
А.С. Левішко, І.І. Гуменюк

120 agroecological  journal • No. 3 • 2024

ВСТУП
Постійне збільшення застосування пес­

тицидів у агроекосистемах з метою забез­
печення продовольством населення, яке 
постійно зростає, викликає дедалі значне 
занепокоєння для здоров’я людини та нав­
колишнього середовища. Більшість пре­
паратів для захисту рослин від фітофагів 
є високотоксичними й повільно розклада­
ються в агроценозах і ґрунтах, та їх вкрай 
необхідно обмежувати у застосуванні для 

зменшення хімічного навантаження на 
агроценоз плодових культур [1–3].

Негативний вплив хімічних пестицидів 
на нецільові організми, безпеку харчових 
продуктів і розвиток стійкості комах зму­
сили наукову спільноту зосередитися на 
розробці альтернативних екологічних за­
ходів захисту. Вже давно відомо, що еколо­
гічно безпечною альтернативою хімічному 
впливу на екосистему є мікробіологічний 
контроль чисельності шкідливих організ­
мів. Мікробні інсектициди містять активні 
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Широко відомо, що як основний метод регуляції чисельності фітофагів, у переважній 
більшості, використовуються саме синтетичні інсектициди. Однак, через швидко 
виникаючу резистентність до них, інсектициди є неефективними. Майже всі син-
тетичні препарати для захисту рослин від шкідливих комах є високотоксичними 
та повільно розкладаються в агроценозах і ґрунті, що завдає постійної і неминучої 
шкоди навколишньому середовищу. Відомо, що всі сучасні агротехнології вирощування 
сільськогосподарських культур включають застосування альтернативних екологіч-
но безпечних методів контролю комах фітофагів за допомогою біопрепаратів. На 
користь цього свідчить прогресивна позитивна динаміка розвитку світового ринку 
біопестицидів. У цьому огляді продемонстровано екологічно безпечні та дієві шляхи 
контролю чисельності фітофагів за допомогою біопрепаратів. Описано особливості 
цих препаратів залежно від їх природи — бактеріальної, грибної та вірусної. Охарак-
теризовано основних представників продуцентів біопрепаратів, їх механізми дії на 
шкідливих комах, а також переваги та особливості в застосуванні. Детально роз-
крито механізм дії препаратів на основі Bacillus thuringiensis та показано можливість 
використання цього мікроорганізму для створення стійких до фітофагів ГМ-культур 
рослин. Визначено основи механізму дії ентомопатогенних грибів на фітофагів і схема 
зараження, розмноження та їх розповсюдження. Відзначено, що саме ентомопатогенні 
віруси, серед усіх ентомопатогенних мікроорганізмів є найбільш специфічними. Їм при-
таманна надзвичайна вибірковість патогенної дії, тобто здатність уражувати один 
або декілька видів членистоногих без шкоди для інших. Ця їх особливість є гарантією 
безпеки для нецільових організмів, незважаючи на те, що вони є успішними у боротьбі 
з фітофагами, їх складність у масовому виробництві та легка втрата властивостей у 
навколишньому середовищі робить їх менш поширеними серед аграріїв. Також показана 
важливість інтеграції різних методів боротьби проти комах шкідників та комбінації 
багатьох біопрепаратів для отримання максимальних врожаїв під час екологічно чис

того вирощування рослин.
Ключові слова: біопрепарати, пестициди, біоінсектициди, ентамопатогени, Bacillus 
thuringiensis, Streptomyces avermitilis, Beauveria, Metarhizium, інтегрований захист 

рослин.
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комахопатогенні мікроорганізми, проте їх 
застосування часто схоже із використан­
ням традиційних хімічних інсектицидів. 
Їх застосування є формою біологічного 
контролю [2–4]. Сучасні агротехнології  
вирощування сільськогосподарських куль­
тур включають застосування альтернатив­
них екологічно безпечних методів конт- 
ролю шкідників із допомогою біопрепара­
тів. На користь цього свідчить прогресив­
на позитивна динаміка розвитку світового 
ринку біопестицидів із прогнозованим що­
річним зростанням на 14,7% [1].

Тому, метою нашої роботи було роз­
крити питання різноманітності мікробних 
препаратів, які використовують для бо­
ротьби зі шкідниками, їх механізмів дії, 
застосування та переваги.

АНАЛІЗ ОСТАННІХ ДОСЛІДЖЕНЬ  
І ПУБЛІКАЦІЙ

З огляду на те, що багаторічне викорис­
тання синтетичних пестицидів призвело до 
змін біологічних і екологічних особливос­
тей шкідників, а також їх етіології, стало 
вкрай актуальним питання екологічного 
й ефективного вирощування важливих 
сільськогосподарських культур. З’явилась 
гостра потреба щодо впровадження у вико­
ристання біопрепаратів, які згодом набули 
неабиякого поширення. Існує низка дос­
ліджень щодо ефективності застосування 
біопрепаратів на основі певних мікроор­
ганізмів. Так, наприклад, Гунчак В.М. [5]  
провів дослідження порівняння ефектив­
ності різних мікробних препаратів для за­
хисту плодових насаджень від попелиця 
яблунева зелена (Aphis pomi (Degeer). Його 
дослідження засвідчили, що найбільш до­
цільно використовувати препарат Актаро­
фіт (Аверсектин С), у концентрації 0,26%, 
який проявив найвищу ефективність, по­
рівняно з іншими препаратами. Найнижчу 
ефективність, у цьому досліді, на шкідника 
виявлено за застосування препарату Коло­
радоцид (спори Bacillus thuringiensis). Гру­
пою українських вчених було розроблено 
модель екологічно безпечного захисту пло­
дових дерев від фітофагів, яка адаптована 
до певних ґрунтово-кліматичних умов та 

особливостей фітосанітарного стану пев­
ного регіону України [6]. Вони показали, 
що існуючий асортимент біопрепаратів 
для захисту від шкідливих комах дає змогу  
розробити систему, що забезпечує ефек­
тивний екологічний захист рослин.

