК явля-
ется ключевой молекулой для индукции SAR и
обеспечения устойчивости инфицированных рас-
тений. Показано, что экзогенная СК в концен-
трации 2 мМ индуцировала устойчивость томатов
к желтой курчавости листьев в ответ на вирусную
постинокуляцию. Обработанные СК растения
имели нормальный ростовой фенотип [141].

В последнее время отмечается активное при-
менение экзогенных оксикоричных кислот в ка-
честве индукторов устойчивости к абиотическим
стрессам и регуляторов роста растений [142–144].
Имеются сведения о влиянии оксикоричных кис-
лот на устойчивость растений ржи к бурой листовой
ржавчине [145]. Использование оксикоричных кис-
лот при хемотерапии вирусов на плодовых и ягод-
ных культурах in vitro приводит к 100% оздоровле-
нию эксплантов ежевики при культивировании
на средах с кофейной и феруловой кислотами
[146]. Существует коммерческий препарат Цир-
кон на основе оксикоричных кислот, обладаю-
щий ростстимулирующими и иммуномодулиру-
ющими свойствами [147]. Одним их способов из-
менения биодоступности оксикоричных кислот
является связывание их с полимерной матрицей-
носителем. В этом плане одним из перспективных
биополимеров является хитозан. Введение новых
функциональных групп и заместителей, например,
низкомолекулярных фенольных соединений [14,
148, 149] позволяет получать производные с по-
вышенной растворимостью и антиоксидантной
активностью.

Конъюгация хитозана и кофейной кислоты
позволяет создавать материалы с улучшенными
свойствами: антиоксидантными, антимикробными
и др. [150]. Значительный ростстимулирующий эф-
фект обработки семян конъюгатами на основе
хитозана и оксикоричных кислот получен при
выращивании растений огурца [15, 151].

Механизмы влияния на растения получаемых
в настоящее время конъюгатов на основе хитоза-
на и оксикоричных кислот, а также нано- и суб-
микронных частиц на их основе только начинают
изучаться. Следует отметить, что эксперимен-
тальные данные об элиситорном потенциале на-
но- и субмикронных частиц оксикоричных кис-
лот в виде конъюгата с хитозаном или антивирус-
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ном потенциале данных соединений в литературе
отсутствуют.

Модификация хитозана наночастицами метал-
лов. Кроме биополимеров и наноматериалов на
их основе (например, нано- и субмикронных ча-
стиц) интерес представляют свойства неоргани-
ческих наночастиц металлов и их оксидов. В по-
следние годы в литературе все чаще упоминаются
перспективы использования наночастиц оксида
титана, серебра, цинка и меди для борьбы с возбу-
дителями болезней растений [152–155]. В работах
исследователей отмечается прямая, а также опо-
средованная активация иммунной системы рас-
тений и антивирусный защитный эффект нано-
частиц оксида никеля против вируса огуречной
мозаики [156] и диоксида титана против вируса
пятнистости кормовых бобов [157].

Наиболее эффективный биоцидный эффект
характерен для наночастиц серебра, которые эф-
фективны в отношении таких патогенов как Phy-
tophthora parasitica, Fusarium spp. и нематод рода
Meloidogyne spp. Однако, при рассмотрении дей-
ствия наночастиц на растения в литературе встреча-
ются противоречивые результаты [158]. Так, добав-
ление наночастиц серебра Ag NPs в среду культиви-
рования в концентрациях выше 300 мг/л–1

ингибировало удлинение корней Arabidopsis thali-
ana и рост листьев, что приводило к снижению
эффективности фотосинтеза и чрезмерному на-
коплению Ag в тканях [159]. Под влиянием нано-
частиц серебра увеличивалась максимальная эф-
фективность фотосистемы II у растений горчицы.
Наночастицы золота, серебра, оксидов титана и
цинка увеличивали содержание хлорофиллов в
листьях [160]. Влияние наночастиц металлов на
фотосинтетический аппарат растений суще-
ственно зависит как от типа наночастиц и их дозы
в растворе, так и от самого объекта исследования
[158, 160].

Перспективным способом синтеза наночастиц
серебра является химическое восстановление кати-
онов Ag+ полисахаридами. Использование восста-
новительного и стабилизирующего потенциала по-
лисахаридов при синтезе наночастиц Ag позволяет
получать коллоиды в водных средах без использова-
ния токсичных восстановителей и растворителей,
а также без дополнительного введения стабилизато-
ра в реакционную смесь [161]. Следует отметить, что
синтезируемые таким способом нанокомпозиты
полисахарид-Ag являются биосовместимыми и мо-
гут обладать свойствами, присущими каждому из
компонентов.

Наночастицы серебра, стабилизированные
различными биополимерами, активно исследу-
ются и используются для создания фунгибакте-
рицидов и регуляторов роста растений. Например,
препараты Зеребро “Агро” и “Зерокс”, содержа-
щие в качестве действующего вещества частицы

наноразмерного серебра, активно используются
для обработки клубней картофеля, замачивания
семян, обработки вегетирующих органов различ-
ных сельскохозяйственных культур. Однако ре-
зультаты многочисленных исследований влияния
стабилизированных наночастиц серебра на рас-
тения противоречивы [162] и механизм их взаи-
модействия с растениями до конца не выяснен.

