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Аннотация. Оомицеты относятся к особо опасной группе патогенов, значительно снижающих как 
продуктивность, так и качество урожая многих видов сельскохозяйственных культур. Защитные 
мероприятия с использованием доступных фунгицидов часто неэффективны против них. Одним из 
наиболее простых и инновационных подходов к защите растений от оомицетной инфекции можно 
считать биологические методы, которые при своевременном профилактическом использовании могут 
работать эффективнее химических средств защиты. Биологический контроль заключается в приме‑
нении агрополезных микроорганизмов, способных останавливать развитие болезни, вырабатывая 
биологически активные вещества с антибиотической активностью, такие как антибиотики, биосур‑
фактанты и токсины. В обзоре описана стратегия устойчивой профилактики и контроля патогенов- 
оомицетов с использованием микроорганизмов, ассоциированных с растениями, в числе бактерий 
родов Bacillus, Paenibacillus, Streptomyces, Pseudomonas и Lactobacillus. Рассмотрены механизмы, обуслов‑
ливающие защитные эффекты штаммов бактерий в эндо-, филло- и ризосфере растений, которые 
могут быть использованы при развитии стратегий конструирования фитомикробиомов. 
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Abstract. Oomycetes are a particularly dangerous group of pathogens that significantly reduce both the productivity 
and quality of production of agricultural crops. Protective measures using available fungicides are often ineffective 
against them. One of the simplest and, at the same time, innovative approaches to plant protection from 
oomycete infection can be considered biological methods, which, if used in a timely manner, can be even more 
effective than chemical means of protection. Biological control involves the use of beneficial microorganisms 
that can stop the development of diseases by producing biologically active substances with antibiotic activity, 
such as antibiotics, biosurfactants and toxins. In this review, we describe a strategy for sustainable prevention and 
control of oomycete pathogens using plant-associated microorganisms, including bacteria of the genera Bacillus, 
Paenibacillus, Streptomyces, Pseudomonas and Lactobacillus. The mechanisms that determine the protective 
effects of bioprotective strains in the endo-, phyllo- and rhizosphere of plants are also considered, which can be 
used in the development of strategies for constructing phytomicrobiomes. 
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ВВЕДЕНИЕ
Оомицеты (Oomycota, Oomycetes) относятся к 

одним из наиболее опасных возбудителей различ‑
ных болезней растений, значительно снижающих 
как продуктивность, так и качество урожая многих 
видов сельскохозяйственных культур, включая 
картофель, овощи, плодовые культуры, декоратив‑
ные растения, зерновые и лесные культуры. Осо‑
бую проблему оомицеты представляют в условиях 
закрытого грунта — в теплицах, где температура и 
влажность оптимальны для сапротрофного и па‑
разитического развития патогенов. Имея много 
общих фенотипических и физиологических черт 
с грибами, таких как стратегия питания, особен‑
ности роста, они определяются как разнообразная 
группа «грибоподобных» представителей царства 
Stramenopila, что ставит их в более тесную связь с 
диатомовыми, бурыми и золотисто-коричневыми 
водорослями [83, 185]. Большинство патогенных 
оомицетов классифицируется в порядке Phytiales, 
семействе Phytiaceae, включающем два рода 
Phytophthora de Bary и Pythium Pringsheim, и в порядке 
Peronosporales семейства Peronosporaceae, включа‑
ющем 21 род и более 600 видов [74, 117]. Фактически 
род Phytophthora spp., или “разрушитель растений”, 
насчитывает более 313 идентифицированных ви‑
дов, в то время как Pythium spp. насчитывает более 
355 признанных и описанных видов [28]. Биотро‑
фные патогены семейства Peronosporaceae, входя‑
щие в роды Peronospora Corda и Plasmopara J. Schröt, 
вызывают высокоспециализированные болезни, 
названные «ложная мучнистая роса». Оомицеты —  
строгие диплоиды; их клеточные стенки состоят в 
основном из целлюлозы и β‑1,3- и β‑1,6-глюкана; 
их митохондрии имеют трубчатые кристы, а их 
гифы всегда не септированы [53, 165]. Оомицеты 
по образу паразитирования и трофности на рас‑
тениях можно разделить на биотрофов, зависящих 
для своего существования от жизнеспособного 
организма-хозяина, некротрофов, убивающих 
хозяина и впоследствии извлекающих питательные 
вещества из разлагающихся тканей сапрофитным 
способом, и гемибиотрофов, характеризующихся 
первичной биотрофной фазой, за которой следует 
некротрофная фаза [119]. 

Оомицеты, в том числе и возбудитель фитоф‑
тороза, демонстрируют природу суперпатогена с 
точки зрения преодоления им как устойчивости 
хозяина, так и формирования резистентности в от‑
ношении синтетических пестицидов посредством 
адаптивной эволюции эффекторов и генов-мише‑
ней фунгицидов [21, 70, 101 ]. Поскольку оомицеты 
не являются настоящими грибами, доступные 
фунгициды часто неэффективны против них [68], а 
в реалиях современной агротехники неизбиратель‑
ное использование агрохимикатов влияет на эко‑
логическую безопасность сельскохозяйственных 
угодий. Интенсивное использование таких средств 

для искоренения патогенной биоты увеличивает 
вероятность формирования устойчивых к таким 
средствам форм патогенов [129], хотя некоторые 
штаммы, наряду с приобретением резистентности, 
теряют долю своей конкурентной жизнеспособ‑
ности [64]. В связи со значительными потерями 
урожая в послеуборочный период, в частности от 
гнилей, вызываемых оомицетами, интерес также 
представляет использование биопрепаратов для 
защиты овощей и фруктов во время хранения [99], 
так как некоторые микроорганизмы способны 
длительно персистировать в растительных тканях, 
например, клубнях картофеля [158]. Таким обра‑
зом, необходимы исследования и разработка новых 
технологий борьбы с болезнями растений, чтобы 
обеспечить переход от традиционного химического 
контроля к современному экологическому контро‑
лю болезней растений, безопасному для здоровья 
человека и окружающей среды. 

РОЛЬ МИКРОБНЫХ АССОЦИАТОВ  
В УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЯ-ХОЗЯИНА  

К ФИТОПАТОГЕННЫМ ООМИЦЕТАМ 

По защите растений от оомицет опубликовано 
много работ, где описываются эффективные альтер‑
нативные химическим, в том числе и биологические 
подходы [26, 69, 70, 81, 141], включая методы, осно‑
ванные на метагеномике и полногеномном секвени‑
ровании ассоциированных с растениями микроорга‑
низмов, составляющих его микробиом [168]. 

Микробиом растений — лабильное сообще‑
ство микроорганизмов, населяющих поверхность 
различных органов, а также их внутренние ткани. 
Растение-хозяин и совокупность его микроорганиз‑
мов взаимодействуют с окружающей средой, в том 
числе с фитопатогенами, как единая холобионтная 
система [155]. Так, значительные различия в составе 
микробиома обнаружены в почвах ризосферы, со‑
бранных со здоровых растений, растений, заражен‑
ных фитофторой, и остатков тканей [127], а штаммы 
Bacillus subtilis BY-2 и B. velezensis SN337 не только 
подавляли рост мицелия P. sojae, но и проявляли 
способность стимулировать ростовую активность 
корней растений сои [151, 183] и воздействовали на 
структуру их микробиома [179]. 

