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ПРЕДИСЛОВИЕ К 105 ТОМУ

Уважаемые читатели, вашему вниманию представля-
ется первый выпуск 105 тома журнала «Вестник защиты 
растений». Журнал продолжает публиковать обзоры и экс-
периментальные работы по разнообразным направлениям 
исследований, методам и объектам, относящимся к про-
блематике защиты растений от вредных организмов. Два 
обзора посвящено новым направлениям молекулярной 
защиты растений, интенсивно развивающимся во всем 
мире. В частности, Коваленко и др. описали современное 
состояние исследований и перспективы использования ап-
тамеров в растениеводстве. Под аптамерами понимается 
часть макромолекулы (нуклеиновой кислоты или поли-
пептида), которая агрегируется с мишенью (небольшие 
неорганические и органические, а также белковые молеку-
лы) аналогично связыванию антиген-антитело, что позво-
ляет создавать биологические агенты направленного дей-
ствия, биоаналитические сенсоры и т.п. Безусловно, как 
подчеркивают авторы статьи, аптамеры открывают новые 
возможности в использовании молекулярно-генетических 
подходов в защите растений. Однако остаются малоизу-
ченными вопросы эффективности их применения в произ-
водственных условиях, биодоступности, биостабильности 
и биобезопасности для человека и нецелевых объектов, а 
также стоимости производства коммерческих продуктов. 

Не менее интересна рукопись Журавлева и др., в ко-
торой дается обзор использования РНК-интерференции 
для борьбы с вредными насекомыми. Данный подход 
основан на механизме взаимодействия малых РНК с ма-
тричной РНК целевого гена, вызывающего подавление 
его активности, что требует доставки нуклеиновых кис-
лот к месту экспрессии через кишечник или покровы 
насекомого. Одна из основных особенностей механизма 
РНК-интерференции заключается в высокой специфич-
ности действия, так как взаимодействие малых РНК с 
мишенью определяется принципом комплементарности. 
Это можно рассматривать как преимущество данного 
подхода, обеспечивающее воздействие только на целевой 
объект и ни на что другое, но одновременно это служит 
и основным недостатком в условиях, когда необходимо 
проведение защитных мероприятий против комплекса 
вредителей – ведь в этом случае необходимо применение 
отдельного РНК-препарата против каждого вида. Анало-
гично, использование в качестве основы препаратов моле-
кул, обладающих низким уровнем стабильности, служит 
одновременно их достоинством (быстрая деградация не 
оставляет возможности для персистирования в экосисте-
мах) и недостатком (требуются специальные разработки, 
направленные на сохранение действующего препарата на 
этапах производства и применения). Для индустриального 
применения РНК-препаратов необходимы дальнейшие ис-
следования в области совершенствования нетрансгенных 
способов доставки либо разработка систем трансгенеза, 
что в настоящих условиях возможно далеко не во всех 
странах. В любом случае, ещё предстоит решить вопросы 

возможных побочных эффектов и воздействия нецелевые 
объекты, стоимости конечной формы РНК-препарата, за-
трат на биотехнологическое производство и применение.

Однозначно, наш журнал ждет продолжения обозна-
ченных исследований для перехода от лабораторных мо-
делей к конечной биотехнологической реализации.

Тематика молекулярно-биологических исследований 
продолжена в работе Конончук и др. по изучению распро-
страненности эндосимбионтов в популяциях хлопковой 
совки, где ПЦР-амплификация и секвенирование специ-
фичных локусов ДНК служит высокопроизводительным 
и прецизионным, а иногда единственно доступным спо-
собом диагностики. В исследовании Опякина и Ивановой 
показано сохранение эффективности известных инсекти-
цидов для подавления крестоцветных блошек, капустной 
моли и весенней капустной мухи, а также предложено но-
вое средство для совершенствования ассортимента синте-
тических пестицидов, что расширяет возможности их ро-
тации в антирезистентных программах защиты растений.

Уважаемые читатели! Кредо нашего журнала опреде-
ляется основной деятельностью ведущих отечественных 
научно-исследовательских организаций (ВИЗР, ВНИИБЗР, 
ВНИИФ и др.), будучи направлено на публикацию мате-
риалов, в которых научное обеспечение производственной 
защиты растений базируется на достижениях научно-тех-
нического прогресса в фитосанитарии, а именно, в созда-
нии новых систем защиты сельскохозяйственных культур 
в интенсивном растениеводстве, органическом земледе-
лии и защищенном грунте. В настоящее время в условиях 
дефицита финансирования и нехватки кадров возникает 
необходимость в прорывных подходах защиты растений, 
где новые фундаментальные знания для создания новых 
фитосанитарных технологий. Например, в Государствен-
ном каталоге средств защиты растений в сравнении с хи-
мическими пестицидами (1560) очень мало средств био-
логической защиты сельскохозяйственных культур (60), в 
то время как природные ресурсы энтомофагов, энтомопа-
тогенов и микробов-антогонистов далеко не исчерпаны. 
Доля генетически устойчивых сортов в производственных 
посевах составляет лишь 15-20 %, тогда как для фитосани-
тарной стабилизации требуется не менее 70-80 %. 

Налицо повышение требований к фитосанитарному 
мониторингу и прогнозу, а именно: широкое примене-
ние молекулярно-генетической диагностики вредителей 
и возбудителей болезней растений; срочное обнаружение 
и уничтожение первичных очагов особо опасных инфек-
ций на посевах; дистанционное зондирование с.-х. угодий, 
объединенное с наземным мониторингом сорных расте-
ний, болезней и вредителей.

Очевидно, на страницах нашего журнала целесообраз-
но развернуть обсуждение приоритетных направлений 
фитосанитарии и тем самым обозначить важнейшие эле-
менты в научном обеспечении защиты растений в стране.