Загалом питання захисту сільськогос­
подарських культур від шкідливих фіто­
фагів постійно зберігає свою актуальність. 
І, заважаючи на це, регулярно з’являються 
публікації щодо важливості екологічно 
безпечних методів контролю чисельності  
фітофагів у сучасних агротехнологіях, а та­
кож стосовно екологічної структури шкід- 
ливого ентомокомплексу важливих агро­
ценозів України [1; 7].

РЕЗУЛЬТАТИ  
ТА ЇХ ОБГОВОРЕННЯ

Ентомопатогенні препарати є досить 
розповсюдженими серед біопрепаратів. 
Самі ентомопатогени, зазвичай, є елемен­
тами природного біоценозу та складають 
основу біопрепаратів проти шкідливих 
фітофагів. Залежно від своєї природи вони 
бувають: бактеріальні, грибні та вірусні. 
Важливою перевагою у їх використанні є 
те, що вони сприяють збереженню природ­
ного різноманіття, яке забезпечує участь 
природних агентів у регуляції чисельності 
шкідливих об’єктів та спрямовує до від­
новлення природної саморегуляції біоце­
нозів.

Доволі часто мікробні інсектициди мо­
жуть містити токсичні сполуки, отримані 
з мікроорганізмів, але фактично не мають 
мікроорганізмів як активного інгредієнта. 
Багато бактерій та грибів природно синте­
зують хімічні речовини, які є токсичними 
для інших організмів [8; 9]. Такі мікроор­
ганізми вирощують у ферментерах, піс­
ля цього з біомаси видобувають токсини, 
концентрують, очищають і готують пре­
паративні форми комерційних продуктів. 
Прикладом таких продуктів можуть бути 
спинозини та авермектини [10; 11]. Варто 
пам’ятати, що ці мікробні метаболіти — 
це компоненти живої природи та згідно з 
законом біологічної буферності, вони, на 
відміну від хімічних речовин, не можуть 



А.С. Левішко, І.І. Гуменюк

122 agroecological  journal • No. 3 • 2024

тривало зберігатися в природі і тим паче 
накопичуватися. Все це робить цю групу 
біопрепаратів (біоінсектицидів) ідеальним 
рішенням для контролю чисельності шкід­
ливих комах.

Інсектициди на основі бактерій. Ен­
томопатогенні бактерії давно відомі як 
регулятори чисельності шкідливих фіто­
фагів у природних ценозах. Встановлено 
понад 100 видів бактерій патогенних для 
комах фітофагів. Серед ентомопатогенних  
груп бактерій Bacillus thuringiensis, B. popi
lliae, B. sphaericus і B. cereus найбільш ши­
роко використовуються як сучасні засоби 
біоконтролю. Родини бактерій, що мають 
патогенні властивості для комах, зокрема 
Bacillaceae, Clostridiaceae, Enterobacteria
ceae, Micrococcaceae, Pseudomonadaceae і 
Streptococcaceae (рис. 1) [3; 4; 8].

Деякі з цих родин бактерій дуже смер­
тельні для різних шкідливих фітофагів. 
Так, наприклад Streptomyces spp. виробляє 
такі речовини, як антиміцин А, флавен­
соміцин, макротетраліди, пієрицидини та 
прасинони, які є токсичними для комах-
шкідників. Авермектини, що виробляються 
Streptomyces avermitilis, демонструють його 
вплив на рецептор гамма-аміномасляної 
кислоти (ГАМК), присутній у периферич­
ній нервовій системі комах, що пригнічує 

нейротрансмісію та зумовлює нервово-
м’язовий параліч. Інсектицид спинозин-А, 
отриманий із Saccharopolyspora spinosa, є 
високоефективним проти двокрилих та 
лускокрилих комах [9–11].

Серед цих вірулентних родин Bacillaceae 
є рід Bacillus із видами B. popilliae, які спри­
чиняють захворювання жуків-скарабеїв та 
B. sphaericus дуже хвороботворний для ко­
марів. Та найпоширенішого визнання отри­
мала бактерія Bacillus thuringiensis (Bt). На 
ринку є понад 40 його комерційних форм. 
Цей мікроорганізм становить 75–85% від 
світового обсягу біопестицидів та 1% від 
загального обсягу інсектицидів. Відомо та 
ідентифіковано понад 70 його різновидів, 
які є ефективними проти фітофагів і ко­
жен рік поповнюється новими серотипами. 
Вони володіють високою селективністю, 
безпечністю для корисної ентомофауни, 
риб та теплокровних [12–14].