Населяющие внутренние ткани растений ми‑
кроорганизмы, эндофиты, относятся к наиболее 
плотно интегрированной в растительный метабо‑
лизм части микробиома. Согласно современным 
представлениям [179], эндофиты определяются как 
«организмы, которые проводят, по крайней мере, 
часть своего жизненного цикла в пределах одного 
вида растений без вреда для растения-хозяина, не 
проявляя каких-либо явных симптомов», иными 
словами, их воздействие на фенотип растения-хо‑
зяина невозможно выделить без проведения иссле‑
дований [52]. По этой причине на сегодняшний 
день практика сельского хозяйства (и большинство 



ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ / APPLIED BIOCHEMISTRY AND MICROBIOLOGY.     2026.     T. 62.     № 1 

Сорокань, Габдрахманова и др. / Sorokan, Gabdrakhmanova et al.8

научных работ) рассматривает здоровые культур‑
ные растения как стерильные организмы, что не 
соответствует действительности [52, 168]. У эндо‑
фитных штаммов бактерий есть ряд кардинальных 
преимуществ. Эндофитность позволяет им «ухо‑
дить» от конкурентного давления со стороны других 
видов ризобактерий, чему в сильной степени под‑
вергаются другие микроорганизмы, искусственно 
привнесенные в биоценозы, поскольку они зани‑
мают экологическую нишу, на которую претендуют 
патогены [52, 76]. Несмотря на огромный интерес 
к рост-стимулирующим ризобактериям [26, 69, 70,  
141], данных о физиологических процессах в систе‑
ме растение-хозяин/эндофит при ее формирова‑
нии и ответе на стрессовые факторы биотической 
природы недостаточно. Применение эндофитных 
бактерий может решить одну из основных проблем 
биопестицидов — их высокую чувствительность к 
условиям среды [70].

Ризосферные бактерии рода Bacillus как наиболее 
распространенные агенты биоконтроля патогенов. 
Бактерии рода Bacillus считаются наиболее рас‑
пространенным активным компонентом в основ‑
ной массе коммерческих продуктов биоконтроля 
фитопатогенных микроорганизмов, в том числе и 
оомицет, поскольку обладают очень высокой ста‑
бильностью в популяции и огромным потенциалом 
к споруляции [86, 162]. Некоторые виды Bacillus, 
например, бактерии Bacillus amyloliquefaciens 
и B. subtilis, проявляют прямой антагонизм к  
оомицетам, обеспечивая снижение роста мицелия 
in vitro [31, 169, 171]. В работе [102] показано, что 
обработка оливковых деревьев Olea europaea L. 
суспензией клеток штаммов бактерий CBC1 и  
B. amyloliquefaciens SF14, как in vitro, так и in planta 
защищала посадки от поражения корневой гнилью, 
вызванной Pythium schmitthenneri. Корневая гниль 
огурца, вызванная Phytophthora capsici Leonian, 
подавлялась бактериями штамма B. subtilis изолята 
Bs 8B-1 [87], а вызванная оомицетом Phytophthora 
drechsleri Tucker корневая гниль мускусной дыни 
(канталупы) Cucumis melo var. cantalupensis Naudin. — 
— штаммом бактерии B. subtilis [16]. Почвенный 
штамм B. velezensis TSA32-1 защищал семена ку‑
курузы и перца от болезней, вызываемых Pythium 
ultimum Trow [88]. Штамм Bacillus spp., выделен‑
ный из ризосферы здоровых растений яблони, 
значительно уменьшал радиальный рост (> 90 %) 
оомицета Phytophthora cactorum, ответственного 
за заболевания корней яблонь [149]. Три штамма 
B. subtilis проявили антагонизм против изолятов 
Phytophthora pistaciae Mirab, поражающих фисташ‑
ковое дерево в Иране [123], а штамм B. subtilis 
BSIPR35 эффективно (до 80 %) защищал саженцы 
фисташек в условиях закрытого грунта от болезни. 
Выделенные из почв картофельных хозяйств в 
Нидерландах штаммы B. amyloliquefaciens 17A-
B3, B. subtilis 30B-B6 характеризовались высокой 
антагонистической активностью против штамма 

P. infestans CRA-W10022 в двойной культуре и при 
опрыскивании посадок картофеля в полевых ус‑
ловиях против фитофтороза [31]. Южнокорейские 
исследователи [89] предлагают в качестве защит‑
ного агента против фитофтороза картофеля ризос‑
ферный штамм B. velezensis AFB2-2. Соответствую‑
щим образом была выявлена in vitro ингибирующая 
активность штамма Bacillus spp. BC3, выделенного 
из ризосферы здоровых растений авокадо, в от‑
ношении Phytophthora cinnamomi Rands [142]. Из 
здоровых корней картофеля были выделен штамм 
B. velezensis 6-5 [190] с высокой антиоомицетной 
активностью в отношении фитофтороза на посад‑
ках картофеля. Штамм B. velezensis GUMT319 (вы‑
деленный из ризосферы Nicotiana tabacum) эффек‑
тивно защищал растения табака от черной ножки, 
вызываемой Phytophthora nicotianae Breda de Haan 
[48].  Выделенный из ризосферы томатов штамм 
B. velezensis CE100 снижал развитие гифов у ооми‑
цетов P. cinnamomi, Phytophthora boehmeriae Sawada, 
Phytophthora erythoroseptica Pethybr. и Phytophthora 
drechsleri Tucker, вызывающих корневую гниль 
кипариса японского Chamaecyparis obtusa [122]. 
Полагают, что защитный эффект ризосферного 
штамма B. velezensis RB.DS29 на растениях черного 
перца (Piper nigrum L.) от фитофторозной корневой 
гнили связан с продукцией этим штаммом протеаз, 
β-глюканазы и хитиназы [166].

Ризосферный штамм B. amyloliquefaciens Y1 об‑
ладал широкой противогрибковой активностью in 
vitro и, наряду с грибами Rhizoctonia solani J.G.Kühn, 
Colletotrichum gloeosporioides, Fusarium oxysporum, 
Botrytis cinerea, проявлял активность в отношении 
P. capsici [82], так же как штамм Bacillus atrophaeus 
DX1708 [181]. Показана высокая антиоомицетная 
активность штамма Bacillus altitudinis BS-4, выде‑
ленного из ризосферы сои, по отношению к штам‑
мам из пяти видов оомицетов Phytophthora spp.:  
P. sojae, P. lateralis, P. cactorum, P. cryptogea, P. parasitica 
и P. capsici [30]. Штамм B. altitudinis JSCX-1, выде‑
ленный из ризосферы на соевых полях (Цзянсу, 
Китай), проявил биозащитные свойства против  
P. sojae на растениях сои Glycine max (L.) Merr. по‑
сле их обработки клетками бактерий [112]. Штамм 
Bacillus siamensis HT1, также выделенный из ризос‑
феры сои, проявил антагонистическую активность 
в отношении P. sojae [73].