Редколлегия.
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PREFACE TO THE VOLUME 105

Dear readers, hereby we present the first issue of Volume 
105 of Plant Protection News. The journal continues to publish 
reviews and original research papers on various aspects of plant 
protection from harmful organisms. Two reviews are dedicated 
to novel directions in molecular plant protection, which is 
actively developing all over the world. In the first review, 
Kovalenko et al. described current state and future prospects 
for the use of aptamers in crop protection. Aptamer is defined 
as a part of a macromolecule (nucleic acid or polypeptide) that 
aggregates with a target (small inorganic and organic, as well 
as protein molecules) in a way similar to the antigen-antibody 
binding. This enables developing targeted biological agents, 
bioanalytical sensors, etc. Undoubtedly, as the authors of the 
article emphasize, aptamers extend horizons of molecular 
genetic approaches in plant protection. However, the issues of 
their effectiveness under conditions of industrial farming, of 
their bioavailability, biostability and biosafety for non-target 
organisms including humans, as well as production costs of 
future commercial formulations remain poorly understood.

The second review by Zhuravlev et al. is of no lesser 
interest, as it provides an overview of the use of RNA 
interference for management of insect pests. This approach is 
based on the mechanism of interaction of small RNAs with 
messenger RNA of the target gene, causing suppression of its 
activity. It requires the nucleic acid delivery to the expression 
site through intestines or integuments of a target insect. One of 
the main features of the RNA interference mechanism is high 
specificity of its action, since the interaction of small RNAs with 
the target is determined by the principle of complementarity. 
This can be considered to be an advantage of this approach, 
providing activity only against the target species. On the other 
hand, this feature may also be considered to be a disadvantage 
when it is necessary to carry out protective measures against a 
complex of pests. In such a case, it is necessary to use a separate 
RNA formulation against every pest species of that complex. 
Similarly, the use of molecules with a low level of stability 
as the basis for pesticide formulations is both an advantage 
(rapid degradation does not allow persistence in ecosystems) 
and a disadvantage (special measures are required to preserve 
the active ingredient at the production and application stages). 
For the industrial use of RNA formulations, further research 
is needed for improving non-transgenic methods of delivery 
or the development of transgenic systems, which may not 
be allowed in all countries. In any case, questions regarding 
possible side effects and action on non-target organisms, the 
cost of the final form of the RNA formulation, the expenses 
of biotechnological production and application have yet to be 
resolved.

Our journal is eagerly awaiting  continuation of the 
aforementioned research efforts to provide transition from 
laboratory models to the final products used by commercial 
farmers under field conditions.

The topic of molecular biological research is continued in 
the work of Kononchuk et al. who examined the prevalence of 
endosymbionts in populations of the cotton bollworm. PCR 
amplification and sequencing of specific DNA loci is a highly 
productive and precise diagnostic method, and sometimes it 
is the only one available. The study by Opyakin and Ivanova 
shows continuous effectiveness of known insecticides for 
suppression of cruciferous flea beetles, cabbage moth, and 
spring cabbage fly. A new compound is proposed to expand 
the range of synthetic insecticides against these pests, thus 
providing additional options for their rotation in resistance 
management programs.

Our journal aims at publishing materials that provide 
scientific support for industrial plant protection based on the 
latest scientific and technological developments in intensive 
crop production, greenhouse agriculture, and organic farming. 
Leading scientific organizations of Russia, such as All-Russian 
Institute of Plant Protection, All-Russian Institute of Biological 
Plant Protection, All-Russian Institute of Phytopathology 
etc., determine the mainstream of research in this direction. 
At present, in the context of insufficient funding a shortage 
of personnel, there is a demand for breakthrough approaches 
to plant protection that rely on novel fundamental knowledge 
to design new phytosanitary technology. In particular, the 
State Catalog of Plant Protection Agents contains only a 
very small number of biocontrol agents (60), as compared 
to synthetic pesticides (1560). This is far from sufficient.  
Potential new biocontrol agents are far from exhausted 
among entomophagous arthropods, as well as among 
entomopathogenic and antagonistic microbes. Moreover, the 
current share of genetically resistant varieties among industrial 
crops is only 15-20 %, while at least 70-80 % are needed for 
creating a stable phytosanitary environment.

In addition, there is an increase in requirements for 
phytosanitary monitoring and forecasting, namely: widespread 
use of molecular genetic diagnostics of plant pests and 
pathogens; rapid detection and elimination of primary foci 
of dangerous infections within crop stands; monitoring 
agricultural lands using remote sensing combined with 
scouting for weeds, diseases and pests on the ground.

We intent starting the discussion on the priority areas of 
plant health on the Journal’s pages in order to identify the most 
important elements in the scientific support of plant protection 
in the country.

Editorial board.
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Полнотекстовый обзор

ПЕРСПЕКТИВЫ ПРИМЕНЕНИЯ АПТАМЕРОВ  
В ЗАЩИТЕ РАСТЕНИЙ И РАСТЕНИЕВОДСТВЕ

А.А. Коваленко1,2, В.В. Шаройко3, И.А. Казарцев1*
1Всероссийский научно-исследовательский институт защиты растений, Санкт-Петербург  

2Научно-образовательный центр инфохимии, Университет ИТМО, Санкт-Петербург,  
3Первый Санкт-Петербургский государственный медицинский университет им. акад. И.П. Павлова, Санкт-Петербург 

* ответственный за переписку, e-mail: kazartsev@inbox.ru 

В современном сельском хозяйстве существует запрос на поиск альтернативных способов повышения 
урожайности, на усовершенствование методов детектирования химических загрязнений, улучшение качества 
фитосанитарной диагностики и эффективности средств защиты растений. Интересные решения в данных областях 
могут быть получены с использованием технологии аптамеров. Аптамеры – олигонуклеотидные и пептидные 
молекулы, способные к молекулярному распознаванию как небольших неорганических и органических молекул, 
так и белков. Получение аптамеров, специфичных в отношении целевой мишени, осуществляется in vitro с 
использованием технологии SELEX. Связывание аптамеров с мишенью происходит по принципу взаимодействия 
пары антиген-антитело. Благодаря этому свойству аптамеры нашли применение в разработке биологических 
агентов направленного действия, «умных» материалов и биоаналитических сенсоров нового поколения. Настоящий 
обзор представляет собой краткий анализ успехов и перспектив применения технологии аптамеров для решения 
задач аналитического мониторинга и фитосанитарного контроля. В частности, рассмотрены некоторые подходы 
к созданию тест-систем и сенсоров на основе аптамеров для определения разных групп веществ в природных 
объектах, а также перечислены созданные коммерческие продукты. Приведены примеры использования аптамеров 
в качестве «умных» удобрений, инновационных пестицидов и для создания растений, устойчивых к вирусным 
заболеваниям. 
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Введение
В настоящее время стало очевидно, что традицион-

