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Вирусные заболевания вызывают значительные потери урожая и заметное ухудшение качества
сельскохозяйственной продукции. В настоящее время не существует методов защиты растений от
циркулирующих в агроэкосистемах вирусов непосредственно какими-либо антивирусными препара-
тами, а меры борьбы сводятся к селекции устойчивых сортов, оздоровлению культивированием верху-
шечных меристем, а также к контролю численности насекомых-переносчиков. В обзоре описываются
современные подходы в защите растений от вирусных заболеваний редактированием генома,
регуляцией экспрессии генов растения-хозяина и/или вируса методами РНК-интерференции и форми-
рования искусственного консорциума растений с ризосферными и/или эндофитными микроорганиз-
мами, обладающими комплексной защитной активностью и иммуномодулирующим потенциалом.
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Вирусы – уникальные болезнетворные аген-
ты, способные использовать генетический аппа-
рат хозяина для воспроизводства и рециркуляции
в природе. В силу их патогенных свойств защита
человека, домашних животных, культурных рас-
тений и промышленных микроорганизмов от ви-
русных инфекций относится к одному из важней-
ших вызовов современности [1]. Культурные рас-
тения поражаются не менее чем 450 видами
вирусов [2], многократно уменьшая и ухудшая их
биологическую продуктивность, а также товарные
качества [3, 4]. Вирусная инфекция является одной
из причин “вырождения сорта”, неизбежно проис-
ходящего при возделывании культур без специаль-
ного семеноводства и сортообновления [5]. Аббре-
виатуры вирусных болезней, которые обсуждают-
ся в обзоре, приведены в табл. 1.

Восстановлением генетически запрограмми-
рованного биологического потенциала культуры
и освобождением ее от вирусов в растениеводстве
занимается комплекс семеноводческой инду-
стрии, проводящий мероприятия по химической
и биологической защите растений от вирусов и их
переносчиков, соблюдению агротехники (выбор
сроков посадки и уборки, соблюдение севооборо-
та, борьба с сорняками и др.), а также клоновому
отбору растений, биотехнологическому оздоров-
лению и размножению безвирусного материала в
культуре in vitro [6]. Вместе с тем, современная тех-

нология оригинального семеноводства, например,
безвирусного картофеля, основанная исключи-
тельно на выделении и регенерации безвирусных
апикальных меристем, недостаточно эффективна в
исключении вирусной инфекции. По мере репро-
дукции изначально безвирусный стерильный поса-
дочный материал в полевых условиях (3–5 лет) за-
ражается механическим путем или посредством
повреждения различными переносчиками (пато-
генными микроорганизмами, нематодами и насе-
комыми). Титр вирусных частиц в тканях растений
по мере репродукции культуры неуклонно повы-
шается. В итоге стародавние сорта в коллекциях, а
также образцы, отобранные в частных хозяйствах,
оказываются формирующими определенный ре-
зерват инфекции, в том числе вирусной [7].

В отличие от пестицидов, уничтожающих
грибные патогены и вредных насекомых, в насто-
ящее время отсутствуют эффективные химиче-
ские средства защиты растений против вирусов в
полевых условиях [8]. Вместе с тем, еще в начале
70 гг. 20 в. существенным этапом в развитии хи-
миотерапии как метода, дополняющего биотех-
нологические методы оздоровления растений от
вирусов, явилось открытие антивирусной актив-
ности рибавирина (1,β-D-рибофуранозил-1,2,4-
триазол-3-карбоксамид) [9]. В работе [10] показа-
но, что обработка растений томатов этим соедине-
нием полностью подавляет размножение вируса
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Таблица 1. Аббревиатура вирусных болезней, упоминаемых в обзоре
Вирус бронзовости томата ВБТ Tomato spotted wilt virus TSWV
Вирус мозаики томатов ВТоМ Tomato mosaic virus TоMV
Вирус черной кольцевой пятнистости томатов ВЧКПТ Tomato black ringspot nepovirus TBRSV
Вирус желтой курчавости листьев томата ВЖКЛТ Tomato yellow leaf curl virus TYLCV
Вирус крапчатой мозаики томатов ВКМТ Tomato mottle virus ToMoV
Вирус хлоротичной пятнистости томатов ВХПТ Tomato chlorotic spot virus TCSV
Вирус табачной мозаики ВТМ Tobacco mosaic virus TMV
Вирус погремковости табака ВПоТ Tobacco rattle virus TRV
Вирус некроза табака ВНТ Tobacco necrosis virus TNV
Табачный вирус стрика ТВС Tobacco streak virus TSV
X вирус картофеля XВК Potato virus X PVX
Y вирус картофеля YВК Potato virus Y PVY
М вирус картофеля МВК Potato virus М PVМ
Вирус черной кольцевой пятнистости картофеля ВЧКПК Potato black ringspot nepovirus PBRSV
Вирус метельчатости верхушек картофеля ВМВК Potato mop-top virus PMTV
Вирус скручивания листьев картофеля ВСЛК Potato leafroll virus PLRV
Вироид веретеновидности клубней картофеля ВВКК Potato spindle tuber viroid PSTV
Вирус пятнистости жилок острого перца ВПЖОП Chilli veinal mottle virus ChiVMV
Вирус крапчатости перца ВКП Pepper mottle virus PMV
Вирус мягкой крапчатости перца ВМКП Pepper mild mottle virus PMMoV
Вирус некротического пожелтения жилок свеклы ВНПЖС Beet necrotic yellow vein virus BNYVV
Вирус разрастания жилок салата-латука ВРЖСЛ Lettuce big-vein associated virus LBVaV
Вируса некроза почек арахиса ВНПА Groundnut bud necrosis virus GBNV
Вирусу желтой мозаики фасоли ВЖМФ bean yellow mosaic potyvirus BYMV
Вирус скручивания листьев маша ВСЛМ Urdbean leaf crinkle virus ULCV
Вирус крапчатости клевера ВКК Red clover mottle virus RCMV
Вирус вилта кормовых бобов = Вирус вилта фасоли ВВФ Broad bean wilt virus BBWV
Вирус пятнистости кормовых бобов ВПКБ Broad Bean Strain Virus BBSV
Вирус мозаики вигны ВМВ Cowpea mosaic virus CPMV
Вирус мозаики люцерны ВМЛ Alfalfa mosaic virus AMV
Вирус карликовости кукурузы ВКК Maize rough dwarf virus MRDV
Вирус карликовой мозаики кукурузы ВКМК Maize dwarf mosaic virus MDMV
Вирус желтой пятнистости ириса ВЖПИ Iris yellow Spot Virus IYSV
Вирус огуречной мозаики ВОМ Cucumber mosaic virus CMV
Вирус зеленой крапчатой мозаики огурца ВЗКМО Cucumber green mottle mosaic virus CGMMV
Вирус мозаики тыквы ВМТ Squash mosaic virus SMV
Вирус некротической пятнистости дыни ВНПД Melon necrotic spot virus MNSV
Вирус зеленой крапчатой мозаики киури ВЗКМК Kyuri green mottle mosaic virus KGMMV
Вирус некроза подсолнечника ВНП Sunflower necrosis virus SNV
Вирус кольцевой пятнистости папайи ВКПП Papaya ringspot virus, PRV
Вирус разрастания верхушек банана ВРВБ Banana bunchy top virus BBTV

бронзовости томатов (ВБТ). Мишенью рибавири-
на является фермент, эффективно блокирующий и
предотвращающий только синтез новых вирусных
частиц, поэтому препарат неэффективен против
уже сформировавшихся вирусных частиц. Кроме
того, обнаружен тератогенный эффект рибавири-
на по отношению к человеку [11].

