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В огляді наведено сучасні літературні дані та власні експериментальні дослідження щодо 
мікросимбіонтів, які функціонують, циркулюють та проявляють різнорівневу експресію енто-
мопатогенної дії в організмах різних видів комах. На сьогодні особливу наукову та практичну 
цінність мають комплексні роботи щодо скринінгу, дослідження біому спорових бактерій Bacillus 
thuringiensis в різних еконішах, аналізу їх специфічних ентомотоксичних взаємодій з цільовим ма-
кроорганізмом. Екзоклітинний мікробіом здорових та хворих комах локалізується, в основному, на 
покривах, ротовому апараті та в кишечнику і найчастіше перерозподіляється у черевній порож-
нині та внутрішніх органах господаря. Мікробний екзометагеном більш складний і функціонально 
різноманітніший за внутрішньоклітинний, тому широко досліджується і використовується у 
мікробіологічному контролі фітофагів. Актуальний науковий напрямок таких досліджень розви-
вається з поглибленням знань щодо експресії генів Cry B. thuringiensis та регуляторних факторів, 
що діють на транскрипційному, посттранскрипційному, метаболічному і посттрансляційному 
рівнях. Тому система «ентомопатогенні бактерії B. thuringiensis – фітофаг» розглядається як 
ефективна модель для вивчення взаємодії та еволюційної екології бактеріальної вірулентності.
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Огляди літератури

Мікробіом кишечника комах є важливим і 
ключовим фактором, що обумовлює нормаль-
ну життєдіяльність організму. Мікросимбіон-
ти та їх текстура (закономірність розподілу в 
кишечнику), в свою чергу, відіграють важливу 
роль в життєдіяльності, трофізмі та, відповід-
но, подальшому метаморфозі комах [1, 2, 3]. За 
обсягом закодованої метагеномної інформації 
мікробіоми рослин і тварин багаторазово пе-
ревершують своїх господарів, значно розши-
рюючи їх функціональність та підвищуючи 
адаптивний потенціал. За час еволюційного роз-
витку симбіотичних взаємодій симбіонт може 
повністю втрачати здатність до існування поза 
межами хазяїна (рослина, комаха, тварина) та 
переходити в невід’ємну частину свого госпо-
даря (господар при цьому може втратити мож-
ливість синтезу або трансформації тих чи інших 
речовин і також перестати бути «автономним» 

організмом). Мікросимбіонтні системи можуть 
перешкоджати утворенню нових видів, впли-
вати на активність і життєздатність гібридів 
близькоспоріднених видів. 

Отже, симбіонти виступають як індуктори 
активації взаємодій різних рівнів (перетворен-
ня морфо-функціональних перебудов на молеку-
лярному, клітинному, субклітинному, організмо-
вому, популяційному рівнях). На сьогодні вони 
розглядаються як один із факторів еволюції 
видів комах, а симбіотичні бактерії здатні ви-
кликати різнорівневі ефекти за типом цитоплаз-
матичної несумісності, фертильності, загибелі 
особин-самців та інше, а також можуть пере-
даватися спадково за материнськими лініями і 
водночас ‒ змінювати особливості розмножен-
ня господаря. Симбіонтні мікробні угрупован-
ня забезпечують комахам-господарям викорис-
тання важко засвоюваних поживних субстратів, 
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 трофічні та імунні функції в цілому, а також 
адаптацію до різних стресових біотичних і абі-
отичних факторів, вплив на метаморфоз та його 
регулювання [1, 2, 4, 5]. 