Bacillus thuringiensis є ґрунтовими мікро­
організмами здатними до спороутворення, 
основною особливістю яких є формування 
білкових кристалів на стадії спорулювання. 
Вперше виділив цю бактерію із мертвої 
гусені шовкопряда японський вчений Ши­
гетан Ішивата у 1901 р. та назвав її Bacillus 
sotto, за назвою хвороби гусені — «хворо­
би сотто». Пізніше, в 1911 р. Ернст Берлі­

Рис. 1. Основні представники ентомопатогенних бактерій
Примітка: сформовано автором.
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нер виділив цей штам із мертвих личинок 
Вогнівки млинарської (Ephestia kuehniella) 
(Zeller), яку знайшов у млині в Тюрін­
гії, на честь чого й назвали її. У 1953 р.  
кристали, які утворює ця бактерія, названо 
параспоральними, після чого було проде­
монстровано їх інсектицидну дію та білко­
вий склад. Перший комерційний інсекти­
цид на основі цього мікроорганізму Sporin, 
був створений у 1938 р. у Франції та ви­
користовувався для контролю чисельності 
амбарних вогнівок [14; 15].

B. thuringiensis зустрічається повсюдно 
в природі та його ізоляти виявляються на 
різних континентах у більшості країн сві­
ту. Препарати на основі цього мікроорга­
нізму, як і препарати створені на основі 
інших бактерій, є безпечними для людей, 
теплокровних тварин, не цільових орга­
нізмів та навколишнього середовища. Зав- 
дяки цьому, подібні біоінсектициди доз­
волені для використання за органічного 
агровиробництва, як за кордоном, так і в 
Україні, тому багато відомих виробників 
(як-от Valent BioSciences та Certis Biolo­
gicals LLC) випускають препарати на їх 
основі, наприклад: «Agree», «XenTari», 
«Dipel», «Deliver», «Javelin», «Lepinox», 
«BIO Genius Метабо», «Bio-Dart», а також 
«Скарадо-М», «Бітоксибацилін», «Колора­
доцид», «Лепідоцид», «Актоверм» та ін.

Механізм дії препаратів на основі Bacil
lus thuringiensis. Інсектицидна дія цього мі­
кроорганізму, а також його специфічність 
зазвичай обумовлюють або параспораль­
ні токсини, що містять білкові кристали 
(Cry, Cyt), які продукуються бактеріями 
в стаціонарній фазі росту, або розчинни­
ми токсинами Vip та Sip, які виділяються 
вегетативними клітинами. Також у них є 
численні нетоксинові чинники вірулент­
ності, як-от металопротеази, хітинази, 
амінополіолові антибіотики тощо. Такий 
набір чинників вірулентності діє різного 
ступеня та в різних поєднаннях на різні 
види комах. Різноманітні види білків Bt 
були ідентифіковані та позначені термі­
ном Cry/Cyt/Vip (тип білка) з арабськи­
ми цифрами (1-й і 4-й ранги), великою  
(2-й ранг) і малою літерами (3-й ранг). Ця 

точна 4-рангова система імен для білків Bt 
призначається відповідно до відсотка іден­
тичності попарних амінокислот порівняно 
з попередніми токсинами. Bt-білки мають 
менш ніж 45, 78 і 95% подібності на пер­
винному, вторинному і третинному рангах 
відповідно. Наразі у всьому світі підтверд­
жено понад 100 різних класів білків Bt, 
зокрема підвиди Cry1-Cry78, Cyt1-Cyt3 і 
Vip1-Vip3. Так, різні білки Bt вважаються 
селективними для деяких конкретних ці­
льових шкідливих фітофагів. Наприклад, 
білки Cry1Ab і Cry2Ab можуть викликати 
загибель Helicoverpa armigera (Hübner). 
Білки Cry1Ac/Cry3A/Cry9Ec1 активні 
проти Plutella xylostella (Linnaeus), а білок 
Cry7Aa2 може специфічно взаємодіяти з 
Leptinotarsa decemlineata (Say). Однак точ­
ний механізм дії білкових токсинів Bt досі 
не повністю вивчений. Загальноприйнято 
вважати, що білки Bt спочатку потрапля­
ють у середину комахи через травний ка­
нал. Коли вони досягають середньої кишки 
комахи, білки Bt можуть бути розчинені та 
активовані завдяки протеолітичному ефек­
ту протеаз, що змусить білки розтріска­
тися та вивільнити активовані фрагменти 
токсинів. Ці токсичні поліпептиди можуть 
зв’язуватися зі специфічними рецептора­
ми на мембрані епітелію середньої кишки 
та утворювати пори з невибірковою про­
никністю, що призводить до лізису клітин 
через осмотичний шок і загибелі комах [8; 
13; 15].

Відсутність токсичності цих кристалів 
для ссавців пов’язано із тим, що у них пер­
винне перетравлення їжі відбувається за 
низьких показників рН. Під дією шлун­
кового ферменту пепсину, для якого опти­
мальне значення рН 2, кристал руйнується 
до нетоксичної сполуки. Тому, цей токсин 
є токсичним лише для вузької ентомофау­
ни та повністю безпечний для ссавців. У 
жука колорадського, метелика білого аме­
риканського та інших видів листогризучих 
комах: листовійок, совок, плодожерок від­
сутня бар’єрна функція стінок кишківника, 
його вміст має лужний рН 8,4 і вище, а та­
кож присутні ферменти, що перетворюють 
протоксин на токсин. В ентомофагів, тоб­
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то, комах, які не шкідливі для культурних 
рослин, теплокровних тварин та людини 
рН кишківника та травні ферменти значно 
відрізняються, що робить їх стійкими до дії 
B. thuringiensis — тобто несприйнятливими 
і до цього токсину.