В крупномасштабной работе по оценке 2800 
штаммов бактерий, выделенных из агроэко‑
систем картофеля, были отобраны штаммы B. 
amyloliquefaciens 17A-B3 и B. subtilis 30B-B6, снизив‑
шие развитие фитофтороза картофеля в условиях 
закрытого грунта и в ходе полевого исследования 
примерно на 20 % [31]. Показано, что штаммы 
Bacillus pumilus PTB180 и B. subtilis PTB185 прояв‑
ляют антиоомицетную активность против P. capsici 
и P. ultimum [63]. На кустах клубники значительно 
снижалась пораженность растений возбудите‑
лем черной гнили Pythium spp. после обработки  
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B. pumilus [2]. Коммерческие штаммы B. velezensis 
QST713 и B. velezensis FZB24, выделенные из био‑
препаратов Serenade (Jaivik Crop Care LLP, Индия) 
и TAEGRO370 (Singenta, Польша) соответственно, 
показали высокий защитный потенциал на расте‑
ниях против возбудителя ложной мучнистой росы 
— биотрофного патогена Peronospora viciae f. sp. pisi 
(Pvp) [132]. 

Обработка B. amyloliquefaciens UQ154, B. velezensis 
UQ156 и Acinetobacter sp. UQ202, выделенными из 
ризосферы Arabidopsis, формировала у растений 
перца чили устойчивость к P. capsici, Phytophthora 
citricola, Phytophthora palmivora и P. cinnamomi [161]. 
Отчетливые морфологические изменения в гифах 
P. citricola также наблюдались в двойных культурах 
с изолятом почвенных бактерий B. velezensis UQ156 
[161] и B. altitudinis BS-4 [48], в последнем случае 
нарушалось прорастание зооспор, аппрессории 
и гаустории не формировались, количество и 
размеры оогоний и ооспор были меньше, чем в 
контрольной группе [48]. 

B. velezensis S4, выделенный из почвы (Делавер, 
США) и обладающий высоким уровнем ассоциа‑
ции с корнями растений арабидопсиса, эффектив‑
но подавлял рост мицелия P. nicotianae и приводил 
к морфологическим изменениям в структуре гиф 
[176]. На растениях табака показан высокий за‑
щитный эффект штамма B. velezensis Ba168 против 
табачной черной ножки, вызываемой оомицетом  
P. nicotianae [65]. Таким образом, ризосферные 
представители штаммов бактерий рода Bacillus про‑
являют антагонизм по отношению к большому ко‑
личеству видов патогенных оомицетов, вероятно, 
благодаря способности выдерживать конкуренцию 
с другими микроорганизмами в почвенной среде, 
что косвенным образом защищает растение-хозяи‑
на. Это делает их важным резервом для разработки 
биопрепаратов для контроля распространения 
фитопатогенов.

Эндофитные бактерии рода Bacillus как новое 
поколение агентов биологического контроля. Эндо‑
фитные микроорганизмы, длительно персистиру‑
ющие во внутренних тканях растений, — наиболее 
глубоко интегрированная в метаболизм растений 
часть микробиома [177]. Согласно [143], более 
трети известных эндофитных бактерий относятся 
к Firmicutes, а наиболее часто встречающиеся эн‑
дофитные представители этой группы — Bacillus 
spp. Эндофитный штамм B. subtilis H17-16, выде‑
ленный из здоровых корней картофеля, защищал 
его растения от фитофтороза [59]. Обнаружена вы‑
сокая антиоомицетная активность штамма Bacillus 
safensis 3/11, выделенного из стеблей томатов, и  
B. licheniformis 6/25 из листьев перца, в отноше‑
нии штаммов P. infestans — TVKT-1 и 4MSLK 26 
из Узбекистана [19]. Штамм B. velezensis PCSE10, 
выделенный из растений Piper colubrinum Link, 
проявил высокую защитную активность против  

P. capsici [92]. Бхузал и Мбага [23], оценив потен‑
циал эндофитных штаммов Bacillus vallismortis Ps, 
B. amyloliquefaciens PsL и Bacillus thuringiensis IMC8, 
выделенных из стеблей кизила в фазе цветения, 
сообщили, что штамм B. amyloliquefaciens PsL 
наиболее эффективен в подавлении in vitro роста 
мицелия P. capsici и снижении тяжести заболевания 
у растений, выращенных в тепличных условиях. 
Эндофитная бактерия, выделенная из здоровых 
оливковых деревьев Olea europaea L. и идентифи‑
цированная как B. velezensis OEE1, проявляла инги‑
бирование в пределах от 40 до 75 % по отношению 
к оомицетам P. cactorum, P. cryptogea, Phytophthora 
plurivora, Phytophthora ramorum и Phytophthora 
rosacearum [35]. Из эндосферы винограда были вы‑
делены изоляты B. subtilis CHP14 и B. cereus CHP20, 
проявившие антиоомицетный эффект против  
P. infestans [29]. B. velezensis KOF112, выделенный из 
японского местного сорта винограда Vitis sp. Koshu, 
защищал растения-хозяева от ложной мучнистой 
росы, синтезируя различные антиоомицетные 
метаболиоты [66]. Точно так же против Pythium 
aphanidermatum (Edson) Fitzp. (1923) проявлял эф‑
фективность выделенный из растений колоквинта 
Citrullus colocynthis (L.) Schrad. эндофитный штамм 
B. cereus B21 [7]. Из двенадцати эндофитных штам‑
мов, выделенных из растений моринги (Moringa 
spp.) [6], наиболее эффективным антагонизмом в 
отношении P. aphanidermatum обладала бактерия 
B. pumilus MPE1. В экспериментах, в условиях 
теплицы, обработка почвы эндофитным штам‑
мом B. pumilus MPE1 привела к самому высокому  
(59 %) снижению развития болезни, вызываемой  
P. aphanidermatum [6]. 

Обработка растений черного перца (Piper nigrum 
L.) выделенными из тканей этого растения штам‑
мами эндофитных бактерий B. siamensis EB.CP6, 
B. velezenis EB.KN12 и Bacillus methylotrophiycus 
EB.KN13 приводила к формированию высокой 
устойчивости растений к поражению корней фито‑
фторозными корневыми гнилями [131]. Из 30 бак‑
териальных штаммов, выделенных из корней проса 
[152], отобрали штамм B. subtilis PD4, показавший 
высокую эффективность против ложной мучни‑
стой росы проса, вызванной Sclerospora graminicola 
(Sacc.) J. Schröt. 

Эндофитный штамм B. altitudinis GLB197, вы‑
деленный из виноградных листьев, подавлял рост 
и развитие возбудителя ложной мучнистой росы 
винограда Plasmopara viticola [189]. Среди большого 
числа эндофитов из растений черного перца (Piper 
nigrum L.) был выделен штамм B. megaterium IISRBP 
17, обладавший высокой степенью антагонизма в 
отношении P. capsici [17]. 

Изолированный из растений томатов штамм эн‑
дофитных бактерий B cereus BT8 проявлял способ‑
ность к колонизации молодых растений Theobroma 
cacao L. и уменьшал выраженность фитофтороза 
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P. capsici в них [118]. Поскольку непосредственно 
in vitro штамм не проявлял высокой антиооми‑
цетной активности, но системно индуцировал 
устойчивость растений, авторы предположили, что 
его защитный эффект связан с праймированием 
хозяйских защитных генов, а не в антагонистиче‑
ских механизмах. Показан эффект эндофитного 
штамма B. velezensis M66, выделенного из клубней 
картофеля, против возбудителя фитофтороза in 
vitro и развития самой болезни в растениях, осно‑
ванный в том числе на индукции в них защитного 
ответа [158].

Таким образом, эффективная работа штаммов, 
выделенных из конкретной культуры, именно на 
этой культуре, предполагает, что высокая специа‑
лизация на совместное сосуществование эндофита 
с хозяином имеет значение для усиления последу‑
ющего защитного эффекта партнера. 