Специфіка текстури мікросимбіонтів:  
закономірності поширення і заселення

Локалізація мікросимбіонтів спостерігаєть-
ся переважно в порожнині кишечника, в спеці-
альних відростках передньої кишки. Іноді вони 
знаходяться всередині кишкових клітин (жуки 
точильники, личинки, пов’язані з деревиною 
та ін.). У деяких твердокрилих (довгоносики, 
листоїди) симбіонти живуть і функціонують в 
клітинах мальпігієвих судин. У багатьох комах 
симбіонти знаходяться в жировому тілі або ста-
тевих залозах. Отже клітини, в яких існують 
симбіонти (міцетоцити), часто відокремлюються 
морфологічно в так званий «міцетом». Міцетом 
та симбіонти, які живуть в ньому, трапляються 
практично у всіх особин одного виду (напри-
клад, представники Homoptera), що істотно від-
різняє це явище від паразитизму, так як парази-
ти завжди присутні у частині особин хазяїна. 
Симбіонти передаються потомству через ста-
теві клітини (трансоваріальний «зародковий» 
шлях). А в тілі комахи знаходиться переважно 
один вид міцетома, іноді більше. Слід зазна-
чити, що суттєвими ознаками симбіотичних 
комахо-мікробних систем вважаються перма-
нентність та специфічність партнерів, що під-
вищується під час формування їх взаємозв’язків 
[6]. В цьому відношенні у комах, що мають 
високу складність ендосимбіотичних взаємо-
дій, взаємопов’язаність партнерів доходить до 
повної втрати функціональної автономності  
(наприклад, у представників рівнокрилих). Вра-
ховуючи тісний морфо-функціональний зв’язок 
ендосимбіотичних мікроорганізмів з клітина-
ми господаря і той факт, що ендосимбіонти іс-
нують лише в клітинах господаря, Schwemmler 
[7] запропонував називати їх ендоцитобіонтами, 
а подібні взаємодії – ендоцитобіозом (будь-які 
внутрішньоклітинні форми існування як симбіо-
тичних, так і паразитичних та інших організмів). 

Вперше на клітини тканин комах, які міс-
тять симбіонти (міцетоми), звернули увагу до-
слідники Huxley (1858), Balbiani (1866–1877) 
[8, 9], які виявили їх у попелиць (Aphidae), щи-
тівки (Lecanium hesperidum). Пізніше (1888) 
з’являлися відомості про наявність подібних 
утворень в оболонках фолікулів і в яйцекладках 
мурашок, тарганів. Бактеріальну природу цих 

тілець підтвердили Красильщик (1890), Hen-
negui (1904) [10]. Детальні дослідження міце-
томів та їх симбіозу з комахами провели Бухнер 
(1939), Штейнхауз (1952) [11]. На сьогодні ве-
личезне різноманіття ґрунтових мікроорганізмів 
і комах передбачає найрізноманітніші асоціації 
між ними, включаючи симбіози (кишкові в тому 
числі). 

Багато експериментальних даних різних ро-
ків щодо симбіонтів Wolbachia, де господарем 
є інфіковані двокрилі (комари р. Culex), пред-
ставлено в оригінальних працях ряду авторів 
[12‒15]. Так, у сонечок Adalia bipunctata вияв-
лено зараження симбіотичними мікроорганізма-
ми Rickettsia, що викликають загибель особин 
чоловічої статі [16]. Доведено, що симбіотичні 
бактерії вступають у різні взаємодії з господа-
рями, надаючи цільові, точкові, так звані «ви-
тончені» ефекти, не тільки через маніпуляцію 
репродукційними функціями господаря, але і 
захист господаря від природних ворогів [17]. 
Кожен з цих ефектів окремо або в комплексі 
дозволяє симбіонтам швидко поширюватися в 
межах популяції комах, оскільки вони мають 
позитивну роль для інфікованих особин (самок). 
Ці ефекти є також екологічно та еволюційно 
значущими і для конкретного інфікованого ви-
ду-господаря, викликаючи іноді репродуктивну 
ізоляцію або зміни в статевій поведінці [18, 19]. 
Для ряду видів комах інфікування симбіонтами 
призводить до зниження поліморфізму мтДНК 
[20]. 

У захисних симбіонтів здатність до змен-
шення активності фітофагів могла виникнути 
до початку активної взаємодії з самими росли-
нами (у ході коеволюції мікроорганізмів з фі-
топатогенами або фітофагами, тобто рослини 
культивують вже сформованих «ворогів своїх 
ворогів»). Наприклад, Pseudomonas і Serratia 
мають здатність до мікофагії, лізуючи гіфи мі-
кроміцетів позаклітинними хітиназами. Багато 
штамів аскоміцетів роду Cordyceps є безсимп-
томними ендо- та епіфітами рослин і проходять 
повний розвиток в тілі комахи-жертви [21].

