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Резюме. Методом флуоресцентной микроскопии изу-
чены особенности ранних этапов патогенеза, вызванного
штаммами Lecanicillium muscarium с различными страте-
гиями паразитизма, у оранжерейной белокрылки. Пока-
зано, что штаммы, активно выделяющие токсины в куль-
туральную жидкость, колонизируют хозяина медленнее,
чем штаммы, не выделяющие токсины, и характеризуют-
ся предварительным поверхностным ростом на кутику-
ле. Различия между этими штаммами определялись ско-
ростью прорастания конидий и проникновением гриба
через кутикулу, а также скоростью образования блас-
тоспор и интенсивностью колонизации насекомого.

Abstract. Early stages of mycoses cased by the strains
with different strategy of parasitism were studied by the
means of fluorescent microscopy on greenhouse whitefly
larvae Trialeurodes vaporariorum. It was shown that the
toxin-producing strains colonize the host slower as com-
pared to the strains which do not produce toxins. The toxi-
genic strains are characterized by preliminary surface growth
on the cuticle. The two strains are different in the speed of
spore germination and fungal penetration through the cuticle,
as well as the blastospore formation rate and the intensity of
insect colonization.

Введение
Энтомопатогенные грибы рода Lecanicillium

W. Gams at Zare (ранее комплексный вид Verticillium
lecanii (Zimm.) Viegas) имеют важное значение в ре-
гуляции численности природных популяций члени-
стоногих, прежде всего насекомых отряда Homo-
ptera. Такие виды, как L. muscarium, L. longisporum и
L. lecanii успешно используются за рубежом в каче-
стве продуцентов микробиологических препаратов
против сосущих вредителей [Hall, 1981; Kim et al.,
2007; Faria, Wraight, 2007]. Как и многие энтомопато-

генные микромицеты, виды Lecanicillium способ-
ны к образованию инсектицидных метаболитов
[Murakoshi et al., 1978; Claudon, Grove, 1982; Grove,
1984; Soman et al., 2001; Charnley, 2003; Butt et al.,
2009; Митина и др., 2012]. Последние могут не только
ускорять гибель насекомого-хозяина, но и изменять
характер протекания инфекции. В зависимости от
вклада токсинов выделяют две крайние стратегии
развития возбудителей микозов насекомых: токси-
генную и эпизоотийную или ростовую [Борисов,
1990; Воронина, 1997; Kershaw et al., 1999; Charnley,
2003; St. Leger, 2007; Крюков и др., 2011]. В естествен-
ных условиях чаще встречаются штаммы со сред-
ним уровнем вирулентности, низкой токсигеннос-
тью и высокой жизнеспособностью, которые
реализуют эпизоотийную стратегию, обеспечиваю-
щую длительное сохранение инфекции [Борисов,
1990; Борисов и др., 2001]. Более редки высоковиру-
лентные токсигенные штаммы, которые вызывают
быструю гибель насекомого-хозяина без последую-
щего развития длительных эпизоотий [Борисов, 1990;
Яркулов и др., 2006]. Сравнительное изучение мико-
зов, вызываемых штаммами с различной стратегией
на примере гриба Metarhizium anisopliae s.l. позво-
лило выявить незавершённый жизненный цикл для
высокотоксигенных штаммов и неспособность к спо-
руляции на погибших насекомых [Kershaw et al., 1999;
Крюков и др., 2011].

Подобный эффект был установлен и для грибов
рода Lecanicillium: симптомы ранних токсикозов в
результате заражения насекомых из отряда
Homoptera отмечали ряд исследователей [Hall, 1976;
Гиндина и др., 1990; Митина, 1992]. В отдельных слу-
чаях регистрировали гибель насекомых без призна-
ков колонизации гемолимфы [Baird, 1954; Hall, 1976].



504 Г.В. Митина и др.

Установлена корреляция между вирулентностью и
образованием токсинов грибов рода Lecanicillium
[Митина и др., 1997].