Переваги використання Bacillus thurin
giensis. Ефективність B. thuringiensis чудово 
було продемонстровано проти жука коло­
радського (Leptinotarsa decemlineata (Say) 
на картоплі у роботі Шерстобоєвої О.В.  
з співавт. [16]. У польовому досліді росли­
ни картоплі автори обробляли препаратами 
на основі двох штамів Bacillus thuringiensis 
(Bt) і порівнювали їхню дію із хімічним 
інсектицидом кишкової дії Каліпсо, який 
вважається відносно нешкідливим з еко­
логічної точки зору. Використані штами 
відрізняються тим, що штам 787 синтезує 
лише білковий кристал ендотоксину, а 
штам 994 — білковий ендотоксин та водо­
розчинний екзотоксин, дію якого можна 
порівняти з дією хімічних інсектицидів, 
тобто, дозволено спостерігати мутагенний 
ефект у наступних поколіннях мікроорга­
нізмів і токсичність для більшого кола ви­
дів живих істот (для кожного визначається 
концентрацією токсину). Тому, в багатьох 
країнах заборонено використання бакте­
рій-продуцентів екзотоксину для біозахис­
ту та вважаються необхідними детальні їх 
дослідження. Як було встановлено, після 
обробки рослин біоінсектицидами, 97% 
комах гине лише на 10-ту добу, а за умов 
обробки хімічним препаратом Каліпсо — 
загибель усіх комах настає на 3-тю добу. 
На перший погляд, застосування хімічного 
пестициду ефективніше проти жука коло­
радського, якщо оцінювати лише за леталь­
ним ефектом. Однак, ті комахи, які вижили 
у першу добу після обробки, більш стійкі 
до хвороби порівняно з іншими, — але це 
хворі та інтоксиковані комахи, вони не ги­
нуть, а просто погано почуваються та пере­
стають харчуватися — це антифідантний 
ефект, проте це і є мета обробки інсектици­
дом — зберегти зелену масу картоплі, тоб­
то зупинити процес харчування фітофага 
шкідника. Згодом ці комахи дають нове по­
коління неповноцінних, потворних особин, 

які через відсутність жувалець або органів 
пересування повітрям і рослиною не мо­
жуть харчуватися. Це тератогенний ефект. 
Личинки, що зазнали дії Bt починають 
відставати у розвитку (це фізіологічний 
ефект). Також було відмічено, що існує ще 
одна перевага цього біозахисту, яка часто 
не враховується під час розрахунку ефек­
тивності: загибель комахи викликається 
хворобою, яка майже завжди передається 
іншим. Тобто, особини, що вижили, свої­
ми екскрементами забруднюють поверхню 
рослин, поїдаючи личинки, що знову вилу­
пилися, заражаються і гинуть — це епізоо­
тологічний ефект на популяційному рівні. 
Це істотно знижує загальну чисельність 
шкідливих комах. Хімічний препарат впли­
ває лише на комах, що знаходяться тільки в 
момент обробки на рослинах. Також під час 
дії хімічних інсектицидів гине шкідлива та 
корисна ентомофауна. У посадках картоплі 
велике значення для природного регулю­
вання чисельності шкідливих фітофагів, 
мають хижі комахи: сонечко семикрапко­
ве (Coccinella septempunctata (Linnaeus) 
і щипавка звичайна (Forficula auricularia 
(Linnaeus). Також було показано, що пес­
тицид Каліпсо знищує понад 30% сонечок 
семикрапкових (Coccinella septempunctata 
(Linnaeus), а за біозахисту зберігається їх 
чисельність на рівні контролю.

Загалом, розуміння дії токсинів Bacillus 
thuringiensis і того, як комахи реагують на 
атаку цих білків, дає можливість розро­
бляти нові, більш ефективні Bt культури 
і препарати на їх основі. Тому, вбачається 
блискуче майбутнє у використанні білків 
Bt Cry для боротьби зі шкідливими кома­
хами в сільському господарстві. Це може 
зменшити залежність аграріїв від хімічних 
інсектицидів, що матиме позитивний вплив 
та допоможе зберегти довкілля [1; 14].

Однак, також існують дослідження, які 
підкреслюють ентеропатогенний потенціал 
B. thuringiensis для людини, навіть у тих 
штамів, які загалом не відрізняються від 
інших ізолятів у прикладних тестах [17]. 
Тому, вважається, що застосування цих 
пестицидів справді може становити небез­
пеку для здоров’я людини. З іншого боку, 
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використання B. thuringiensis у сільському 
господарстві значно скоротилось застосу­
вання хімічних інсектицидів. І загалом, 
вважається, що заборона біопестицидів  
B. thuringiensis неможлива через велику 
кількість його різноманітних переваг. Од­
нак, штами, що використовуються, мають 
бути дуже добре охарактеризовані (на­
приклад, секвенуванням цілого геному) і 
позначені, щоб надати точну інформацію 
про їх безпеку та усунути будь-яку мож­
ливу небезпеку для здоров’я людини. До 
того ж регулярне розрізнення B. cereus і 
B. thuringiensis є таким самим важливим, 
як і контрольоване застосування біопес­
тицидів. Також вважається, що чітке мар­
кування харчових продуктів, оброблених  
B. thuringiensis, може бути корисним для 
усіх споживачів [17].

