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Данная статья представляет собой краткий обзор результатов исследований микробных белков и пептидов, 
которые подавляют рост фитопатогенов (антимикробные пептиды, литические ферменты) или индуцируют к 
ним устойчивость в растениях (белки-элиситоры). Рассмотрены основные стратегии использования этих 
микробных белков и пептидов для защиты сельскохозяйственных растений от болезней и обсуждены 
перспективы включения этих соединений в системы биоконтроля фитопатогенов. 

 
Ключевые слова: защита растений, биоконтроль фитопатогенов, антимикробные пептиды антагонистов, 
элиситорные белки. 

 

Несмотря на впечатляющий прогресс в защите 
растений, достигнутый благодаря селекции на ус- 
тойчивость к болезням и использованию агрохими- 
катов, фитопатогены продолжают вызывать значи- 
тельные потери урожая сельскохозяйственных 
культур. Окончательному успеху в борьбе с болез- 
нями с помощью стратегий, основанных на выра- 
щивании устойчивых сортов и применении хими- 
ческих пестицидов, препятствует целый ряд хоро- 
шо известных проблем, сопутствующих этим мето- 
дам защиты, среди которых преодоление сортовой 
устойчивости новыми расами патогенов, появление 
резистентных к пестицидам форм возбудителей и 
различные экологические риски. Осознание этих 
проблем вызывает интерес к альтернативным тех- 
нологиям защиты урожая, в частности к методам 
биологической борьбы с фитопатогенами и вреди- 
телями – их биоконтролю. 

Одна из новых стратегий биоконтроля, осно- 
ванная на активации элиситорными белками есте- 
ственных защитных механизмов растений, которые 
реализуются при их взаимодействии с фитопатоге- 
нами и приводят к индуцированной устойчивости, 
является особенно привлекательной с точки зрения 
экологизации сельского хозяйства. Более традици- 
онным, но также активно развивающимся направ- 
лением является разработка средств защиты расте- 
ний, действующим началом которых служат сами 
микробные антагонисты и/или, продуцируемые 
ими метаболиты. Последние могут представлять 
собой вещества различной химической природы, в 
том числе белки и пептиды. 

Поскольку установлено, что пептиды и белки 
являются важными компонентами иммунной сис- 
темы растений, участвующими в развитии защит- 
ных ответов, возможность их использования с це- 
лью активации механизмов индуцированной устой- 

 

чивости к фитопатогенам вызывает большой инте- 
рес. Кроме того, «нечужеродность» белков для ок- 
ружающей среды и возможность их естественной 
биодеградации в природе без образования токсич- 
ных продуктов хорошо отвечают задачам и регла- 
ментам современного органического сельского хо- 
зяйства. 

В общем, в сфере применения белковых соеди- 
нений  микробных  антагонистов,  которые  служат 
агентами биоконтроля возбудителей ряда серьез- 
ных заболеваний культурных растений, можно вы- 
делить два направления: использование препара- 
тивных   форм   живых   продуцентов   и   создание 
трансгенных растений. В первом случае белки и 
пептиды, синтезируемые микроорганизмами, по- 
давляют фитопатогенную микрофлору или инду- 
цируют  устойчивость  растений.  При  реализации 
второго подхода устойчивость к болезням придает 
конститутивная или индуцибельная экспрессия в 
растениях трансгенов, кодирующих антимикроб- 
ные пептиды или элиситорные белки биоагентов. 
Результаты и перспективы развития этих основных 
направлений кратко проанализированы ниже на 
примере нескольких групп белков и пептидов, пер- 
спективных для биоконтроля ряда фитопатогенных 
грибов и бактерий, вызывающих серьезные заболе- 
вания сельскохозяйственных растений. 

Антимикробные пептиды и литические фер- 
менты микробного происхождения в биокон- 
троле фитопатогенов. Синтез антимикробных 
пептидов – один из наиболее общих защитных ме- 
ханизмов врожденного иммунитета живых орга- 
низмов. Их продуцируют бактерии, грибы- 
микромицеты, растения, позвоночные и беспозво- 
ночные животные. За защитный эффект многих 
микробных биоагентов, включая штаммы Tricho- 
derma, Bacullis, Pseudomonas, Agrobacterium, Strep- 
tomyces, Gliocladium, которых наиболее часто ис- 
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оказываются ответственны именно их антимикроб- 
ные пептиды. Они вызывают нарушения жизненно 
важных звеньев метаболизма патогена, например, 
ингибирование биосинтеза нуклеиновых кислот и 
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белков, подавление активности ферментов или де- 
зинтеграцию клеточной мембраны. 