В результате недавнего изучения нами вирулент-
ных и токсигенных свойств 36 коллекционных штам-
мов Lecanicillium muscarium были отобраны два
высоковирулентных модельных штамма, один из ко-
торых вызывал обильное конидиальное спороноше-
ние на трупах насекомых и проявлял эпизоотийную
стратегию, а другой — быструю гибель с признака-
ми токсикоза, проявляя токсигенную стратегию при
заражении виковой тли и оранжерейной белокрылки.

Хронологическая последовательность развития
микозов, вызываемых различными видами
Lecanicillium, детально изучена для картофельной
тли Macrosiphum euphorbiae T. [Askary et al., 1999],
западного цветочного трипса Frankliniella
occidentalis P. [Schreiter et al., 1998], японской воско-
вой ложнощитовки Ceroplastes japonicus G. и мяг-
кой ложнощитовки Coccus hesperidum L. [Liu et al.,
2009; 2011]. Процесс инфицирования оранжерейной
белокрылки Trialeurodes vaporariorum West.
(Homoptera: Aleyrodidae) его природным патогеном
Lecanicillium muscarium изучен недостаточно. При
этом оранжерейная белокрылка относится к одному
из наиболее распространённых и опасных вредите-
лей тепличных растений.

Целью данной работы было изучение особенно-
стей патогенных процессов при заражении оранже-
рейной белокрылки штаммами гриба L. muscarium с
различной стратегией.

Материалы и методы
Грибные изоляты. Работа проводилась со штам-

мами Lecanicillium muscarium Vl 24 и Vl 72 (Матери-
алы Государственной Коллекции микроорганизмов,
патогенных для растений и их вредителей, ВИЗР
(WFCC WDCМ №760)).

Штамм Vl 24 изолирован Б.А. Борисовым  в 1985
году из имаго медяницы (Homoptera: Psyllodea) в
Лосиноостровском районе Московской обл. Тек-
стура колоний при росте Vl 24 на среде Чапека пуши-
стая, реверс светло-бежевый, диаметр колоний че-
рез 10 суток роста 34 мм. Размер конидий 6,0–6,5 ґ
2,0–2,1 мкм.

Штамм Vl 72 изолирован в 1999 г. Б.А. Борисовым
из погибшей личинки жимолостной белокрылки
Aleurodes lonicerae (Homoptera: Aleyrodidae) в г. Дол-
гопрудный Московской области. Штамм Vl 72 обра-
зует на среде Чапека колонии бархатистой текстуры
с бежевым реверсом, диаметр колоний через 10 су-
ток роста достигает 39 мм. Размер конидий 3,3–3,6 х
1,5–1,6 мкм.

На агаризованных средах Чапека, Сабуро оба
штамма образуют выпуклые округлые колонии с
ровными краями и с хорошо развитым воздушным
мицелием белого цвета, при пересевах сохраняют
стабильность морфологических признаков. Штам-

мы хранили в криопробирках в глицерине при –80 °С
и на среде Чапека с агаром на косяках при  +4 °С.

При заражении виковой тли штамм Vl 24 проявлял
высокую вирулентность (на уровне 70 %), при этом у
15 % тлей наблюдали гибель с симптомами токсикоза.
При инфицировании тли штаммом Vl 72 вирулент-
ность была 80 %, штамм характеризовался интенсив-
ным обильным конидиальным спороношением, ги-
бель с симптомами токсикоза не наблюдалась.

Видовая идентификация штаммов L. muscarium
проведена на основе секвенирования участка мито-
хондриального гена nad1 [Митина и др., 2013].

Для получения конидий штаммы высевали уко-
лом на агаризованную среду Чапека в чашках Петри
диаметром 9 см и культивировали в течение 7–
10 дней при температуре 26 °C. Конидии смывали
стерильной водой с добавлением Твина-80 (0,025 %)
и использовали для приготовления рабочих суспен-
зий, их титр определяли в камере Горяева.