Мікросимбіонти комах можуть бути гене-
тично спеціалізованими до симбіозу, однак 
зберігають здатність до автономного існування 
(переважно для факультативних форм). В орга-
нізмі господаря локалізуються, як правило, по-
заклітинно – в кишечнику, гемолімфі або слин-
них залозах. Для облігатних мікросимбіонтів 
(не здатних до автономного існування в зв’язку 
з втратою значної частини геному) характерна 
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локалізація в клітинах господаря. Для більшості 
внутрішньоклітинних симбіонтів (ендоцитобі-
онтів) комах характерна вертикальна передача 
генетичної інформації при їх розмноженні, яка 
обумовлена втратою мікроорганізмами багатьох 
генів «домашнього господарства», включаю-
чи гени реплікації, транскрипції і трансляції. 
Для деяких облігатних симбіонтів притаманна 
ампліфікація генів, що виконують корисні для 
господарів функції, наприклад, синтез неза-
мінних амінокислот. У цих симбіонтів виявле-
на підвищена швидкість накопичення мутацій, 
включаючи несинонімічні нуклеотидні заміни, 
що відображає ослаблення в їх популяціях ста-
білізуючого відбору та посилення генетичного 
дрейфу, які сприяють редукції геному. Перене-
сення деяких мікробних генів в ядерні хромо-
соми комах дозволяє їм виконувати нові мета-
болічні функції, наприклад, використовувати 
дефіцитні або неспецифічні поживні субстрати. 
Внутрішньоклітинні симбіонти комах можуть 
бути використані як моделі для реконструк-
ції ранніх етапів еволюції клітинних органел, 
пов’язаних з редукцією різних життєво важли-
вих генів симбіонтів і втратою ними генетичної 
індивідуальності (наприклад, здатності до са-
мостійної підтримки та експресії залишкового 
геному) [22]. 

Ефективна модельна система «ентомопа-
тогенні бактерії B. thuringiensis – фітофаг»

Генетичний аналіз мікросимбіонтів комах 
розширює можливості їх практичного вико-
ристання, що може бути пов’язано з мікробі-
ологічним контролем фітофагів, переносників 
інфекційних захворювань і стимуляцією роз-
витку корисних видів (медоносів, запилювачів, 
антагоністів сільськогосподарських комах-шкід-
ників та ін.). Генетичне вдосконалення природ-
них штамів B. thuringiensis (Bt-рекомбінації) є 
перспективним шляхом підвищення біологічної 
активності та економічної ефективності ентомо-
продуктів для нових біотехнологічних розробок. 
Це дозволяє розробити біопестициди нового 
покоління з підвищеною резистентністю щодо 
цільових об’єктів, розширює спектр викорис-
тання конкретних бактеріальних культур, по-
ліпшує стійкість рослин та дозволяє оптимізу-
вати процеси ферментації. Різні види спорових 
бактерій роду Bacillus мають важливі біотехно-
логічні застосування. Одні з них здійснюються 
шляхом продукування вторинних метаболітів, 
які є об’єктом дослідження хімії природних  

продуктів. Скринінг мікробних метаболітів 
показує значну структурну різноманітність 
природних сполук з широкими біологічними 
властивостями, такими, як протимікробна, про-
тивірусна, імуносупресивна і протипухлинна, 
які дозволяють бактеріям вижити в природно-
му середовищі. Ці результати розширюють ці-
льовий діапазон мікроорганізмів Bacillus spp.  
[3, 23, 24]. 

З точки зору експериментального вивчення 
механізмів еволюції, набуттям нових генних 
систем, які використовуються для розвитку сим-
біозу, модифікацій структури геному як на рівні 
індивідуальних штамів, так і видів та родів бак-
терій (пангеномів), пріоритет надається бактері-
альним моделям. Домінантне положення серед 
комплексу ентомопатогенних мікроорганізмів, 
які відомі в світі та використовуються в біо-
технологіях, займають бактерії B. thuringiensis. 
Інтродукція мікробних агентів B. thuringiensis у 
агроекосистеми є ефективним методом корекції 
мікробіоти ґрунту, ризосфери, трофічної струк-
тури метаболізму багатокомпонентних біологіч-
них систем, зокрема, «грунт–рослина–фітофаг», 
а також покращення росту та розвитку рослин 
та підвищення їх врожайності. Вивченню і 
вирішенню цих проблем були присвячені до-
слідження закордонних та вітчизняних вчених  
[1, 4, 25‒28]. 

Різноманітність спороутворюючих бактерій 
B. thuringiensis, продукуючих параспоральний 
кристалічний токсин, з кожним роком попо-
внюється новими серологічними типами. Вони 
відрізняються технологічністю, набором біоло-
гічно активних метаболітів, поліфункціональ-
ністю щодо цільових об’єктів (антифідантною, 
ентомотоксичною дією та ін.), що обумовлює 
високу біологічну, техніко-економічну ефек-
тивність біопрепаратів на їх основі. На сьогодні 
особливу наукову та практичну цінність акуму-
люють комплексні роботи щодо скринінгу, дос-
лідження генетичного профілю, різноманіття 
ендоспорових бактерій в різних еконішах, ана-
лізу їх морфолого-культуральних, фізіолого-біо-
хімічних ознак та ентомопатогених властивос-
тей продуцентів [24, 29‒31]. 