На международном рынке пестицидов суще-
ствует ряд органических препаратов, которые по-

зиционируются производителями как антивирус-
ные. Например, предложены препараты, такие
как Virimox (“Gurudutt Agro Chemicals”, Индия),
который содержит антиоксиданты, подобные ас-
корбиновой кислоте, витамины и минералы, под-
держивающие иммунные реакции растений и ак-
тивирующие синтез лигнина, Virol-H (“Ambience
Fertchem”, Индия), содержащий водный экстракт
трав, и Viriweak (“Jaiveek Agro Biotech.”, Индия),
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активными компонентами которого являются са-
понины [12], а также Kobe (“Onzelivre BV”, Нидер-
ланды), активными веществами которого являют-
ся хризофановая кислота и пигмент лишайника
Xanthoria parietina, паритинин [13]. Механизм
действия этих препаратов основан либо на индук-
ции защитных реакций растений, либо на инсек-
тицидной или фунгицидной активностях, но не
на прямом вирицидном эффекте. Интересна ра-
бота египетских исследователей, в которой отме-
чается прямой, а также опосредованный актива-
цией иммунной системы растений, антивирусный
защитный эффект наночастиц оксида никеля про-
тив вируса огуречной мозаики (ВОМ) [14] и диок-
сида титана против вируса пятнистости кормовых
бобов (ВПКБ) [15].

При разработке мероприятий по защите расте-
ний от вирусов нельзя упускать из виду традици-
онные химические пестициды (бактерициды,
фунгициды, нематициды и инсектициды), дей-
ствующие как регуляторы численности потенци-
альных векторов переноса вирусных частиц. Дав-
но известно, что эффективными векторами мно-
гих фитовирусов являются тли (надсемейство
Aphidoidea), белокрылки (семейство Aleyrodidae),
трипсы (отряд Thysanoptera), нематоды (семей-
ство Trichodoridae) и др. [16–19]. Из-за поврежде-
ния почвенными нематодами Trichodorus sp. и
Paratrichodorus sp. происходит заражение расте-
ний картофеля вирусом погремковости табака
(ВПоТ) [20], а нематодами Longidorus sp. – виру-
сами черной кольцевой пятнистости картофеля
(ВЧКПК) и томатов (ВЧКПТ) [19]. Переносчи-
ком вируса ВОМ может быть фитопатогенный
гриб Rhizoctonia solani [21], вируса некротического
пожелтения жилок свеклы (ВНПЖС) – плазмо-
диофоровый псевдогриб Phoma betae A.B. Frank.
(син. Pleospora betae Bjorl.). Гриб Olpidium brassi-
cae, (Woronin) P.A. Dang, вызывающий ризома-
нию [22], может быть переносчиком вируcа раз-
растания жилок салата-латука (ВРЖСЛ) и вируса
некроза табака (ВНТ) [17, 19]. Вирус метельчато-
сти верхушек картофеля (ВМВК) распространя-
ется зооспорами гриба Spongospora subterranean
(Wallr.) Lagern. [3]. Обнаружена способность
зооспор возбудителя фитофтороза Phytophthora
infestance переносить X-вирус картофеля (ХВК)
[23], а вирус табачной мозаики (ВТМ) сохранял
свою вирулентность по отношению к табаку после
пассирования на мицелии этого оомицета [24].

В качестве основы для антивирусных препара-
тов исследователями особое внимание уделяется
низкомолекулярным биологически активным
молекулам и пептидам, способным активировать
иммунитет растений и уменьшить степень разви-
тия симптомов вирусной инфекции [25, 26]. Эти
соединения по сравнению с пестицидами менее
токсичны, легко утилизируются растениями и
разлагаются в окружающей среде без накопления

вредных веществ [3]. Они могут долговременно
усиливать в растениях иммунитет, защищающий
их от заражения вирусами и другими патогенами,
в том числе могут быть использованы для размно-
жения безвирусных микрорастений. Например,
имеются сведения об эффективном использова-
нии интерферона человека для борьбы с вируса-
ми [27, 28], в том числе ХВК, М-вируса картофеля
(MBK) и Y-вируса картофеля (YBK) на растениях
картофеля [29].

Хитозан и салициловая кислота (СК) нашли
практическое применение в качестве средств за-
щиты растений от вирусов [25, 30–32]. Показана
эффективность хитозана в защите картофеля от
ХВК, YBK, ВТМ, вируса некроза табака (ВНТ),
огуречной мозаики (ВОМ), мозаики люцерны
(ВМЛ), желтой мозаики фасоли (ВЖМФ), вирои-
да веретеновидности клубней (ВВКК) и др. [30, 31].
Использование хитозана способствовало умень-
шению степени развития вирусной инфекции у
растений банана [33], томатов [34] и огурца [35].
Его защитный эффект зависел от концентрации,
степени полимеризации, N-дезацетилирования,
заряда молекулы и природы ее химической моди-
фикации [36]. Механизм защитного эффекта хито-
зана оказался связан с предотвращением распро-
странения вирусов по сосудам флоэмы и плазмо-
десмам растений [31], в том числе благодаря
отложению каллозы в порах клеток ситовидных
трубок [37] и активации растительных рибонукле-
аз [31, 38]. Олигомеры хитозана индуцировали
устойчивость к ВТМ у растений Arabidopsis дикого
типа и нечувствительного к жасмоновой кислоте
мутанта (jar1), но не у растений Arabidopsis (NahG)
с лимитированным синтезом СК [39].

На растениях дурмана Datura stramonium L. вы-
явлено снижение степени пораженности ХВК по-
сле обработки κ/β-каррагинаном (сульфирован-
ный полисахарид) из красной водоросли Ticho-
carpus crinitus [40]. Активацией гидролитических
ферментов, в том числе рибонуклеаз, объясняют
защитный эффект применения динатриевой соли
2-ацетил-4-гидроксикарбонил-метилтио-5-хлоро-
циклопент-4-ен-1,3-диона (β, β'-трикетона) для
обработки листьев табака против ВТМ [41].

Под влиянием экзогенной СК обнаружена
экспрессия растительных рибонуклеаз, РНК-за-
висимой РНК-полимеразы, участвующей в ме-
ханизме антивирусной РНК-интерференции
(РНКи) [38], и, соответственно, накоплении ко-
ротких интерферирующих РНК [42]. Предполага-
ется, что это может приводить к полному исчезно-
вению вируса в растении [43]. Например, под
влиянием СК активность транскрипции РНК-за-
висимой РНК-полимеразы может увеличиваться
более чем в 1300 раз [44], ингибируя репликацию,
транспорт вирусных частиц от клетки к клетке по
плазмодесмам и проводящим сосудам [45]. Обра-
ботка синтетическим аналогом СК – бензотиади-



ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 56  № 6  2020

БИОЛОГИЧЕСКИЕ МЕТОДЫ ЗАЩИТЫ РАСТЕНИЙ ОТ ВИРУСОВ 539

азолом (S-метиловый эфир бензо-(1,2,3)-тиади-
азол-7-карботионовой кислоты), который явля-
ется основой препаратов “BION®” и “Astigard®”
(Syngenta, Швейцария), эффективно уменьшала
степень распространения YВК в растениях тома-
та в течение 7 сут после обработки [46]. Обработ-
ка растений перца Capsicum annuum препаратом
0.5 мM бензотиадиазола индуцировала устойчи-
вость к ВОМ [47]. Точно также обработка аналогом
СК, 2,6-дихлорникотиновой кислотой, восстанав-
ливала у растений линии картофеля NahG-Desire
устойчивость к YВК [48].

Однако несмотря на успешность использования
таких препаратов, следует принимать во внимание,
что описанные выше и другие подобные вещества в
относительно краткий срок утилизируются и/или
разбавляются в растениях, что способствует реин-
фекции, так как вирусные частицы постоянно при-
сутствуют в клетках и репродуцируются, как только
прекращается действие ингибирующего фактора [6,
11]. Так, например, уже к 14 сут после обработки
бензотиадиазолом различия в проявлении болезни
между контрольными и обработанными препара-
том растениями нивелировались [46].

