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Резюме. Энтомопатогенные грибы способны вызывать 
смертельные инфекции у многочисленных групп членисто-
ногих. Кроме того, они могут колонизировать растительные 
ткани в виде бессимптомных эндофитов. Эндофитное пове-
дение энтомопатогенных грибов меняет устоявшееся пред-
ставление о данной группе микроорганизмов, подходы к их 
изучению и использованию в сельском и лесном хозяйствах. 
В обзоре обобщены сведения о влиянии эндофитной коло-
низации энтомопатогенными грибами на растения-хозяева 
и их рост. Особое внимание уделено влиянию эндофитных 
форм энтомопатогенных грибов на численность фитофагов, 
устойчивость растений к фитопатогенам и абиотическим 
стрессам. Опубликованные к настоящему времени данные 
противоречивы и не всегда согласуются с известными ме-
ханизмами, которые позволили бы объяснить эти эффекты. 
Отмечается влияние множества факторов, сдерживающих 
системный рост грибов в частях растения. В настоящем 
обзоре обсуждаются эти и другие проблемы, связанные с 
перспективой использования эндофитных энтомопатогенных 
грибов в качестве полифункциональных биопрепаратов. 

Abstract. Entomopathogenic fungi can cause fatal infec-
tions in many groups of arthropods. Additionally, they can 

colonize plant tissues as asymptomatic endophytes. This 
endophytic behavior changes the established view of these 
microorganisms, the way they are studied, and their use in 
agriculture and forestry. This review summarizes the eff ects 
of endophytic colonization by entomopathogenic fungi on 
host plants and their growth. Particular attention is given to 
how endophytic forms of entomopathogenic fungi aff ect the 
abundance of phytophages, plant resistance to phytopathogens 
and abiotic stresses. However, the published data are contra-
dictory and do not always align with known mechanisms that 
could explain these eff ects. The infl uence of factors inhibit-
ing the systemic growth of fungi in plant parts is also noted. 
This review discusses these and other problems related to 
using endophytic entomopathogenic fungi as multifunctional 
biological products.

Введение

Насекомые играют громадную роль в природных 
и искусственных экосистемах, нередко определяя 
структуру и характер функционирования сообществ 
различных типов. Стоит отметить многообразие 
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2016a; Barelli et al., 2022], промоторами роста [Elena 
et al., 2011; Lopez, Sword, 2015; Jaber, Araj, 2018; 
Krell et al., 2018a,b; Sui et al., 2023], антагонистами 
бактериальных и грибных фитопатогенов [Ownley et 
al., 2008; Sasan, Bidochka, 2013; Jaber, Salem, 2014; 
Jaber, 2015], иммуномодуляторами [Ownley et al., 
2010; Shrivastava et al., 2015; Posada-Vergara et al., 
2023]. При этом, предполагается, что эндофитные 
энтомопатогенные грибы (ЭЭГ) получают выгоду 
от растений через защиту от абиотических стрес-
сов (например, инсоляции), а также потребление 
дополнительных питательных веществ и использо-
вание растения как платформы для паразитизма на 
насекомых [Vega, 2008; Ownley et al., 2010; Keyser et 
al., 2014]. Несмотря на эти факты, остаётся неясным 
место растений в жизненном цикле ЭГ, поскольку до 
недавнего времени предполагалось, что основной их 
функцией является паразитизм на насекомых.

Большинство ЭГ имеют сходные механизмы 
действия в отношении членистоногих. Патогенез ЭГ 
порядка Hypocreales детально изучен, он включает 
следующие этапы: адгезию конидий на кутикуле 
хозяина, их прорастание и проникновение через 
кутикулу, продуцирование бластоспор и распро-
странение их по гемолимфе, разрастание мицелия 
и колонизация тканей насекомого и, в заключение, 
образование воздушного мицелия с конидиями на 
трупе насекомого-хозяина [Zacharuc, 1970; Mascarin, 
Jaronski, 2016].

Заражение насекомых чаще всего происходит че-
рез кутикулу, иногда через дыхальца или перорально 
[Evlakhova, 1974]. Конидии ЭГ обычно покрыты 
слоем, состоящим из белков, глюканов и жирных 
кислот, что облегчает их прикрепление к кутикуле 
насекомых за счёт гидрофобных взаимодействий 
между липидными компонентами эпикутикулы 
и клеточной оболочки споры, а также за счёт не-
ровностей и выростов на поверхности кутикулы 
[Go ettel, 1988]. У многих видов ЭГ перед проник-
новением через кутикулу образуются апрессории, 
представляющие собой вздутия на концах коротких 
ростковых трубок, закрепляющие конидию патогена 
на покровах хозяина, что создает дополнительную 
механическую опору. Ростковая трубка внедряется 
вертикально в хитиновый покров с помощью ги-
дролитических ферментов (протеаз, липаз, хитиназ) 
и механического давления, затем она проникает в 
полость тела насекомого [St. Leger et al., 1986; Ortiz-
Urquiza, Keyhani, 2013].

Начальные этапы колонизации внутренних орга-
нов характеризуются интенсивным формированием 
в гемолимфе бластоспор — звездообразных гифаль-
ных тел, разносящихся с током гемолимфы по телу 
насекомого, и продуцирующих далее бластоспоры 
правильной эллипсовидной формы [Borisov et al., 
2001]. В первую очередь разрушаются гемоциты, 
затем внутренние ткани насекомого. В этот период 
грибы продуцируют токсины и другие вторичные 
метаболиты, участвующие в подавлении иммуни-
тета и способствующие инфицированию насекомого 

взаимодействий насекомых с различными компо-
нентами экосистем. И в первую очередь, следует 
выделить особенности взаимодействий насекомых 
с кормовыми растениями. Зачастую формируются 
устойчивые системы фитофаг – растение, которые 
эволюционировали в течение длительного времени. 
В большинстве случаев именно кормовые растения 
определяют размер и географическое расположение 
ареалов насекомых. Вполне закономерно, что различ-
ные факторы, влияющие на растения (абиотические 
и биотические) опосредованно будут сказываться и 
на насекомых. 

В рамках представленной работы, мы хотели бы 
остановиться на энтомопатогенных микроорганиз-
мах, а именно на гипокрейных грибах (Ascomycota: 
Hypocreales). Данная группа грибов является космо-
политами, способна занимать самые разнообразные 
экологические ниши: паразититы растений, грибов 
и членистоногих; мутуалисты растений или сапро-
трофы. Во многих случаях представители данной 
группы грибов способны занимать одновременно не-
сколько из указанных ниш. Некоторые роды клавице-
питоидных грибов, такие как Beauveria, Metarhizium, 
Isaria, Hirsutella и Lecanicillium, независимо развили 
признаки, которые позволяют им активно заражать 
членистоногих из самых разнообразных таксонов 
[Lovett, St. Leger, 2017; St. Leger, Wang, 2020; Hu, 
Bidochka, 2021; St. Leger, 2024]. Инсектицидные 
свойства этих грибов на протяжении длительного 
периода были решающим фактором в их изучении 
и практическом использовании в сельском и лесном 
хозяйствах. Однако как оказалось, энтомопатогенные 
грибы (ЭГ) также могут выступать в качестве коло-
низаторов ризо- и филосферы, вступая с растениями 
в мутуалистические отношения. В любом случае 
представители данной группы микроорганизмов 
могут оказывать существенное влияние как на насе-
комых, нередко выступая существенным фактором в 
динамике их численности, так и на физиологическое 
состояние растений. 

Первые сообщения о способности ЭГ к колони-
зации растений были зафиксированы в конце 70-х 
годов, но дальнейшего развития в этот период они 
не получили. Ключевые публикации об эндофитных 
свойствах ЭГ появились в начале двухтысячных 
годов [Wagner, Lewis, 2000; Hu, St. Leger, 2002], что 
привело в дальнейшем к резкому всплеску научного 
интереса к данной области [обзоры: McKinnon et al., 
2017; Jaber, Ownley, 2018; Bamisile et al., 2018a, b; 
Bamisile et al., 2021]. Наблюдается заметное увели-
чение числа статей, опубликованных с 2010 года, по 
сравнению с двумя предыдущими десятилетиями: 
1990–1999 (5 статей); 2000–2009 (20 статей); 2010 – 
настоящее время (60 статей) [Vega et al., 2018], т.е. 
рост публикаций происходит практически в геоме-
трической прогрессии.