Вивчення біологічного потенціалу природ-
них метаболітів ентомопатогенних спорових 
бактерій B. thuringiensis, їх метагеному дозво-
ляє створювати серії високоефективних біопре-
паратів для контролю чисельності фітофагів, 
розробляти біотехнологію їх виробництва та 
застосування в агробіоценозах. 
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Спороутворюючі бактерії B. thuringiensis 
продукують комплекс біологічно активних мета-
болітів, ентомотоксинів (δ-ендо-, ß-екзотоксини 
та інші), тому різноманіття серологічних варі-
антів всередині виду значно варіює за техно-
логічністю, продуктивністю у ферментаційних 
процесах, а також поліфункціональними влас-
тивостями щодо цільових об’єктів (наприклад, 
спектр антифідантних, ентомотоксичних ефек-
тів, антифунгальна дія тощо). Таким чином, це 
обумовлює високу біологічну, техніко-економіч-
ну ефективність мікробних препаратів на основі 
нових технологічних штамів B. thuringiensis. 

Здатність продукувати термостабільний 
ß-екзо токсин властива не всім різновидам  
B. thuringiensis, а відзначена у серотипів: thu-
rin giensis, alesti, dendrolimus, sotto, galleriae, 
morrisoni, ostriniae, tolworthi, darmstadiensis. 
Екзотоксин характеризується широким спек-
тром дії на комах і здатний викликати мутаційні 
ефекти на особин. На відміну від δ-ендоток сину, 
дія екзотоксину спрямована на личинки комах 
старших вікових груп, що пояснюється його 
впли вом, перш за все, на клітини, що розвива-
ються в період метаморфозу [1, 5, 32]. У зв’язку 
з тим, що термостабільний екзотоксин має тера-
тогенну дію на комах, важливого значення на-
бувають дослідження, спрямовані на виявлення 
мутагенного, гонадотоксичного, тератогенно-
го та інших можливих ефектів впливу. Успіх у 
поліпшенні ентомотоксичної (ентомоцидної) 
активності шляхом генетичної еволюції Cry 
токсинів буде залежати від знання кроків лімі-
туючої Cry токсичності у різних комах-шкідни-
ків, відображення специфічності зв’язування 
регіонів у Cry токсинів, а також вдосконален-
ня стратегій мутагенезу і процедури відбору. У 
сучасних умовах фундаментальні та прикладні 
дослідження біоагентів патологічного варіанту 
thuringiensis, ефективних проти широкого спек-
тру комах (Coleoptera, Lepidoptera, Diptera), 
комплексне вивчення особливостей взаємовід-
носин «патоген – хазяїн» та створення біологіч-
них препаратів поліфункціональної дії на осно-
ві Bt для аграрних біотехнологій є надзвичайно 
актуальними напрямками. 

Основною передумовою проведення комп-
лексних досліджень бактеріальних симбіонтів 
комах та правильного підходу щодо вивчення 
природи взаємодії мікроорганізмів і комах є 
виявлення етіологічного фактору їх ентомопа-
тогенної дії та точної ідентифікації збудника 
інфекційного процесу з урахуванням умов, які 

можуть активно впливати на розвиток і напру-
женість взаємодій мікро- і макроорганізму, «па-
тоген – хазяїн». Для скринінгових досліджень 
і обстеження різноманітних біотопів з високою 
щільністю комах-шкідників нами проведено 
збір, ізоляцію здорових, хворих особин (гусе-
ні, личинки, лялечки, імаго) та мікробіологічні 
пасажі на поживні агаризовані середовища різ-
ного складу (наприклад, м’ясо-пептонний, глю-
козо-пептонний, картопляний агар, середовище 
капустяне, горохове, Luria-Bertani, Чапека та ін.) 
з метою отримання аксенічних культур мікро-
організмів. За класичними методами проводять 
інкубування мікробних ізолятів в термостаті за 
температури 28–30°С протягом 7–10 діб з послі-
довним вивченням морфологічного фенотипу 
колоній і мікроскопіюванням з використанням 
імерсії на світловому мікроскопі та з фотофік-
сацією (збільшення 100х) або сучасну систему 
флуоресцентної візуалізації клітин. 