ные сельскохозяйственные технологии способны нанести 
существенный вред окружающей среде или попросту не 
приносят ожидаемого результата. Так, например, отме-
чается низкая эффективность усвоения минеральных 
удобрений растениями, и сопутствующее загрязнение 
окружающей среды (Aziz et al., 2019). Активное и повсе-
местное внесение пестицидов также оказывает многосто-
роннее негативное влияние на здоровье человека и состо-
яние экосистем. К тому же в популяциях вредных видов на 
различных сельскохозяйственных культурах наблюдается 
глобальное развитие резистентности к применяемым пе-
стицидам (Whalon et al., 2008 ; Rani et al., 2021). В свя-
зи с этим существует запрос на обновление технологий 
в сфере производства и применения удобрений и пести-
цидов. Загрязнение окружающей среды ксенобиотиками, 
природными токсинами, патогенными микроорганизмами 
и т.д. обуславливает необходимость в широкомасштабном 
и экономически эффективном мониторинге качества сель-
скохозяйственной продукции и экологического состояния 
природных объектов (FAO, 2020). Потребность в решении 
этих задач служит движущей силой для развития биотех-
нологий и инноваций в сельском хозяйстве. В частности, 
большие надежды в этих областях возлагаются на исполь-
зование технологии аптамеров (Yadav et al., 2019).

Термин аптамеры (от лат. «aptus», подходящий, и 
«meros», часть) объединяет две группы искусственных 
(синтетических) молекул (олигонуклеотиды и пептиды), 

важное свойство которых – способность к прочному и 
специфичному связыванию молекул-мишеней. Отметим, 
что термин «аптамер» чаще относится именно к молеку-
лам олигонуклеотидов. Аптамеры на основе нуклеиновых 
кислот (НК-аптамеры) – это одноцепочечные молекулы 
ДНК и РНК длиной несколько десятков оснований (ред-
ко более 100 оснований). НК-аптамеры часто называют 
олигонуклеотидными аналогами антител. Название этому 
классу молекул было дано в 1990 г. Ellington и Szostak в 
работе, описывающей получение коротких РНК, способ-
ных специфично связываться с некоторыми органически-
ми красителями (Ellington, Szostak, 1990). В дальнейшем 
была многократно продемонстрирована возможность in 
vitro отбора олигонуклеотидов, специфичных к веществам 
разнообразной природы. При этом в качестве мишени мо-
гут служить соединения разной природы (Dunn, 2014).

Принцип связывания НК-аптамеров с мишенью по-
добен взаимодействию пары антиген-антитело, фер-
мент-субстрат или гормон-рецептор – это обратимое 
конформационно-зависимое нековалентное многоточеч-
ное взаимодействие по типу «рука-перчатка» (Patel, Suri, 
2000; Dunn, 2014) (рис. 1). Связывание аптамера с целевой 
молекулой происходит за счет стерического соответствия 
мишени сайту связывания, которое сопровождается обра-
зованием множественных нековалентных взаимодействий 
различной химической природы. Мерой аффинности 
(прочности) связывания аптамера с мишенью выступает 
константа диссоциации комплекса аптамер-мишень (Kd), 
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значение которой обычно варьирует в пределах 10-11–10-7 М 
(Dunn, 2014). Аналогичный диапазон Kd характерен и для 
антител. Природа специфичности аптамеров также кроет-
ся в их трехмерной структуре, обеспечивающей уникаль-
ное расположение функциональных групп олигонуклео-
тида, взаимодействующих с мишенью. Даже небольшие 
изменения в структуре мишени могут повлиять на аффин-
ность связывания. В качестве примера можно привести 
аптамер к теофиллину, который обладает в 10 000 раз бо-
лее высоким сродством к нему, чем к кофеину, при разни-
це структур в 1 метильную группу (Jenison et al., 1994). 
Аптамеры чувствительны и к оптической изомерии. Так, 
РНК-аптамер к L-аргинину обладает в 12000 раз более вы-
сокой аффинностью к L-изомеру, чем к D-изомеру (Geiger 
et al., 1996). За более подробным описанием взаимодей-
ствия аптамеров с мишенями можно обратиться к обзорам 
Patel и Suri (2000), а также Dunn (2014).

Отбор аптамеров к целевой молекуле проводят in vitro 
с использованием технологии SELEX (systematic evolution 
of ligands by exponential enrichment, систематическая эво-
люция лигандов путем экспоненциального обогащения). 
В процессе отбора исходная библиотека рандомизиро-
ванных олигонуклеотидов обогащается последовательно-
стями (аптамерами), специфичными к целевой мишени. 
Процедура состоит из последовательных раундов. В ка-
ждом раунде: (i) проводится инкубация библиотеки оли-
гонуклеотидов с мишенью и отделение связавшихся с ней 
последовательностей; (ii) последовательности, аффинные 
к мишени, амплифицируются при помощи полимеразной 
цепной реакции (ПЦР); (iii) из ПЦР продуктов выделяют 

одноцепочечные олигонуклеотиды (обогащенную аптаме-
рами библиотеку), которые вводят в следующий раунд от-
бора (рис. 2). После серии раундов полученные аптамеры 
секвенируют, отбирают последовательности потенциаль-
но аффинных аптамеров, затем их синтезируют и изуча-
ют индивидуальное связывание с мишенью (Komarova, 
Kuznetsov, 2019).