Установлено, что ЭГ, находясь в мутуалистиче-
ских взаимоотношениях с растениями, выступают 
поставщиками азота [Behie et al., 2012], производи-
телями вторичных метаболитов [Rios-Moreno et al., 
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[Güerri-Agulló et al., 2010; Ortiz-Urquiza et al. 2010; 
Gibson et al., 2014]. Гибель насекомого-хозяина, как 
правило, наступает до интенсивной колонизации 
грибом тканей и органов. Далее начинается некро-
трофная фаза жизненного цикла гриба, характеризу-
ющаяся активной колонизацией внутренних органов 
[Lednev et al., 2003]. Гифы заполняют тело насеко-
мого, не деформируя его покров, труп уплотняется 
и мумифицируется. Затем гифы гриба начинают 
расти к поверхности тела и при наличии достаточной 
влажности прорастают на поверхность кутикулы, 
образуя воздушный мицелий, на котором формиру-
ется конидиальное спороношение. Высвобождение 
спор происходит пассивно.

После завершения нектротрофной стадии ко-
нидии гриба попадают во внешнюю среду, где они 
циркулируют до следующего контакта с хозяином. 
Грибы могут сохраняться в трупах насекомых и в 
почве, могут существовать в течение многих лет на 
растительных остатках и других субстратах в от-
сутствии хозяина [Borisov et al., 2001; Lednev et al., 
2003; Xiong et al., 2013; Lacey et al., 2015; Mascarin, 
Jaronski, 2016]. Вероятно, именно на этом этапе 
(согласно последним исследованиям) ЭГ способны 
развиваться в ризосфере и внутренних тканях ра-
стений [Ownley et al., 2010; Behie et al., 2012, 2015].

Таким образом, энтомопатогенные клавицепи-
тоидные грибы, являясь патогенами насекомых и 
симбионтами растений, могут переключаться между 
паразитическим, некро- сапрофитным и симбиоти-
ческим образом жизни в ответ на изменение условий 
окружающей среды [Guo et al., 2017].

К настоящему времени удалось вскрыть ряд важ-
нейших физиологических адаптаций аскомицетов 
с «двойной жизненной стратегией». ЭГ обладают 
специфическим комплексом приспособлений, как 
для заражения насекомых (прикрепление к кутикуле 
с последующим ее гидролизом, синтез вторичных 
метаболитов, избегание и/или подавление иммун-
ного ответа насекомых) [Lovett, St. Leger, 2017; 
Hu, Bidochka 2021; Kryukov et al., 2021], так и для 
колонизации растений (синтез специфического ад-
гезина/гиброфобина, способность усваивать ксилозу 
и др.) [Zhang et al., 2011; Xiao et al., 2012; Wyrebek, 
Bidochka, 2013]. Процесс адаптации грибов к раз-
личным организмам и субстратам сопровождается 
рядом физиологических трансформаций. Так, на 
примере серии сравнительных пассажей Metarhizium 
robertsii (штамм МБ-1) через насекомое, растение 
и питательную среду, нами зафиксированы значи-
тельные изменения вирулентности в отношении 
насекомых из разных отрядов, активности протеаз и 
липаз, продукции деструксинов, а также эндофитной 
и антагонистической активности полученных реи-
золятов, что указывает на высокую экологическую 
пластичность данного вида [Tomilova et al., 2023a]. 
Барелли с соавторами [Barelli et al., 2022] зарегистри-
ровали широкий спектр и повышенную продукцию 
деструксинов у представителей рода Metarhizium, 
совместно культивируемых на средах с проросшей 

фасолью или кукурузой. Авторы предположили, что 
корневые экссудаты растений стимулировали синтез 
токсинов этой группы, хотя роль деструксинов для 
эндофитности не ясна. Считается, что деструксины 
Metarhizium могут быть эволюционным реликтом 
предковых фитопатогенных грибов [Barelli et al., 
2022]. Например, деструксин B обладает селектив-
ной по отношению к растению-хозяину фитотоксич-
ностью и служит одним из основных метаболитов у 
видов рода Alternaria [Meena, Samal, 2019].

На основе анализа полных геномов высказа-
но предположение, что анцестральные формы 
Metarhizium и Beauveria происходят от эндофитных 
и фитопатогенных грибов, позднее современные 
группы энтомопатогенных грибов вторично осва-
ивали ризосферу и внутренние ткани растений [Hu 
et al., 2014]. Согласно другой гипотезe [Barelli et al., 
2016] эти грибы никогда не переходили на растения 
вторично, а всегда были их симбионтами, постепен-
но усиливая связи с насекомыми [Wyrebek, Bidochka, 
2013]. Следует отметить, что даже близкородствен-
ные штаммы энтомопатогенных грибов могут прояв-
лять значительную генетическую и фенотипическую 
гетерогенность, влияя на их способность в качестве 
патогенов и сапрофитов справляться с многочислен-
ными стрессами окружающей среды [St. Leger et al., 
1996; Wang et al., 2023].

Несмотря на многочисленные свидетельства 
эндофитности ЭГ вопрос о необходимости такой 
связи с растениями до сих пор остаётся открытым. 
По мнению Сент-Леже [St. Leger, 2024], образ жизни, 
основанный на заражении широкого круга насеко-
мых-хозяев и колонизации растений, характерен для 
ЭГ, обитающих в регионах с умеренным климатом. 
Его можно рассматривать как адаптацию, повыша-
ющую выживаемость грибов за счёт увеличения 
доступа к пищевым ресурсам, а дупликация генов 
способствует такой адаптации [St. Leger, 2024].

Колонизация растений

Растения постоянно взаимодействуют с множе-
ством микроорганизмов из разных таксономических 
(вирусы, археи, бактерии, оомицеты, грибы) и тро-
фических групп (паразиты, сапрофиты, мутуалисты). 
Эти микроорганизмы контактируют с надземной 
(филлосферой), подземной (ризосферой) и внутрен-
ней (эндосферной) средой растений, а также между 
собой [Turner et al., 2013]. Филлосфера (воздушная 
поверхность растений) относительно бедна пита-
тельными веществами, подвержена экстремальным 
температурам и инсоляции, а также резко меняю-
щейся влажности из-за ветра и осадков. Ризосфера 
(почва, прилегающая к поверхности корней), напро-
тив, характеризуется более стабильными гидротер-
мическими условиями, содержит ризоотложения 
(корневые экссудаты, отслоившиеся клетки и др.) 
богатые органическими кислотами, сахарами, вита-
минами, гормонами и биополимерами (целлюлоза 
и пектин). Не случайно, именно корневая система 
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наиболее обильно населена микроорганизмами. Ми-
кробные обитатели ризосферы и филлосферы (около 
или на поверхности тканей растений) считаются 
эпифитами, тогда как эндофиты постоянно или часть 
своего жизненного цикла обитают непосредственно 
в тканях растений (включая корни, стебли, листья и 
генеративные органы), не вызывая в них патологиче-
ских изменений [Wilson, 1995; Schulz, Boyle, 2005].

Признаки эндофитизма энтомопатогенных ас-
комицетов зарегистрированы как в естественных 
условиях, так и в результате искусственной иноку-
ляции растений. Показано, что представители рода 
Beauveria способны к эндофитной колонизации 
корней, стеблей и листьев более чем сотни видов 
растений, включая хозяйственно значимые виды 
[обзоры Bamisile et al., 2018b; Vega, 2018]. Грибы 
рода Metarhizium концентрируются преимущест-
венно в ризосферной зоне растений [Behie et al., 
2015], они способны проникать в корни многих 
травянистых (злаки, бобовые, крестоцветные), 
древесных и кустарниковых растений [Wyrebek et 
al., 2011; Sasan, Bidochka, 2012; Behie et al., 2015; 
Steinwender et al., 2015]. Относительно недавно была 
доказана способность Metarhizium колонизировать 
также ткани стеблей и листьев паслёновых растений 
при искусственной инокуляции [Rios-Moreno et al., 
2016a; Krell et al., 2018a]. Существенно меньше 
сведений о спонтанной эндофитии среди предста-
вителей других родов ЭГ [Rubini et al., 2005; Vega 
et al., 2008; Unterseher, Schnittler, 2010; Kwaśna et 
al., 2016]. Тем не менее, экспериментально доказа-
на возможность колонизации финиковой пальмы, 
огурца, пшеницы, томата, хлопчатника, риса и 
сладкого перца грибами Lecanicillium=Akanthomyces 
и Cordyceps=Paecilomyces=Isaria [Tian et al., 2004; 
Gomez-Vidal et al., 2006; Ki m et al., 2010 ; Gurulingappa 
et al., 2010; W ilberts et al., 2023].