Оскільки основним середовищем існування 
мікросимбіонтів в організмі комахи є кишечник, 
а його мікробіота відіграє суттєву роль в про-
цесах травлення, саме фрагменти кишечника 
становлять науковий інтерес для подальших 
мікробіологічних досліджень. Бактеріальні 
симбіонти комах можуть позитивно впливати 
на метаболізм свого господаря, зокрема ‒ по-
кращувати засвоєння поживних речовин при 
недостатньому харчуванні, дефіциті кормової 
бази тощо. Крім того, вони можуть активізува-
ти захисні функції щодо патогенної мікробіоти 
та здійснювати детоксикацію пестицидів або 
шкідливих вторинних метаболітів рослин. Киш-
ковий мікробіом комах, наприклад лускокрилих 
(Lepidoptera), значно різниться між видами і 
всередині видів, що призводить до протиріччя 
щодо функціональної значущості кишкових мі-
кроорганізмів у комах цього порядку. Тут важ-
ливі поточні знання про склад кишкових мікро-
бних угруповань у лускокрилих і з’ясування 
причин мінливості в кишковому мікробіомі ко-
мах, в тому числі шляхів перенесення і можливі 
функціональні характеристики мікроорганізмів, 
в тому числі ентомопатогенних. Наші знання 
щодо бактеріальних асоціацій або угруповань 
лускокрилих все ще недостатні, в основному 
дослідники зосереджуються на описовому ха-
рактері та личинкової стадії розвитку без потен-
ційного впливу на ознаки господаря. 

Склад і стійкість кишкових бактеріальних 
уг ру повань в живих організмах сильно варіює –  
понад 1000 філотипів у людини до декількох со-
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тень у термітів і кількох десятків у лускокрилих 
(до майже повної відсутності бактерій в кишеч-
нику попелиць) [33]. Із комах різного видового 
складу у період 2017–2019 рр. нами ізольова-
но понад 37 аксенічних культур, з яких більше 
20 спорових форм (переважно B. thuringiensis, 
B. pumilus, B. licheniformis, B. megatherium,  
B. subtilis, B. mycoides) [34‒38], які зберігаються 
в робочій колекції непатогенних культур агро-
біотехнологічного призначення кафедри екобі-

отехнології та біорізноманіття Національного 
університету біоресурсів та природокористу-
вання України (НУБіП) (табл. 1). Перераховані 
культури ізолятів виявилися одиничними, хоча 
були виділені зі стації збору комах, які мали 
явні ознаки масової епізоотії. В залежності від 
середовища існування, образу життєдіяльності 
та харчування склад нормальної мікробіоти ки-
шечника у комах вельми різноманітний.

Таблиця 1 
Мікросимбіонти, ізольовані з загиблих та хворих комах зони Лісостепу [36, 38, 39] 

Аксенічні спорові культури٭ 

Видовий склад комах і кількість культур-ізолятів
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B. thuringiensis І 87/1, 87/3, 87/15, 39, 28-03, 
11-01, Bt-18, Bt-04 2 1 2 - 2 - 1

В. pumilus В/11 … В/14 1 - 1 - 1 1 -
В. licheniformis L3, L4, L12 - 1 - 1 - 1 -
В. megatherium 7-14 … 7-18 - - 2 1 1 - 1
В. subtilis В/16, B/07, B/22 1 1 1 - - - -
В. mycoides 009, 014 - - 1 - 1 - -

Примітка: ٭ – колекція непатогенних культур агробіотехнологічного призначення кафедри екобіотехнології 
та біорізноманіття НУБіП України.

Тісний зв’язок мікробіоти комах та зовніш-
нього середовища є базою використання цього 
показника для індикації епідеміологічного ста-
ну, моніторингу забруднення середовища пато-
генною мікробіотою. Видовий склад мікробіоти 
здорових особин комах (нормальна мікробіота) 
піддається різким коливанням не тільки за зо-
внішніми факторами, середовищем, але й за 
фізіологічними особливостями розвитку комах 
(вибіркова біохімічна активність мікросимбі-
онтів). Якісні та кількісні показники складу 
мікробіоти комах надзвичайно різноманітні 
(особливо для стадій старшого віку) і зміню-
ються упродовж росту, розвитку і метаморфо-
зу комахи (патогенні, умовно-патогенні види). 
Що стосується досліджень епіфітної мікробіо-
ти кормових рослин комах (наприклад, біланів, 
кільчастих шовкопрядів), то ще наприкінці 70-х 
років ХХ століття Ю. Возняковська [40] показа-