В литературе описано множество вариантов SELEX, 
различающихся по методам фракционирования библиоте-
ки, мониторинга аффинности аптамеров и т.д. Возможные 
модификации метода позволяют работать с мишенями 
разнообразной природы: неорганические ионы, малые 
органические молекулы, пептиды и белки, полисахариды, 
вирусные частицы, клетки и одноклеточные организмы, 
даже целые ткани (Darmostuk et al., 2014). Технология 
SELEX продолжает развиваться в сторону более простых, 
быстрых и автоматизированных процедур отбора. Нако-
пление экспериментального опыта, применение техно-
логий NGS (next generation sequencing, секвенирование 
нового поколения) и математического моделирования 
позволяет все лучше понимать процесс SELEX и прибли-
жает отбор аптамеров к рутинному биотехнологическому 
методу. Актуальные достижения, тенденции и принципы 
SELEX рассмотрены в ряде обзоров (Darmostuk al., 2014; 
Komarova, Kuznetsov, 2019). SELEX объединяет много 
разных подходов, поэтому научные коллективы, жела-
ющие адаптировать эту технологию для своей работы, 
могут выбрать методику, наилучшим образом отвечаю-
щую поставленным целям и сопоставимую с их техни-
ческими возможностями. Работа с НК-аптамерами может 

Рисунок 1. Слева связывание РНК-аптамера (фиолетовый – светлый) с ГТФ (оранжевый – темный) PDB 2AU4.  
Справа связывание человеческого альфа-тромбина (оранжевый – темный) с ДНК-аптамером (фиолетовый – светлый) 

PDB 4DIH. Визуализировано в Protein Imager [ориг.]. Цветной вариант рисунка размещен на обложке
Figure 1. Left: binding of RNA aptamer (purple – light) to GTP (orange – dark) PDB 2AU4. Right: binding of human alpha 

thrombin (orange – dark) to DNA aptamer (purple – light) PDB 4DIH. Visualized with Protein Imager [orig.] 
See color version on the front page of the cover
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Рисунок 2. Каноническая схема этапов SELEX [ориг.]

Figure 2. Canonical scheme of SELEX stages [orig.]
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обходиться и без SELEX. Исследователи могут использо-
вать опубликованные аптамеры для своих проектов, зака-
зав их в компаниях, занимающихся автоматизированным 
синтезом олигонуклеотидных последовательностей. База 
данных Apta-Index™, содержащая более 700 аптамеров, 
представлена на онлайн-портале компании «Aptagen» 
(Apta-Index™, 2019). К сожалению, эта необновляемая 
база на сегодняшний день является единственной доступ-
ной. При необходимости найти аптамер к интересующей 
молекуле стоит обратиться к научной литературе. 

Аптамеры зарекомендовали себя в качестве серьезного 
конкурента технологии антител. В сравнении с ними апта-
меры имеют ряд преимуществ, а именно: (i) производятся 
относительно дешевым автоматизированным химическим 
синтезом; (ii) проявляют минимальную иммуногенность; 
(iii) обладают большей термической стабильностью и 
способностью к ренатурации с сохранением свойств; (iv) 
поддаются гибкой химической модификации и т.д. При 
этом аптамеры ничуть не уступают антителам в отноше-
нии аффинности и специфичности связывания с целевой 
молекулой (Dunn, 2014). Большое число работ посвящено 
аптамерам как терапевтическим агентам. Описано созда-
ние систем доставки лекарств, средств диагностики, био-
визуализации и тераностики на основе аптамеров (Huang 
et al., 2015). Аптамеры привлекаются в качестве распоз-
нающих элементов для дизайна высокочувствительных 
и специфичных сенсоров (аптасенсоров), позволяющих 
детектировать целевой аналит в многокомпонентных об-
разцах. Растет количество публикаций, описывающих раз-
нообразные аптасенсоры для определения как низкомоле-
кулярных соединений, так и крупных биомолекул, клеток 
и микроорганизмов (Huang et al., 2015). Не смотря на пре-
имущественный интерес к технологии аптамеров в сфере 
медицинских разработок, растет и число работ, актуаль-
ных для решения задач в агропромышленном секторе.

Существенный недостаток НК-аптамеров, ограничи-
вающий их эффективность в биологических средах – это 
стремительная деградация в присутствии нуклеаз. К тому 
же при эксплуатации аптамеров в условиях, отличных от 
условий отбора in vitro, можно столкнуться со снижени-
ем их аффинности. Исследователи решают эти пробле-
мы посредством химической модификации нуклеотидов, 
конъюгации со стабилизирующими молекулами и т.д. 
(Dunn, 2014). Гибкость химической модификации позво-
ляет использовать аптамеры для решения разнообразных 
задач, к примеру, для введения флуоресцентных меток, 

иммобилизации на полимерных носителях или поверхно-
сти электродов в дизайне гибридных материалов (Dunn, 
2014). Обзор подходов к модификации аптамеров пред-
ставлен в работе Odeh с соавт. (2020).

Аптамерами также называют отдельный класс белко-
вых молекул. Белковые аптамеры, пептимеры, представля-
ют собой короткие вариабельные участки последователь-
но соединенных аминокислот, как правило, встроенных в 
белковую матрицу (носитель). Эти участки обеспечивают 
аффинность к определенной молекулярной мишени. От-
бор пептимеров проводят из рандомизированных библио-
тек как in vitro, так и in vivo. Наиболее часто задействуют 
in vivo дрожжевую двухгибридную систему, которая по-
зволяет отбирать пептимеры, активные в физиологиче-
ских условиях. К in vitro технологиям отбора относятся 
фаговый дисплей и мРНК дисплей. Несмотря на подобие 
пептимеров антителам, от последних они отличаются ма-
лым размером, синтетической (искусственной) природой и 
подходами к разработке. Среди преимуществ пептимеров 
в сравнении с антителами: высокая стабильность и рас-
творимость, высокий выход при бактериальной экспрес-
сии, возможность химического синтеза, быстрый фолдинг 
и в некоторых случаях отсутствие дисульфидных связей и 
свободных остатков цистеина. Более того, пептидные ап-
тамеры имеют Kd сравнимые, а иногда и ниже, чем тако-
вые для антител. Тем не менее процесс получения пепти-
меров заметно сложнее, чем НК-аптамеров, что объясняет 
относительно большую популярность последних.