Одним из главных путей борьбы с вирусной
инфекцией можно считать селекцию вирусо-
устойчивых растений. Но, к сожалению, у куль-
турных растений не так много источников генов
иммунитета к вирусам с доминантным типом на-
следования [49, 50]. Например, анализ 178 сортов
картофеля отечественной селекции, проведен-
ный Клименко с соавт. [7], показал, что из них
78.2% не имели ни одного маркера устойчивости
к YВК и только сорта, содержащие в геноме мар-
кер STM0003, сцепленный с геном Rysto, были в
определенной степени ценны для селекции. Гены
Ty-1 и Ty-3, отвечающие за устойчивость томатов к
вирусу желтой курчавости листьев томата
(ВЖКЛТ) оказались генами, кодирующими РНК-
зависимую РНК-полимеразу [51] важный фер-
мент РНКи.

Более эффективными по сравнению с класси-
ческими методами селекции для формирования
устойчивости оказались технологии генной ин-
женерии, когда в геном хозяйственно ценной
культуры (сорта) вводятся гены [52], кодирующие
синтез потенциально антивирусных белков (ин-
терферона и/или рибонуклеаз), белков токсич-
ных для насекомых (белков Cry и Vip бактерии
B. thuringiensis и/или ингибиторов протеиназ) или
капсидных белков (КБ) самого вируса [53, 54], а
также гены, ответственные за функционирование
механизмов редактирования геномов c использо-
ванием систем CRISPR/CasN и РНКи [55]. Вме-
сте с тем, следует отметить, что эффективность
таких трансформаций может быть различна и со
временем неизбежно преодолевается вирусами.
Так, показано, что если трансгенные линии кар-
тофеля, синтезирующие КБ YВК, проявили по-

чти полную устойчивость к соответствующему
вирусу, то синтез растениями КБ вируса скручи-
вания листьев (ВСЛК) приводил к формированию
устойчивости только у 72–96% растений [53].

Другим негативным эффектом массового вы-
ращивания в поле генно-модифицированных
растений является перераспределение видовой
структуры вирусов, которое может приводить к
распространению других, нецелевых, но также
вредоносных инфекций. Так, испанские ученые
[56] показали, что на посевах традиционного
сорта кукурузы преобладал вирус карликовости
(ВКК), в то время как на посевах генно-модифи-
цированной Bt-кукурузы – вирус карликовой
мозаики (ВКМК).

Интересен подход к формированию защиты
растений от вирусной инфекции с использовани-
ем эффекта РНКи, действующей как на тран-
скрипционном – метилирование ДНК, так и на
пост-транскрипционном уровнях посредством
прямой РНКи информационной или вирусной
РНК, опосредованной Dicer-подобными рибону-
клеазами III класса (Dicer-like protein, DCL) и ма-
лыми (короткими) интерферирующими РНК
(миРНК) [57]. Цхан с соавт. [55], показали, что в
растениях линий картофеля, экспрессирующих
генно-инженерную кассету CRISPR/Cas13a, со-
держащую миРНК, комплементарную фрагменту
генома YВК, накапливалось меньше вирусной
РНК, и, соответственно, уменьшалась интенсив-
ность проявления симптомов заболевания. Вместе
с тем, в некоторых случаях подобные манипуля-
ции приводили не только к устойчивости, напри-
мер, томатов к ВЖКЛТ, но и к значительному из-
менению транскриптома растений, у которых не-
которые интегрируемые компоненты негативно
влияли на продуктивность культуры [58]. В то же
время бурно развивающаяся технология редак-
тирования геномов, включающая и компоненты
РНКи, позволяет считать, что использование ком-
плексных систем редактирования на основе, на-
пример, кассеты CRISPR/Cas13 может помочь в
решении задачи подавления репликации вирус-
ного генома в растениях [59].

Перспективность борьбы с патогенами и вре-
дителями, переносчиками вирусов, на основе
РНКи обсуждается также при создании РНКи-
инсектицидов [60, 61], РНКи-фунгицидов [62],
РНКи-нематицидов [63], а также РНКи-вирици-
дов [64, 65]. Пять лет назад (2015) компания Mon-
santo (США) анонсировала выход на рынок пер-
вого инсектицида на основе интерферирующих
РНК [66]. Авторы работы [67] считают, что необ-
ходимо создавать несколько видов таких препа-
ратов или вводить в геном растения целую кассе-
ту, содержащую гены защитных соединений, дей-
ствующих против насекомых, вирусов, и, может
быть, грибных фитопатогенов. Однако такая гро-
моздкая кассета, по нашему мнению, является
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проблемной с точки зрения конструирования, ее
интеграции в растительный геном и сохранности
в нем, а также биобезопасности и вероятности
формирования впоследствии суперрезистентно-
сти у целевых объектов. Такая схема принципи-
ально отличается от защиты растений с помощью
генетической модификации, но требует разработ-
ки методов доставки “РНКи-пестицида” в расте-
ние, защиты РНКи-молекул от ультрафиолетово-
го излучения и смыва дождем [68]. Тем не менее,
имеются удачные работы по созданию устойчи-
вых против вирусной РНК растений, содержащих
РНКи векторы. Так, был сконструирован химер-
ный вектор экспрессии, содержащий три фраг-
мента генов ORF2 вируса картофеля ХВК, гена
протеазы хелперного компонента вируса YВК и
гена КБ вируса скручивания листьев картофеля
(ВСЛК) [69]. Его внедрение в картофель позволи-
ло выделить 20% растений, иммунных ко всем
трем вирусам, вследствие одновременного подав-
ления экспрессии вирусных генов.

Интересны новые идеи по доставке таких
“РНКи-пестицидов”, например, с помощью мик-
росимбионтов целевого вида насекомого [67] или
ризосферных и эндофитных бактерий [70]. В рабо-
те [71] отмечается, что использование эндофитов в
качестве векторов для введения в растения сиг-
нальных молекул является более перспективным,
чем возделывание генетически модифицирован-
ных растений.

Биологический контроль распространения виру-
сов. Создание на современном этапе противови-
русных препаратов для защиты растений, которые
элиминировали бы вирусные частицы, представ-
ляется сомнительным. Заявлено, что биофунгицид
Serifel® (“BASF SE”, Германия) эффективно защи-
щает растения томата от вируса бронзовости тома-
та (ВБТ), а картофеля – от YВК [46]. На Украине
созданы два биопрепарата (“Биогран” и “Бакто-
паслен”) с заявленной противовирусной активно-
стью против МВК. Первый содержит бактерии Azo-
spirillum, фитогормоны, аминокислоты, гуминовые
кислоты, микро- и макроэлементы, а второй – бак-
терии Azotobacter vinelandii, A. chroococcum и лектин
картофеля [72]. Известен препарат Bei Laisi, со-
держащий ауксин-продуцирующий штамм
B. velezensis SNB55, депонированный в коллек-
ции микроорганизмов Китая под номером
CGMCC NO.17315 [73]. Штамм ингибировал
размножение ВТМ, ВЖКЛТ, а также был эф-
фективен для защиты растений огурца от фуза-
риоза, перца – от фитофтороза, риса – от ризок-
тониоза, а также подавлял рост фитопатогенов
Rhizoctonia solani Kuhn и Botrytis cinerea. Анализ
российского рынка показывает, что антивирусные
препараты в классификации биопестицидов Рос-
сийской Федерации вообще не встречаются [8].

Одним из перспективных подходов к созда-
нию новых противовирусных препаратов заклю-

чается в применении штаммов микроорганизмов
с явными инсектицидным или другими биоцид-
ными эффектами для контроля векторов перено-
са вирусов. Например, только в Китайской На-
родной Республике к 2013 г. 85 компаний зареги-
стрировали 132 биопрепарата на основе бактерий
B. thuringiensis [74]. В Индии биопестициды для
борьбы с вредителями занимают около 5% рынка
подобных средств защиты растений. В состав
этих препаратов входят до 15 видов и штаммов
микроорганизмов. Центральный Совет по инсек-
тицидам и регистрационный комитет Индии
(Central Insecticides Board and Registration Com-
mittee) зарегистрировал в 2017 г. 970 микробиоло-
гических препаратов, из которых более 200 со-
держали энтомопатогенные (Lecanicillium lecanii,
Beauveria bassiana, B. brongniartii, Hirsutella thomp-
sonii, Metarhizium anisopliae s.l.) и нематоцидные
(Purpureocillium lilacinum, Pochonia chlamydosporia)
грибы. Основу более тридцати препаратов со-
ставляли бактерии Bacillus thuringiensis subsp.
kurstaki, двенадцати – B. thuringiensis subsp. israel-
ensis, трех – B. thuringiensis subsp. sphaericus (для
борьбы с москитами) [75]. В США зарегистриро-
вано 356 активных ингридиентов биопестицидов,
включающих 57 видов и/или штаммов микроорга-
низмов или их продуктов, направленных против
размножения насекомых, клещей и нематод [76].
В России зарегистрировано не менее 10 биоин-
сектицидов, содержащих в том числе штаммы
B. thuringiensis, наибольшую известность из которых
имеет биопрепарат “Битоксибациллин” (B. thuring-
iensis var. thuringiensis, “СибБиоФарм”, Россия).