Тест на патогенность. Вирулентность штам-
мов в отношении оранжерейной белокрылки
T. vaporariorum определяли на личинках 2–3 возрас-
та, находящихся на растениях фасоли [Митина, Со-
корнова, 2013]. Личинок заражали опрыскиванием
споровыми суспензиями штаммов гриба с титром
5·106 спор/мл) из ручного пульверизатора. Учёты
проводили по живым личинкам, поскольку от зара-
жённых грибом личинок часто оставались лишь ос-
татки кутикулы, на 5-е, 8-е и 14-е сутки после зараже-
ния. Опыты проводили дважды в 4 повторностях. В
качестве контроля использовали 0,025 %-ный вод-
ный раствор Твина-80.

Тесты на токсигенность. Изучение инсекти-
цидной активности токсинов, содержащихся в куль-
туральной жидкости и в экстракте из биомассы штам-
мов L. muscarium ,  проводили на личинках
2–3 возраста виковой тли Megoura viciae B. Штам-
мы выращивали в глубинной культуре на пептоно-
глюкозной среде (состав среды в г/л: KH2PO4 — 2,
(NH4) 2SO4 — 1, MgSO4 — 1, глюкоза — 20, дрожже-
вой экстракт — 1, пептон — 10; рН = 6,5), биомассу
отделяли от нативного раствора фильтрованием че-
рез бумажный фильтр «Красная лента» и высушива-
ли при 35 °С. Фильтрат дополнительно центрифуги-
ровали при 14000 оборотов/мин в течение 10 мин для
отделения от бластоспор. Нативный раствор в объё-
ме 0,3 мл наносили на фильтровальные диски в плас-
тиковых чашках Петри диаметром 3 см, на которые
затем подсаживали виковую тлю и учитывали смер-
тность через 2, 4 и 18 часов. Токсины из сухой био-
массы экстрагировали метанолом (1:10) в течение
30 мин в ультразвуковой ванне. Полученный экст-
ракт фильтровали, фильтрат наносили на диск и вы-
сушивали на воздухе до полного испарения метано-
ла, после чего смачивали водой. В качестве контроля
использовали дистиллированную воду.

Световая и флуоресцентная микроскопия. Ли-
чинки белокрылки 2–3 возраста, заражённые штам-
мами L. muscarium Vl 24 и Vl 72, изучали с помощью
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флуоресцентного микроскопа Carl Zeiss Axio Imager
M1. В качестве красителя использовали Calkafluor
White (Sigma). В основу эксперимента положен ме-
тод изучения адгезии и прорастания конидий
Beauveria bassiana на кутикуле гусениц Galleria
melonella [Dubovskiy et al., 2013]. При флуоресцент-
ном методе визуализации прорастающие конидии
отличались более яркой флуоресценцией по сравне-
нию с непроросшими вследствие более высокого
содержания хитина, с которым неспецифически свя-
зывался флуорохром [Monheit et al., 1984; Butt, 1997].

Для инфицирования насекомых диски листьев
фасоли диаметром 1 см, предварительно заселен-
ные личинками белокрылки, погружали в кониди-
альную суспензию (титр 5·106 спор/мл) на 1 минуту,
после чего их переносили в чашки Петри на влаж-
ную фильтровальную бумагу и выдерживали при
температуре 25 °С и постоянном освещении для на-
блюдения за развитием микозов. Листовые диски
отбирали через 3, 6, 13, 19, 24 и 48 часов после зара-
жения, отмывали в 0,01 %-ном Тритоне X-100 и дис-
тиллированной воде от неприкрепившихся к кутику-
ле насекомых конидий и фиксировали в растворе
Карнуа в течение 1,5–2 часов, затем переносили в
96 %-ный этанол и хранили до микроскопирования.
Раствор Calkafluor (0,1 % в воде) наносили непосред-
ственно на диск, выдерживали 1 мин и тщательно
промывали дистиллированной водой от красителя,
удаляя избыток жидкости с помощью фильтроваль-
ной бумаги. При использовании данного подхода
листовые диски становились прозрачными, а личин-
ки белокрылки оставались прикрепленными к лис-
товой поверхности. Образцы предварительно про-
сматривались в световом поле на минимальном
увеличении для выявления личинок. Просмотр гриб-
ных структур и подсчёт конидий проводили в 10 по-
лях зрения на 5–6 личинках.