ла, що з 84 видів бактерій, які присутні на рос-
линах яблуні, абрикосу – 28 видів з них вияв-
лено в кишківнику Aporia crataegi, Malacosoma 
neustria. У період ліньки гусені і метаморфозу 
кількість бактерій, особливо неспорових форм, 
різко зменшується, що пов’язано зі збільшенням 
в організмі комахи перед лінькою і метаморфо-
зом антибактеріальних речовин типу лізоциму. 
Мікробіота комах може слугувати якісним дже-
релом виділення практично цінних форм проду-
центів фізіологічно активних сполук, ферментів 
(целюлаз, пектиназ та ін.) з кишечнику комах, 
що існують на деревинних породах. Кишко-
ві мікросимбіонти комах відіграють важливу 
роль у ферментативній деградації целюлози. 
Активно досліджуються симбіонти кишечни-
ку термітів та їх ймовірні функції. Доведено  
існування у складі мікробіоти термітів активних 
азотфіксаторів, що дозволяє хазяїну живитися 
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хімічно чистою целюлозою [41]. Таким чином, 
симбіотичні взаємодії термітів та їх еукаріо-
тичної і прокаріотичної кишкової мікробіоти 
є предметом сучасних досліджень, оскільки 
симбіонти грають важливу роль у харчуванні 
комах. Використання молекулярних методів 
дає цінну інформацію про різноманітність ви-
дів, поліморфізм нуклеотидних послідовнос-
тей генів 16S рРНК та роль мікроорганізмів в 
кишечнику комах (так звана «інвентаризація» 
видової приналежності симбіонтів, аналіз ге-
нома та експресії генів в кишечнику комах 
тощо). Так, на підставі аналізу нуклеотидної 
послідовності 16S рРНК нами побудована ден-
дрограма філогенетичних зв’язків між різними 
представниками бактерій роду Bacillus. На ден-
дрограмі досліджуваний ендоспоровий штам 

B. thuringiensis І (87/3), ізольований з личин-
ки колорадського жука (L4), увійшов в одну 
групу зі штамом B.thuringiensis ATCC 10792  
(рис 1). 

Мікробний екзометагеном більш складний 
і функціонально різноманітніший за внутріш-
ньоклітинний, тому широко досліджується і 
використовується у мікробіологічному контролі 
шкодочинних комах. Подібність секвенованих 
фрагментів 16S рРНК штаму B. thuringiensis 
І (87/3) з фрагментами B. thuringiensis ATCC 
10792 склала 99,0%. За допомогою молекуляр-
но-філогенетичного аналізу послідовності гена 
16S рРНК природного штаму Bt підтверджено 
його приналежність до виду B. thuringiensis. 
Сиквенс 16S рРНК штаму зареєстровано та вне-
сено до бази GenBank (MH719010). 

Рис. 1. Дендрограми філогенетичних зв’язків штаму B. thuringiensis І (87/3) [42]
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Стратегія взаємовідношень ентомопатогенів 
B. thuringiensis з організмом комахи характери-
зується як агресивна, оскільки збереження по-
пуляції хазяїна не є обов’язковою умовою існу-
вання ентомопатогенних бактерій. Патогенність 
аксенічних спорових культур B. thuringiensis пе-
ревіряли у модельних дослідах на тест-комахах 
інсектарної і природної лінії, пріоритет нада-
вався біотестам, з яких ізольовано конкретний 
штам, враховуючи вибірковість різних патоге-
нів. Ентомоцидна активність є основним показ-
ником якості мікробного препарату на основі 
спорових бактерій B. thuringiensis та визнача-
ється за сумарною загибеллю тестових комах 
за період досліду 7 − 15 днів. Численними 
експериментами доведено, що найчутливіши-
ми до дії бактеріального споро-кристалічного 
комплексу B. thuringiensis є передімагіналь-
ні стадії розвитку (личинки молодшого віку) 
фітофагів. Виявлено пряму залежність заги-
белі особин від інфекційного навантаження  
[1, 5, 43]. Загибель личинок молодшого віку  
L1-2 колорадського жука Leptinotarsa decem li-
neata Say. на десяту добу обліку у варіантах з 
культуральною рідиною штаму B. thuringiensis 
І 87/3 на рівні еталонного штаму природного 
типу (біоагенту Бітоксибацлін) №800 склала 
96,0–100,0% в умовах інсектарної дієти (корм –  
листя картоплі після експозиції у мікробних 
суспензіях 0,5% концентрації). При цьому на 
оброблених рослинах личинки вже в перші три 
доби втрачали активність (табл. 2). Багаторіч-
ні впровадження рідких препаративних форм 
на основі штамів-продуцентів ентомотоксинів  
B. thuringiensis у польових умовах показали, що 
обробка рослин картоплі в період масової появи 
личинок колорадського жука забезпечує істотне 
зниження чисельності фітофага, числа пошко-
джених кущів і площі листової поверхні. В пер-
ші дні після обробки процес зниження чисель-
ності личинок шкідника відбувався повільно, 
але при цьому рослини не пошкоджувались, що 
обумовлено антифідантним ефектом. Результати 
досліджень свідчать про те, що аксенічна куль-
тура штаму B. thuringiensis І 87/3 має високий 
потенціал технологічності (титр метаболітного 
споро-кристалічного комплексу складає більше  
4,0 млрд./мл культуральної рідини) та високу 
ентомоцидну ефективність в природних умо-
вах по відношенню до личинок колорадського  
жука – до 95,0%. Характер інтоксикації ор-
ганізму комахи екзотоксином B. thuringiensis 
свідчить про те, що при споживанні обробленої 