Биоцидная активность ризосферных и эндо-
фитных бактерий позволяет предположить, что
эти микроорганизмы, благодаря продукции ими
антибиотических веществ, проявляют антивирус-
ную активность опосредовано, так как фитопато-
генные бактерии, грибы, нематоды и насекомые-
вредители, как уже отмечено выше [3, 16–23], мо-
гут быть векторами-переносчиками большого
числа вирусных инфекций растений. Многократ-
ное уменьшение степени поражения растений
свеклы ВНПЖС после их обработки препаратом
бактерий B. amylolequifaciens в работе [22] объяс-
няется снижением пораженности грибом Phoma
betae, возбудителем зональной пятнистости или
фомоза. Обнаружено, что изолят B. subtilis ВS3A25
и его культуральный фильтрат сдерживали разви-
тие ВОМ в растениях томата, угнетая развитие
бахчевой тли Aphis gossipi, являющегося перенос-
чиком этого заболевания [77], что может быть
связано как с афицидностью сурфактинов, выра-
батываемых бактериями [78, 79], так и с запуском
под влиянием бактерии защитных механизмов
растений против насекомого и/или вируса [79, 80].
Колонизация внутренних тканей лука эндофит-
ным грибом Hypocrea lixii (F3ST1) достоверно
уменьшала титр частиц вируса желтой пятнисто-
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сти ириса (ВЖПИ) в растениях, снижая их повре-
жденность основным его переносчиком – трип-
сом Thrips tabaci Lind. [81].

Достаточно активно проводится оценка влия-
ния стимулирующих рост растений микроорга-
низмов (СРРМ) на проявление в растительной
ткани вирусной инфекции, а также распростра-
нение и накопление вирусов. В 1966 г. [82] было
описано, что инъекция в ткани табака сорта Сам-
сун NN убитых клеток P. syringae способствовала
уменьшению симптомов мозаики, вызванной
ВТМ. Обработка семян коровьего гороха (вигны)
Vigna unguiculata суспензией клеток штаммов бак-
терий B. pumilus T4 и B. subtilis GBO3 увеличивала
их всхожесть, уменьшала симптомы поражения
растений вирусом мозаики (ВМВ) на 42% и 41%,
соответственно, в особенности при совместном
применении, а также восстанавливала их рост [83].
Совместное применение штаммов P. putida 89B-61
и Serattia marcescens 90-166 [84], а также штаммов
S. marcescens 90-166 и B. pumilus SE34 [85] для об-
работки семян огурца и томатов развивало устой-
чивость у проростков к ВОМ и заметно уменьша-
ли степень проявления болезни. Впервые систем-
ность развития защитных механизмов растений
против вирусной инфекции была показана после
сложной последовательной инокуляции первого
и второго листьев огурца бактерией P. lachrymans,
а третьего листа – вирусом ВОМ [86]. Обработка
хлопчатника суспензионной культурой изолятов
Bacillus spp. из ризосферы и тканей растений эф-
фективно защищала растения от табачного виру-
са стрика (ТВС), уменьшая титр частиц вируса в
тканях [87]. Ризосферные штаммы бактерий
B. amyloliquefaciens FZB24 и FZB42 [88], а также
штаммы B. pumilus EN16 и B. subtilis SW1 [89], вне-
сенные в почву, способствовали меньшему про-
явлению симптомов ВТМ на листьях табака и
уменьшению содержания вирусных частиц в тка-
нях. Сотрудниками Всероссийского НИИ карто-
фельного хозяйства РАСХН [90] предложено об-
рабатывать безвирусные миниклубни пред посад-
кой в грунт 1%-ной суспензией бактериального
препарата “Экстрасол” на основе ризосферных
бактерий штамма B. subtilis Ч13 для защиты рас-
тений, в том числе и от вирусов. В обзоре [91] по-
дробно описан терапевтический эффект СРРМ
на растения, размножающиеся клонированием,
который проявлялся в лучшей их приживаемо-
сти, защите от стрессовых факторов окружаю-
щей среды абиотической и биотической приро-
ды, в том числе и от вирусной инфекции.

Обработка растений P. fluorescens CHAO инду-
цировала системную защиту табака от ВНТ [92], а
черного маша (Vigna mungo) – от вируса скручива-
ния листьев маша (ВСЛМ) [93]. Обработка почвы
и семян перца горького (Capsicum annuum) клет-
ками B. cereus (I-35) и Stenotrophomonas sp. (II-10)
подавляла развитие вируса ВТМ и вируса пятни-

стости жилок острого перца (ВПЖОП) [94]. Об-
работка растений перца клетками почвенных
дрожжей Pseudozyma churashimaensis индуцирова-
ла устойчивость к ВОМ, вирусу крапчатости пер-
ца (ВКП), вирусу мягкой крапчатости перца
(ВМКП) и вирусу вилта кормовых бобов (фасоли)
(ВВФ) [95]. В условиях закрытого грунта растения
томата, обработанные СРРМ, поражались ВОМ на
32–58%, тогда как контрольные – на 88–98% [96].

Предобработка почвы перед посевом табака
ризосферной бактерией P. putida A3 уменьшала
степень поражения растений ВТМ по сравнению
с контрольными, также как и после посева [96].
Выявлено, что клетки P. putida A3 [97] и B. pumi-
lus [98] разрушают частицы вируса в соке из ли-
стьев табака, инфицированных ВТМ. Таким обра-
зом, в этих работах показана не только способ-
ность стимулирующих рост растений бактерий из
родов Pseudomonas spp. и Bacillus spp. подавлять не-
посредственно вирусную инфекцию, но и опосре-
довано стимулировать их защитные механизмы.

В работе [99] штамм бактерий Bacillus sp. SJ ис-
пользовали для подавления ВТМ, внося в почву
108 кл./г или кл./л сухого или жидкого препарата.

Выявлено, что некоторые штаммы эндофит-
ных бактерий имеют широкий круг растений-хо-
зяев. Так, штамм B. amyloliquefaciens 5В6, выде-
ленный из листьев вишни, защищал растения таба-
ка Nicotiana benthamiama и перца от ВОМ, ВВФ и
ВКП [100]. Показана возможность применения
препарата на основе штамма бактерий Bacillus DAI-
JU-SIID2550 или его мутанта (4 × 109–10 КОЕ/г)
[101] для борьбы с различными вирусными ин-
фекциями: ВТМ, ВМКП, ВТоМ, вирусом некро-
тической пятнистости дыни (ВНПД), вирусом зе-
леной крапчатой мозаики огурца (ВЗКМО) и виру-
сом зеленой крапчатой мозаики киури (ВЗКМК).
Обработка почвы при выращивании томатов
клетками штамма Streptomyces pactum Act12 умень-
шала содержание вирусных частиц ВЖКЛТ в рас-
тениях и увеличивала урожайность культуры [102].
При обработке растений дурмана Datura metel
препаратом, содержащим штаммы Streptomyces,
обнаружили высокую эффективность защиты
против ВТМ [103]. В работе [85] сообщается, что
обработка семян томатов спорами штаммов бак-
терий B. amyloliquefaciens 937a, B. subtilis 937b и
B. pumilus SE34 индуцировала устойчивость рас-
тений к ВКМТ.