Результаты
При заражении T. vaporariorum штаммами Vl 24

и Vl 72 было установлено, что оба штамма обладают
сравнительно высокой вирулентностью: смертность
личинок на 8-е сутки после заражения составила 60 %

и 86,3%, соответственно (табл.1). Время гибели 50 %
личинок (ЛТ50) после инфицирования Vl 72 наступа-
ло через 6,2 суток, а после заражения штаммом
Vl 24 — через 7,2 суток. На 4-е сутки после зараже-
ния были заметны внешние признаки микоза на от-
дельных личинках. При этом Vl 72 вызывал развитие
конидиального спороношения и мицелия на 20 %
личинок белокрылки, а Vl 24 только на 2,6 % личи-
нок. Начиная с 7-х суток, на личинках белокрылки,
заражённых Vl 72, развивалась грибная колония диа-
метром 3–4 мм. Мицелиальный рост Vl 24 на зара-
жённых личинках был менее обильным (рис. 1). В
результате токсического действия штамма Vl 24 часть
личинок на 4-е сутки высыхала и желтела. Отдельные
особи становились коричневыми, на них не развива-
лись грибные структуры. При заражении штаммом
Vl 72 не было обнаружено личинок с признаками
токсикоза.

В дальнейшем штаммы были охарактеризованы
по инсектицидной активности токсинов, продуциру-
емых in vitro при росте в глубинной культуре. Све-
жий культуральный фильтрат Vl 24 вызывал 18,5 %
смертности личинок виковой тли через 4 часа после
контакта, а экстракт из биомассы (смесь мицелия и
бластоспор) — 20,0 % (табл. 1). Основными призна-
ками токсикоза, проявлявшимися через 15–20 минут
после начала тестирования, были вялость, судороги
и паралич конечностей. Пожелтение кутикулы раз-
вивалось через 1–2 часа, смертность наступала в
течение 1–4 часов. Через 18 часов после контакта
смертность виковой тли от культурального фильтра-
та Vl 24 возросла до 44,4 %. Такое повышенное ток-
синообразование подтверждает наше предположе-
ние о токсигенной стратегии данного штамма.
Схожие симптомы токсикоза были обнаружены при
испытании экстрактов из мицелия V.lecanii на тле
разных видов и западном цветочном трипсе [Gindin
et al., 1994; Митина и др., 2002].

Штамм Vl 72 проявлял низкую инсектицидную
активность экстракта из биомассы (9,3 % смертнос-
ти личинок), а культуральный фильтрат не вызывал
смертности виковой тли даже через 18 часов после
применения. Отсутствие инсектицидной активности
в культуральной жидкости и экстракте мицелия штам-

Òàáëèöà 1. Âèðóëåíòíîñòü è èíñåêòèöèäíàÿ àêòèâíîñòü òîêñèíîâ øòàììîâ L. muscarium Vl 24 è Vl 72
Table 1. The virulence and insecticidal activity of the toxins from L. muscarium strains Vl 24 and Vl 72

* âèçóàëüíî îòìå÷åííûå ñèìïòîìû ìèêîçà â âèäå êîíèäèàëüíî-ìèöåëèàëüíîãî íàë¸òà ãðèáà íà ïîãèáøèõ îñîáÿõ è
ñèìïòîìû òîêñèêîçà (æåëòûé èëè êîðè÷íåâûé öâåò êóòèêóëû, óñûõàíèå, áåç ïðèçíàêîâ êîíèäèàëüíî-ìèöåëèàëüíîãî íàëåòà).