Представления о способах проникновения ЭГ и 
их развитии в тканях растений рознятся. Предпола-
гается, что ключевую роль в этом процессе играют 
корневые экссудаты растений. Они обеспечивают 
хемотропизм как фитопатогенов, так и эндофитов 
[Afridi et al., 2024]. В качестве химических сигналов 
обычно выступают сахара, выделяемые корнями ра-
стений [Fang, St. Leger, 2010]. На примере M. robertsii 
было показано, что он использует инвертазу MrINV 
для специфического гидролиза сахарозы до моно-
сахаридов, и хотя M. robertsii способен усваивать 
широкий спектр углеводов, самая высокая скорость 
прорастания наблюдалась в ответ на моносахариды, 
присутствующие в корневых экссудатах [Liao et al., 
2013; Meng et al., 2021]. Начальный этап установ-
ления симбиоза включает адгезию гриба и рост на 
поверхности корня. Прикрепление осуществляется с 
помощью ферментов, слизи и специализированных 
поверхностно-ассоциированных белков (адгезинов 
и гидрофобинов). Эндофиты из разных таксоно-
мических групп независимо развили способность 
колонизировать ткани растения-хозяина. Так, напри-
мер, Metarhizium использует адгезин (Mad2) [Wang, 

St. Leger, 2007; Pava-Ripoll et al., 2011], а Beauveria 
или Trichoderma используют гидрофобины [Viterbo, 
Chet, 2006; Zhang et al., 2011]. Было показано, что 
после внедрения межклеточные гифы Metarhizium и 
Beaveria растут ступенчато вокруг клеточных стенок 
корня [Fang, St. Leger, 2010; Sasan, Bidochka, 2012; 
Lefort et al., 2016].

В филосфере проникновение эндофитных 
грибов может быть менее эффективным из-за 
химических веществ кутикулы листьев, выполня-
ющих роль естественного барьера, а также из-за 
размера конидий, превышающих размеры устьиц 
[Posada et al., 2007; Qayyum et al., 2015]. Тем не 
менее, показано, что после опрыскивания листьев 
кукурузы суспензией конидий Beauveria bassiana 
ростковые трубки удлинялись в гифы, которые 
проникали внутрь листа через эпидермис на стыке 
двух эпидермальных клеток, реже через устьичные 
отверстия [Wagner, Lewis, 2000]. Зарегистрирована 
колонизация паренхимы листа (рост между парен-
химными клетками) и сосудов ксилемы B. bassiana 
[Wagner, Lewis, 2000; Gómez-Vidal et al., 2006; 
Quesada-Moraga et al., 2006; Griffi  n, 2007; Landa 
et al., 2013], причём не было отмечено ни одного 
случая образования гаусторий.

Ранее было высказано предложение о возмож-
ности системного роста гиф от листьев до корней, 
ведущих к колонизации всего растения [Wagner, 
Lewis, 2000], однако эта гипотеза не была подтвер-
ждена. Так, обработка листьев сорго и кормовых 
бобов суспензией конидий B. bassiana не приводила 
к колонизации корней [Tefera, Vidal, 2009; Ashmarina 
et al., 2021]. Вероятно, системная колонизация 
растительных тканей растущими гифами чаще 
наблюдается по восходящим путям от корней к сте-
блям и листьям. В ряде работ описана вертикальная 
передача для B. bassiana от материнского растения 
к семенам [Quesada-Moraga et al., 2014; Lefort et al., 
2016; Sánchez-Rodríguez et al., 2018] хотя механизм, 
посредством которого B. bassiana проникает в семе-
на, требует дальнейшего изучения.

В нескольких исследованиях сообщается, что 
ЭГ обнаруживаются в растении в течение лишь 
ограниченного периода времени [Posada et al., 2007; 
Biswas et al., 2012; Landa et al., 2013; Russo et al., 
2015; Renuka et al., 2016; Garrido-Jurado et al., 2017; 
Rondot, Reineke, 2018]. Снижение уровня колониза-
ции растений ЭГ исследователи часто связывают с 
присутствием многих других эндофитов, возника-
ющей между ними конкуренцией, микопаразитиз-
мом или воздействием метаболитов. Несмотря на 
это, некоторые изоляты M. robertsii и Trichoderma 
harzianum не проявляют явной враждебности друг 
к другу, что предполагает возможность применения 
комбинированных биопестицидов, обладающих 
более широким спектром действия [St. Leger, Wang, 
2020]. Тем не менее, успешность эндофитной ко-
лонизации ЭГ необходимо рассматривать с учётом 
влияния микробиома/эндофитного сообщества, 
связанного с тем или иным растением.
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Уровень естественной колонизации растений ЭГ, 
как правило, достаточно низкий, что обусловлено в 
первую очередь низкой плотностью их популяций в 
почве. Фоновый уровень ЭГ в естественных ценозах 
и агросистемах зависит от многих факторов, среди 
которых определяющими являются природно-кли-
матические условия, физико-химические свойства 
почвы, плотность насекомых-хозяев и агротехника 
[Klingen et al., 2002; Jaronski, 2007; Clifton et al., 
2015, Chertkova et al., 2023]. Нами на примере аг-
роценоза картофельного поля было показано, что 
колонизация внутренних тканей картофеля при ес-
тественной нагрузке ЭГ в почвах на уровне 102–104 

колониеобразующих единиц (КОЕ) на 1 г почвы 
происходит спорадически [Tyurin et al., 2021]. Низ-
кая распространённость Beauveria и Metarhizium в 
растительных тканях, вероятно, была обусловлена 
высокой интенсивностью обработки почвы, которая, 
как показано ранее, может существенно снизжать 
численность ЭГ [Sosa-Gómez, Moscardi, 1994]. При 
этом следует отметить, что использование гербици-
дов и фунгицидов слабо влияет на плотность ЭГ в 
почве [Bruck, 2009; Clifton, et al., 2015].

При искусственной колонизации растений ЭЭГ 
перечисленные факторы также оказывают весьма 
ощутимое влияние, однако, по мнению большинст-
ва исследователей на первое место выходит метод 
инокуляции, подобранный для конкретного вида 
растений. Подробный анализ публикаций на эту тему 
обобщён в обзорных статьях [Bamisile et al., 2018b; 
Ahsan et al., 2024]. Были проанализированы различ-
ные методы инокуляции, включая опрыскивание 
листьев, погружение корней рассады, пролив почвы, 
обработку семян, прямую инъекцию и др. Показано, 
что обработка листьев конидиальными суспензия-
ми ЭЭГ является лучшим методом инокуляции на 
растениях сорго, фасоли, тыквы, виноградной лозы 
[Tefera, Vidal, 2009; Pars a et al., 2013; Jab  er, Salem 
2014; Jaber, 2015], инъекция стебля оказалась наи-
более подходящим методом для инокуляции кофе и 
какао [Rub ini et al., 2005; Posada et al., 2007], метод 
погружения корней успешен для к олонизации расте-
ний томата [Qayyum et al., 2015], табака, кукурузы, 
пшеницы и сои [Rus so et al., 2015]. Пролив почвы 
суспензией B. bassiana показал высокий эффект на 
маниоке [Gre enfi eld et al., 2016], обыкновенной фасо-
ли [Parsa et al., 2013], пшенице [Sán chez-Rodríguez et 
al., 2018], сладком перце [Jab er and Araj, 2018] и др. 
Усиление эндофитизма томата установлено при вне-
сении в почву капсулированной формы M. brunneum 
(в виде гранул с целлюлазой) [Krell et al., 2018c, d].

Сравнительная оценка эффективности трёх спо-
собов инокуляции фасоли грибом B. bassiana (штамм 
ББК-1), проведённая нами в лабораторных условиях, 
показала, что уровень колонизации растений был 
достаточно высокий и статистически не различался 
(67, 78 и 78 % соответственно при замачивании се-
мян, проливе почвы и опрыскивании вегетирующих 
растений). Однако максимальная локализация гриба 
в корнях и стеблях растений (58 и 42 % соответст-

венно) выявлена при обработке семян [Volkova et 
al., 2020; Ashmarina et al., 2021]. Мы полагаем, что 
для полевых экспериментов оптимальным способом 
инокуляции является именно обработка семян как 
более технологичный и менее затратный способ, 
обеспечивающий контакт ЭЭГ с растением на ранней 
стадии его онтогенеза.