Бактерии рода Bacillus используются для защи-
ты растений от вирусных инфекций также в со-
ставе с другими видами микроорганизмов, или/и
в смеси с биологически активными природными
или химическими веществами, растительным ма-
териалом и минеральными компонентами. На-
пример, была продемонстрирована возможность
придания устойчивости растениям томатов, пер-
ца, дыни, арбуза, сахарной свеклы, табака, араби-
допсиса, огурца, ладанной сосны, кайенского
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перца и чой сумы (Brassica rapa subsp. Chinensis) не
только к грибным и бактериальным фитопатоге-
нам, но и к вирусам при использовании препара-
тов, содержащих несколько видов бактерий рода
Bacillus: B. amyloliquefaciens, B. subtilis, B. pasteurii,
B. cereus, B. pumilus, B. mycoides и B. sphaericus
[104]. В работе [85] было обнаружено, что ком-
плекс B. amyloliquefaciens IN937a и B. pumilus IN937b
защищал растения огурца от ВОМ. Обработка эти-
ми бактериями семян томатов перед посевом
уменьшала поражение вирусом крапчатой мозаики
(ВКМТ), а препаратами двойных комбинаций
бактерий, включающих штаммы B. subtilis GB03 и
B. pumilus SE34, или B. amyloliquefaciens IN937a,
или B. subtilis IN937b, или B. pumilus INR7, или
B. pumilus T4 эффективно защищала от ВОМ
[85]. В работе авторы [105] показали высокую
эффективность применения культуральных филь-
тратов консорциума бактерий B. circulans, P. fluo-
rescens и гриба Trichoderma harzianum для защиты
растений томатов от ВТоМ. Сообщается также,
что применение препарата, содержащего кон-
сорциум штаммов B. licheniformis MML2501 +
+ Bacillus sp. MML2551 + P. aeruginosa MML2212 +
+ S. fradiae MML1042, существенно уменьшало
поражение растений подсолнечника вирусом не-
кроза (ВНП) [106], а дополнительное введение
штаммов Streptomyces sp. PM5 и Trichothecium rose-
um MML005 усиливало этот защитный эффект
[106]. Обработка семян папайи и томатов консор-
циумом штаммов B. amyloliquefaciens IN937a,
B. pumilus SE34 и B. pumilus T4 способствовала в
последующем защите растений от вирусов коль-
цевой пятнистости (ВКПП) и хлоротичной пятни-
стости (ВХПТ), соответственно. Сложный микро-
биологический состав с общей конечной концен-
трацией 109 кл./мл, содержащий культуральную
жидкость стрептомицетов (Streptomyces) и гриба
Paecilomyces lilacinus, споры цианобактерий, гриб
Aspergillus niger, смесь в определенных пропор-
циях клеток и спор штаммов Bacillus spp. (B. sub-
tilis, B. licheniformis, B. megaterium, B. mucilaginosus,
B. polymyxa, B. cereus, B. laterosporus и B. brevis) и
энтомопатогенный гриб Metarhizium anisoplia, за-
щищал растения табака от ВТМ [107].

Для защиты семян, почвы и вегетирующих
растений от ВТМ предложена их обработка со-
ставом на основе штаммов бактерии Pseudomo-
nas sp. C-0176A V, Bacillus sp. BS-0017AV и дрож-
жи Schizosaccharomyces sp. 2. [108]. Дополнитель-
но в состав препарата могут вводиться протеаза,
какой-либо органический субстрат и альгинаты.
Так, препарат, содержащий клетки бактерии
P. fluorescens (изолят о. Ява, Индонезия) и хито-
зан, подавлял развитие вируса мозаики тыквы
(ВМТ) на растениях огурца [35], а обработка сме-
сью хитозана с консорциумом бактерий Pseudo-
monas sp. (206(4) + B-15 + JK-16) усиливала за-
щиту растений томатов от ВЖКЛТ [34].

Обработка в условиях закрытого грунта расте-
ний фасоли Vicia faba L. консорциумом из штам-
мов P. fluorescens FB11 и Rhizobium leguminosarum
bv. viceae FBG05 индуцировала у растений устой-
чивость к ВЖМФ [109]. В другой работе [110] при-
менение R. leguminosarum bv. viceae уменьшала по-
раженность растений фасоли ВЖМФ на 36.6% по
сравнению с необработанными. Использование в
полевых условиях консорциума P. fluorescens и
Rhodotorula sp. защищало растения картофеля от
YВК и увеличивало их продуктивность [111], точ-
но так же, как и обработка посадок картофеля
суспензией клеток штамма B. vallismortis EXTN-1
защищала от вирусов YВК и ХВК [112]. На обрабо-
танных штаммом P. fluorescens CHA0 почвах расте-
ния N. glutinosa, N. tabacum ‘Xanthi nc’ и N. tabacum
‘Burley 63’ в течение 6-и недель были защищены
от инфицирования ВТМ [113]. Выделенные из ри-
зосферы томатов штаммы P. fluorescens (CoP-1,
CoT-1, CHAO) в отдельности и в смеси эффектив-
но уменьшали симптомы ВБТ на растениях тома-
та [114], изоляты Pseudomonas spp. (P. fluorescens,
P. putida, P. aeruginosa и P. taiwanensis) и Bacillus spp.
способствовали защите растений папайи от виру-
са кольцевой пятнистости (ВКПП) [115]. Комби-
нирование в одном препарате хитина и штамма
P. fluorescens CHAO позволила индуцировать у
растений банана системную устойчивость к виру-
су разрастания верхушек (ВРВБ) [33]. Предложен
жидкий препарат, содержащий сложную смесь ли-
зата бактерий B. cereus, водные экстракты различ-
ных видов шлемника (Radix astragali, R. scutellariae,
R. paeoniae rubra, R. glycyrrhizae, R. pulsatillae,
R. rehmanniae, R. bupleuri, R. isatidis и R. salviae mil-
tiorrhizae), мушмулы (Folium eriobotryae и F. isatidiss)
и жимолости (Flos lonicerae и F. carthami), а также
культуральную жидкость стрептомицетов (yellow-
bird streptomycete seed liquor и yellow purple strepto-
mycete seed liquor) и Trichoderma spp. [116]. Указы-
вается, что его противовирусный эффект дости-
гается благодаря наличию протеазы и амилазы в
лизате бактерий, а также различных антибиоти-
ков, синтезируемых используемыми микроорга-
низмами. В другой работе [117] для защиты расте-
ний от ВТМ, а также от насекомых, грибных и
бактериальных болезней предлагается использо-
вать микробиологическое удобрение, состоящее
из смеси бактерий B. licheniformis, B. mucilaginous,
B. subtilis и B. thuringiensis, включающее, в том чис-
ле, порошок из стеблей растений, спиртовую дро-
бину, сульфат кальция, хлорид магния и дигидро-
фосфат калия. Для борьбы с ВОМ, ВТМ и YВК
предложен многокомпонентный состав [118], со-
держащий наносеребро, метил-α-нафтил ацетат,
фосфат калия, глицериды, цитрат железа, эте-
фон, поверхностно активные вещества, дихлор-
метан, гуминовые кислоты, α-нафтилуксусную
кислоту, экстракт герани и агрономически цен-
ные штаммы бактерий, в том числе, клетки бак-
терий B. licheniformis.
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Внеклеточные нуклеазы (РНКазы) бактерий как
эффективный компонент антивирусных биопрепа-
ратов. Геномы большинства вирусов, поражаю-
щих растения, представлены одноцепочечной
РНК [119], и можно предположить, что некоторые
вырабатываемые бактериями ферменты, разруша-
ющие РНК, будут оказывать негативное влияние
на распространение вирусов в растительных тка-
нях. В связи с этим для защиты растений от вирус-
ной инфекции представляет интерес разработка
биопрепаратов на основе ризосферных и эндофит-
ных бактерий с высокой РНКазной активностью
или же препарата самой РНКазы [98], а также со-
здание генно-модифицированных форм микро-
организмов с внедренным геном нуклеаз [120].
В настоящее время известно более 20 внеклеточ-
ных РНКаз, продуцируемых бактериями B. subti-
lis, B. amyloliquefaciens, В. intermedius, B. pumilus,
B. licheniformis, B. circulatis и B. thuringiensis, кото-
рые названы в зависимости от вида бактерий бар-
назами, биназами, балифазами или бальназами
[121–123]. Оказалось, что бактериальные РНКазы
имеют практическое значение для медицины, по-
скольку они способны оказывать противовирус-
ное, мутагенное и антимутагенное, мембрано-
тропное, цитоксическое и даже противоопухоле-
вое действия [124].