Селективное и прочное связывание аптамеров с мише-
нью позволяет использовать их как инструмент для инно-
вационных биоаналитических решений, «умных» матери-
алов (материалов, меняющих свои свойства под действием 
внешних факторов) и биологически активных агентов но-
вого поколения. Настоящий обзор посвящен перспективам 
применения аптамеров для решения задач, возникающих в 
агропромышленном комплексе и пищевой безопасности, 
и обобщает достижения в этой области. Стоит отметить, 
что подавляющее большинство опубликованных работ 
посвящено именно биоаналитическому применению апта-
меров. Существенно меньшее количество работ исследу-
ет аптамеры в качестве пестицидов, компонентов систем 
контролируемого высвобождения удобрений или для ре-
шения иных задач. Ниже приведена систематизация су-
ществующих направлений и подходов, иллюстрирующая 
многофункциональность аптамеров как инструмента для 
биотехнологических разработок.

Биоаналитические решения на основе аптамеров
Всесторонний мониторинг качества в пищевой и кор-

мовой индустрии – важное направление аналитической 
и биоаналитической химии. Круг задач в этой области 
широк: от обнаружения патогенных микроорганизмов и 
продуктов их жизнедеятельности (белков, низкомолеку-
лярных метаболитов) до контроля качества продукции или 
мониторинга антропогенных загрязнений (переходных ме-
таллов, пестицидов, удобрений, промышленных отходов и 
т.д.) (Romero-González, 2015). Отчет Продовольственной и 
сельскохозяйственной организации ООН (FAO) от 2020 г. 
выделяет следующие актуальные проблемы пищевой без-
опасности: пищевые патогены и паразиты, цветение воды, 

тяжелые металлы, пестициды, микотоксины и др. (FAO, 
2020). 

К традиционным методам химического анализа пи-
щевых продуктов и природных объектов относятся: 
масс-спектрометрия (МС), ядерный магнитный резонанс 
(ЯМР), спектрофотометрия, инфракрасная спектроскопия 
(ИКС) и УФ-спектроскопия, атомная спектроскопия (АС), 
высокоэффективная жидкостная хроматография (ВЭЖХ), 
газовая хроматография (ГХ), капиллярный электрофорез 
(КЭ), электрохимический анализ и т.д. Перечисленные 
методы имеют широкие возможности, но иногда требуют 
дорогостоящего оборудования, значительных временных 
затрат, привлечения квалифицированного персонала для 
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проведения анализа и интерпретации результатов. При 
работе с биологическими объектами важную роль игра-
ют молекулярно-биологические подходы, такие как ПЦР, 
биохимические и иммунохимические методы. Указанные 
методы не универсальны и зачастую имеют значитель-
ные ограничения (Romero-González, 2015; Rodriguez et al., 
2021). В связи с этим ведется поиск новых многопрофиль-
ных, экспрессных, портативных и эргономичных сенсор-
ных устройств для анализа сельскохозяйственной продук-
ции и природных объектов.

На развитие экспресс-анализа в свое время повлия-
ло появление технологии антител. Иммунохимические 
методы позволили разработать наборы для быстрого и 
простого определения многих веществ: от низкомолеку-
лярных антибиотиков, пестицидов, природных токсинов 
до патогенных микроорганизмов. При этом технология 
антител имеет ряд ограничений, связанных с дорогостоя-
щей разработкой и производством белков, специальными 
условиями хранения, ограниченными возможностями хи-
мической модификации и т.д.(Xiao et al., 2021). 

Новые решения, альтернативные существующим им-
мунохимическим методам, могут быть созданы на основе 
аптамеров, подобрать которые можно практически к лю-
бой молекулярной мишени. Это позволяет использовать 
аптасенсоры для решения широкого круга аналитических 
задач. Другой подход состоит в дизайне аффинных сор-
бентов, позволяющих селективно выделять и концентри-
ровать целевой аналит для дальнейшего определения. 
Подробный обзор аффинных аптасорбентов представлен 
в работе Pichon с соавт. (2015).

Описан широкий спектр оригинальных подходов по 
созданию аптасенсоров, но подавляющее большинство 
из них относится к оптическим или электрохимическим 
сенсорам. Оптические сенсоры, основаны на принципе 
детекции аналитического сигнала флуориметрическими и 
колориметрическими методами и реже – хемилюминоме-
трическими или при помощи спектроскопии комбинаци-
онного рассеяния. Как правило, в перечисленных подхо-
дах аптамер сочетается с оптически активным маркером. 
Связывание мишени индуцирует конформационное изме-
нение в молекуле аптамера, которое может выражаться в 
высвобождении красителя, тушении или возникновении 
флуоресценции, а также иных процессах, детектируемых 
оптическими приборами. Некоторые варианты оптиче-
ских сенсоров весьма просты и могут быть воспроизведе-
ны во многих лабораториях, располагающих оптическим 
измерительным прибором. Помимо этого, существуют 
подходы для визуального определения аналита, к приме-
ру: тест-полоски, индикаторные полоски (Iliuk et al., 2011; 
Evtugyn, Hianik, 2019; Goud et al., 2020).

В электрохимических сенсорах аптамеры иммобили-
зуют на поверхности электрода, а регистрация сигнала 
при связывании аналита производится в режимах потен-
циометрии, спектроскопии электрохимического импе-
данса (СЭИ), дифференциальной импульсной вольтам-
перометрии, циклической вольтамперометрии (ЦВА), 
квадратно-волновой вольтамперометрии и т. д. Электро-
химические сенсоры обладают хорошим потенциалом 
миниатюризации и стандартизации, что позволяет прово-
дить разработку доступных коммерческих тестов по типу 
глюкометра (Iliuk et al., 2011; Evtugyn, Hianik, 2019; Goud 

et al., 2020). Тем не менее, возможности их лабораторно-
го применения доступны менее широкому кругу научных 
коллективов в силу необходимости специального оборудо-
вания и соответствующих навыков.