Высокие показатели искусственной колонизации 
были показаны у растений сорго, выращенных в 
стерильной почве или вермикулите [Tefera, Vidal, 
2009]. Использование стерильных субстратов, хотя 
и необходимо для ограничения экспериментальных 
переменных, не имитирует полевые условия, так как 
автоклавирование оказывает значительное влияние 
на свойства субстрата. Предполагается, что проник-
новение эндофитов через почву будет эффективно 
только в том случае, если микроорганизмы проявят 
активность в ризосфере и смогут достаточно долго 
выживать, чтобы иметь возможность колонизировать 
корни во время контакта [Bruck, 2010]. Лучшая вы-
живаемость конидий B. bassiana и M. robertsii была 
показана в нестерильных почвах с высоким уровнем 
фунгистаза, обусловленного высоким обилием ан-
тагонистических бактерий [Chertkova et al., 2023].

Выбор метода инокуляции необходимо четко 
увязывать с технологией возделывания культуры, 
трудоёмкостью и целью применения ЭГ, вносимых 
в агроценоз (например, для борьбы с почвенными 
или наземными вредителями). Применение мико-
инсектицидов в сельскохозяйственной практике 
предполагает использование суспензий с титрами не 
менее 106–107 КОЕ/мл, что сопоставимо с грибной 
нагрузкой при искусственной инокуляции расте-
ний эндофитами. Однако даже при такой нагрузке 
уровень колонизации растений ЭЭГ зависит от 
множества факторов, включая: вид, штамм и тип 
пропагул вносимого гриба; дозу и способ инокуля-
ции; вид, сорт, стадию онтогенеза растения-хозяина 
и состав микробиома растения; особенности грунта 
и агротехники; природно-климатические условия 
и т.д. Комплексный подход в изучении феномена 
эндофитности ЭГ позволит получить адекватные 
результаты и оценить реальные эффекты от их при-
менения. Успешность результатов, полученных на 
лабораторных моделях с использованием стериль-
ных грунтов и/или стерильных растений, может быть 
излишне оптимистичной и слабо воспроизводимой 
в полевых условиях. Однако в изучении механизмов 
взаимодействия ЭГ и растений этот подход, без-
условно, оправдан.

Стимулирование роста растений

В исследованиях, посвященных изучению 
эндофитной компетенции ЭГ, часто отмечается 
ростостимулирующий эффект в отношении ко-
лонизируемых ими растений. Такой эффект уста-
новлен для различных систем энтомопатогенный 
гриб - растение. Наиболее изучаемыми видами ЭЭГ, 
способствующими росту растений, являются пред-
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ставители родов Beauveria и Metarhizium. Показано, 
что искусственная инокуляция B. bassiana поло-
жительно сказалась на росте хлопчатника [Lopez, 
Sword, 2015], фасоли [Jaber, Enkerli, 2016], маниоки 
[Greenfi eld et al., 2016], кукурузы [Tall, Meyling, 
2018; Liu et al., 2022], чеснока [Espinoza et al., 
2019], острого и сладкого перца [Saragih et al., 2019; 
Wilberts et al., 2023], огурца [Shaalan et al., 2021], 
виноградной лозы [Mantzoukas et al., 2021], пшеницы 
[Gonzalez-Guzman et al., 2021] и др. культур. Многие 
исследователи показали улучшение усвоения пита-
тельных веществ и стимулирование роста растений 
в результате инокуляции эндофитными грибами рода 
Metarhizium [Elena et al., 2011; Sasan, Bidochka, 2012; 
Greenfi eld et al., 2016; Jaber, Enkerli, 2016; Kryukov 
et al., 2019; Shaalan et al., 2021; Liu et al., 2022]. Име-
ются отдельные сообщения о ростостимулирующем 
влиянии Lecanicillium dimorphum и L. cf. psalliotae, 
Akanthomyces (=Lecanicillium) muscarius Cordyceps 
(=Isaria) fumosorosea [Gomez-Vidal et al., 2009; 
Wilberts et al., 2023].

Ростостимулирующее действие ЭЭГ обуслов-
лено совокупностью механизмов, среди которых 
чаще всего рассматривают: увеличение поглощения 
питательных веществ и воды, поступление допол-
нительного азота, индукцию растительных белков и 
гормонов в растениях, а также продукцию вторичных 
метаболитов как непосредственно в эндофитных 
грибах, так и в растениях. В последнем случае про-
дукция метаболитов может не только усиливаться, 
но может происходить «переключение» синтеза за 
счёт запуска других физиологических процессов, 
характерных для стресса. 

Изменение архитектуры корней в результате 
ассоциации растений с эндофитными видами 
Metarhizium показаны в ряде работ. Так увеличение 
длины корней на растениях томата наблюдали Гар-
сия с соавторами [Garcia et al., 2011]. На растениях 
сорго зарегистрировано увеличение длины тонких 
и средних корней, а также увеличение удельной 
площади корневой системы [Raya-Díaz et al., 2017]. 
Рост количества корневых волосков и образование 
боковых корней на фасоли продемонстрировано Са-
сан и Бидочка [Sasan, Bidochka, 2012]. ЭЭГ снабжают 
растение-хозяина азотом, полученным из погибших 
насекомых, в обмен на богатые углеродом вещества, 
производимые растением в процессе фотосинтеза 
[Behie et al., 2017]. Показана активная передача азота 
от трупов насекомых к корням растений через мице-
лий Metarhizium [Behie et al., 2012; Behie, Bidochka, 
2014]. Нами было установлено, что использование 
штаммов M. robertsii, неспособных к споруляции на 
трупах, приводит к более быстрому (но пассивному) 
потоку минерализованного (нитратного и аммоний-
ного) азота от убитых насекомых к растениям томата 
[Kryukov et al., 2019]. Крелл и соавторы [Krell et al., 
2018a, b] в лабораторных экспериментах показали, 
что эндофитная колонизация M. brunneum способст-
вует увеличению биомассы, росту содержания азота 
и фосфора, а также повышенной эффективности 

использования воды растениями картофеля. Авторы 
предположили, что M. brunneum может смягчать 
дефицит питательных веществ в почве, способствуя 
повышению продуктивности растений [Krell et al., 
2018b].

Показано, что эндофитная колонизация ЭГ вызы-
вает изменения в растениях на протеомном уровне. 
Белки, связанные с фотосинтезом и энергетическим 
обменом, были индуцированы в ответ на инокуляцию 
финиковых пальм грибами Beauveria и Lecanicillium 
[Gomez-Vidal et al., 2009]. Проетти с соавторами 
[Proietti et al., 2023] показали дифференциальную ре-
гуляцию белков, связанную с защитными реакциями, 
обменом белков-переносчиков кальция/аминокислот, 
биосинтезом энергетических соединений и гормонов 
в томатах в ответ на обработку B. bassiana.

Кроме того, сами грибы продуцируют целый ряд 
метаболитов, способных индуцировать ростовые 
процессы в растениях. Показана продукция индоли-
луксусной и гиббереллиновой кислот Paecilomyces 
formosus, выделенного из растений огурца [Khan et 
al., 2012a]. Бэрон с соавторами [Baron et al., 2020] 
продемонстрировали способность Purpureocillium 
lilacinum, P. lavendulum и Metarhizium marquandii 
продуцировать индолилуксусную кислоту и солю-
билизировать фосфор из фторапатита. Выбранные 
штаммы были протестированы на растениях сои, 
фасоли и кукурузы и оказали положительное влияние 
на ростовые параметры инокулированных растений.

Следует отметить, что стимуляция роста расте-
ний ЭЭГ значительно варьирует и зависит от ис-
пользуемого вида или штамма, способа инокуляции, 
продолжительности и интенсивности колонизации 
растений, а также от доступности питательных 
веществ в почве [Jaber, Enkerli, 2017; Krell et al., 
2018b; Tall, Meyling, 2018]. Индукция положитель-
ных ростовых эффектов, опосредованных ЭЭГ, была 
отмечена даже при ограниченной колонизации, что 
указывает на то, что длительная системная коло-
низация не всегда требуется [Parsa et al., 2018; Tall, 
Meyling, 2018].