Використання Bacillus thuringiensis для 
створення стійких ГМ-культур. Також тре­
ба відмітити, що із швидким розвитком 
технологій генетичної модифікації, кілька 
генів Bt навчилися закодовувати в різно- 
манітні культурні рослини. Тобто виявило­
ся, що токсини Bt Cry є цінним інструмен­
том для регуляції чисельності шкідливих 
комах, особливо у розробці трансгенних 
рослин, які експресують токсини Cry. Ця 
технологія показала величезні успіхи в 
зменшенні використання хімічних інсекти­
цидів. Трансгенні помідори були висаджені 

Фішгофом і могли викликати 50% або, іно­
ді, повну загибель личинок хробака тютю­
нового (Manduca sexta (Linnaeus)). Vaeck 
та ін. розробили ГМ рослини тютюну, що 
призвело до майже 100% смертності личи­
нок M. sexta. Згодом трансгенну техноло­
гію поступово використовували для виро­
щування інших ГМ-культур, як-от бавовна, 
кукурудза, рис і соя. Найважливіше те, що 
екстенсивне вирощування трансгенних 
культур швидко утворилося після того, як 
перша ГМ рослина була успішно комерціа­
лізована в 1996 р. На сьогодні ГМ-культу­
ри та дерева, що охоплюють приблизно  
200 млн га, широко вирощуються як у краї­
нах, що розвиваються, так і в розвинених 
країнах. Як свідчить досвід, вирощування 
таких рослин є достатньо безпечним, але 
ще і досі викликає багато питань та дис­
кусій [15].

Інсектициди на основі грибів. За остан­
ньою оцінкою науковців у світі існує від 
1,5 до 5,1 млн видів грибів і приблизно 
від 750 до 1000 з них є ентомопатогенами, 
що відносяться до понад 100 родів. Тому 
гриби-ентомопатогени становлять найбіль­
шу кількість таксонів, які є патогенами ко­
мах. Найважливішими їх представниками 
є: Metarhizium, Beauveria, Entomophthora, 
Zoophthora, Verticillium, Paecilomyces, Acre
monium та багато інших (рис. 2) [4; 11; 
18–20].

Рис. 2. Основні представники ентомопатогенних грибів
Примітка: сформовано автором.
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Це найпоширеніші серед грибів, які ви­
користовуються у сільському господарстві 
проти шкідливих фітофагів як біопестици­
ди, та мають широкий діапазон хазяїв, що 
включає в себе такі різноманітні групи, як-
от коники, попелиці та жуки [18–20].

Механізм дії ентомопатогенних грибів. 
Більшість грибів-ентомопатогенів мають 
контактний спосіб дії. Вони можуть по­
трапляти в тіло комах безпосередньо кон­
тактуючи з його покривними стінками, але 
також і через шлунково-кишковий канал, 
продихи, рани тощо. Адгезія є найваж­
ливішою передумовою для інфікування. 
Цей процес передбачає хімічну й фізичну 
взаємодію епікутикули комахи та спори 
гриба. Наприклад, повітряні спори деяких 
ентомопатогенних грибів контактують там, 
де вони просто потрапляють на поверхню 
комах, тоді як зигоспори Coelomycetes вияв­
ляють свого хазяїна за допомогою хемотак­
сису. Адгезія зазвичай досягається шляхом 
секреції ферментів, що руйнують кутикулу, 
разом із слизом, який взаємодіє з епікути­
кулярними восками та змінює їх. Це та­
кож допомагає розпізнавати хазяїна і діє як 
цементувальна речовина для збудника та 
його «субстрату». Під час проникнення ви­

робляється низка ферментів, що руйнують 
кутикулу. Три найважливіші класи таких 
ферментів: ліпази, протеази та хітинази, 
які руйнують епікутикулярний віск, за 
яким йде білково-хітинова матриця і крім 
цього, трипсин, хімотрипсин, еластази, ко­
лагенази та хімоеластази також відіграють 
роль у процесі проникнення. Після адгезії 
патогенні гриби проникають всередину 
комахи й уражують її завдяки утворенню 
різноманітних інфекційних структур, по­
заклітинних ферментів або появою ток­
синів, які, тим чи іншим чином, вбивають 
комах. Точний механізм варіюється від 
виду до виду ентомопатогена. Схему за­
раження, розмноження та розповсюджен­
ня ентомопатогенних грибів зображено  
на рис. 3.

Після проникнення всередину комахи 
гриб завжди починає швидко розмножу­
ватися і намагається подолати імунну від­
повідь у гемоцелі тіла комах за допомогою 
різних механізмів, наприклад: а) утворен- 
ня окремих тіл гіф шляхом поділу гіф, які 
не є такими антигенними, як гіфи; б) вироб- 
лення токсинів деякими представниками 
Deuteromycetes, як-от Beauveria та Meta
rhizium; в) розвиток безстінкового прото­

Рис. 3. Зараження, розмноження та розповсюдження ентомопатогенних грибів
Примітка: сформовано автором.
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Гриби порядку Entomophthorales заражають переважно завдя-
ки великим липким конідіям, що проникають безпосередньо в 
кутикулу, а Hypocreales інфікують дрібними конідіями, які утво-
рюють апресорії. Спори Ascosphaera також малі, потрапляють 
орально та уражують через кишковий епітелій.