Известно, что антимикробные пептиды образу- 
ются в организме путем как рибосомального, так и 
нерибосомального синтеза, а также установлено, 
что биоконтролирующие грибы и бактерии, реали- 
зуют оба этих пути и продуцируют широкий спектр 
линейных и циклических пептидов [1-2]. В зависи- 
мости от структурных особенностей, антимикроб- 
ные пептиды микроорганизмов (АМПМ) подразде- 
ляют на пептаиболы, бактериоцины, дефензины 
грибов, циклопептиды и псевдопептиды. Как по- 
казывает анализ [2] многочисленных исследований, 
представители всех перечисленных групп эффек- 
тивны in vitro и in vivo против многих фитопато- 
генных бактерий (Agrobacterium tumefaciens, Erwi- 
nia amylovora, E. сaratovora, Clavibacte rmichiga- 
nensis, Pseudomonas syringae, Rhodococcus fascians, 
Xanthomonas campestris), грибов (Alternaria spp., 
Bipolaris sorokiniana, Botrytis cinerea, Colletotrichum 
dematium, Erysiphe sp., Fusarium avenaceum, F. 
graminearum, F. oxysporum, F. solani, Leptosphaeria 
maculans, Magnaporthe grisea, Monilina fructicola, 
Podosphaera fuca, Rhizoctonia solani, Rosellinia ne- 
catrix, Sclerotinia sclerotium, Sclerotium cepivarum, 
Sphaerotheca sp., Uncinula nector, Venturia 
inaequalis) и оомицетов (Phytophthora infestans, 
Pythium intermedium, P. ultimum). Следует отметить, 
что некоторые пептиды биоконтролирующих мик- 
роорганизмов сочетают фунгицидные, антибакте- 
риальные, инсектицидные и нематицидные свойст- 
ва. По мнению ряда авторов, пептиды должны 
иметь определенные преимущества как средства 
защиты растений, по сравнению со структурно бо- 
лее простыми органическими соединениями, обла- 
дающими противопатогенной активностью [3-4]. 
Одним из таких преимуществ может быть специ- 
фичность их действия. Предполагается, что пеп- 
тидные молекулы, включающие от 10 до 50, а ино- 
гда и до 85 аминокислотных остатков, могут спе- 
цифично взаимодействовать с рецепторами- 
мишенями возбудителя. Действительно, бактерио- 
цины, например, распознают и убивают только тех 
патогенов, у которых на поверхности клеточной 
стенки присутствуют специальные контактные 
белки или липиды [5]. С другой стороны, один и 
тот же вид фитопатогена может проявлять чувстви- 
тельность к структурно различным АМПМ, а фило- 
генетически удаленные виды оказываются чувст- 
вительными к пептидам с аналогичной структурой 
[2, 6]. Такое своеобразное сочетание специфичного 
действия и широкого спектра антипатогенной ак- 
тивности делает АМПМ весьма привлекательными 
с точки зрения производства новых экологически 
приемлемых биопестицидов [2]. Другая технология 
использования АМПМ может быть применима к 
грибным дефензинам, рибосомальный синтез кото- 
рых делает возможным создание устойчивых к бо- 
лезням растений за счет переноса и экспрессии в 
них  генов  этих  антимикробных  пептидов.  В  на- 

стоящее время уже получены трансформированные 
растения риса, табака, томата, баклажана, канолы и 
папайи, которые синтезируют дефензины грибов- 
антагонистов и демонстрируют устойчивость или 
пониженную восприимчивость к болезням в лабо- 
раторных, тепличных и полевых экспериментах [2, 
7]. 