Наиболее широкое биоаналитическое применение на-
ходят именно НК-аптамеры, в связи с чем ниже будут рас-
смотрены сенсоры только на их основе. В обзоре приве-
дены примеры дизайна оптических и электрохимических 
сенсоров, показывающие возможность работы с широким 
кругом аналитов и разными вариантами их выявления. 
Схема детекции, рассмотренная на примере конкретного 
соединения, часто может быть адаптирована и для друго-
го аналита путем замены аптамера и оптимизации усло-
вий анализа. Отметим также, что характеристики методик 
(предел обнаружения и линейный диапазон) приведены 
в единицах и с точностью, указанными авторами ориги-
нальных работ. Так как цитируемые работы преимуще-
ственно описывают результаты применения разработок в 
лабораторных условиях, то их поточное широкомасштаб-
ное внедрение составляет отдельную задачу, которую еще 
предстоит решить.

Более подробный разбор аптасенсоров и принципов их 
действия можно найти в ряде обзорных работ (Tombelli et 
al., 2007; Iliuk et al., 2011). Работа Zhang с соавт. (2020) 
фокусируется на мультиплексных аптасенсорах для ана-
лиза пищевой продукции. Обзор Shan с соавт. (2020) рас-
сматривает применение электрохимических аптасенсоров 
на основе нанокомпозитов для детектирования токсинов 
грибов, водорослей и бактериальных энтеротоксинов. От-
дельные обзоры также посвящены оптическим сенсорам 
(Lan et al., 2017) и методам гомогенного анализа пищевой 
продукции (Xia et al., 2020a).

Аптамеры к микотоксинам
Микотоксины – это низкомолекулярные биологически 

активные метаболиты филаментных фитопатогенных гри-
бов. В настоящее время идентифицировано около 300–400 
микотоксинов, но лишь некоторые из них представляют 
опасность для здоровья человека и животных. Некоторые 
наиболее изученные с точки зрения токсикологии веще-
ства: охратоксин A (ОТА), афлатоксины B1 и М1 (АФВ1, 
АФМ1), зеараленон (ЗЕН), патулин, фумонизины B1 и М1 
(ФВ1, ФМ1), а также трихотеценовые микотоксины (Т-2 и 
НТ-2 токсины, ниваленол и дезоксиниваленол). Среди ми-
котоксинов обнаруживаются мутагенные, канцерогенные, 
тератогенные, геморрагические, гормональные, гено-, ге-
пато-, иммуно-, дермо-, нефро- и нейротоксические соеди-
нения (Bennett, Klich., 2003). 

Основные подходы для анализа этих веществ основа-
ны на высокоэффективной жидкостной хроматографии 
(ВЭЖХ) и масс-спектрометрии (МС). Для многих токси-
нов доступны наборы для иммуноферментного анализа 
(ИФА) (Tittlemier et al., 2021). Широкое распространение 
загрязнения микотоксинами пищевой и кормовой про-
дукции делает необходимым развитие подходов для мас-
штабного и экспрессного мониторинга. В силу большой 
значимости этой группы веществ в пищевой безопасности 
они оказались в фокусе множества работ по разработке 
инновационных биосенсоров. В связи с этим применение 
аптамеров к микотоксинам заслуживает отдельного рас-
смотрения. На сегодняшний день описано довольно много 
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аптамеров к микотоксинам, некоторые примеры представ-
лены в таблице 1. Одной из первых разработками таких 
аптамеров занялась компания «NeoVentures Biotechnology 
Inc.» (Канада), которая еще в 2008 г. предложила аптамер, 
специфичный к ОТА. В 2011 г. компанией запатентована 
методика определения микотоксинов с помощью аптаме-
ров на примере все того же аптамера к ОТА (Allen, Andres, 
2010). Кроме того, можно отметить деятельность кол-
лектива «Key Laboratory of Food Science and Technology» 
(Университет Цзяннань, Китай). При участии специа-
листов этой лаборатории были разработаны аптамеры к 
АФВ1 (Ma et al., 2014), ФВ1 И ФМ1 (Chen et al., 2014a), 
Т-2 токсину (Chen et al., 2014b), ЗЕН (Chen et al., 2013) и 
патулину (Wu et al., 2016).

Накоплен богатый опыт разработки как оптических, 
так и электрохимических аптасенсоров для определения 
микотоксинов в реальных объектах (Evtugyn, Hianik, 2019; 
Goud et al., 2020). Простейший оптический сенсор осно-
ван на флуориметрическом выявлении токсина при помо-
щи немодифицированного аптамера и красителя SYBR 
Green I (асимметричный краситель класса цианинов), 
флуоресценция которого проявляется при взаимодействии 
с нуклеиновыми кислотами. Связывание аптамера с ми-
шенью приводит к вытеснению связанных молекул кра-
сителя и понижению сигнала флуоресценции (рис. 3A). 

Линейная связь между понижением сигнала флуоресцен-
ции и концентрацией микотоксина позволяет задейство-
вать методику для количественного анализа. Подобный 
подход апробирован для многих веществ, в том числе 
для ОТА (McKeague et al., 2014). Авторы работы описа-
ли измерение концентрации ОТА лишь в градуировочных 
растворах, установив предел обнаружения (ПО) 9 нМ (3.6 
ppb) и линейный диапазон (ЛД) градуировочного графи-
ка 9–100 нМ. Чувствительность методики к охратоксину 
В, гомологу ОТА, в 6–10 раз меньше, чем для целевого 
токсина. В другом случае, модифицированная версия ме-
тодики с красителем SYBR Gold позволила количественно 
определить ОТА в образцах пива и вина (Lv et al., 2017). 
Отметим, что успешное флуориметрическое определение 
с SYBR-красителями было уже продемонстрировано и для 
антибиотиков, в том числе на примере реальных образцов 
(Yang et al., 2018; Yi et al., 2019).