Уже более 45 лет назад было обнаружено, что
обработка растений панкреатической РНКазой
способствует снижению развития вирусной ин-
фекции [125]. Затем сообщалось о возможности
использования бактериальной эндонуклеазы для
оздоровления картофеля от вирусов [126]. Пока-
зана положительная корреляция между активно-
стью РНКазы в растениях разных сортов карто-
феля и их вирусоустойчивостью [120].

Эндофитные штаммы бактерий также способ-
ны синтезировать РНКазы. Так, например, 73%
эндофитных изолятов рода Bacillus, 27% изолятов
Paenibacillus, 30% Enterobacteriaceae, а также пред-
ставители Cronobacter, Pantoea, Microbacterium и
Staphylococcus, выделенные из тканей растений се-
мейства Cucurbitacea, обладали РНКазной актив-
ностью [127]. На основании этого применение пре-
паратов бактерий Bacillus может быть перспектив-
ным для защиты растений от вирусной инфекции.

Относительно недавние исследования также
демонстрируют потенциальную эффективность
применения бактериальных РНКаз для инактива-
ции РНК-содержащих вирусов в растениях [128].
Так, РНКаза B. pumilus, нанесенная на поверх-
ность листьев растений картофеля, подавляла
развитие симптомов, вызванных инфицирова-
нием YВК и МВК, а также уменьшала поражен-
ность растений гороха вирусом крапчатости кле-
вера (ВКК) [129]. При обработке растений табака
раствором 100 мкг/мл РНКазы бактерии B. pumilus
до 94% растений проявляли невосприимчивость
к ХВК [98]. Фермент с молекулярной массой

75.6 кДа, выделенный из культурального филь-
трата B. cereus ZH14 и идентифицированный как
РНКаза, ингибировал репликацию ВТМ в соке
растений табака [130]. В работе [131] было обнару-
жено, что обработка посадок картофеля сорта
“Удача” суспензией клеток штаммов бактерий
B. subtilis 26Д и B. thuringiensis ВКПМ-5689, про-
дуцирующих РНКазы, уменьшала степень ин-
фицирования растений МВК с 60% в контроле до
18% на участках, обработанных микроорганизма-
ми. При этом наиболее эффективным было ис-
пользование комбинированного биопрепарата на
основе штаммов B. subtilis 26Д, B. thuringiensis
ВКПМ-5689 и B. thuringiensis ВКПМ-6066, умень-
шающего титр YВК в растениях картофеля более
чем в 2 раза по сравнению с контролем [132]. Обна-
ружено, что сами бактериальные барназы могут за-
щищать растения не только от вирусной инфек-
ции, но и подавлять развитие других болезней, на-
пример, фитофтороза на растениях табака [133].

В Российской патентной базе имеется несколь-
ко патентов, в которых описано использование
бактерий рода Bacillus или продуцируемых ими со-
единений для ингибирования размножения фито-
вирусов. Так, согласно патенту РФ № 2542480, бак-
терии B. pumilus и B. amyloliquefaciens предлагаются
в качестве источников для выделения РНКаз, по-
давляющих развитие ХВК у табака [98]. Обработка
вегетирующих растений или семян ферментным
препаратом РНКазы, выделенной из метаболитов
B. pumilus, увеличивала количество здоровых рас-
тений табака, картофеля и томатов при искус-
ственном заражении их ХВК, а растений клевера,
гороха, вики, люцерны и фасоли – ВКК.

Известны данные о том, что введение гена бак-
териальной РНКазы в геном растений подавляет
развитие вирусной инфекции [134]. У растений
картофеля, экспрессирующих бактериальную нук-
леазу S. marcescens, наблюдалась высокая устойчи-
вость к вирусам [135]. Растения сои, экспрессирую-
щие ген рибонуклеазы PAC1 из дрожжей Schizo-
saccharomyces pombe, проявляли устойчивость к
широкому спектру вирусных заболеваний [136].
Введение в геном табака генно-инженерной кон-
струкции CRISPR/Cas13a, содержащей ген VI-A
рибонуклеазы II типа, способной распознавать и
расщеплять одноцепочечные РНК, эффективно
уменьшало степень поражения GFP-вирусом тур-
непса [58]. Недавние исследования демонстрируют
способность искусственных РНКаз инактивиро-
вать РНК-содержащие вирусы расщеплением их
РНК и нарушением формирования КБ [128]. С ис-
пользованием гена барназы из бактерии B. amylo-
liquefaciens в растения табака была внедрена ген-
ная конструкция, позволившая сформировать
невосприимчивость к австралийскому штамму
ВЖКЛТ у более чем трети регенерантов [137].

Индукция эндофитами компонентов фитоимму-
нитета к вирусам. В научной литературе встреча-



544

ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 56  № 6  2020

МАКСИМОВ и др.

ется небольшое число публикаций, посвященных
индукции СРРМ системной устойчивости расте-
ний против фитовирусов. Выделяют три основ-
ных типа устойчивости растений к вирусам: поле-
вую устойчивость, локализованную сверхчув-
ствительность и крайнюю устойчивость [17].
Показано, что гены Nctbr и Nytbr картофеля де-
терминируют в растениях сверхчувствительные
реакции, характеризующиеся некрозом и нару-
шением системного передвижения вирусных ча-
стиц YВК. Интересно, что мутация в вирусном
гене Hc-pro, ответственном за вирулентность
YВК, приводила к восстановлению устойчивости
сортов картофеля, содержащих ген Ny [138].
Сверхчувствительность у растений с геном Nx и
устойчивость у растений с геном Rx вызываются
различными частями одного и того же КБ ХВК.
КБ, точно также и РНК вирусов, представляют
собой, так называемые, патоген (микроб)–ассо-
циированные молекулярные паттерны (ПАМП,
МАМП, pathogen (microbe)–associated molecular
patterns, PAMPs, MAMPs), связывающиеся с ре-
цепторами клеток растений и индуцирующие им-
мунные реакции [139]. Впоследствии эти реакции
проявляются в изменении содержания фитогор-
монов, активных форм кислорода и других мета-
болитов, а также в локальной и системной акти-
вации транскрипции генов защитных белков
[140]. Этот механизм, по-видимому, связан с ин-
дукцией хозяйских генов по салицилатному сиг-
нальному пути, что доказывается негативной ее
регуляцией под влиянием вирусного белка Hс-
Pro [141]. Вместе с тем, нельзя отрицать отсутствие
связи салицилатной защитной системы и меха-
низмов РНК, так как защитный эффект антими-
цина-А, антибиотика, выделенного из культу-
рального фильтрата Streptomyces spp., проявлялся
исключительно в накоплении СК и активации с ее
участием РНК-зависимой РНК-полимеразы [38].

Ответные реакции на вирусную инфекцию в
растениях запускаются вследствие взаимодействия
различных ПАМП, в том числе флагелина и липо-
пептидов бактерий или КБ вирусов c белками, со-
держащими лейцин-богатые повторности (LRR),
и обладающими, преимущественно, киназной ак-
тивностью [140]. В растениях арабидопсиса эти ки-
назоподобные белки участвуют в системной инду-
цированной устойчивости (СИУ), например,
праймированной клетками B. cereus AR156, против
гнили, вызываемой P. syringae pv. tomato (Pst)
DC3000 [142]. При такой реакции в растениях экс-
прессируются гены, кодирующие защитные белки,
в том числе и классов PR-4 и PR-10 с противови-
русной и РНКазной активностями [100].