МЕХАНИЗМЫ АНТИООМИЦЕТНОЙ  
АКТИВНОСТИ АССОЦИИРОВАННЫХ  

С РАСТЕНИЯМИ МИКРООРГАНИЗМОВ
Полагают, что антиоомицетные свойства из‑

ученных штаммов бактерий Bacillus связаны с 
продукцией ими различных метаболитов, таких как 
летучие органические соединения (ЛОС), поли‑
кетиды, сидерофоры, липопептиды (сурфактины, 
итурины, фенгицины, бацилломицин, микосуб‑
тилин и моявензин) и ферменты, разрушающие 
клеточную стенку мицелия (например, протеазу и 
глюканазу) [5]. Так, выявлена продукция бактерия‑
ми B. amyloliquefaciens (UQ154) и B. velezensis (UQ156) 
целлюлазы, у штамма B. amyloliquefaciens (UQ154) 
— протеазы и β-1,3–1,4- глюканазы у эндофитного 
штамма B. velezensis ZJ20 [182]. Продукция целлюла‑
зы обнаружена у штамма B. subtilis CKTR, исполь‑
зуемого для биоконтроля гнили плодов томатов, 
вызываемой P. capsici [153, 154]. В работе [33] было 
выдвинуто предположение, что антиоомицетный 
эффект штамма B. cereus AU004 против P. ultimum 
связан с его способностью к секреции протеаз.  
В работе [157] также наблюдали высокую проте‑
олитическую активность у эндофитного штамма  
B. subtilis 26Д, обладающего высокой антиоомицетной 
активностью против P. infestans. Целлюлаза из штам‑
ма B. subtilis EG21 (вместе с пектиназой и хитиназой) 
подавляла рост P. infestans и тормозила прорастание 
зооспор и заражение растений [9]. Активность 
целлюлазы штаммов B. amyloliquefaciens UQ154 и B. 
velezensis UQ156 является одним из важных факторов 
в подавлении роста гиф Phytophthora sp. и снижении 
патологической нагрузки на растения [161]. С высо‑
кой целлюлозолитической активностью штаммов  
B. licheniformis BL06 [108] и B. velezensis SN337 [183] 
связывают биоконтрольный эффект против P. 
capsici (фитофтороз перца) и P. sojae (корневая 
гниль сои) соответственно. С хитиназной актив‑
ностью связывают защитный эффект штамма  

B. licheniformis PR2 против оомицета P. nicotianae на 
растениях китайского финика (зизифуса) Zizyphus 
jujua (L.) Gaertn. [98]. Наличие у штамма B. cereus 
s.l. S-25 гена, кодирующего эндоглюканазу на своей 
мега-плазмиде [125], может обусловливать био‑
контрольный эффект штамма к P. aphanidermatum, 
подобно тому, как выработка штаммами цианобак‑
терий Calothrix elenkinii Kossinskaja эндоглюканаз 
коррелировала с антиоомицетной активностью 
против P. aphanidermatum в двойной культуре 
[130]. Целлюлазы, продуцируемые эндофитными 
штаммами бактерий Bacillus sp. FP1/2002 и B. cereus 
G9667, показали эффективность против оомицет  
P. ultimum и P. capsici [41].

Высокий фитозащитный эффект штамма Bacillus 
mojavensis Roberts et al., 1994 A21 в борьбе с патогена‑
ми оказался обусловлен синтезом комплекса липо‑
пептидов [22]. Сильное антагонистическое действие 
B. pumilus PTB180 и B. subtilis PTB185 против P. ultimum 
и P. capsici связано с выработкой ими сурфактина 
(обоими штаммами), а также итурина и фенгицина 
(PTB185) [27]. Причем штаммы, не синтезирующие 
итурины, фенгицины и сурфактины, не обладали 
свойством подавления роста мицелия оомицета 
P. aphanidermatum [32]. Продуцируемые штаммом 
Bacillus megaterium WL-3 итурин А и фенгицин А, но 
не сурфактин, обладали антиоомицетным действи‑
ем в отношении P. infestans [173]. Вырабатываемые 
бактерией B. subtilis EG21 B. subtilis EG21 сурфакти‑
ны (С12 по С19) обладали высокими антиоомицетным 
и зооспорицидным действиями на зооспоры и 
мицелий P. infestans, а также способствовали коло‑
низации гифов патогена бактериальными клетками 
in vitro и in vivo [9]. Авторы отмечают, что наиболь‑
шим защитным эффектом обладал культуральный 
фильтрат, а не сами отмытые клетки бактерии. 
Значительное снижение выработки бацилломицина 
D, фенгицина и сурфактина обнаружено у мутантов 
spo0A штамма бактерии B. amyloliquefaciens fmbJ  
[159]. Обнаружено, что бацилизин, продуцируемый 
B. velezensis FZB42, имеет решающее значение в 
защите растений против P. sojae, поскольку недо‑
статочный его биосинтез снижал антагонистиче‑
скую активность бактерии [67]. Вырабатываемые 
B. subtilis не цитотоксичные соединения линейной 
липопептидной природы оказались эффективны in 
vitro против зооспор P. capsici, ухудшая их подвиж‑
ность и жизнеспособность [164]. Фенгицин B из 
штамма B. pumilus W-7, выделенного из растений 
перца чили Capsicum frutescens L., in vitro ингибиро‑
вал рост мицелия P. infestans [175]. Хотя сурфактин, 
синтезируемый штаммом B. pumilus W-7, не влиял 
непосредственно на радиальный рост мицелия  
P. infestans, его защитная эффективность проявля‑
лась в ингибировании высвобождения спорангиес‑
пор и синергическом, совместно с фенгицином B, 
воздействии на патогена in planta, почти на уровне 
фунгицида Металаксил [175]. Считают, что антиоо‑
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мицетный эффект штамма B. subtilis QST 713 связан 
с продукцией итуринов, аграстатинов/плипастати‑
нов и сурфактинов, которые, взаимодействуя друг 
с другом, подавляют рост мицелия и зародышевых 
трубочек [115]. В геноме перспективного защитного 
штамма B. velezensis UTB96, выделенного из почвы 
фисташковых плантаций и способного подавлять 
рост патогена P. drechsleri [60], были обнаружены 
гены, кодирующие белки, ответственные за синтез 
всех классов липопептидов [167], а при культиви‑
ровании в биореакторе этот штамм образовывал 
до 140 мг/л сурфактина, 620 мг/л итурина А и  
45 мг/л фенгицина [167]. Штамм B. velezensis 
SDTB038 в полевых условиях защищал картофель 
от P. infestans [184], но синтезировал только сурфак‑
тин, как было определено при помощи времяпро‑
летной масс-спектрометрии, что дало возможность 
предположить его ведущую роль в защите фитоф‑
тороза. В работе [39] было показано образование 
штаммом B. subtilis 26Д, обладающим защитным 
эффектом против фитофтороза, сурфактинов, 
содержащих липиды длиной С13 и С15. Штамм 
Bacillus mycoides, выделенный из ризосферы риса и 
вырабатывающий сурфактин А, проявлял высокую 
антиоомицетную активность против возбудителя 
гнили рассады огурцов P. aphanidermatum [138].