Штамм 

Доля личинок белокрылки  
с различными симптомами 

на 4-е сутки, % * 

Смертность оранжерейной белокрылки 
по суткам, % 

Инсектицидная активность 
(смертность виковой тли), % 

с признаками 
микоза 

c признаками 
токсикоза 4-е 5-е 8-е 

культу-
ральный 
фильтрат 

экстракт  
из мицелия 

Vl 24 2,6 5,6 8,2 12,5 60,0 18,5 20,0 

Vl 72 19,8 0 19,8 22,8 86,3 0 9,3 

Контроль 0 0 0 1,2 2,5 0,0 6,7 

НСР   0,3 0,5 0,9 0,5 2,5 
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ма Vl 72 дополнительно характеризует его как штамм
эпизоотийного типа.

Возможно, основные различия в инфекционном
процессе, вызываемом штаммами двух типов, про-
исходят на ранних этапах инфицирования (до 3-х су-
ток). Для выявления этих различий было проведено
флуоресцентное микроскопирование заражённых
личинок белокрылки, отобранных на определённые
часы после инфицирования.

Уже через 3 часа после заражения токсигенным
штаммом Vl 24 многочисленные адгезированные
конидии наблюдались по всей поверхности тела на-

Ðèñ.1. Ëè÷èíêè T. vaporariorum íà 7-å ñóòêè ïîñëå çàðàæåíèÿ ìîäåëüíûìè øòàììàìè L. muscarium Vl 24 (A, C)
è Vl 72 (B, D). Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: À, B — 1 ìì; Ñ, D —  0,25 ìì.

Fig. 1. T. vaporariorum larvae on the 7 day after inoculation with the model strains of L. muscarium Vl 24 (A, C)
and Vl 72 (B, D). Scale bar: À, B — 1 mm; Ñ, D —  0.25 mm.

секомого. При заражении эпизоотийным штаммом
Vl 72 наблюдали многочисленные прикрепившиеся
конидии с признаками прорастания. При этом кони-
дии штамма Vl 72 увеличились почти вдвое по срав-
нению с исходными и в среднем составили
6,82х2,95 мкм. Конидии токсигенного штамма Vl 24
увеличились в размерах незначительно.

Различия в уровне колонизации личинок бело-
крылки штаммами двух типов обнаружены, начиная
с 6 часов после заражения (табл. 2). Прорастающие
конидии токсигенного штамма Vl 24 формировали
длинные ростовые трубки, в то же время для эпизоо-

Штамм 
Время после заражения личинок T. vaporariorum, час. 

6 13 19 24 48 

Vl 24 
ростовая 

трубка  
20–30 мкм 

прораста-
ние 

конидий 
больше 

50% 

дальнейшее 
удлинение росто-

вых трубок 

образование отдельных 
аппрессорий, единичное 

внедрение 

рост гиф по поверхно-
сти, образование 
дополнительных 

аппрессорий 

выход гиф из тела 
насекомого в отдельных 

точках, бластоспоры 

Vl 72 
ростовая 

трубка  
5–8 мкм 

биполярное прорас-
тание, образование  

аппрессорий, 
случаи внедрения 

образование аппрессорий 
больше 50 %, множест-

венное внедрение 

выход гиф из тела 
насекомого, массовое 

образование 
бластоспор 

разрастание воздуш-
ного мицелия 

 

Òàáëèöà 2. Ýòàïû ðàçâèòèÿ ìèêîçîâ ëè÷èíîê îðàíæåðåéíîé áåëîêðûëêè ïîñëå çàðàæåíèÿ øòàììàìè L. muscarium
ñ ðàçíûìè ïàòîãåííûìè ñòðàòåãèÿìè