кормової рослини цілісність епітелію середньої 
кишки особини не порушується, а токсин зали-
шається в організмі тривалий час. Та частина 
токсину, яка включалася в фізіологічні процеси, 
не виводиться з організму, впливаючи, в першу 
чергу, на метаморфоз і наступні фази розвитку 
комахи.

Екзотоксин також пригнічує активність хар-
чування комах, але з меншою інтенсивністю. 
Що стосується метатоксичного ефекту, то він, 
без умов но, забезпечує більш високу ефектив-
ність мікробних препаратів на основі B. thuring-
iensis (Н1) в природних умовах (табл. 3). 

Энтомоцидна активність культуральної рі-
дини штаму B. thuringiensis І за показником 
ЛК50 для личинок L2 колорадского жука склала 
0,20%, для гусениць капустяної совки ‒ не біль-
ше 0,18% відповідно. Особини, які отримали 
при харчуванні летальну дозу ентомопатогену 
B. thuringiensis, припиняють споживати корм і 
згодом, через 2‒3‒5 діб гинуть. Особини, які от-
римали сублетальні дози, не можуть нормально 
розвиватися і схильні до різних морфологічних 
і фізіологічних відхилень (уповільнення рос-
ту, розвитку і метаморфозу, тератогенез, 
дерепродукційний ефект та ін.). Метатоксичний 
ефект B. thuringiensis позначається не тільки 
на обробленому поколінні, але і на наступних 
генераціях. 

Таким чином, незважаючи на своєрідність 
ентомопатогенної, ентомотоксичної дії, низь-
кий рівень контагіозності спорових бактерій  
р. Bacillus (B. thuringiensis), вони здатні в певних 
умовах викликати в популяціях чутливих комах 
епізоотичний процес. При цьому виникнення і 
розвиток цього процесу мають специфічні за-
кономірності, властиві тільки цим бактеріям, а 
саме: формування і функціонування мікровог-
нищ епізоотій (мікроепізоотій), існуючих в роз-
різненому просторі та не пов’язаних між собою. 
Розрізненість вогнищ обумовлена розрізненістю 
існування та життєдіяльностю чутливих фаз по-
пуляцій комах, де можлива циркуляція збудника 
від хворих особин до здорових. Такими мікро-
вогнищами можуть бути крони дерев, кущі та їх 
зарості, густі трав’янисті рослини і т.д., де мож-
ливий тісний контакт між особинами популяцій, 
що забезпечує циркуляцію збудника інфекції. 
Слід зауважити, що мікробіом B. thuringiensis 
багатьох серологічних типів, маючи антифі-
дантну дію, активно впливає на гусениць, ли-
чинок комах. Після контакту з ентомопатогеном 
особини залишають інфіковане середовище, 
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тим самим сприяючи поширенню мікровогнищ 
епізоотій. Розвиток інфекційних процесів, їх 
інтенсивність знаходяться в прямій залежнос-
ті від вірулентності і контагіозності мікроор-
ганізму (враховуючи селективність симбіонта, 
патогена), а також від видових та індивідуаль-
них особливостей макроорганізму. Інфекційний  
(ентомопатологічний) процес посилюється за 
рахунок зниження імунної відповіді комахи-
господаря і його контролю над реплікацією 
бактерій середньої кишки, що проникають в 
порожнину тіла через викликані токсином епі-
теліальні ураження. Якщо мікробіом середньої 
кишки залишається незмінним, то з`являється 
можливість точно ідентифікувати перехід бак-
теріальних видів від резидентних симбіонтів до 
патогенів і створити основу для розробки но-
вих технологій біоконтролю комах, заснованих 
на таких стратегічних напрямках, як посилення 
впливу природних агентів-конкурентів, антаго-
ністів за рахунок зниження імунокомпетентнос-
ті організму, експресії та використання активних 