Чтобы обеспечивать себя питательными веще- 
ствами, микроорганизмы синтезируют различные 
литические ферменты, субстратами которых слу- 
жат органические полимеры различного происхож- 
дения. Многие штаммы антагонистов являются бо- 
гатыми источниками таких ферментов и проявляют 
литическую активность в отношении фитопатоге- 
нов. Для биоконтроля последних особый интерес 
представляют микробные хитиназы, глюканазы и 
протеазы. Эти ферменты гидролизуют хитин, бета- 
глюканы и белки, вследствие чего происходит либо 
прямое подавление роста и развития патогена, либо 
высвобождение из его полимерных структур так 
называемых вторичных эндогенных индукторов 
устойчивости. Так, биоконтролирующие изоляты 
грибов-антагонистов Trichoderma. harzianum и T. 
atroviride секретируют эндохитиназу, бета-1,3- 
глюконазу и щелочную протеазу, которые разру- 
шают споры и мицелий фитопатогенных грибов in 
vitro, тормозят их распространение в растительной 
ткани и играют существенную роль в микопарази- 
тизме триходермы [8, 9, 10]. Олигосахариды или 
хитозан, освобождающиеся из клеточной стенки 
фитопатогенных грибов в результате воздействия 
глюконаз и хитиназ антагонистов функционируют 
как элиситоры устойчивости, вызывая в растении 
каскад защитных реакций: генерацию активных 
форм кислорода, синтез фитоалексинов, PR-белков 
и лигнификацию [11]. 

Перспективность использования литических 
ферментов для борьбы с болезнями растений хо- 
рошо продемонстрирована в работах, связанных с 
изучением хитинолитической системы у Bacillus 
cereus, Pantoea agglomerans, P. dispersa и несколь- 
ких видов Trichoderma. Показано, что хитиназы, 
которые синтезирует триходерма, эффективны 
практически против всех хитин-содержащих пато- 
генов, нетоксичны для растений и обладают более 
высокой активностью, по сравнению с хитиназами 
из других источников. Эффективность хитиназ 
триходермы против фитопатогенных грибов иногда 
достигает уровня химических фунгицидов [9, 12- 
13]. 

Как и в случае с антимикробными пептидами, 
для литических ферментов применима стратегия, 
альтернативная использованию продуцентов – 
трансгеноз их генов в растения. Экспрессия этих 
генов этих ферментов в ответ на внедрение патоге- 
на вызывает повышение уровня литической актив- 
ности растительных клеток, что приводит к быст- 
рой и эффективной нейтрализации возбудителя. 
Уже получены трансгенные картофель, табак и 
брокколи, несущие ген эндохитиназы из T. harzia- 
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num, которые обладают устойчивостью к A. alterna- 
ta, A. solani, B. cinerea, R. solani; а также саженцы 
яблони, которым экспрессия гена экзохитиназы 
придает устойчивость к возбудителю парши V. in- 
aequalis. Для защиты обычных растений от этого 
патогена требуется многократная обработка фун- 
гицидами в течение всего сезона [14]. 

Белки, индуцирующие устойчивость расте- 
ний к болезням, и перспективы их использова- 
ния для биоконтроля фитопатогенов. Антипато- 
генный эффект некоторых микробных метаболитов 
связан не с их биоцидной активностью, а со спо- 
собностью индуцировать защитные ответы в расте- 
ниях, атакованных возбудителями. Эта стратегия 
биоконтроля заслуживает особого внимания, по- 
скольку отсутствие прямого воздействия на фито- 
патогены позволяет свести к минимуму вероят- 
ность развития у них резистентности к средствам 
защиты. 

Активацию наиболее ранних защитных меха- 
низмов в растениях инициирует распознавание их 
клетками молекулярных особенностей, свойствен- 
ных микроорганизмам, в том числе и фитопатоген- 
ным. Этот комплекс структурных и химических ха- 
рактеристик микроорганизмов, взаимодействую- 
щих в природе с растениями был объединен терми- 
ном МАМР (microbe-associated molecular pattern), а 
в отношении фитопатогенов – термином PAMP (pa- 
thogen-associated molecular pattern). Метаболиты 
различной химической природы, являющиеся ком- 
понентами МАМР или РАМР, относятся к неспе- 
цифическим (general) элиситорам (индукторам). 
Такие элиситоры индуцируют в растительной тка- 
ни каскад взаимосвязанных друг с другом защит- 
ных реакций, в том числе образование активных 
форм кислорода, отложение каллозы, фосфорили- 
рование белков и усиленную транскрипцию генов, 
ответственных за первичный ответ. Таким образом, 
РАМР служит триггером, который включает базо- 
вые механизмы фитоиммунитета, приводящие к 
развитию устойчивости. 