Більшість представників Hypocreales і Onygenales ростуть і 
розмножуються через утворення гіф, а Entomophthorales про-
ліферують через протопласти.
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Безстатеві конідії грибів Entomophthorales і статеві аскоспори 
Hypocreales переважно примусово виділяються з поверхні 
трупів, тоді як (дуже великі й товстостінні) статеві спори гри-
бів Entomophthorales і безстатеві конідії Hypocreales пасивно 
звільнюються. Ascosphaera виробляє лише статеві спори, які 
виділяються пасивно.
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та розповсюдження 
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пласта Coelomycetes та Entomophthorales у 
гемоцелі, які не розпізнаються хазяїном. 
Уражені грибами комахи мають такі фізіо­
логічні симптоми, як судоми, відсутність 
координації, аномальне положення та роз­
правлення інфікованих крил. Ці поведінко­
ві зміни супроводжуються смертю комахи 
[19–22]. Загалом, механізм їх дії засно­
ваний на здатності проникати в організм 
комахи через кутикулу. Всі білки, хітин та 
ліпіди кутикули розкладаються під дією 
ферментів гриба і його міцелій проростає в 
порожнину тіла комах, що спричиняє мікоз 
та загибель фітофага [18].

З іншого боку, комахи також розвинули 
низку механізмів, щоб захищатися від по­
дібних збудників захворювань, тому необ- 
хідно звертати увагу на інтегровані схеми 
захисту від фітофагів шкідників, які зас­
новані на комплексній дії на нього. На- 
приклад, ентомопатогенні гриби та пести­
циди можна використовувати в програмах 
інтегрованої боротьби зі шкідливими ко­
махами (IPM — integrated pest control), 
розглядаючи гриб як важливий агент бо­
ротьби з ними. Beauveria bassiana легко 
використовується разом з іншими хіміч­
ними інсектицидами (наприклад, речо­
вини із групи хлоронікотинілів, такі як 
імідоклоприд) та забезпечує синергічний 
ефект у регуляції чисельності білокрилки 
тютюнової (Bemisia tabaci (Gennadius)). 
Це дає можливість знизити токсичне на­
вантаження шляхом зменшення кількості 
внесеної хімічної речовини та подовжити 
інсектицидну дію за рахунок зараження 
мікозом більшого кола комах. Однак біо­
інсектициди на основі грибів ніколи не  
слід використовувати разом із будь-якими 
комерційно доступними фунгіцидами (на­
приклад, фосфорорганічні сполуки, азок­
систромбін, флутриафол, тебуконазол,  
карбендазим тощо), оскільки ці комерційні 
фунгіциди є хімічними речовинами, які 
пригнічують ріст міцелію ентомопатоген­
них грибів [21].

Сучасні методи генної інженерії та біо- 
технології безумовно допомагають мані­
пулювати бажаними ознаками ентомо­
патогенних грибів, що лише покращує їх 

біоактивність і спонукає до детального 
вивчення цих грибів із метою створення 
нових та ефективніших препаратів цього 
типу. Нині вдосконалене широке вироб­
ництво грибів й існує велика кількість ко­
мерційно доступних препаратів на основі 
таких мікроорганізмів [22]. Основними 
комерційними препаратами мікобіокон­
тролю (або на основі їх метаболітів) є 
«Requiem Ec», «Metronome Ec», «Velifer», 
«Met52 EC» (виробників Bayer, BASF 
та Novozymes), а також «Mycotrol WP», 
«Naturalis», «BioBlast», «Vertalec», «Green 
Muscle», «Meta guard», «Ентоцид», «Мета­
вайт», «Хетомік», «Боверин», «АгріІнсек­
та» тощо.

Завдяки тому, що ентомопатогенні 
гриби мають ширший спектр хазяїнів, ніж 
інші агенти біологічного контролю (відо­
мо, що вони заражають види Lepidoptera, 
Hemiptera, Coleoptera та Diptera) вони по­
всюдно використовуються у всьому світі.

Ентомопатогенні гриби можна виділити 
безпосередньо з різних природних об’єктів 
(як-от комахи-хазяїна, ґрунт, мульча та 
рослини), використовуючи селективні се­
редовища або методи приманки для комах. 
У природі ентомопатогенні Hypocreales 
можна зібрати безпосередньо із комах, які 
загинули, та на яких утворилися спори 
гриба [20; 22].

Вважається, що M. anisopliae є найефек­
тивнішим агентом біологічного контролю 
та застосовується проти жуків, термітів 
і сарани. B. bassiana найефективніше ви­
користовується проти багатьох членисто­
ногих, прямокрилих і лускокрилих шкід- 
ливих комах. Серед усіх грибів перспек­
тивних продуцентів біоінсектицидів (міко­
інсектицидів) є мікроорганізми B. bassiana 
та M. anisopliae становлять 33,9%, Isaria 
fumosorose — 5,8% та B. brongniartii — 4,1% 
відповідно [11].