В то же время в другой работе [148], c использо‑
ванием не продуцирующих сурфактины мутантных 
ppsB−, srfAC−, и sfp− линий регулирующего рост 
растений штамма B. subtilis UD1022 [25], не было 
обнаружено непосредственного влияния продук‑
ции сурфактина на антиоомицетную активность в 
отношении штамма P. medicaginis A2A1 на растениях 
люцерны. В отношении сурфактина исследователи 
часто не наблюдали прямого антиоомицетного 
воздействия, например, для B. velezensis 9D-6 [62] 
и Bacillus megaterium WL-3 [103]. Важная роль иту‑
рина А в антиоомицетной активности бактерии 
B. vallismortis EXTN-1 против P. capsici отмечена 
и в работе [137]. Обнаружено, что вызванное по‑
давлением гена sfp (важный для синтеза сурфак‑
тина) снижение содержания итурина А у штамма  
B. subtilis WL-2 приводило к падению антиоомицет‑
ной активности в отношении P. infestans на 84,9 % 
[175], так как итурин индуцировал в гифах патогена 
окислительный стресс, что приводило к поврежде‑
нию митохондрий и снижению выработки АТФ [175]. 

От продукта гена sfp у бактерий рода Bacillus 
зависит и синтез бацилаена, относящегося к ги‑
бридным поликетидно-нерибосомным пептидным 
метаболитам [95, 38]. Обнаружено, что в зависимо‑
сти от использованного в эксперименте патогена 
выработка бактериями сурфактинов может значи‑
тельно изменяться. Так, например, штамм B. subtilis 
98S, вырабатывающий комплекс из сурфактина  
(25 %), итурина (65 %) и фенгицина (10 %), в двой‑
ной культуре (in vitro) с оомицетом P. aphanidermatum 
образовывал липопептиды в кратно больших 
количествах, чем при культивировании с грибами  

F. oxysporum и B. cinerea [32]. Эффект подавления 
роста мицелия фитопатогенов (на 19–94 %), от‑
носящихся к родам Pythium и Phytophthora, под 
влиянием эндофитной бактерии B. subtilis CAS15 
определялся выработкой штаммом сидерофоров 
катехолатного типа (бациллибактина) [186]. Штам‑
мы B. cereus KSL-24 и B. cereus KSL-8T, выделен‑
ные из ризосферы перца чили (округ Равалпинди, 
Пакистан), продуцирующие HCN, ауксины и 
сидерофоры, эффективно подавляли инфекцию, 
вызываемую P. capsici, на растениях перца чили 
Capsicum annum L. и стимулировали их рост [77]. 

Существует вероятность того, что ингибирова‑
ние роста мицелия в двойных культурах является 
результатом продукции вторичных антиооми‑
цетных соединений, таких как, например, дикето‑
пиперазины [97, 161], триоксален и коринан-17-ол 
[140]. 

Молекулярный докинг белков штамма  
B. velezensis VB7, выделенных из зоны ингибиро‑
вания мицелия P. infestans, позволил обнаружить 
ряд бактериальных белков, взаимодействующих с 
патогенными эффекторами [84]. Эти данные пред‑
полагают, что бактерии непосредственно могут 
вовлекаться в регуляцию механизмов вирулентно‑
сти патогена, снижая патогенный потенциал оо‑
мицет и формируя опосредованную микробиомом 
устойчивость растений к ним.

ДРУГИЕ ВИДЫ АССОЦИИРОВАННЫХ  
С РАСТЕНИЯМИ МИКРООРГАНИЗМОВ, 
ОБЛАДАЮЩИХ АНТИООМИЦЕТНЫМ  

ПОТЕНЦИАЛОМ
Paenibacillus sp. Обнаружено замедление разви‑

тия P. capsici на растениях перца после их обработ‑
ки клетками штамма Paenibacillus polymyxa SC09-21 
[180] и P. polymyxa GBR-462 [90]. Штамм бактерии 
P. polymyxa NMA1017, выделенный из ризосферы 
Opuntia ficus-indica L., использовался в качестве 
биопрепарата для борьбы с Phytophthora tropicalis 
Aragaki & J.Y.Uchida, возбудителем черной гнили 
стручков T. cacao L., выращиваемого в штате Чья‑
пас, Мексика. В полевых условиях штамм снижал 
заболеваемость растений какао до 33 % [43]. По‑
лагают, что защитный эффект почвенного штамма 
Paenibacillus ehimensis KWN38 [128] и P. polymyxa 
NMA1017 [43] против возбудителя фитофтороза 
тесно связан с их способностью вырабатывать 
целлюлозолитические ферменты [128]. В отноше‑
нии штамма P. polymyxa E681, использованного для 
защиты красного перца (Capsicum annuum L.) от 
P. capsici, показан синтез соединений, близких по 
структуре к фузарицидину, которые при примене‑
нии в очищенной форме на 3-недельных растениях 
способствовали снижению тяжести заболевания 
[100]. В другой работе авторы предполагают, что 
выработка 2,3-бутандиола, ацетонина и 2-ме‑
тил-1-бутанола штаммом Paenibacillus sp. UY79  
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являлась важной при ингибировании радиаль‑
ного роста мицелия in vitro P. sojae, а также ряда 
патогенных грибов [45]. В ходе оценки агрополез‑
ных свойств штамма бактерии P. polymyxa CR1, 
выделенного из корней кукурузы, был обнаружен 
высокий уровень антиоомицетной активности в 
отношении штамма P. sojae P6497 in vitro [114].

Streptomyces spp. Актиномицеты известны как 
источники биологически активных метаболитов 
для различных медицинских и агропромышленных 
целей [195]. Например, при скрининге 320 актино‑
мицетов из марокканских почв на предмет проти‑
вогрибковой активности 23 продемонстрировали 
высокую активность против Pythium irregulare 
Buisman [134]. Streptomyces vinaceusdrappus SS14, 
продуцирующий целлюлазы, проявил высокий 
уровень ингибирующего действия в отношении  
P. capsici [1]. Штамм бактерии S. rubrolavendulae (Yen 
1957, Pridham 1970) S4 на уровне фунгицида мета‑
лаксил защищал проростки амаранта трехцветного 
от корневых гнилей, вызываемых P. aphanidermatum 
[109]. Из почвы здорового рододендрона был вы‑
делен штамм Streptomyces araujoniae S-03 с высокой 
антиоомицетной активностью против P. cinnamomi 
как in vitro, так и на растениях рододендрона по‑
сле их обработки бактериальной культурой [160]. 
Обнаружен высокий (до 85 %) антиоомицетный 
эффект штамма Streptomyces albus (Rossi Doria, 1891, 
Waksman & Henrici, 1943) XJC2-1 против P. capsici in 
vitro [110]. 

Важно отметить, что антиоомицетная актив‑
ность штаммов Streptomyces sp. была тесно связана 
с вырабатываемыми ими метаболитами [61].  
В отношении боррелидина в отношении несколь‑
ких видов оомицет, включая P. aphanidermatum, 
Pythium splendens, Pythium sylvaticum W, P. ultimum 
и P. capsici [104], a также P. sojae [36] такая актив‑
ность описана. А в геноме штамма Streptomyces 
sp. B5, антагониста в отношении P. infestans, P. 
capsici и P. ultimum, был обнаружен кластер генов, 
ответственных за синтез боррелидина [61]. У 
штамма Streptomyces plicatus B4-7 — продуцента 
боррелидина была обнаружена высокая in vitro 
антиоомицетная активность в отношении P. capsici 
[36]. Противооомицетная активность боррелидина 
в отношении P. sojae может быть обусловлена ин‑
гибированием треонил-тРНК-синтетазы (ThrRS) 
за счет образования комплекса ThrRS-боррелидин 
[57]. (4S)-4,5-дигидро-4-гидроксигельданамицин 
(C29H42N2O10) является одним из важных антиоо‑
мицетных соединений, продуцируемых штаммом 
S. rochei C3 [129]. Лидикамицины A и B, продуци‑
руемые Streptomyces sp. NEAU-S7GS2, проявляли 
значительную антагонистическую активность в 
отношении патогенов P. infestans, P. capsici, P. sojae, 
P. ultimum и P. aphanidermatum [178]. 