Table 2. The stages of mycoses development on the whitefly larvae after inoculation by the strains of L. muscarium
with different pathogenic strategies
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Ðèñ. 2. Ñâåòîâàÿ ìèêðîñêîïèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ôëóîðåñöåíöèè êóòèêóëû ëè÷èíîê T. vaporariorum ïîñëå çàðàæåíèÿ
ìîäåëüíûìè øòàììàìè L. muscarium Vl 24 (ëåâûé ñòîëáåö) è Vl 72 (ïðàâûé ñòîëáåö). Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà = 3 ìì. A —
ïðîðàñòàíèå êîíèäèé (Co) è ôîðìèðîâàíèå äëèííîé ðîñòîâîé òðóáêè (gt) ÷åðåç 6 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ. Â — ïðîðàñòàíèå
êîíèäèé è ôîðìèðîâàíèå êîðîòêîé ðîñòîâîé òðóáêè ÷åðåç 6 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ. C — ìàññîâîå ïðîðàñòàíèå êîíèäèé
(Co), óäëèíåíèå ðîñòîâûõ òðóáîê (gt), ëàòåðàëüíûé ðîñò ÷åðåç 13 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ. D — áèïîëÿðíîå ïðîðàñòàíèå
êîíèäèé (Co) è îáðàçîâàíèå íåñêîëüêèõ ðîñòîâûõ òðóáîê (gt), íàïðàâëåííûõ ê êóòèêóëå, è âíåäðåíèå ÷åðåç 13 ÷àñîâ ïîñëå
çàðàæåíèÿ. E — ôîðìèðîâàíèå àïïðåññîðèé (Peg) â âèäå óòîëùåíèé íà êîíöå ðîñòîâîé òðóáêè (gt) è âíåäðåíèå â îòäåëüíûõ
ñàéòàõ ÷åðåç 19 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ. F — ìàññîâîå ôîðìèðîâàíèå àïïðåññîðèé (Peg) íà êîíöå êîðîòêèõ ðîñòîâûõ òðóáîê
è âíåäðåíèå ÷åðåç 19 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ. G — ðàçðàñòàíèå îòäåëüíûõ ãèô (Hp) ïî ïîâåðõíîñòè è äîïîëíèòåëüíûõ
îáðàçîâàíèå àïïðåññîðèé (Peg) ÷åðåç 24 ÷àñà ïîñëå çàðàæåíèÿ. H — âûäåëåíèå ìàññû áëàñòîñïîð èç âíóòðåííèõ îðãàíîâ
÷åðåç 24 ÷àñà ïîñëå çàðàæåíèÿ (ïðîñìîòð â ñâåòîâîì ïîëå). I — âûõîä íàðóæó îòäåëüíûõ ãèô (Hp) è áëàñòîñïîð (B) ÷åðåç
48 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ. J — ðàçðàñòàíèå ìèöåëèÿ â ìåñòàõ âûõîäà ãèô è âûõîä áëàñòîñïîð ÷åðåç 48 ÷àñîâ ïîñëå çàðàæåíèÿ.

Fig. 2. Fluorescent microscopy of the cuticle of T. vaporariorum larvae after inoculation with the model strains of L. muscarium
Vl 24 (left column) and Vl 72 (right column). Scale bar — 3 ìì. A — germination of conidia (Co) and formation of a long
germination tube (gt), 6 hours after inoculation. The amount of germinated spores is more then 50 %. Â — germination of conidia
and formation of a short germination tube, 6 hours after inoculation. The amount of germinated spores is more then 50 %. C —
mass germination of conidia (Co), elongation of germ tubes (gt), lateral growth, 13 hours after inoculation. D — bipolar
germination of conidia (Co) and formation of multiple germ tubes (gt), directed to the cuticle, and penetration within 13 hours
after inoculation. E — formation of the penetration pegs (Peg) in the form of nodules at the end of the germ tube (gt) and the
invasion in the individual sites in 19 hours after inoculation. F —  mass formation the penetration pegs (Peg) at the end of short
germ tubes and invasion, 19 hours after inoculation. G — proliferation of the individual hyphae (Hp) on the surface and additional
formation of the penetration pegs (Peg), 24 hours after inoculation. H — release of numerous blastospores out of the internal
organs, 24 hours after inoculation (light mycroscopy). I — appearance of the individual hyphae (Hp) and blastospores (B), 48
hours after inoculation. J — branching of the mycelium in the sites of output of hyphae and blastospores, 48 hours after
inoculation.
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тийного штамма Vl 72 отмечено массовое прораста-
ние конидий с короткими ростовыми трубками (рис.
2А, В). Конидии Vl 72 часто прорастали биполярно и
формировали аппрессории на концах коротких рос-
товых трубках, направленных к кутикуле, отдельные
точки внедрения гриба были обнаружены уже через
13 часов после заражения. Для токсигенной культу-
ры (Vl 24) характерным был поверхностный рост гри-
ба по кутикуле (рис. 2 — C, D). Формирование апп-
рессорий для этого штамма и внедрение в отдельных
точках отмечали на 6 часов позднее. Для эпизоотий-
ного штамма (Vl 72) в это время зафиксировано мас-
совое формирование аппрессорий (более 50%) и
внедрение (рис. 2E, F). Через 24 часа после зараже-
ния штамм Vl 24 образовывал неразветвлённые гифы
на поверхности кутикулы и дополнительные аппрес-
сории. В то же время для штамма Vl 72 были обнару-
жены бластоспоры в гемоцеле личинок (рис. 2 — G,
H). У отдельных личинок наблюдали обрастание го-
ловной части тела насекомого. Завершающий этап
развития микоза для штамма Vl 72 наблюдали через 48
часов после заражения, когда было отмечено разрас-
тание мицелия в местах прорыва кутикулы гифами
гриба. Для Vl 24 в это время наблюдали выход наружу
единичных гиф (Hp) и бластоспор (B) (рис. 2I, J).