Повышение срессоустойчивоcти 
растений

Грибные эндофиты играют важную роль в экоси-
стемах, защищая растения от многих биотических и 
абиотических стрессов, повышая их устойчивость и 
помогая растениям адаптироваться к новым средам 
обитания [Gowtham et al., 2024]. Индукция устой-
чивости к фитофагам, фитопатогенам и неблагопри-
ятным факторам внешней среды, опосредованная в 
том числе и симбиотрофными грибами-эндофитами 
получила название «защитный прайминг». В ка-
честве индукторов устойчивости могут выступать 
вторичные метаболиты, продуцируемые эндофитами 
[Kabashnikova, 2020]. Механизмы повышения стрес-
соустойчивости растений за счёт эндофитов имеют 
в основе общие принципы, зачастую действуют ад-
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дитивно и синергетически, обеспечивают полифунк-
циональный защитный эффект. Применение ЭЭГ 
можно рассматривать в качестве инновационных и 
экологически чистых инструментов в управлении 
стрессом растений.

З����� �� !���!�"�#

Присутствие в растениях ЭЭГ во многих случаях 
может оказывать негативное влияние на насекомых-
фитофагов, что проявляться как в прямом снижении 
численности, плодовитости и скорости развития 
насекомых, так и в косвенном – повышении устой-
чивости растений к фитофагам или привлечении их 
естественных врагов, что в конечном счёте также 
приводит к уменьшению повреждения растений 
[Panwar, Szczepaniec, 2024]. Не исключено, что у 
колонизированных грибами растений также может 
происходить выработка репеллентов.

Показано, что эндофитная колонизация мака 
снотворного B. bassiana сокращает численность 
орехотворки Iraella luteipes, почти на 70 % [Quesada-
Moraga et al., 2009]. Уровень смертности бахчевой 
тли Aphis gossypii на хлопчатнике, обработанном 
эндофитными штаммами Purpureocillium lilacinum 
и B. bassiana был выше по сравнению с контролем 
на 50 % и 77 % соответственно [Lopez et al., 2014]. 
Нами показано, что на колонизированных B. bassiana 
растениях сладкого перца и кормовых бобов числен-
ность персиковой тли Myzus persicae была досто-
верно ниже в сравнении с контролем в 4,2 и 1,5 раза 
соответственно [Tomilova et al., 2022]. Эндофитная 
колонизация банана B. bassiana привела к почти 60 % 
смертности взрослых особей бананового корневого 
долгоносика Cosmopolites sordidus [Akello et al., 
2008]. У американской кукурузной совки Helicoverpa 
zea, питавшейся хлопчатником, обработанным 
B. bassiana и P. lilacinum, выживаемость гусениц 
была на 30 %  и 11 % ниже соответственно, чем у осо-
бей, потреблявших необработанные растения [Lopez 
et al., 2015]. Аналогично, при кормлении личинок 
томатной минирующей моли Tuta absoluta листьями 
томата, колонизированными B. bassiana, до имаго 
дожили только 16 % особей, а в контроле этот пока-
затель достигал около 66 % [Klieber, Reineke, 2016]. 
Листья растений картофеля, инокулированного 
B. bassiana, были также патогенны для личинок кар-
тофельной клубневой моли Phthorimaea operculella 
[Zhang et al., 2023]. Эндофитная колонизация 
B. bassiana белого джута существенно уменьшила за-
раженность стеблевым долгоносиком Apion corchori 
[Biswas et al., 2013]. На бобах, инокулированных 
несколькими видами энтомопатогенных грибов, 
включая B. bassiana, наблюдалось существенное 
снижение количества куколок и взрослых особей 
южноамериканского листового минёра Liriomyza 
huidobrensi [Akutse et al., 2013].

Как отмечено выше, ЭЭГ могут влиять не только 
на снижение выживаемости фитофагов, но и на их 
плодовитость. Снижение репродуктивной способ-

ности может быть обусловлено тем, что ЭЭГ оказы-
вают отрицательное влияние на питание и развитие 
насекомых-вредителей. Показано, что эндофитная 
колонизация кукурузы B. bassiana и Metarhizium 
anisopliae приводила к снижению плодовитости 
совки Spodoptera frugiperda на 30–40 % в сравнении с 
контролем [Altaf et al., 2023]. Размножение бахчевой 
тли на листьях хлопчатника, инокулированных гри-
бами B. bassiana и Lecanicillium lecanii, снижалось на 
61 % и 57 % соответственно в сравнении с контролем 
[Gurulingappa et al., 2010]. При питании растениями 
фасоли, инокулированными тремя видами энтомопа-
тогенов (B. bassiana, Isaria fumosorosea и L. lecanii), 
наблюдалось значительное снижение скорости 
развития личинок, уменьшение продолжительности 
жизни взрослых особей и плодовитости паутинного 
клеща Tetranychus urticae для всех энтомопатогенов 
по сравнению с контрольными растениями [Dash et 
al., 2018]. Кроме того, авторами было обнаружено, 
что отрицательные эффекты развития фитофага пе-
реносились и на второе поколение вредителя, питав-
шегося неинокулированными грибами растениями.

Также имеются данные о том, что ЭЭГ могут 
снижать скорость развития насекомых, не вызывая 
смертности. Например, прирост массы тела австра-
лийской саранчи Chortoicetes terminifera снижался до 
60 % при потреблении пшеницы, колонизированной 
B. bassiana [Gurulingappa et al., 2010]. Показано, 
что средний относительный рост гусениц совки-
ипсилон Agrotis ipsilon отрицательно коррелиро-
вал с долей листьев кукурузы, инокулированных 
M. robertsii, которыми они питались [Ahmad et al., 
2020]. Проведённые нами исследования показали, 
что при выкармливании личинок младших возра-
стов перелётной Locusta migratoria и пустынной 
саранчи Shistocerca gregaria листьями пшеницы, 
инокулрованной B. bassiana, к 18-м суткам после на-
чала эксперимента доля личинок старших возрастов 
была существенно ниже в сравнении с контролем 
[Levchenko et al., 2020].

Колонизация ЭЭГ может не только напрямую 
влиять на популяции вредителей за счёт снижения 
выживаемости, подавления размножения и ухудше-
ния развития, но и косвенно, через повышение устой-
чивости самих растений к фитофагам. Например, 
в результате эндофитной колонизации финиковой 
пальмы несколькими видами ЭГ, включая B. bassiana 
и Lecanicillium dimorphum было обнаружено, что в 
её листьях наблюдалось повышение концентрации 
белков, связанных с устойчивостью растений или ре-
акцией на стресс [Gómez-Vidal et al., 2009]. В данной 
работе сообщается об изменениях в обилии белков, 
участвующих в фотосинтезе, таких как белок PsbO, 
предшественник 33-кДа субъединицы хлоропластно-
го фотосинтетического комплекса окисления воды. 
Этот белок играет решающую роль в стабилизации 
кластера Mn и модулировании потребностей Ca2+ 
и Cl− для выделения кислорода в фотосистеме II. 
Полученные результаты свидетельствуют о том, 
что эндофитная колонизация ЭГ может привести к 
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усилению защитных реакций на протеомном уровне 
за счёт модуляции метаболических путей растения 
и улучшения общего его состояния.

Другое потенциальное косвенное воздействие 
ЭЭГ на фитофагов может быть связано с синтезом 
грибами вторичных метаболитов непосредственно 
внутри растения. Так, имеются данные о продукции 
деструксинов in planta в коровьем горохе (вигне), 
колонизированном M. robertsii [Golo et al., 2014]. 
Деструксин А был также обнаружен в листьях 
картофеля и дыни после инокуляции несколькими 
штаммами M. brunneum [Garrido-Jurado et al., 2017; 
Ríos-Moreno et al., 2016b]. Хорошо известно, что 
эти соединения играют важную роль в процессе 
патогенеза ЭГ, и возможно, что их присутствие в 
растениях способно оказывать негативное влияние 
на фитофагов.