Биоконтрольная активность штаммов 
Streptomyces sp. SS14 и IT20 связана не только с 

выработкой ими сидерофоров, целлюлазы, непо‑
средственно воздействующих на мицелий пато‑
гена, но и с праймированием геномного аппарата 
хозяина, в частности, индукцией активности генов 
транскрипционных факторов (WRKY 40) и генов 
защитных белков [1]. Обнаружено, что штамм  
S. rapamycinicus CQUSh011, выделенный из ризос‑
феры картофеля и продуцирующий рапамицин и 
салициловую кислоту, сильно подавлял вегетатив‑
ный рост и вирулентность P. infestans как в двойной 
культуре, так и in planta [111]. Особенно интересна 
способность этого ризосферного штамма воздей‑
ствовать на структуру биоразнообразия ризо- и 
эндомикробиома в корнях картофеля [111]. 

В антиоомицетной активности против P. infestans 
ризосферного изолята Streptomyces sp. FXP04, 
генетически близкого к S. youssoufiensis, основную 
роль играл пиерицидин A [55]. Биоактивное сое‑
динение 1-карбоксил-6-формил-4,7,9-тригидрок‑
си-феназин из S. lomondensis S015 ингибировало 
рост P. ultimum [46]. Выделенные из эндофитной 
актинобактерии Streptomyces sp. neau-D50 мета‑
болиты 3-ацетонилиден-7-пренилиндолин-2-он, 
7-изопренилиндол-3-карбоновая кислота, 
3-цианометил-6-пренилиндол, 6-изопренилин‑
дол-3-карбоновая кислота и 7,4’-дигидрокси-5-ме‑
токси-8-(γ,γ-диметилаллил)-флаванон проявили 
высокий уровень антиоомицетной активности в 
отношении P. capsici [192]. Показано, что основ‑
ным действующим антиоомицетным компонентом 
штамма Streptomyces atratus PY-1 оказалось имидное 
соединение, которое ингибировало in vitro рост ми‑
целия P. capsici [187]. 

Pseudomonas spp. Среди ассоциированных с рас‑
тениями и ризосферных штаммов, относящихся к 
видам Pseudomonas spp., обнаруживаются перспек‑
тивные формы для биологического контроля оо‑
мицетов [18, 121, 137]. Так, суспензия живых клеток 
изолятов Pseudomonas aeruginosa, 1900 B-1, B-10 и 
B-17, выделенных из ризосферы риса, и их куль‑
туральные супернатанты значительно подавляли 
образование спорангий, высвобождение зооспор 
и рост мицелия P. capsici [194]. Штамм Pseudomonas 
rhodesiae HAI-0804, выделенный с поверхности 
листьев салата и реализуемый в качестве актив‑
ного компонента средства биологической борьбы 
Masterpiece® WP (Nippon Soda Ltd., Япония), 
обладал высокой защитной активностью против 
развития корневых гнилей на растениях огурца, 
вызванных оомицетом P. ultimum MAFF425494 
[163]. Выделенные из растений Smilax bona-nox L. 
изоляты бактерии Pseudomonas fluorescences EA6 
и EA14, продуцирующие внеклеточные β-1,3- и 
β-1,4-глюканазы, подавляли рост in vitro оомицет 
P. capsici, P. cinnamomi, P. palmivora, P. parasitica, и  
P. tropicalis [49].  

Штаммы P. fluorescens NRC1 и P. fluorescens NRC3 
подавляли рост не только гриба Rhizoctonia solani,  
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но и оомицета P. capsici [113]. Изоляты P. putida 
RWPRB03, P. putida RBT7 и P. aeruginosa AJ-RB13 
[77], выделенные из ризосферы перца чили, а 
также P. plecoglossicida YJR13 и P. putida YJR92 с 
поверхности корней перца чили [69] показали 
ингибирование роста мицелия P. capsici в культуре 
in vitro. Показана способность бактерий штаммов 
P. fluorescens BPP 039T и P. fluorescens BPP 021V, 
а также их метаболитов контролировать рост  
P. infestans в совместной культуре in vitro и развитие 
фитофтороза на растениях картофеля in planta 
[146]. Штамм P. aeruginosa Pa608 проявлял антаго‑
низм в отношении мицелия P. capsici в культуре in 
vitro, а также защищал растения перца от гнилей, 
вызываемых этим патогеном [106].

Из 200 штаммов Pseudomonas spp., проявляю‑
щих антагонизм по отношению к Pyricularia oryzae 
Cavara, азотфиксирующие штаммы P. fluorescens 
AI05 и P. putida AJ13 обладали также способностью 
солюбилизировать неорганические фосфаты и 
продуцировать сидерофоры [71]. Эндофитный 
штамм P. gessardii IARL1619, выделенный из корней 
амброзии полыннолистной (Ambrosia artemisiifolia 
L.), проявлял высокий уровень антагонизма в 
отношении P. ultimum T89 in vitro и на растениях 
огурца и салата-латука [12]. Штамм P. chlororaphis 
CP07 эффективно подавлял развитие болезни, 
вызванной P. palmivora, на растениях T. cacao [120].

Интересны данные, описывающие механизмы 
регуляции малыми РНК и регулоном Rsm синте‑
за липопептидов и контроля экспрессии генов, 
участвующих в механизмах конкуренции в ризос‑
фере растений у обладающей антиоомицетной 
активностью ризобактерии P. fluorescens SS101 
[56, 156]. Антагонистическая активность штамма 
Pseudomonas sp. ST–TJ4 к P. cinnamomi объясняется 
выработкой им HCN, пирролнитринов и фенази‑
нов, а также летучего органического соединения 
1-ундецена [193]. Соединения феназина действи‑
тельно обладают антиоомицетными свойствами 
в отношении Pythium sp. [15] и P. infestans [124]. 
Кроме того, обнаружено, что феназины, выраба‑
тываемые псевдомонадами, запускают в растениях 
индуцированную системную устойчивость (ИСУ) 
к оомицетам у табака [85], бобов и риса [116]. Из‑
вестно также, что выработка феназинов бактерия‑
ми способствует более эффективной колонизации 
ризосферы [188]. Мутантные бактерии штамма  
P. chlororaphis R47, не продуцирующие феназин, 
обладали худшими биоконтрольными характери‑
стиками в отношении возбудителя фитофтороза, 
чем исходный штамм [47]. Феназин-продуци‑
рующий штамм P. fluorescens (по новой клас‑
сификации Pseudomonas synxantha (Ehrenberg, 
1840) Holland, 1920 LBUM223), выделенный из 
ризосферы земляники, показал значительный 
антиоомицетный эффект in vitro в отношении  
P. infestans по сравнению с не продуцирующим фе‑
назин мутантом LBUM636phzC− [147]. Делеция гена  

phzB (S1Bt23ΔphzB) или phzF (S1Bt23ΔphzF) с 
помощью CRISPR/Cas9 привела к утрате антаго‑
нистического эффекта штамма P. chlororaphis subsp. 
phenazini S1Bt23 против P. ultimum [40]. Для защи‑
ты растений рододендрона и других древесных 
растений от оомицета P. cinnamomi, поражающего 
листья, исследователи из Китая [93, 159] предлага‑
ют штамм Pseudomonas aurantiaca ST-TJ4, выделен‑
ный из ризосферы тополя. Они считают, что этот 
штамм нарушает функции мембран мицелия пато‑
гена путем продукции различных антиоомицетных 
метаболитов, в том числе феназина, 2-ундеканона 
и аммиака [93]. 