Наиболее распространенные подходы к созданию оп-
тических сенсоров включают иммобилизацию аптамеров 
на носителе: полимерной смоле или наночастицах. На-
пример, описана детекция АФВ1 с помощью аптамеров, 
иммобилизованных на магнитных наночастицах. При свя-
зывании аналита происходит высвобождение комплемен-
тарной флуоресцентно-меченой пробы, концентрация ко-
торой в растворе измеряется после магнитной сепарации 

Таблица 1. Аптамеры к наиболее важным микотоксинам

Микотоксин Константа диссоциации, Kd Ссылка
Охратоксин А (ОТА) 290 ± 150 нM и 110 ± 50 нM (McKeague et al., 2014)
Охратоксин А (ОТА) 200 нМ (Cruz-Aguado, Penner, 2008)
Афлатоксин В1 (АФВ1) 11.39 нM (Ma et al., 2014)
Афлатоксин В1 (АФВ1) 96–221 нM (5 аптамеров) (Malhotra et al., 2014)
Афлатоксин М1 (АФМ1) 35–1515 нM (36 аптамеров) (Malhotra et al., 2014)
Афлатоксин В2 (АФВ2) 9.83 нM (Ma et al., 2015)
Фумонизин В1 (ФВ1) 100 ± 30 нM (McKeague et al., 2010)
Фумонизин В1 (ФВ1) 62±5 нM (Chen et al., 2014a)
Лизергамид 44 нM2 (Rouah-Martin et al., 2012)
Метерголин 73 нМ и 499 нM (2 аптамера) (Rouah-Martin et al., 2012)
Патулин (ПАТ) 21.83±5.022 нM (Wu et al., 2016)
Т-2 токсин 20.8 ± 3.1 нM (Chen et al., 2014b)
Зеараленон (ЗЕН) 41±5 нM (Chen et al., 2013)
Дезоксиниваленол (ДОН) - (Wu et al., 2012)

Table 1. Aptamers to most important mycotoxins

Mycotoxin Dissociation constant, Kd Reference
Ochratoxin А (ОТА) 290 ± 150 nM и 110 ± 50 nM (McKeague et al., 2014)
Ochratoxin А (ОТА) 200 nM (Cruz-Aguado, Penner, 2008)
Aflatoxin В1 (АFВ1) 11.39 nM (Ma et al., 2014)
Aflatoxin В1 (АFВ1) 96–221 nM (5 aptamers) (Malhotra et al., 2014)
Aflatoxin М1 (АFМ1) 35–1515 nM (36 aptamers) (Malhotra et al., 2014)
Афлатоксин В2 (АFВ2) 9.83 nM (Ma et al., 2015)
Fumonisin В1 (FВ1) 100 ± 30 nM (McKeague et al., 2010)
Fumonisin В1 (FВ1) 62±5 nM (Chen et al., 2014a)
Lysergamide 44 nM 2 (Rouah-Martin et al., 2012)
Metergoline 73 nM и 499 nM (2 aptamers) (Rouah-Martin et al., 2012)
Patulin (PAT) 21.83±5.022 nM (Wu et al., 2016)
Т-2 toxin 20.8 ± 3.1 nM (Chen et al., 2014b)
Zearalenone (ZEN) 41±5 nM (Chen et al., 2013)
Deoxynivalenol (DON) - (Wu et al., 2012)
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(Ma et al., 2014) (рис. 3B). Для сенсора авторы исполь-
зовали аптамер к АФВ1 с Kd 11.39 нМ и высокой специ-
фичностью к целевому токсину: аффинность аптамера по 
отношению к АФВ2 и другим родственным токсинам не 
превосходила 15 % от аффинности к АФВ1. Градуировоч-
ный график для сигнала флуоресценции имеет широкий 
ЛД 50–1.500 нг/л. ПО методики 35 нг/л. Методика была 
апробирована для определения АФВ1 в образцах арахи-
сового масла с добавками токсина (0–800 нг/л). Во всех 
вариантах получены достоверные результаты, содержание 
токсина составляло 94.2–101.2 % от расчетного.

Другой распространенный режим детекции в опти-
ческих сенсорах – колориметрия. Как правило, колори-
метрические аптасенсоры используют аналитические 
реакции, катализируемые ферментами и наночастицами 
(Majdinasab et al., 2021). К примеру, описано определе-
ние ЗЕН в образцах кукурузного масла на основе коло-
риметрической реакции окисления 3,3’,5,5’-тетраметил-
бензидина, катализируемой частицами золота (Sun et al., 
2018). Десорбция аптамеров с частиц при связывании ЗЕН 

обеспечивает смену окраски раствора, интенсивность ко-
торой пропорциональна концентрации аналита (ЛД 10–
250 нг/мл, ПО 10 нг/мл).

Более простой и неоднократно апробированный под-
ход для колориметрического детектирования аналитов 
основан на агрегации наночастиц Au или Ag в растворах 
с высокой концентрацией NaCl. Адсорбция аптамеров на 
частицах стабилизирует их в растворе соли. Связывание 
аптамеров с токсином приводит к десорбции аптамеров и 
агрегации частиц со сменой окраски коллоида от красной 
к синей (для частиц Au), детектируемой фотометрически 
(Yang et al., 2011; Yin et al., 2017) (рис. 3C). Работа Yin с 
соавт. (2017) описывает агрегацию наночастиц Au для ана-
лиза образцов белого вина с добавками ОТА. ЛД опреде-
ления ОТА составил 32–1024 нг/мл, а ПО 20 нг/мл. Ана-
лиз образца занимает порядка 5 мин. Так, в работе (Kasoju 
et al., 2020) описан аптасенсор для определения АФВ1, 
который работает по принципу индикаторной бумажной 
полоски и позволяет детектировать токсин в градуировоч-
ных растворах в диапазоне от 1 пМ до 1 мМ. Недостаток 

Рисунок 3. Подходы к дизайну оптических аптасенсоров. (A) Связывание аптамера вызывает изменение 
флуоресценции красителя. (B) Связывание мишени с аптамером вызывает диссоциацию комплементарной 

флуоресцентно-меченной пробы. (C) Десорбция аптамеров с поверхности наночастиц при связывании мишени 
вызывает агрегацию, детектируемую фотометрически. [ориг.]