Ентомопатогенні віруси. З усіх енто­
мопатогенних мікроорганізмів віруси є 
найбільш специфічними. Їм притаманна 
надзвичайна вибірковість патогенної дії, 
тобто здатність уражувати один або де­
кілька видів членистоногих без шкоди для 
інших. Ця їх особливість є теоретичною 
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гарантією безпеки для нецільових організ­
мів. Віруси мають надзвичайну здатність 
до розмноження всередині живої клітини. 
Основними елементами частинки віріону, 
які укладені в білкову оболонку, що нази­
вається капсидом, є гени, що містять ДНК 
і РНК. Специфічні для комах віруси пере­
важно спричиняють високу патогенність 
на стадії гусені у деяких комах. Комахи за­
ражаються шляхом споживання частинок 
вірусу, тоді як інфекція від однієї комахи 
до іншої передається під час спарювання 
та відкладання яєць. Найбільш відомими 
ентомопатогенами є паличкоподібні баку­
ловіруси двох груп — віруси поліедрозів 
та віруси гранульозів. Вони спричиняють 
загибель лускокрилих шкідливих фіто­
фагів бавовника, рису, фруктів та овочів. 
Серед 73 відомих родин вірусів 13 родин 
Baculoviridae належать до ентомопатоген­
них вірусів. Представники цих 13 родин 
виявляють високу патогенність щодо Dip
tera, Hymenoptera, Isoptera, Lepidoptera, 
Neuroptera та Orthoptera. Нуклеополіедро­
вірус (NPV) і грануловірус (GV) є двома 
родами родини Baculoviridae. В Індії про­
водиться успішна боротьба із популяція­
ми Helicoverpa spp. і Spodoptera spp. за до­
помогою NPV у цитрусових, на бавовні, 
какао, кукурудзі, арахісі, бобових, картоплі, 
сорго, тютюні, помідорах та інших овочах 
[11; 24; 25].

Незважаючи на те, що ентомопатогенні 
віруси є ефективними у регуляції чисель­
ності фітофагів, їх складність у масовому 
виробництві, швидка деградація в навко­
лишньому середовищі та висока видова 
специфічність зробили їх менш пошире­
ними серед аграріїв. Однак, останні досяг­
нення в розробці нових клітинних ліній 
комах, придатних для інфікування віру­
сом in vitro; і великий розвиток бакуло­
вірусів, як векторів експресії гетерологіч­
них білків, відчинив двері для розробки 
рекомбінантних вірусних частинок, які 
покращили вірулентність проти низки 
шкідливих фітофагів і мають підвищену 
польову ефективність [24; 31]. Найвідомі­
шими препаратами на основі ентомовірусів 
вважаються «Мадекс Твін», «Хеліковек», 

«Вірин-ЕНШ», «Вірин-АБМ», «Вірин-
ГЯП», «Вірин-ЕКС», «Вірин-ОС».

Біоінсектициди, розроблені на осно­
ві NPV, вважаються чудовою заміною хі­
мічних пестицидів та найкращим варіан­
том для контролю чисельності комах, які 
стають стійкими до хімічних пестицидів. 
Було показано, що стійкі популяції комах 
Helicoverpa zea (Boddie) та Helicoverpa armi
gera (Übner) швидко знищуються подібни­
ми біоінсектицидами. Біоінсектициди, на 
основі бакуловірусів, використовуються 
для регуляції чисельності популяцій пере­
тинчастокрилих і лускокрилих шкідливих 
фітофагів у всьому світі. Наприклад, в Ін­
дії, виробництво NPV у комерційних цілях 
здійснюється на невеликих підприємствах. 
У Хайдерабаді в Міжнародному науково-
дослідному інституті рослинництва для 
напівзасушливих тропіків (ICRISAT) було 
проведено навчання для фермерів щодо 
виробництва вірусу нуклеополіедрозу  
H. armigera (HaNPV). Препарат викорис­
товували у вигляді сирого відфільтро­
ваного екстракту, який вносять на поле.  
В Індії та Непалі, для захисту фермерських 
господарств від фітофагів, у 96 селах були 
створені виробничі підрозділи NPV. Незва­
жаючи на те, що препарати на основі грану­
ловірусу недоступні для вільного продажу 
в Індії, під час досліджень було виявлено, 
що вони дуже ефективні для контролю чи­
сельності з Chilo infuscatellus (Snellen) на 
цукровій тростині та для регуляції кілько­
сті личинок молі діамантової [24].

Роль біоінсектицидів у захисті сіль-
ськогосподарських культур. Розглядаючи 
сільськогосподарські екосистеми, важко 
не виокремити, як основну проблему для 
врожайності та виробництва, збитки, спри­
чинені шкідливими фітофагами та патоге­
нами, що призводить до зниження родю­
чості ґрунту в усьому світі. Біологічний 
спосіб боротьби з комахами-шкідниками 
на сільськогосподарських культурах є од­
ним з екологічно визнаних методів [26]. За 
оптимальних польових умов застосування 
одного біопестициду може бути визнано 
ефективним, але його необхідно додатко­
во покращувати шляхом поєднання кіль­
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кох корисних мікроорганізмів. Вже давно 
було помічено, що шкідливі комахи стають 
стійкими за постійного впливу тих самих 
пестицидів (як хімічних, так і біологічних), 
які постійно використовуються. Тому, іс- 
нує постійна потреба у розробці нових пре- 
паратів, та їх комбінацій, для регуляції чи­
сельності популяції шкідливих фітофагів. 
Існує низка повідомлень щодо високо­
ефективного застосування комбінації біо­
інсектицидів різних типів. Так, наприклад, 
застосування бактерії B. thuringiensis і віру­
су поліедрозу засвідчили високу здатність 
до контролю популяції Colias philodice (Go­
dart) у Каліфорнії. У деяких випадках про­
водили застосування мікробних метаболітів 
разом із патогенними грибами для конт­
ролю популяції Aedes aegypti (Linnaeus) 
і такий синергічний вплив демонстрував 
більш ефективну дію. Багаторазово пока­
зано, що правильна комбінація ентомопа­
тогенів контролює популяцію комах так 
само, як за використання інсектициду, на­
приклад, імідаклоприду. Отже, саме засто­
сування ентомопатогенів, зокрема бактерії, 
гриби та віруси в поєднанні, є найбільш 
перспективним інтегрованим підходом до 
контролю популяцій шкідливих комах для 
сталого сільського господарства [11].