Одним из важных соединений среди антиооми‑
цетных бактериальных метаболитов псевдомонад 
P. fluorescens является 2,4-диацетилфлороглюцин 
(2,4‑DAPG), который, согласно [79], подавлял под‑
вижность зооспор оомицета Aphanomyces cochlioides 
Drechsler посредством нарушения формирования 
актинового цитоскелета в клетках гиф. В работе 
[72] показано, что продуценты 2,4‑DAPG активно 
колонизируют корни и подавляют активность 
почвенных патогенов, конкурируя за органические 
питательные вещества. 

Циклические липо(депси)пептиды, выраба‑
тываемые Pseudomonas spp., представляют собой 
биосурфактанты, которые влияют на подвижность 
бактерий, образование биопленок, индуцирован‑
ные защитные реакции у растений, инсектицидную 
активность [58]. Штамм Pseudomonas sp. COW3, 
содержащий кластер генов бананамидов, кодиру‑
ющих нерибосомные пептидсинтетазы banA, banB 
и banC, проявлял антагонистическую активность и 
микофагию в отношении P. myriotylum [133]. 

Три предполагаемых гибридных кластера, 
отвечающих за синтез нерибосомальных пептид‑
синтетаз, были обнаружены только в геномах 
Pseudomonas spp., полностью ингибирующих рост 
мицелия P. infestans [24]: один обнаружен у штам‑
ма P. aridus R4-34-07, один у P. synxantha 2-79 и 
один у P. orientalis. Три идентифицированных гена 
нерибосомальных пептидсинтетаз необходимы 
для синтеза циклических липо(депси)пептидов 
в штамме P. fluorescens SBW25, где их выработка 
играет ключевую роль в подвижности, образо‑
вании биопленки и активности против зооспор  
P. infestans [113]. 

У аборигенных обитателей ризосферы картофеля 
видов Pseudomonas были идентифицированы различ‑
ные летучие органические соединения (цианистый 
водород, длинноцепочечные альдегиды, алкены и 
короткоцепочечные кетоны, а также серосодержа‑
щие соединения и некоторые длинноцепочечные 
кетоны) с высокой антиоомицетной активностью 
в отношении возбудителя фитофтороза [20]. На‑
пример, за высокую активность против P. parasitica 
у штамма Pseudomonas taiwanensis MOSEL-RD23 
отвечали летучие органические вещества [78].  
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Обнаружено, что образование летучих соеди‑
нений 1-ундецена (алкен), диметилсульфида и 
диметилтрисульфида штаммом Pseudomonas sp. 
S35, ассоциированным с филлосферой картофеля, 
способствует значительному снижению степени 
пораженности растений фитофторозом, что авто‑
ры связывают с их непосредственной антиооми‑
цетной активностью. При этом эти соединения 
ингибируют высвобождение зооспор у оомицета 
[59]. Анализ роли цианида, которому, как ранее 
полагали, присущи антиоомицетные свойства [47], 
образуется в культурах псевдомонад P. putida R32 
и P. chlororaphis R47. Использование мутантных 
линий, не способных синтезировать это летучее 
соединение, не подтвердило это утверждение [13]. 
Показано, что 2,5-диметилпиразин, 2-метилпира‑
зин, диметилтрисульфид, 2-этил-5-метилпиразин 
и 2-этил-3,6-диметилпиразин, образуемые эндо‑
фитной бактерией P. putida BP25, проявили инги‑
бирующую активность в отношении P. capsici [3]. 
У штамма P. aeruginosa, показавшего антагонизм 
в отношении оомицета P. palmivora, во фракции 
летучих органических соединений обнаружены 
эйкозаны, гексатриаконтаны, тетратетраконтаны, 
транс-2-деценовая кислота и 1-фенантрилкар‑
боновая кислота, 1,2,3,4,4α,9,10,10α-октаги‑
дро-1,4α-диметил-7-(1-метилэтил) [11]. Так же, 
как и у штаммов Bacillus spp., вырабатывающих 
различные гидролазы, высокой антиоомицетной 
активностью обладал штамм, синтезирующий глю‑
каназы, Pseudomonas sp. EA6, ассоциированный с 
растением Smilax bona-nox L., произрастающим на 
юге США и в восточной Мексике [50]. 

Ochrobactrum pseudogrignonense Kämpf. Штамм 
Ochrobactrum pseudogrignonense NC1 значительно 
ингибировал рост мицелия и образование зооспор 
P. capsici, P. infestans, P. parasitica и P. sojae [105], что 
предполагает возможность использования этой 
бактерии в качестве средства биоконтроля для 
борьбы с фитофторозом.

Lactobacillus spp. Было предложено использовать 
Lactobacillus plantarum O2 для защиты плодов перца 
от P. capsici во время их хранения [75]. Обработка 
культуральным фильтратом этого штамма тормози‑
ла не только потерю веса загруженной на хранение 
продукции, но и развитие болезни, вызываемой  
P. capsici. Ряд штаммов Lactobacillus spp., выделен‑
ных из ферментированных зеленых оливок, харак‑
теризовались высокой фунгистатической активно‑
стью, а штаммы Lactobacillus brevis 14 и L. plantarum 
62 проявили четкий антиоомицетный эффект на 
наиболее высоковирулентном по отношению к 
оливковым деревьям изоляте P. infestans, собран‑
ном на равнине Триффа, к востоку от Марокко [8]. 

Lysobacter spp. Бактерии рода Lysobacter spp. 
были описаны как группа, занимающая широкий 
спектр экологических ниш, связанных с растения‑
ми, и обладающая потенциалом для использования 

в качестве средств биологической борьбы с болез‑
нями растений. Так, штамм Lysobacter antibioticus 
Christensen & Cook, 1978 HS124 защищал растения 
перца от P. capsici, что связано с выработкой им 
4-гидроксифенилуксусной кислоты и ряда гидро‑
лаз [96], а штамм Lysobacter enzymogenes Christensen 
& Cook, 1978 3.1T8, выделенный из ризосферы 
огурца, подавлял оомицет P. aphanidermatum, вы‑
зывающий увядание сахарной свеклы [54]. Было 
обнаружено, что штамм Lysobacter sp. SB-K88 сни‑
жал развитие вызываемого A. cochlioides Drechsler 
увядания у сахарной свеклы и шпината за счет 
антибиоза и характерной колонизации корней [80]. 

Поломка у L. enzymogenes С3 гена clp, высоко 
гомологичного гену бактериальной ацетилтранс‑
феразы, приводила к потере защитной актив‑
ности бактерии против P. ultimum [91]. Штамм  
L. enzymogenes OH11, синтезирующий термоста‑
бильный противогрибковый фактор HSAF, пред‑
лагается в качестве защитного средства против  
P. sojae, P. capsici и P. infestans [103].