Таким образом, эпизоотийный штамм Vl 72 ха-
рактеризовался более быстрой и более интенсив-
ной колонизацией личинок белокрылки по сравне-
нию с токсигенным штаммом Vl 24. Различие во
времени проникновения через кутикулу составило
около 6 часов. Этап формирования бластоспор
внутри тела хозяина после проникновения гиф че-
рез кутикулу для эпизоотийного штамма Vl 72 так-
же был менее продолжительным по сравнению с
токсигенным Vl 24, а многочисленные бластоспо-
ры обнаруживались уже через 24 часа после зара-
жения. Для штамма Vl 24 бластоспоры обнаруже-
ны на сутки позднее — примерно через 48 часов.
Различия по времени выхода грибных структур на
поверхность кутикулы для обоих штаммов не уда-
лось установить, т.к. это очень кратковременный
этап, составляющий всего несколько часов с мо-
мента образования бластоспор. Кратковременность
этого процесса отмечена при изучении патогенеза,
вызванного грибами рода Lecanicillium на различ-
ных сосущих насекомых [Schreiter et al., 1998; Askari
et al., 1999; Liu et al., 2011].

Дальнейшее развитие патогенного процесса про-
исходило на поверхности личинок и характеризова-
лось для штамма Vl 72 обильным разрастанием ми-
целия и формированием конидиеносцев и конидий.
Уже через 72 часа после заражения на личинках были
заметны грибные колонии, а через 96 часов размер
колоний составлял 2–3 мм. Для Vl 24 отмечался бо-
лее слабый грибной рост на поверхности, который
регистрировался визуально через 96 часов после за-
ражения. Цикл развития эпизоотийного штамма Vl
72 на личинках белокрылки составил от 24 до 48 ча-
сов. Это согласуется с данными, полученными Ава-
несовым С.Г. при заражении личинок белокрылки

высоковирулентными штаммами V. lecanii [Аване-
сов, 1987]. Для насекомых с более толстой кутикулой
(C.hesperidum L.) цикл развития патогена составлял
около 120 часов [Liu et al., 2011].

Обсуждение
При сравнительном изучении штаммов

L. muscarium с различными патогенными стратегия-
ми было установлено, что штамм эпизоотийного
типа Vl 72 колонизировал личинок оранжерейной
белокрылки интенсивнее штамма Vl 24 с токсиген-
ной стратегией. У эпизоотийного штамма быстрее
прорастали конидии, и ростовые трубки гриба быст-
рее проникали через кутикулу. Образования блас-
тоспор у Vl 72 также происходило быстрее, а обрас-
тание насекомого грибом на завершающем этапе
инфицирования было сильнее.