Синтетичні інсектициди використову­
ються переважно як основний метод конт­
ролю чисельності зі шкідливих фітофагів, 
але через швидко виникаючу резистент­
ність більшість із них є неефективними. 
Наприклад, повідомляється, що резистент­
ність комах спричиняє посилення вико­
ристання хімічних пестицидів проти Tuta 
absoluta (Meyrick) у багатьох країнах сві- 
ту — Іспанії, Бразилії, майже по всій Афри­
ці тощо. Так, Туніс зареєстрував 18 нових 
інсектицидів упродовж 2009–2016 рр. піс­
ля інвазії T. absoluta і всі вони виявилися 
неефективними [10; 23; 27; 28]. Інтенсивне 
використання синтетичних інсектицидів 
для регуляції чисельності цієї шкідливої 
комахи в поєднанні з біологічними поси­
лили селективний тиск T. absoluta на стій­
кість до інсектицидів. У Південній Америці 
та Європі виявлено стійкість до звичай­
них інсектицидів, як-от органофосфати, 

піретроїди, картап гідрохлорид, діаміди та 
авермектини [10; 27; 28; 30]. Основні ме­
ханізми їх резистентності сформувалися 
через зміну чутливості мішені та/або поси­
лення детоксикації, залежно від хімічного 
класу застосованого препарату. У Північній 
Нігерії відзначено про резистентність до 
цихалотрину (піретроїду типу II), пропок­
суру та хлорпірифос-метилу через мутацію 
ферменту, що лежить в основі проблем ре­
гуляції чисельності інвазивної шкідливої 
комахи за допомогою пестицидів [29; 30]. 
Також враховуючи високу вартість синте­
тичних пестицидів для фермерів, еволюція 
стійкості до пестицидів значно збільшить 
втрати для фермерів, які й так обмежені 
в ресурсах. Загалом, застосування біопес­
тицидів у інтегрованих системах захисту 
дає можливість стабілізувати екологічну 
рівновагу в агроценозі та істотно зменшити 
кількість хімічних пестицидів задля збере­
ження корисних видів комах та мінімізації 
впливу на навколишнє середовище.

Тому, важливо використовувати роз­
роблені для захисту безпечні для довкілля 
стратегії контролю, які включають такі за­
ходи, як сівозміна, видалення та знищення 
зараженого рослинного матеріалу, вико­
ристання природних для фітофагів воро­
гів (паразитів, хижаків, ентомопатогенів 
тощо), застосування комбінації біоінсекти­
цидів різних типів і вирощування стійких 
сортів рослин. Інтеграція цих методів одне 
із одним та з менш небезпечними для нав­
колишнього середовища інсектицидами є 
важливою основою для регуляції чисель­
ності шкідливих фітофагів без шкоди для 
довкілля. Особливо перспективною аль­
тернативою використанню синтетичних 
пестицидів вважаються ентомопатогенні 
мікроорганізми та їх продукти життєдіяль­
ності.

ВИСНОВКИ
Мікроорганізми мають безліч дієвих 

шляхів для контролю чисельності шкід­
ливих фітофагів, що є дуже ефективними 
для біологічного контролю їх чисельності. 
Наразі існує багато природних ентомопа­
тогенних штамів мікроорганізмів, на осно­
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ві яких виготовляються біоінсектициди. 
Найдослідженішими й широко розповсюд­
женими серед бактерій є представники 
родин Bacillaceae і Streptococcaceae. Най­
поширеніші серед грибів, які використо­
вуються у сільському господарстві проти 
шкідливих фітофагів у якості біопестици­
дів є Metarhizium та Beauveria. Незважаючи 
на всі переваги ентомопатогенних вірусів, 
складність у їх масовому виробництві, лег­
ка втрата властивостей в навколишньому 
середовищі та висока видова специфічність 
зробили їх найменш поширеними серед 

аграріїв. Загалом, вважається найбільш 
ефективним застосування комбінації біо­
інсектицидів різних типів та додаткова 
інтеграція інших методів захисту, як-от 
сівозміна та боротьба із бур’янами.

Розуміння механізмів дії біологічних 
препаратів, залежно від основної його ді­
ючої речовини (мікроорганізму чи про­
дукту його життєдіяльності) може дати 
можливість якісніше та ефективніше їх за­
стосовувати для отримання максимальних 
урожаїв за екологічно чистого вирощуван­
ня рослин.
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