Колонизация растений ЭЭГ может вызывать ан-
тифидантный эффект. Так показано, что колонизация 
растений томата B. bassiana приводила к снижению 
их привлекательности для белокрылки Bemisia tabaci 
в сравнении с контрольными растениями. В анализе 
Y-образного ольфактометра 80,5 % имаго выбрали 
неинокулированные растения [Wei et al., 2020]. Это в 
значительной степени может быть обусловлено тем, 
что в результате эндофитной колонизации грибами 
растения могут изменять состав летучих соединений, 
способных повышать их устойчивость к биотиче-
ским и абиотическим стрессам [González-Mas et al., 
2021]. Сообщается, что некоторые из этих соедине-
ний способны привлекать естественных врагов, тогда 
как другие обладают антимикробными свойствами. 
Так, хлопчатник, колонизированный B. bassiana, 
выделял более высокие концентрации деканаля и 
кариофиллена, которые обычно вырабатываются 
растениями, заселёнными табачной совкой Heliothis 
virescens. Было показано, что эти летучие соединения 
приводят к повышению численности паразитоида 
личинок данного вредителя Microplitis croceipes 
[Morawo, Fadamiro, 2016]. Баттаглиа с соавторми 
[Battaglia et al., 2013] сообщают о том, что за счёт 
изменения состава летучих веществ колонизация 
корней томата Trichoderma longibrachiatum повы-
шает привлекательность растений для естественных 
врагов тли Macrosiphum euphorbiae — хищного 
клопа Macrolophus pygmaeus и паразитоида Aphidius 
ervi. Приведённые факты свидетельствуют о том, что 
эндофиты могут оказывать положительное влияние 
на консументов второго порядка.

Наряду с сообщениями о снижении численности 
и плодовитости фитофагов имеются сведения и об 
отсутствии видимого эффекта или даже увеличе-
нии численности фитофагов на растениях, обрабо-
танных ЭЭГ. Например, эндофитная колонизация 
M. anisopliae конских бобов, не оказала суще-
ственного влияния на выживаемость гороховой 
тли Acyrthosiphon pisum [Akello et al., 2012]. При 
инокуляции сои грибом B. bassiana заметных эф-
фектов в снижении популяции соевой тли Aphis 
glycines также не выявлено, а на растениях, ино-

кулированных M. brunneum, численность попу-
ляции тли даже увеличилась [Clifton et al., 2018]. 
Инокуляция арабидопсиса B. bassiana не влияла 
на развитие капустной моли Plutella xylostella и на 
популяцию персиковой тли Myzus persicae [Raad et 
al., 2019], также колонизация бахчевых B. bassiana 
и M. brunneum не повлияла на популяцию хлоп-
ковой тли Aphis gossypii [González-Mas et al., 
2019a,b]. Интересные результаты были получены 
Йенсен с коллегами: инокуляция бобов грибом 
B. bassiana (опрыскивание листьев и инокуляция 
семян) не привела к различиям в плодовитости тлей 
первого поколения, однако во втором поколении на 
растениях, обработанных B. bassiana, тля произвела 
значительно больше личинок, чем на контрольных 
растениях [Jensen et al., 2019].

В отношении хищных насекомых и паразитоидов 
также встречаются данные о негативном влиянии 
некоторых эндофитных грибов. Эндофиты могут 
влиять на сложные мультитрофические взаимодей-
ствия, включающие растения, насекомых-вреди-
телей и естественных врагов, в связи, с чем важно 
учитывать потенциальное негативное воздействие, 
которое они могут оказать на консументов второго 
порядка [Bultman et al., 1997; Omacini et al., 2001]. 
Например, удаление грибного эндофита из рода 
Neotyphodium привело к 8-кратному увеличению 
общей плотности паразитированных представите-
лями сем. Aphidiidae особей черёмухово-злаковой 
тли Rhopalosiphum padi, по сравнению с участками, 
колонизированными эндофитами [Bultman et al., 
1997]. Присутствие Acremonium coenophialum ока-
зало отрицательное влияние на рост и выживание 
двух паразитоидов Euplectrus comstockii и Euplectrus 
plathypenae [Omacini et al., 2001].

Исследования влияния эндофитной колонизации 
растений ЭГ на нецелевую фауну членистоногих, 
включая почвенную, носят фрагментарный харак-
тер. Показано, что обработка семян конских бобов 
энтомопатогенным грибом M. robertsii не оказывала 
негативного влияния как на численность почвенных 
микроартропод, включая клещей (Mesostigmata, 
Oribatida, Astigmata, Prostigmata) и ногохвосток 
(Collembola), так и на структуру их сообществ 
[Novgorodova et al. , 2022; Lyubechanskii et al., 2023]. 
При этом известно, что возбудители микозов па-
тогенны для представителей большинства групп 
почвенных микроартропод, в частности клещей 
Astigmata, Oribatida, Prostigmata и Mesostigmata 
[Dogan et al., 2017; Chandler et al., 2000]. Эти ре-
зультаты свидетельствуют о том, что изменения 
в структуре пищевых связей под влиянием ЭЭГ 
могут повлиять на успешность контроля популяций 
фитофагов естественными врагами. Сложная связь 
между ЭЭГ, растениями-хозяевами, фитофагами и 
нецелевой фауной членистоногих подчеркивает мно-
гогранное воздействие эндофитов на трофические 
взаимодействия в экосистемах. Хотя использование 
ЭЭГ в качестве агентов биологического контроля 
имеет большие перспективы, крайне важно учи-
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тывать потенциальное негативное воздействие на 
естественных врагов и другую нецелевую фауну. Для 
обеспечения успешного внедрения эндофитных гри-
бов в комплексные программы борьбы с вредителями 
необходимо тщательное изучение этих нецелевых 
эффектов и разработка стратегий по их смягчению.

Представленные несоответствия в реакции чле-
нистоногих на ЭЭГ могут быть обусловлены био-
логическими и физиологическими особенностями, 
как самих растений, так и фитофагов. В литературе 
отмечена непоследовательность воздействия эндо-
фитных форм грибов на насекомых, что является 
следствием сложных взаимоотношений в системе 
эндофит - растение - фитофаг - естественные враги 
[Jaber, Vidal, 2010; Suryanarayanan, 2013; Gange et 
al., 2019].

Вега [Vega, 2018] сформулировал несколько 
сценариев влияния ЭЭГ на численность фитофагов:

— инокуляция растений энтомопатогеном при-
водит к колонизации, либо с индукцией  защитных 
сил растений, либо без индукции, не затрагивая 
насекомых; 

— колонизация индуцирует защитные силы 
растений (например, пути салициловой и/или 
жасмоновой кислот), с негативным воздействием на 
насекомых. В этом сценарии эффект является кос-
венным, то есть опосредованным энтомопатогеном, 
но не вызванным им;

— другие эндофиты реагируют на инокуляцию 
энтомопатогеном различными способами, например, 
производством метаболитов, которые индуцируют 
защитные механизмы растений. Это также пример 
косвенного воздействия; 

— возможно, некоторые естественные эндофиты 
реагируют на инокуляцию энтомопатогеном путём 
производства метаболитов, которые оказывают не-
посредственное негативное влияние на насекомых;

— колонизация энтомопатогеным грибом при-
водит к продукции метаболитов самим энтомопа-
тогеном, вызывая прямое негативное воздействие 
на насекомое.

Надо отметить, что ни один из этих сценариев 
не предпо лагает заражения насекомых энтомопато-
геном [Vega, 2018]. И действительно, в литературе 
за крайне редким исключением не сообщалось о 
наличии классического микоза насекомых, питаю-
щихся инокулированными ЭЭГ растениями [Gange 
et al., 2019].
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За последние два десятилетия всё больше иссле-
дований демонстрируют способность различных 
видов ЭЭГ подавлять развитие фитопатогенов и 
снижать симптомы болезней растений [Bamisile et al., 
2018a; Jaber, Ownley, 2018; Vega, 2018]. Убедитель-
ные результаты получены при колонизации растений 
ЭГ (Beauveria, Metarhizium и Lecanicillium) на моде-
лях с фитопатогенами, имеющих различную трофи-
ческую специализацию (от факультативных до обли-

гатных паразитов): Botrytis cinerea  - томат [Gupta et 
al., 2022]; Pythium myriotylum и Rhizoctonia solani - 
томаты и хлопок [Ownley et al., 2008]; Fusarium spp.  - 
сладкий перец [Jaber, Alananbeh, 2018]; Fusarium 
graminearum - кукуруза [Rivas-Franco et al., 2020]; 
Verticillium dahliae - подсолнечник [Miranda-Fuentes 
et al., 2020];. Sphaerotheca fuliginea - огурец [Kim 
et al., 2010]; Plasmopara viticola - виноград [Jaber, 
2015]; Phytophthora infestans - картофель [Maksimov 
et al., 2015]; Вирус жёлтой мозаики - кабачок [Jaber, 
Salem, 2014]; Xanthomonas euvesicatoria, Oidium 
neolycopersici и Leveillula taurica - томат [Gupta et 
al., 2022]. Нами также зафиксировано достоверное 
снижение поражения картофеля ризоктониозом 
[Tomilova et al., 2020; Shadyaeva et al., 2023, 2024] и 
кормовых бобов корневыми гнилями [Ashmarina et 
al., 2021, 2022] в результате обработки ЭГ (Beauveria 
и Metarhizium) семенного и посадочного материала, 
причём эксперименты проведены в полевых услови-
ях, приближенных к производственным.