С практической точки зрения, метаболиты, об- 
ладающие свойствами неспецифических элисторов, 
представляют большой интерес как возможные 
средства защиты урожая, поскольку индуцирован- 
ная ими устойчивость также неспецифична. Это 
означает, что под воздействием одного индуктора 
может развиваться устойчивость к нескольким за- 
болеваниям. Однако успешное использование ин- 
дукторов в сельском хозяйстве невозможно без по- 
нимания механизмов их действия. Более того, ис- 
следование механизмов индуцированной устойчи- 
вости нередко приводит к обнаружению потенци- 
альных элиситоров. Именно благодаря таким ис- 
следованиям были выявлены хорошо известные те- 
перь белки и пептиды из разряда РАМР микроор- 
ганизмов: гликопротеины, флагеллин, фактор элон- 
гации Tu, элиситины и трансглютаминазы видов 
Phytophthora, белки и пептиды - эффекторы Cla- 
dosporium  flavum,  моноликоллин  из  M.  fructicola, 

бактериальные харпины, а также обнаружены бе- 
лок холодового шока MF2 у Bacillus thuringiensis, 
цистеин-содержащий белковый элиситор у F. oxys- 
porum и MF3-белок у Pseudomonas fluorescens, 
придающие растениям устойчивость к широкому 
спектру фитопатогенов. 

Изучение некоторых из перечисленных белков 
находится пока на стадии лабораторных экспери- 
ментов. Например, в вегетационных опытах проде- 
монстрировано, что белок 10 кДа, выделенный из 
биомассы непатогенного изолята CS-20 гриба F. 
oxysporum, индуцирует устойчивость томата к фу- 
зариозному вилту. Определена N-концевая амино- 
кислотная последовательность этого белка и обна- 
ружено, что она содержит уникальный цистеино- 
вый мотив [15]. В исследовательских целях разра- 
ботана биотехнология получения трансгенных рас- 
тений с генами элиситинов [11]. Целесообразность 
же практического использования белковых элиси- 
торов впервые была продемонстрирована для хар- 
пинов, которые вводили в растения, делая их менее 
восприимчивыми к патогенам [16]. Как будет пока- 
зано ниже, применение MF2 и MF3 для биконтро- 
ля фитопатогенов также весьма перспективно. 

MF2  представляет  собой  низкомолекулярный 
(7.2 кДа) термостабильный белок холодового шока 
(БХШ), выделенный из культуральной жидкости B. 
thuringiensis. Бактериальные БХШ распознаются 
растениями как компоненты PAMP и индуцируют в 
них неспецифические защитные ответы. MF2 вы- 
зывает как у двудольных, так и у однодольных рас- 
тений устойчивость к широкому спектру фитопато- 
генов: от мицелиальных грибов и оомицетов до ви- 
русов [17]. При проведении вегетационных тестов 
и полевых испытаний этот элиситор показал эф- 
фективность против Stagonospora nodorum, P. infes- 
tans и M. grisea. Ген MF2 (#AY272058) был секве- 
нирован и показана его гомология с другими БХШ 
[17, 18]. Ранее было установлено, что за элиситор- 
ную активность БХШ из Micrococcus lysodeikticus 
отвечает пептид из 15 аминокислотных остатков 
[19]. Аналогичный пептид VKWFNAEKGFGFITP 
из MF2, как и сам этот белок, индуцировал устой- 
чивость табака к вирусу табачной мозаики (ВТМ) и 
к Х-вирусу картофеля. Ген cspD, кодирующий 
MF2, был перенесен в растения табака сортов Xan- 
thi и Samsung. Трансгенные растения имели тот же 
габитус, что и контрольные и превосходили по- 
следних по устойчивости к ВТМ и A. longipes [18]. 