В работе [143] показано, что флагеллин (Flg) и
фактор элонгации (EF-Tu) бактерии штамма
B. amyloliquefaciens VB7 могут выступать в каче-
стве MAMP. Вторичные метаболиты B. amyloliq-
uefaciens VB7 на 84% по сравнению с контрольны-

ми растениями подавляли развитие симптомов
ВНТ и вируса некроза почек арахиса (ВНПА).
Введение генов, кодирующих синтез этих белков,
в бактерию Agrobacterium tumefaciens EHA105 и об-
работка почвы или листьев растений томата сус-
пензией рекомбинантных бактерий сократили
число пораженных вирусами растений до 15% по
сравнению с контрольными (88.25%).

Сурфактин бактерий B. subtilis BMG02 участ-
вует в защите растений томатов от ВТоМ, запус-
кая активную генерацию Н2О2 и экспрессию ге-
нов, кодирующих фенилаланинаммоний-лиазу и
PR-2 [144]. В работе [92] показано, что способ-
ность P. fluorescens CHA0 защищать растения та-
бака от ВТМ связана с системным накоплением в
них СК, а также экспрессией защитных белков
класса PR-1. Обнаружено также, что и сами бак-
терии P. fluorescens могут, наряду с такими низко-
молекулярными липопептидами, как псевдобак-
тин и пиовердин, вовлеченными в систему защи-
ты растений [33], синтезировать СК [145]. Можно
предположить, что участие псевдомонад в защите
растений от вирусной инфекции происходит благо-
даря запускаемой СК индукции системной устой-
чивости, связанной с генерацией АФК. Вместе с
тем использование клеток бактерий, мутантных
по синтезу СК и псевдобацина, не выявило уча-
стия этих соединений в данном процессе [145].

Основываясь на полученных знаниях, предло-
жен комплексный препарат на основе бактерий
штаммов B. mojavensis 203-7 и B. mycoides BmJ для
защиты растений банана, тыквы, ореха пекан, ге-
рани и пшеницы от ХВК, а также ряда бактери-
альных и грибных патогенов. Он запускает си-
стемную устойчивость, при этом первый индуци-
рует NPRl-независимый сигнальный путь, а
второй – NPR1-зависимый. Этот препарат может
быть использован совместно с такими фунгицида-
ми, бактерицидами и стимуляторами роста расте-
ний, как Headnline®, Manex®, Manzate®, Sonata® и
Endura® [146].

Из бактерий B. thuringiensis выделен фактор
MF2, который в низких концентрациях индуциру-
ет устойчивость растений к ВТМ и ХВК. Этот фак-
тор, представляющий собой низкомолекулярный
термостабильный белок с молекулярной массой
7.2 кДа, гомологичный бациллярному белку холо-
дового шока, предполагается использовать в каче-
стве противовирусного агента в культуре тканей
растений, а также для защиты растений картофеля
от фитофторы и риса от пирикуляриоза [147].
В другой работе [148] летучее соединение 3-пента-
нол, продуцируемое B. amyloliquefaciens IN937a,
предлагается использовать для контроля ВОМ, а
также бактериальной пятнистости перцев (Xan-
thomonas axonopodis pv. vesicatoria). Препарат инду-
цировал устойчивость растений к вирусам, активи-
руя гены защитных белков PR-1 и PR-4 при низких
концентрациях, равных 10 мкМ и 100 нМ.
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В работе [149] показано, что бактерии штамма
B. subtilis BEB-DN, изолированные из ризосферы
томатов, стимулировали рост растений и запуска-
ли СИУ против вирусов, переносимых белокрыл-
кой Bemisia tabaci. Индукция устойчивости про-
являлась по путям, как зависимым, так и незави-
симым от сигнальных путей, контролируемых
жасмоновой кислотой (ЖК). При этом жасмонат-
зависимый сигнальный путь включал механизмы
защиты растений от белокрылки, контролирую-
щие синтез ингибиторов протеаз, а независимый
путь – регуляцию усиления экспрессии несколь-
ких генов, участвующих в фотосинтезе, синтезе
фенолпропаноидных и терпеноидных соедине-
ний, а также белка шаперонина Hsp90.

Бактерии рода Bacillus, ассоциированные с
растениями, индуцировали развитие системной
устойчивости макроорганизма к ВТМ, ингиби-
руя синтез КБ в растительных клетках и усили-
вая экспрессию генов, кодирующих белки сиг-
нальных (жасмонатного и салицилатного) путей
(Coil и NPR1, соответственно), защитных бел-
ков (PR-1a и PR-1b) и клеточно-стеночных экс-
пансинов (NtEXP2 и NtEXP6) [88]. Продуцирую-
щий ауксины и 5-аминолевуленовую кислоту
штамм бактерии Rhodopseudomonas palustris GJ-22
уменьшал степень поражения табака ВТМ в поле-
вых условиях, увеличивая в растениях активность
транскрипции защитных генов PR-1, PR-5, PR-3
и ингибитора протеиназ до того же уровня, что и
бензотиадиазол [150]. Это в некоторой степени
противоречит информации о том, что обработка
томата штаммом B. amyloliquefaciens MBI600 ин-
дуцировала устойчивость растений к ВБТ и YВК,
сопровождающуюся экспрессией зависимых от
салициловой кислоты генов [46]. Показано, что в
многократном уменьшении степени поражения
свеклы ризоманией, вызываемой ВНПЖС, после
обработки растений бактерией B. amyloliquifaciens,
важную роль играет экспрессия генов защитных
белков PR-8 и NPR-1 [22]. Обработка растений
банана смесью хитина и клеток штамма P. fluo-
rescens CHAO способствовала накоплению тран-
скриптов генов белков PR-2 (b-1,3-глюканаза) и
PR-3 (хитиназа) и индуцировала устойчивость к
ВРВБ [33].

Применение препарата бактерий штамма B. am-
yloliquefaciens 5B6 на растениях перца уменьшал сте-
пень их поражения ВОМ в полевых условиях [100].
Этот процесс был связан с индукцией транскрип-
ции генов, кодирующих PR-4, PR-5 и PR-10 бел-
ки. Точно также, праймирование под влиянием
бактерий B. pumilus EN16 и B. subtilis SW1 устойчи-
вости растений перца к ВОМ и ВВФ сопровожда-
лось системным накоплением в тканях патоген-
индуцируемых белков PR-4 и РR-5 [95].

Обнаружено развитие СИУ в растениях огур-
ца, предварительно обработанных штаммами
Streptomyces spp., что позволяет использовать эти

микроорганизмы как основу для антивирусных
препаратов [151]. Из культурального фильтрата ря-
да штаммов Streptomyces spp. были выделены анти-
вирусные компоненты, уменьшающие на растени-
ях мари гигантской Chenopodium amaranticolor раз-
витие инфекции ВОМ на 82.6% по сравнению с
контрольными [152].