продуцентів Cry інсектицидних білків, а також 
їх потенційно стабільних транскриптів і ніш 
[45]. На сьогодні вже виявлено близько 846 Cry 
і Cyt генів B. thuringiensis, які набувають екс-
пресії під час стаціонарної фази, а їх продукти, 
як правило, накопичуються у фрагментах ма-
теринських клітин з утворенням кристалічних 
включень, що може становити від 20 до 30% су-
хої маси спорулюючих клітин. Експресія генів 
Cry B. thuringiensis зазвичай збігається зі спору-
ляцією та регулюється різними факторами, що 
діють на транскрипційному, посттранскрипцій-
ному, метаболічному і посттрансляційному рів-
нях [46]. Продукування Cry токсинів бактеріями  
B. thuringiensis ефективно використовуєть-
ся як модельна система для вивчення вза-
ємодії та еволюційної екології бактеріальної 
вірулентності. Більш глибокі знання механіз-
мів експресії Cry генів і локалізації кристалів  
B. thuringiensis нададуть важливі нові ідеї щодо 
базових та дискусійних питань фундаментальної  
важливості. 

СИМБИОНТНЫЕ МИКРОБНЫЕ 
СООБЩЕСТВА НАСЕКОМЫХ: 

ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ И 
ИНИЦИАЦИЯ ПОТЕНЦИАЛА 

ЭНТОМОПАТОГЕННОГО 
ДЕЙСТВИЯ НА ПРИМЕРЕ  
BACILLUS THURINGIENSIS

Н.В. Патыка, Т.И. Патыка

Национальный университет биоресурсов и  
природопользования Украины, 

ул. Героев Обороны, 13, корп. 4, Киев, 03041, 
Украина

Ре зюме 
В обзоре приведены современные литера-

турные данные и собственные эксперименталь-
ные исследования микросимбионтов, которые 
функционируют, циркулируют и проявляют раз-
ноуровневую экспрессию энтомопатогенного 
действия в организмах различных видов насе-
комых. На сегодня особую научную и практи-
ческую ценность представляют комплексные 
работы по скринингу, исследованию биома 
споровых бактерий Bacillus thuringiensis в раз-

личных эконишах, анализу их специфических  
ентомотоксических взаимодействий с целевым 
макроорганизмом. Экзоклеточный микробиом 
здоровых и больных насекомых локализуется, 
в основном, на покровах, ротовом аппарате и 
в кишечнике и зачастую перераспределяется в 
брюшной полости и внутренних органах хозяи-
на. Микробный экзометагеном более сложный и 
функционально разнообразнее внутриклеточно-
го, поэтому широко исследуется и использует-
ся в микробиологическом контроле фитофагов. 
Актуальное научное направление таких иссле-
дований развивается по углублению знаний экс-
прессии генов Cry B. thuringiensis и регуляторных 
факторов, действующих на транскрипционном, 
посттранскрипционном, метаболическом и пост-
трансляционном уровнях. Поэтому система «энто-
мопатогенные бактерии B. thuringiensis – фитофаг»  
рассматривается как эффективная модель для из-
учения взаимодействия и эволюционной экологии 
бактериальной вирулентности. 

Ключевые слова: микробиом, бактериаль-
ные симбионты, энтомопатогенные бактерии  
B. thuringiensis, микробиологический контроль.
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Summary
The review provides current literature and authors’ 

experimental studies of microsymbionts that function, 
circulate, and have varying degrees of entomopatho-
genic action in the organisms of different insect spe-
cies. Complex scientific work on screening, study of 
Bacillus thuringiensis spore bacteria biome in differ-
ent ecosystems, analysis of their specific entomotoxic 
interactions with target macroorganism are of particu-
lar scientific and practical value today. Extracellular 
microbiome of healthy and diseased insects is local-
ized mainly on covers, oral apparatus and intestine, 
and is most often redistributed in the abdominal cav-
ity and internal organs of the host. Exometagenome 
of bacteria is more complex and functionally diverse 
than metagenome of intracellular microorganisms, 
so it is widely studied and used in microbiological 
control of phytophages. Current scientific direction of 
such researches is deepening knowledge about Cry 
B. thuringiensis genes expression and regulatory fac-
tors acting at the transcriptional, post-transcriptional, 
metabolic and post-translational levels. Therefore, the 
“entomopathogenic bacteria B. thuringiensis – phyto-
phage” system is considered as an effective model for 
studying the interaction and evolutionary ecology of 
bacterial virulence.

Keywords: microbiome, bacterial symbionts, ento-
mopathogenic bacteria B. thuringiensis, microbiolo-
gical control.
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