Термостабильный белок MF3 (16.9 кДа), секре- 
тируемый P. fluorescens, также защищает растения 
от различных фитопатогенов. Так, обработка рас- 
твором MF3 листьев табака снижала их поражение 
ВТМ, Y-вирусом картофеля и грибом A. longipes. 
После инкубации в растворе MF3 семян ячменя, 
контаминированных возбудителями корневой гни- 
ли (B. sorokiniana и F. culmorum), выращенные из 
них проростки, в отличие от контрольных, развива- 
ли полноценную корневую систему. В смеси с хи- 
тозаном MF3 был активен также против возбудите- 
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ля септориоза пшеницы S. nodorum и вируса мозаи- 
ки турнепса [20]. На основании результатов секве- 
нирования аминокислотной последовательности и 
нуклеотидной последовательности гена, MF3 был 
идентифицирован как пептидил-пролил-цис/транс- 
изомераза (ППИ-аза) FKBP типа [20]. ППИ-азы ка- 
тализируют цис/транс-изомеризацию пептидной 
связи, предшествующей остатку пролина, придавая 
полипептидной цепи активную цис-конформацию. 
Они присутствуют в клетках и про- и эукариот и 
имеют высококонсервативную структуру. Бактери- 
альные ППИ-азы играют важную роль в патологи- 
ческом процессе, и, вероятно, участвуют во взаи- 
моотношениях патогенов с растениями, поскольку 
определяющие вирулентность бактериальные бел- 
ки, для выполнения своей роли, нуждаются в мо- 
дификации пространственной структуры после пе- 
реноса в клетку хозяина [21]. Установлено, что и у 
некоторых фитопатогенных грибов (M. grisea, B. 
cinerea) мутации, затрагивающие гены ППИ-аз, 
приводят к потере вирулентности. Например, соот- 
ветствующий мутант возбудителя пирикуляриоза 
риса сохраняет способность расти in vitro, но не 
способен формировать конидии, образовывать 
полноценные аппрессории и проникать сквозь ку- 
тикулу листьев [22]. Обнаружено также, что эти 
ферменты тормозят рост культур R. solani, B. cine- 
rea, F. solani и F. oxysporum [23]. За защитный эф- 
фект ППИ-азы MF3 отвечает состоящий из 29 ами- 
нокислотных остатков консервативный мотив IIP- 
GLEKALEGKAVGDDLEVAVEPEDAYG [20]. Тес- 
ты с изолированными листьями табака показали, 
что синтезированный химически олигопептид с той 
же первичной структурой обладал такой же актив- 
ностью против ВТМ, как целый белок или полу- 
ченный в результате его гидролиза фрагмент из 29 
аминокислот. Трансгенные растения табака, рапса 
и картофеля с mf3 проявляют повышенную устой- 
чивость к ВТМ, Х- и Y-вирусам картофеля, вирусу 
мозаики турнепса, Plasmodiophora brassicae и P. in- 
festans. 

Следует также отметить, что MF2 и MF3, а так- 
же их пептидные фрагменты не обладают фитоток- 
сичностью и не токсичны для теплокровных. По- 
скольку индуцируемая ими устойчивость носит 
системный характер, обработка семян или листьев 
защищает все растение от последующих атак фито- 
патогенов. Продолжительность защитного эффекта 
от обработок этими белками в большинстве случа- 
ев оказывается достаточной, чтобы поддерживать 
невосприимчивость растений в течение периода 
наиболее вероятного инфицирования. В связи с 
тем, что фитопатологические прогнозы, сделанные 
накануне полевого сезона, не всегда оправдывают- 
ся, предпосевная обработка фунгицидами против 
ожидаемых болезней зачастую оказывается неэф- 
фективной. Культивирование растений, в которых 
трансгены элиситоров неспецифической устойчи- 
вости к широкому спектру возбудителей, экспрес- 
сируются конститутивно или в ответ на контакт с 

фитопатогенном, могло бы помочь в решении этой 
проблемы. 

В целом, результаты исследований микробных 
белков и пептидов, обладающих свойствами био- 
пестицидов или элиситоров устойчивости к болез- 
ням, показывают, что основанные на их использо- 
вании биотехнологии открывают новые перспекти- 
вы экологизации сельского хозяйства и при введе- 
нии в практику могут стать мощными инструмен- 
тами защиты урожая. 
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This paper reviewed some results of investigations of microbial proteins and peptides, which either inhibit 
growth of plant pathogens (antimicrobial peptides, lytic enzymes) or induce plant resistance to diseases 
(elicitor proteins). Main approaches to application of microbial proteins and peptides against most 
damaging causative agents and potential of these compounds in biocontrol of plant pathogens were 
discussed. 
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