Об участии проантиоксидантных ферментов и
ферментов фенолпропаноидного метаболизма в
защите растений от вирусов с участием регулиру-
ющих рост растений бактерий и их метаболитов
свидетельствовали активация пероксидазы, по-
лифенолоксидазы и фенилаланин-аммиаклиазы
и накопление фенольных соединений в растени-
ях банана при обработке их черенков консорциу-
мом ризосферной бактерии P. fluorescens Pf1 и эн-
дофитного штамма Bacillus spp. EPB22, способ-
ствующих многократному снижению уровня
пораженности растений вирусом ВРВБ с эффек-
тивностью защиты до 80% [153]. Близкие к этому
изменения наблюдали при обработке отдельно
или смесью хитина и клеток штамма P. fluorescens
CHAO растений банана, инфицированных ВРВБ
[33], черного маша – ВСЛМ [93] и томата – ВБТ
[114]. Растения линии A. thaliana Col-0 и мутанта
NahG (с уменьшенным содержанием СК), обра-
ботанные бактериями S. marcescens 90-166 и B. pum-
ilus SE34, проявляли менее выраженные симптомы
мозаики, чем необработанные растения. Это поз-
волило предположить, что в данном случае систем-
ная устойчивость развивается по независимому от
СК пути. Важно, что обработка данными штам-
мами арабидопсиса, несущего генно-инженер-
ную конструкцию, экспрессирующую химерный
белок PDF1.2:GUS, активировала транскрипцию
ЖК-зависимого гена PDF1.2 [153]. Следует отме-
тить, что бензотиадиазол, который используется
в качестве стандартного защитного препарата во
многих исследованиях устойчивости растений к
вирусам, в некоторых случаях подавлял рост рас-
тений при вирусной инфекции по сравнению с
бактериальными культурами, несмотря на ослаб-
ление симптомов болезни [150, 154]. Как показа-
но в работе [155], внесение в почву штамма бакте-
рии Paenibacillus lentimorbus B-30488 усиливало у
растений табака устойчивость к ВОМ при сохра-
нении активности их фотосинтеза и роста. При
этом падала активность антиоксидантных фер-
ментов, увеличивалась транскрипционная актив-
ность генов, кодирующих патоген-индуцируемые
белки и накопление полифенолов, что, впослед-
ствии, препятствовало распространению вируса по
тканям растений. Об отсутствии антагонистиче-
ского эффекта между бактериями Bacillus spp. и
СК в развитии защитных реакций растений про-
тив вирусов свидетельствует уменьшение симп-
томов ВОМ на растениях перца при совместном
использовании штамма B. pumulus INR7 и бензо-
тиадиазола [47].
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МАКСИМОВ и др.

Таким образом, в научной литературе накопи-
лось достаточно сведений об эффективности ис-
пользовании ризосферных и эндофитных бактерий
и их метаболитов в защите растений от вирусной
инфекции. В совокупности эти сведения позволя-
ют разрабатывать на основе различных видов мик-
роорганизмов целевые препараты для защиты рас-
тений от вирусов.

Известные нам источники научно-техниче-
ской информации свидетельствуют о том, что
микроорганизмы, в особенности представители
рода Bacillus, содержащие как живые клетки и
споры, так и лизаты, культуральные жидкости
или очищенные ферменты можно использовать в
качестве относительно эффективной основы для
создания бактериальных антивирусных препара-
тов. Их применение в зависимости от объекта (рас-
тение, животное, культуры клеток животных или
человек) позволяет подавлять размножение (рас-
пространение) вирусов, содержащих как ДНК, так
и РНК, и защищать хозяина от этой инфекции.
В качестве основы препаратов для подавления
вирусной инфекции у растений могут быть ис-
пользованы различные штаммы непатогенных бак-
терий рода Bacillus, в том числе следующих видов:
B. amyloliquefaciens, B. brevis, B. circulans, B. coagu-
lans, B. laterosporus, B. licheniformis, B. megaterium,
B. mojavensis, B. mucilaginosus, B. mycoides, B. pasteu-
rii B. polymyxa, B. pumilus, B. sphaericus, B. subtilis,
B. thuringiensis, B. vallismortis и B. velezensis. Препа-
раты могут содержать жизнеспособные клетки
и/или споры бацилл в виде суспензий или сухой
массы, либо убитые клетки. Наряду с живыми
или мертвыми клетками бактерий средства защи-
ты растений от вирусов могут включать культу-
ральную жидкость, при этом она может быть от-
делена от клеток бактерий центрифугированием
и/или ультрафильтрацией или иным способом.
Культуральная жидкость может быть высушена и
применяться отдельно или содержать также жи-
вые или мертвые клетки бактерий. Микробиоло-
гические препараты, содержащие клетки и/или
метаболиты бацилл могут включать клетки или
продукты других видов микроорганизмов: P. fluo-
rescens, T. harzianum, A. niger, Paecilomyces lilacinus,
Streptomyces sp. и цианобактерии. Действующие
концентрации жизнеспособных клеток и/или
спор бактерий для проявления антивирусного
эффекта находятся в широких пределах – от 103

до 1013/мл(г). Часто в качестве эффективной кон-
центрации указывается предел от 106 до 109/мл(г).

Экзометаболиты бактерий способны прояв-
лять и усиливать антивирусный эффект в смеси с
другими органическими и неорганическими ве-
ществами, в том числе антибиотиками и фунги-
цидами, а также инсектицидами, нематицидами
и гербицидами. При этом для защиты клеток или
метаболитов бактерий в составе сложных смесей
используют различные носители: активированный

уголь, тальк, вермикулит, перлит, доломитовую
муку, мел, измельченную солому, стебли расте-
ний, спиртовую дробину и другие. При комплекс-
ном применении таких препаратов одновременно
в качестве удобрений могут добавляться сульфат
кальция, хлорид магния, дигидрофосфат или фос-
фат калия.

Действующими агентами противовирусных
препаратов являются метаболиты бактерий. В ка-
честве основных веществ, способных подавлять
вирусные инфекции, как растений, так и живот-
ных, указываются ферменты и белки. К таким фер-
ментам относят РНКазы – барназы, биназы и др.
Поиск эндофитов, продуцирующих РНКазы непо-
средственно в растительных тканях, является пер-
спективным направлением в разработке средств
защиты растений от вирусов.

Вызывает также практический интерес возмож-
ность индукции устойчивости растений к вирусам
низкомолекулярными соединениями, синтезируе-
мыми микроорганизмами, в особенности – эндо-
фитными. С одной стороны считается, что арахи-
доновая, пентадекановая, гептадекановая, окта-
декановая и тетрадекановая кислоты, а также
2,5-дикетопиперазин и пиролл способствуют
проявлению непосредственной антивирусной ак-
тивности у бактерий. С другой – вырабатываемые
бактериями липопептиды также могут опосредо-
ванно через ингибирование развития вирусных
переносчиков, вредителей и патогенов, а также
совместно с МАМП через индукцию системной
устойчивости, формировать защитные барьеры
против вирусов.

Таким образом, развитие исследований в этих
направлениях будет способствовать разработке
экологически безопасных средств защиты расте-
ний, сочетающих комплекс свойств, повышаю-
щих устойчивость сельскохозяйственных культур
к вредным биогенным и абиогенным факторам и
их продуктивность. Кроме прямого антивирусно-
го действия, подобного активности РНКаз, в ка-
честве механизма, приводящего к повышению
устойчивости растений к вирусным болезням,
многие авторы относят индуцированную устой-
чивость, которая может регулироваться различ-
ными сигнальными молекулами, например, СК и
ЖК, а также развиваться по различным NRP1-за-
висимым и/или NRP1-независимым сигнальным
путям [156]. Для создания комплексных много-
функциональных биопрепаратов тройного дей-
ствия (инсектицид + фунгицид + вирицид) необ-
ходимо знать сигнальные пути растений, которые
будут активироваться под влиянием такого препа-
рата при обработке растений, чтобы исключить их
интерференцию друг с другом. Основой для
устойчивого развития агроэкоценозов может
стать моделирование искусственного раститель-
но-бактериального метабиома с использованием
штаммов СРРМ, продуцирующих противовирус-
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ные соединения и стимулирующих иммунный по-
тенциал растений.

Работа выполнена в рамках совместного меж-
дународного гранта Российского научного фонда
и Департамента науки и техники (DST) прави-
тельства Индии (проект № 19-46-02004).
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Viral diseases cause significant crop losses and a decline in the quality of agricultural products. Currently, there
are no direct methods to protect plants from viruses circulating in agroecosystems by any antiviral agents. Con-
trol measures focus on the selection of resistant to viral diseases varieties, improvement of varieties by cultivation
of apical meristems, and controlling the number of insect vectors. The review paper describes modern ap-
proaches to plant protection against viruses by editing the genome, regulating the expression of the host plant
and/or virus genes by RNA interference, forming an artificial consortium of plants with rhizospheric and/or en-
dophytic microorganisms that combine protective activity and immunomodulating potential.

Keywords: plant viruses, plant-growth promoting microorganisms, antiviral activity, RNAse, systemic
acquired resistance, biocontrol
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