Burkholderia spp. Выделенный из плауна Huperzia 
serrata (Thunb.) Trevis. штамм Burkholderia spp. H-6 
in vitro подавлял рост мицелия P. capsici, а также в 
условиях закрытого грунта защищал рассаду пер‑
ца от фитофтороза [74]. Штамм Paraburkholderia 
sp. NhPBG1, выделенный из плотоядного рас‑
тения Nepenthes sp., подавлял рост оомицета  
P. aphanidermatum на агаровых пластинах, а также 
колонизацию этим патогеном корневищ имбиря 
[145]. Сепацин А (фуранон), вырабатываемый 
Burkholderia ambifaria, защищает растения гороха 
от P. ultimum [126].

Из 200 бактериальных эндофитов, выделен‑
ных из растений женьшеня (Panax ginseng Meyer), 
штамм Burkholderia stabilis EB159 (PG159) проя‑
вил наибольшую ингибирующую активность к  
P. cactorum и Pythium sp. [42]. Авторы полагают, что 
защитный эффект этой бактерии кроме антагони‑
стического воздействия на патогены связан также 
с активацией в листьях растений, обработанных 
штаммом PG159, компонентов фитоиммунного 
потенциала.

Serratia sp. Высокую защитную активность про‑
тив P. aphanidermatum в культуре in vitro и in planta 
проявили эндофитные бактерии штамма Serratia 
marcescens Bizio, NhPB1, выделенные из растений 
Nepenthes sp. Показано, что у этого бактериального 
штамма важное место в биоконтрольной активно‑
сти могут играть такие метаболиты, как летучие 
органические соединения: пальмитиновая кисло‑
та, додеканамид, 9-октадеценамид, 2,4-ди-трет-бу‑
тилфенол (2,4-ДТБФ) и цикло-(L-лейцил-L-ти‑
розил), а также салициловая кислота [144]. 
Колонизация растений огурца Cucumis sativus L. 
штаммом Serratia plymuthica HRO-C48, продуциру‑
ющим N-acyl-homoserine lactones, защищала их от 
выпревания, вызванного P. aphanidermatum [136]. 
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РАЗВИТИЕ ПОДХОДОВ К КОНСТРУИРОВА-
НИЮ АГЕНТОВ БИОКОНТРОЛЯ  

НА ОСНОВЕ АССОЦИИРОВАННЫХ  
С РАСТЕНИЯМИ МИКРООРГАНИЗМОВ
К недостаткам биопестицидов можно отнести 

более низкую скорость негативного воздействия 
на физиологию вредных организмов по сравнению 
с обычными химическими пестицидами, требо‑
вательность к определенным стадиям онтогенеза 
растения-хозяина и условиям окружающей среды 
[42, 70]. Перед исследователями стоит в этой связи 
задача не только поиска штаммов-кандидатов для 
применения в качестве агентов биоконтроля, но 
и конструирования различными методами опти‑
мальных биопрепаратов с комплексом заданных 
свойств.

Важно, что бактериальные препараты могут 
быть использованы в комбинации с химическими 
веществами, в том числе — с пестицидами. Так, 
сочетание 0,5 % хитиновых олигомеров с клетками 
B. subtilis HS93 значительно (на 62 и 70 % соответ‑
ственно) уменьшило развитие корневой гнили 
перца (C. annuum), вызванного P. capsici, по сравне‑
нию с контрольными растениями [4]. Точно также 
показано усиление защитного эффекта штамма  
B. subtilis H17-16 в смеси с хитозаном [191]. В поле‑
вых условиях композиция с низкой концентрацией 
фунгицида флуопимомида и высокой — бактерий 
B. velezensis SDTB038 проявила себя как эффектив‑
ное средство против фитофтороза [184]. 

Так как микробиом растения является лабиль‑
ной системой из множества видов и штаммов 
микроорганизмов то, очевидно, встает вопрос о 
возможности конструирования таких искусствен‑
ных микробиомов. Оценка 9 штаммов бактерий 
Pseudomonas sp. в отдельности и в виде консорци‑
ума показала, что при составлении смеси эффек‑
тивность защиты растений картофеля штаммами 
синергически повышается [47]. Использование 2 
штаммов B. safensis RGM 2450 и B. siamensis RGM 
2529 совместно проявляло синергический защит‑
ный эффект против P. cinnamomi на растениях 
томата [11]. Выявлена высокая биоконтрольная 
активность метаболитов после совместного куль‑
тивирования штаммов гриба Trichoderma asperellum 
HG1 и бактерии B. subtilis Tpb55, в частности ок‑
тилинонина, против P. nicotianae [107]. Использо‑
вание консорциума актиномицетов Micromonospora 
carbonacea, синтезирующих антибиотик, оказывало 
синергетический эффект в подавлении корневой 
гнили P. cinnamomi у Banksia grandis Willd. [51].

После предварительной оценки антагони‑
стической активности против патогенов in vitro 
штаммы предлагается реинокулировать (эволю‑
ционировать) через растения — потенциальных 
хозяев, для формирования у микроорганизмов 
совместимых взаимоотношений с ними [34]. Ав‑
торы полагают, что после проведения таких этапов 

потенциальный биозащитный агент становится 
более эффективным именно на этих растениях. 
Ранее в работе [139] было проведено реинокули‑
рование штамма B. subtilis 26Д через пробирочные 
безвирусные растения картофеля, что увеличило 
антагонистическую активность полученной линии 
к P. infestans по сравнению с материнскими (исход‑
ными) колониями, длительно культивируемыми на 
питательных средах в лабораторных условиях. Ту‑
рецкие исследователи [135] показали эффективную 
защиту растений перца от P. capsici консорциумом, 
полученным из различных изолятов Рseudomonas 
sp., выделенных из корней перца, клубники, капу‑
сты, цветной капусты, брокколи, фасоли и редиса. 

Генно-инженерное конструирование линий ми‑
кроорганизмов, характеризующихся способностью 
усиливать продукцию метаболитов и/или даже 
формировать новые формы соединения, не свой‑
ственные диким формам, в том числе редактиро‑
вание генома с помощью CRISPR/Cas систем, еще 
одно перспективное направление инжиниринга 
агентов биоконтроля [37, 44, 172]. Таким образом, 
в настоящее время представлен широкий спектр 
возможностей для создания экологически безопас‑
ных средств защиты растений от оомицетов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования ассоциированных с растениями 
микроорганизмов, в особенности, высокоспециа‑
лизированных в отношении растений эндофитных 
штаммов, открывают перспективы для разработки 
будущих средств защиты растений, предлагая 
инновационные стратегии для повышения эф‑
фективности, специфичности и экологической 
устойчивости агроценозов. В настоящее время 
рациональное конструирование таких консорци‑
умов может осуществляться с помощью отбора 
микроорганизмов и основано на постепенном 
отборе ключевых микроорганизмов из образцов 
окружающей среды (почвы, ризосферы, эндос‑
феры растений) на основе физиологического 
и функционального скрининга, возможно, с 
последующим усовершенствованием методами 
генетической инженерии и искусственного отбора. 
Использование рационально спроектированных 
консорциумов для защиты растений от патогенов, 
в том числе и оомицетной природы, является более 
перспективным подходом, связанным не только с 
большим разнообразием эффектов, вызываемых 
микроорганизмами, но и с выработкой в таком со‑
стоянии более разнообразных метаболитов, фор‑
мированием под их влиянием более эффективного 
фитоадаптивного потенциала. 
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