Перспективы использования комплексов нано- и
субмикронных частиц производных хитозана с бак-
териями Bacillus spp. Среди различных климатиче-
ских факторов, влияющих на продуктивность
растений, наличие воды является наиболее важ-
ным [163]. Однако согласно метеорологическим
наблюдениям за последние 20 лет среднегодовая
температура на территории Европы повысилась
на 1.1°C, тогда как количество осадков измени-
лось незначительно. Уменьшение и неравномер-
ность выпадения осадков (большая часть кото-
рых, по прогнозам, будет приходиться на зимние
месяцы) в сочетании с повышенным температур-
ным режимом приводит к возникновению засуш-
ливых явлений, частота которых в обозримом бу-
дущем будет только нарастать.

Картофель, в настоящее время занимающий
четвертое место в мире по значимости среди ос-
новных продовольственных культур после кукуру-
зы, пшеницы и риса, и играющий все более важную
роль в содействии обеспечению продовольствен-
ной безопасности в развивающихся странах, очень
чувствителен при выращивании к недостатку
влаги [164] из-за неглубокой корневой системы
[165]. Снижение количества воды нарушает мно-
гие физиологические и биохимические процес-
сы, вызывает осмотический и окислительный
стресс, ионный дисбаланс. Продолжительный
водный дефицит, особенно на критических эта-
пах развития, не только ослабляет растения, но и
делает их более уязвимыми для различных болез-
ней. Кроме того, посевы картофеля страдают от
многих вирусных заболеваний [166].

Известно, что ризобактерии могут значитель-
но улучшить засухоустойчивость таких продо-
вольственных культур, как кукуруза и картофель
[167, 168]. Инокуляция бактериями B. megaterium
BOFC15 растений арабидопсиса способствовала
усилению роста при засухе и увеличению массы
листовой пластинки [169]. Обработка растений
клевера белого бактериями B. subitilis GB03 повы-
шала засухоустойчивость в результате накопле-
ния в тканях осмопротекторов [170].

На растениях трахинии показано, что B. subtilis
В26 вызывает увеличение активности метилтранс-
фераз, участвующих в поддержании и регуляции
метилирования ДНК растения. Это предполагает
участие бактерий рода Bacillus в регуляции устой-
чивости растений к засухе на эпигенетическом
уровне [171].
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ЯРУЛЛИНА и др.

Механизмы, посредством которых PGPB вли-
яют на растения, многообразны и специфичны
[172, 173]. Имеются данные о том, что ключевой
мишенью, на который воздействуют PGPB, явля-
ются сами сигнальные пути растений, регулиру-
ющие развитие защитного ответа на воздействие
стрессов [174]. В целом, устойчивость растения к
тому или иному стрессовому фактору определяется
комплексом развития защитных реакций, экспрес-
сией множества генов, кодирующих защитные бел-
ки, и синтезом пула защитных соединений. Пред-
полагается, что транскрипционные факторы,
контролирующие транскрипцию генов в ответ на
биотические стрессы и засуху, входят в одну груп-
пу [175].

Таким образом, анализ литературных данных
о механизмах, лежащих в основе защитных функ-
ций бактерий Bacillus spp., позволяет говорить о
возможности расширения способов и форм их
применения в комбинации с различными соедине-
ниями, способствующими усилению защитного
эффекта для растения [109, 176]. Перспективным
может стать использование B. subtilis в композициях
с модифицированным хитозаном, иммуностиму-
лирующее действие которого на растения хорошо
изучены [14, 130, 139, 148, 149].

Выявление физиологических и молекулярных
механизмов индуцированной комплексом нано-
и субмикронных частиц производных хитозана с
бактериями Bacillus spp. устойчивости растений
может служить научным обоснованием для созда-
ния новых экологически безопасных биопести-
цидов с иммуностимулирующим действием, что
позволит внести существенный вклад в формиро-
вание стратегии защиты продовольственных
культур в быстро изменяющихся климатических
условиях, способствовать формированию конку-
рентоспособного на мировом рынке и экологиче-
ски безопасного производства сельхозпродуктов,
необходимых для поддержания высокого уровня
продовольственной безопасности, обеспечения
полноценного питания и здорового образа жизни
населения при сохранении плодородия почв.

Работа выполнена в рамках научного проекта
при поддержке гранта РНФ № 23-16-00139.
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on Bacteria of the Genus Bacillus and Chitosan Nanocomposites
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The review examines the properties of endophytic bacteria of the genus Bacillus as objects of biocontrol, pros-
pects to expand the spectrum of their protective action based on complexes with chitosan derivatives. The
mechanisms of direct and indirect effects of bacteria on the protective potential of plants are described, the
role of the pro-/antioxidant system in the formation of systemic protective reactions is analyzed. The immu-
nostimulating properties of chitosan derivatives and its modifications with organic molecules and metal
nanoparticles are analyzed. The prospects of using Bacillus spp. bacterial complexes with nano- and submi-
cron particles of chitosan derivatives to expand the spectrum of protective action of new biofungicides and
immunostimulants based on them are shown.

Keywords: bacteria of the genus Bacillus, chitosan, nanocomposites, phytopathogens, pro/antioxidant sys-
tem, gene expression, PR proteins
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