Предполагается, что снижение заболеваемости 
растений связано как с прямым действием ЭЭГ на 
патогены посредством конкуренции, антибиоза и 
микопаразитизма, так и с косвенным — через ин-
дукцию иммунных реакций растений [Latz et al., 
2018; Ahmed et al., 2020]. Вероятно, в большинстве 
случаев несколько механизмов могут быть задейст-
вованы одновременно. Так, на примере M. brunneum, 
было продемонстрировано, что он задерживает ко-
лонизацию корней рапса Verticillium longisporum за 
счёт прямой конкуренции, а также из-за изменения 
реакции растения на патоген (эндофит локально ак-
тивирует ключевые защитные гормоны в сигнальных 
путях салициловой и абсцизовой кислот) [Posada-
Vergara et al., 2023].

Недавние исследования показали, что энтомопа-
тогенные грибы преимущественно локализуются в 
ризосфере и ризоплане, где происходит активный 
обмен азотом, углеродом и другими элементами 
между растением и ЭГ [St. Leger, Wang, 2020; 
Barelli et al., 2022]. Предполагается, что именно 
в этих зонах ЭЭГ вступают в конкурентные вза-
имоотношения с бактериями и другими грибами, 
в том числе фитопатогенными. Ингибирующая 
активность Beauveria и Metarhizium в отношении 
различных фитопатогенов показана в исследова-
ниях по совместному культивированию грибов in 
vitro [Sasan, Bidochka, 2013; Shternshis et al., 2014; 
Gothandapani et al., 2015; Barra-Bucarei et al., 2020]. 
Нами установлено ингибирование роста грибных 
фитопатогенов Fusarium oxysporum, F. solani, 
Rhizoctonia sp., Bipolaris sorokiniana и B. cinerea 
штаммом ББК-1 B. bassiana и его реизолятом, 
выделенным из бобовых [Ashmarina, 2021]. Так-
же зафиксирована антагонистическая активность 
штаммов П-72 M. robertsii и Сар-31 B. bassiana по 
отношению к R. solani, выражающаяся в подавле-
нии роста воздушных гиф и ингибировании обра-
зования склероциев фитопатогена [Tomilova et al., 
2020; Shaldyaeva et al., 2023].
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Ключевая роль в подавлении роста широкого кру-
га конкурентов отводится вторичным метаболитам 
ЭЭГ, таким как антибиотики, биоактивные летучие 
органические соединения (ЛОС), ферменты и токси-
ны. Экспериментально доказано, что метаболиты, со-
держащиеся в фильтратах культуральных жидкостей 
ЭГ, снижают прорастание конидий F. solani [Sasan, 
Bidochka, 2013] и Verticillium dahliae [Lozano-Tovar 
et al., 2017]. Установлено, что B. bassiana выраба-
тывает противогрибной пептид (BbAFP1), который 
локализуется в клеточной стенке конидий, затем 
по мере их прорастания пептид высвобождается 
в окружающую микросреду, где ингибирует рост 
конкурирующих грибов, в частности, подавляет рост 
Alternaria brassicae [Tong et al., 2020]. Биологически 
активные метаболиты (пецилосетин, аранорозинол 
А и фариномалеин), обладающие антиоомицетной 
активностью, были выделены из экстрактов Isaria 
farinosa [Putri et al., 2014]. Показано, что M. robertsii 
продуцирует ряд антимикробных метаболитов 
(гевольевая кислота, устилагиноидин, индиготид, 
псевротин, гидроксивалацин), которые не требуются 
для заражения насекомых-хозяев, однако позволяют 
грибу подавлять бактерии и эффективно адаптиро-
ваться в различных средах [Sun et al., 2022a, b]. На-
ряду с этими метаболитами грибы рода Metarhizium 
производят целый спектр ЛОС, активно подавляю-
щих развитие конкурентных грибов и бактерий, в 
том числе фитопатогенных [Hummadi et al., 2022].

Некоторые метаболиты эндофитных грибов вы-
ступают в качестве сигнальных молекул и вызывают 
широкий спектр защитных реакций растений, связан-
ных с формированием индуцированной устойчивости 
растений к патогенам с различной трофичекой специ-
ализацией. Колонизированные эндофитами растения 
(праймированные растения) переходят в состояние 
готовности для более быстрого и/или сильного отве-
та на атаку возбудителей болезней растений [Gao et 
al., 2010]. Известны две наиболее четко различимые 
формы индуцированной устойчивости — системная 
приобретённая устойчивость и индуцированная 
системная устойчивость, которые различаются по 
природе задействованных элиситоров и регуляторных 
путей [Kabashnikova, 2020]. Системная приобретённая 
устойчивость, вызванная воздействием на растение 
биотических элиситоров (биотрофной инфекции) 
зависит от фитогормона салицилата (салициловой 
кислоты). Индуцированная системная устойчивость 
опосредована действием специфических эндофитных 
микроорганизмов, некротрофных патогенов и насеко-
мых, зависит от фитогормонов этилена и жасмоната 
(жасмоновой кислоты). Однако, как показывают 
результаты исследований, оба иммунных ответа 
тесно взаимосвязаны на молекулярно-генетическом 
уровне при воздействии ЭЭГ. Продемонстрирована 
вовлечённость путей жасмоновой и салициловой 
кислот при эндофитной колонизации Beauveria [Raad 
et al., 2019; Qin et al., 2021] и Metarhizium [Ahmad, et 
al., 2020; Cotes et al., 2020; Rivas-Franco et al., 2020; 
Posada-Vergara et al., 2023]. Иида с соавторами показа-

ли, что обработка огурца биоинсектицидом Botanigard 
на основе штамма GHA B. bassiana способствовала 
формированию устойчивости растений к мучнистой 
росе Podosphaera xanthii и индуцировала накопление 
салициловой кислоты в листьях [Iida et al., 2023]. 
Следует отметить, что активация защитных генов не 
всегда приводит к резкому повышению содержания 
регулируемых ими компонентов в тканях растений. 
Так, Раад с соавторами [Raad et al., 2019] регистриро-
вали активацию генов, связанных с синтезом компо-
нентов сигнальных путей фитоалексина, жасмоновой 
и салициловой кислот в ответ на колонизацию B. 
bassiana растений Arabidopsis thaliana и повышение 
устойчивости растений к Sclerotinia sclerotiorum, при 
этом повышенного содержания исследуемых веществ 
в листьях не было установлено [Raad et al., 2019].

В ответ на атаку патогена растение обычно 
увеличивает продукцию активных форм кислорода 
(АФК), токсичных не только для паразита, но и 
для самого хозяина. АФК оказывают сущесвенное 
влияние на физиологические процессы в растениях, 
что в конечном итоге может привести к снижению 
продуктивности или даже к гибели растения. Ино-
куляция эндофитными грибами может активировать 
устойчивость к фитопатогенам как через локальный 
окислительный взрыв [Nchu et al., 2022], так и путём 
образования антиоксидантных метаболитов расте-
ний, участвующих в защитных реакциях, включая 
алкалоиды, фенолы, флавоноиды и др. [Sharma, 
Singh 2021]. Кроме того, в ответ на эндофитную 
колонизацию в растениях часто регистрируют по-
вышение активности антиоксидантных ферментов 
(пероксидазы, каталазы, супероксиддисмутазы, 
полифенолоксидазы и др.) [Maksimov et al., 2015; 
Prabhukarthikeyan et al., 2017; Tomilova et al., 2021; 
Nchu et al., 2022]. Эти ферменты смягчают действие 
окислительного стресса, а также участвуют в био-
синтезе фитоалексинов, лигнина и суберина, способ-
ствуют укреплению клеточных стенок и позволяют 
растению противостоять атаке патогенов [Passardi et 
al., 2004; Maksimov et al., 2011].