Очевидно, что токсигенная стратегия Vl 24 обус-
ловлена действием токсинов, высокая инсектицид-
ная активность которых была обнаружена нами при
тестировании культуральной жидкости этого штам-
ма. Следует отметить, что для большинства ранее
изученных коллекционных штаммов L. muscarium и
Lecanicillium sp. была характерна низкая инсекти-
цидная активность культуральной жидкости и высо-
кая активность экстрактов из мицелия, за которую
отвечали, как было установлено, соединения терпе-
ноидной природы [Митина и др., 2012]. Среди изу-
ченных токсинов грибов рода Lecanicillium сравни-
тельно недавно обнаружены деструксины [Butt et
al., 2009]. И хотя они образуются в более низких кон-
центрациях, чем у видов р. Metarhizium, не исключе-
но их участие в проявлении токсигенной стратегии,
наряду с циклопептидами, органическими кислота-
ми и другими токсинами, продуцируемыми видами
Lecanicillium [Murakoshi et al., 1978; Vey et al., 2001].
Изученные закономерности для штаммов
L. muscarium двух типов действия можно также срав-
нить с различными стратегиями штаммов
M. anisopliae, различающихся по уровню образова-
ния деструкcинов. Штаммы с повышенным образо-
ванием деструкцинов проявляли «токсичную стра-
тегию», вызывая быструю гибель Manduca sexta
(Lepidoptera), но без последующей споруляции, в
отличие от «ростовой стратегии», при которой вы-
соковирулентный штамм активно колонизировал на-
секомое, при этом не образовывал токсины in vitro
и не вызывал симптомы токсикоза у M. sexta [Kershaw
et al., 1999]. Аналогичные данные были получены
при сравнительном анализе штаммов M. anisopliae
s.l. с различными жизненными стратегиями в работе
Крюкова В.Ю. с соавторами [Крюков и др., 2011].

Штамм L. muscarium Vl 24 с токсигенной страте-
гией способен к образованию бластоспор внутри
тела хозяина и к формированию конидий на кутику-
ле. Эти данные отличаются от результатов, получен-
ных при изучении штамма M. anisopliae s.l. токси-
генного типа, который не был способен к споруляции
на погибших насекомых [Крюков и др., 2011]. При
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заражении белокрылки токсичным штаммом важ-
ную роль играет тот факт, что на начальном этапе
инфицирования Vl 24 формирует длинные гифы, раз-
растается по поверхности кутикулы и только после
этого проникает внутрь тела хозяина. Возможно, что
в данном случае развитие мицелиальных структур и
конидий на кутикуле на 4-е сутки происходило за
счёт предварительного разрастания гриба. На спо-
собность к сапрофитному росту грибов рода
Lecanicillium указывает ряд авторов. Так, сапрофит-
ный характер роста L. lecanii до проникновения был
отмечен при заражении личинок картофельной тли
Macrosiphum euphorbiae T., при этом ростовые труб-
ки в кутикуле хозяина регистрировали через 24 часа
после инокуляции, а проникновению предшествова-
ло обильное разрастание ростовых трубок в гифы и
образование плотных колоний на поверхности [Askari
et al., 1999]. При изучении патогенеза, вызванного
L. lecanii на коричневой мягкой щитовке Coccus
hesperidum L. установлено, что при благоприятных
условиях гриб способен одновременно развиваться
и на поверхности, и внутри тела насекомого [Liu et
al., 2011].

Возможно, способность токсигенного штамма
Vl 24 к предварительному сапрофитному росту на
хозяине обеспечивает ему более успешное выжива-
ние в природных условиях по сравнению с высоко-
токсичными штаммами других видов, имеющими,
как следствие повышенной токсичности, неполный
жизненный цикл (например, M. anisopliae s.l.). Од-
нако слабое развитие грибных структур токсигенно-
го штамма на поверхности хозяина снижает вероят-
ность распространения инфекции. Эти особенности
важно учитывать при выборе штаммов, используе-
мых в качестве продуцентов микробиологических
препаратов для защиты растений.
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