Таким образом, накоплен богатый экспери-
ментальный материал, демонстрирующий поло-
жительное влияние эндофитного праймирования 
растений с использованием ЭГ. Однако остаётся 
неясным механизм распознавания растением гриб-
ных мутуалистов и паразитов. Для понимания этого 
процесса необходимы дополнительные детальные 
исследования.
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Абиотические стрессы, такие как засуха, экстре-
мальные температуры и засоление представляют 
собой серьёзную угрозу для агроэкосистем. В от-
личие от устойчивых растений, имеющих сложный 
комплекс адаптаций для роста и развития в неблаго-
приятных условиях окружающей среды (например: 
галофиты – солеустойчивые или ксерофиты – устой-
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чивые к засухе растения), ответ чувствительных ра-
стений определяется преимущественно активацией 
отдельных стресс-индуцируемых защитных реакций. 
Однако сбалансированность работы таких реакций 
быстро нарушается и происходит разупорядочение 
обмена веществ, приводящее к повреждающему 
воздействию. Эндофитные грибы, находящиеся в 
ассоциации с растениями, способны снижать нега-
тивное влияние стрессоров через активацию систем-
ной резистентности, повышенный уровень полезных 
метаболитов, активацию антиоксидантной системы и 
модулирование фитогормонов роста растений [Gupta 
et al., 2021].

Существует множество работ, свидетельствую-
щих о повышении засухо- и солеустойчивости ра-
стений, колонизированных грибами рода Alternaria, 
Aspergillus, Trichoderma, Candida, Stemphylium, 
Penicillium и Piriformospora [Khan et al., 2013; Azad, 
Kaminskyj, 2016; Ghorbani et al., 2018; Lubna et 
al., 2018; Abdelaziz et al., 2019; Morsy et al., 2020; 
Rouphael et al., 2020; Ali et al., 2022; Jan et al., 2022; 
Siddiqui et al., 2022]. Однако некоторые представите-
ли этих родов могут выступать в качестве факульта-
тивных паразитов растений. Так, например, хорошо 
известна патогенность многих видов Alternaria, вы-
зывающих пятнистости. В этом смысле ЭЭГ имеют 
явные преимущества, хотя исследования влияния 
энтомопатогенных грибов на повышение стрессоу-
стойчивости колонизированных ими растений до сих 
пор немногочислены. Повышение засухоустойчиво-
сти в результате эндофитной колонизации B. bassiana 
показано на растениях капусты [Dara et al., 2017], 
кукурузы [Kuzhuppillymyal-Prabhakarankutty et al., 
2020], лука [Gana et al., 2022] и саженцев дуба [Ferus 
et al., 2019]. Отмечен положительный эффект от 
инокуляции M. anisopliae и Paecilomyces formosus 
на рост сои и огурца в условиях засоления [Khan 
et al., 2012а, b]. Установлена способность изолята 
Metarhizium pinghaense снижать солевой стресс у 
растений томата в условиях питомника и горшечной 
культуры [Chaudhary et al., 2023]. Смягчение нега-
тивного влияния солевого стресса при эндофитной 
колонизации B. bassiana установлено на растениях 
риса [Akter et al., 2023] и картофеля [Tomilova et al., 
2023b].

Ослабление негативного влияния стрессоров 
проявляется в нормализации ростовых процессов 
колонизированных энтомопатогенными грибами 
растений. Кужуппиллимьял-Прабхакаранкутти с 
соавторами [Kuzhuppillymyal-Prabhakarankutty et al., 
2020] показали, что в условиях засухи растения ку-
курузы, обработанные тремя штаммами B. bassiana, 
зацвели на одну-две недели раньше. Растения риса, 
обработанные B. bassiana, демонстрировали увели-
чение содержания фотосинтетических пигментов и 
площади листьев, что приводило к усилению роста в 
условиях солевого стресса [Akter et al., 2023]. Хан с 
соавторами [Khan et al., 2012a] показали, что в усло-
виях засоления инокуляция P. formosus значительно 
увеличивала длину побегов огурца и сопутствующие 

характеристики роста по сравнению с контрольными 
растениями.

Повышение стрессоустойчивости колонизиро-
ванных грибами растений авторы связывают в пер-
вую очередь с преодолением окислительного стрес-
са. Так в условиях засоления отмечено значительное 
снижение содержания продуктов перекисного окис-
ления липидов (малонового диальдегида и перекиси 
водорода) в тканях растений, колонизированных 
энтомопатогенными грибами [Khan et al., 2012b; 
Akter et al., 2023]. Нами также было показано стати-
стически достоверное снижение уровня малонового 
диальдегида в листьях картофеля, обработанного B. 
bassiana при засолении [Tomilova et al., 2023b].

В качестве антиоксидантов выступают фермен-
ты (каталаза, аскорбатпероксидаза, пероксидаза, 
глутатион-S-трансфераза, супероксиддисмутаза) а 
также неферментативные компоненты, регулирую-
щие баланс образования и удаления активных форм 
кислорода (пролин, фенолы и флавоноиды). Рост 
активности антиоксидантных ферментов у иноку-
лированных энтомопатогенными грибами растений 
зафиксирован в условиях солевого стресса [Khan 
et al., 2012а, b; Akter et al., 2023; Tomilova et al., 
2023b], а также при водном дефиците [Gana et al., 
2022]. Накопление в тканях пролина на фоне стресса 
отмечено при эндофитной колонизации B. bassiana 
[Akter et al., 2023; Tomilova et al., 2023b] и P. formosus 
[Khan et al., 2012a]. Обработка грибами приводила к 
увеличению содержания фенолов и флавоноидов на 
фоне повышения устойчивости растений к осмоти-
ческому стрессу [Khan et al., 2012b; Gana et al., 2022; 
Chaudhary et al., 2023; Akter et al., 2023]. Причём 
повышение уровня антиоксидантов в тканях коло-
низированных ЭЭГ растений исследователи часто 
регистрируют и без дополнительного стрессового 
влияния [Tomilova et al., 2021; Nchu et al., 2022; Qiao 
et al., 2023].

Реакция растений на стресс во многом опре-
деляется балансом фитогормонов. В ряде работ 
авторы доказывают, что повышение устойчивости 
растений к абиотическим стрессам обусловлено из-
менением продукции фитогормонов в присутствии 
энтомопатогенных грибов (например, M. anisopliae 
и P. formosus). Так, Хан с соавторами [Khan et al., 
2012а, b] связывают эффект по смягчению окисли-
тельного стресса с активацией продукции жасмоно-
вой кислоты и эндогенной гиббереллиновой кисло-
ты, а также снижение уровня абсцизовой кислоты в 
эндофит-ассоциированных растениях.

Заключение

Таким образом, эндофитные энтомопатогенные 
грибы могут существенно воздействовать на дина-
мическую систему насекомое - кормовое растение, 
определяя физиологический статус как продуцента, 
так и консумента. В итоге, ЭЭГ с одной стороны 
могут значительно влиять на распространение насе-
комых в природных экосистемах и агролашафтах, на 
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их онтогенез и динамику численности, с другой — на 
продуктивность растений, их устойчивость к фитопа-
тогенам и другим стрессирующим факторам. Также 
стоит отметить, что данная группа микроорганизмов 
может менять состав и структуру микробиома почвы, 
растений и насекомых. При этом, многие вопросы, 
связанные с особенностями персистирования грибов 
в экосистемах, в частности в растениях, связанные с 
изменениями биологических свойств самих грибов 
при смене трофического режима остаются откры-
тыми. Более глубокое понимание взаимоотношений 
между растением-хозяином, эндофитным грибом, на-
секомыми и фитопатогенами может помочь раскрыть 
дополнительный потенциал ЭЭГ в растениеводстве. 
На основе проведённого анализа литературы мы по-
лагаем, что необходимо учитывать всю совокупность 
выявленных положительных эффектов и проблем, в 
том числе связанных с применением ЭЭГ в качестве 
полифункциональных средств защиты растений. 
Несмотря на некоторые ограничения, потенциал 
применения эндофитов из числа энтомопатогенных 
грибов выглядит многообещающим.
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