Figure 3. Approaches for the design of optical aptasensors. (A) Aptamer binding induces change in dye binding and 
fluorescence intensity. (B) Aptamer binding induces dissociation of the complementary fluorescent probe. (C) Desorption of 

aptamers from the surface of nanoparticles upon target binding leads to aggregation, which is detected photometrically. [orig.]
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методик с наночастицами состоит в способности некото-
рых веществ, в том числе некоторых микотоксинов, адсо-
рбироваться на частицах и препятствовать агрегации, что 
может привести к заниженным результатам измерений 
(Majdinasab et al., 2021).

Подходы для создания визуальных тестов не ограни-
чиваются агрегацией наночастиц. Серия работ посвящена 
разработке тест-полосок по аналогии с иммунохромато-
графическим анализом для выявления одного или не-
скольких токсинов одновременно (Majdinasab et al., 2021). 

К примеру, предложены тест-полоски для ОТА, позволяю-
щие определять токсин в образцах кукурузы за 20 мин (ЛД 
1–1000 нг/мл, ПО 0.40 нг/мл) (Zhang et al., 2018) (рис. 4).

Следует отметить, что разнообразие представленных 
в цитируемых работах параметров аптасенсоров (ПО и 
ЛД) делает затруднительным их систематическое сопо-
ставление с установленными предельно допустимыми 
нормами для отдельных веществ. Однако в целом мож-
но заключить, что описанные оптические аптасенсоры 
имеют перспективу для дальнейших разработок с точки 

Рисунок 4. Определение охратоксина А (ОТА) при помощи тест-полосок на основе флуоресцентно-меченного Су5-
аптамера. Комплементарные пробы (кДНК и проба 2) иммобилизуются на полоске за счет биотин-стрептавидинового 

взаимодействия. Полоска содержит тестовую зону (ТЗ), контрольную зону (КЗ) и зону негативного контроля (НГ). 
Нижняя правая часть рисунка иллюстрирует изменение соотношения сигналов флуоресценции ТЗ и КЗ в образцах в 

присутствии и отсутствие токсина. Иллюстрация из статьи открытого доступа (Zhang et al., 2018)

Figure 4. Determination of ochratoxin A (OTA) using lateral-flow strips based on fluorescently labeled Cy5 aptamer. 
Complementary probes (cDNA and probe 2) are immobilized on the strip via biotin-streptavidin interaction. The strip includes a 
test zone (TZ), a control zone (CZ) and a negative control zone (NC). The lower right part of the figure illustrates the change in 
fluorescence signals ratio of TZ and CZ in presence and absence of the toxin. Illustration from an open access article (Zhang et 

al., 2018)
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зрения чувствительности, селективности и экспрессности 
детектирования. При этом многие подходы могут быть 
воспроизведены при помощи простых и малозатратных 
процедур.

Подробный разбор электрохимических аптасенсоров 
к микотоксинам представлен в работе Evtugyn и Hianik 
(2019). В работе Goudс с соавт. (2020) также описаны ак-
туальные разработки для регистрации микотоксинов с ис-
пользованием разнообразных наноматериалов.

Помимо сенсоров, аптамеры могут служить для вы-
деления и концентрирования мишени перед анализом, 
что значительно упрощает аналитическую процедуру. 
Описана экстракция ОТА из образцов пшеничной муки 
на аффинной колонке, модифицированной аптамерами, с 
последующей элюцией и его флуориметрическим опре-
делением (Cruz-Aguado, Penner, 2008). Процедура апро-
бирована для анализа сертифицированных образцов муки 
с естественным содержанием токсина. Предварительное 
испытание удерживающей способности колонки с ис-
пользованием 100 нМ раствора ОТА показало, что колон-
ка удерживает 97 % аналита. Аналогичная одностадийная 
процедура экстракции была продемонстрирована на при-
мере силикагеля, модифицированного аптамерами, для 
селективной экстракции эргозина, эргокриптина и эрго-
корнина из образцов ржи перед ВЭЖХ-МС/МС анализом 
(Rouah et al., 2014). 

Важно отметить, что применение аптамеров не огра-
ничивается задачами выделения и детекции. Аптамеры 
– многофункциональный инструмент для исследователь-
ской работы. К примеру, описан нанозонд на основе апта-
мера для визуализации ОТА в клеточной культуре HeLa, 
инкубированной в присутствии токсина (Xia et al., 2020b). 
Этот пример иллюстрирует творческий потенциал для 
применения аптамеров при решении разнообразных задач.

Аптамеры к прочим малым органическим молекулам
К органическим аналитам, представляющим интерес 

для пищевой и кормовой промышленности, относятся 
не только микотоксины, но и множество других органи-
ческих веществ. Основными методами для их анализа 
служат ЯМР, ВЭЖХ, ГХ, МС и т.д., которые, как уже от-
мечалось, плохо удовлетворяют целям широкомасштабно-
го и экспрессного мониторинга (Romero-González, 2015; 
Rodriguez et al., 2021). 

Пестициды и антибиотики. Химические препара-
ты для борьбы с патогенами животных и растений стали 
большим прорывом в индустрии XX века, но с годами ста-
ли очевидны и сопутствующие проблемы. Антибиотики 
и пестициды позволили эффективно бороться с вредны-
ми организмами, однако их чрезмерное внесение привело 
не только к появлению резистентных организмов, но и к 
серьезному загрязнению окружающей среды и сельскохо-
зяйственной продукции (Rani et al., 2021). В связи с этим, 
аналитический контроль пестицидов и антибиотиков не-
обходим во многих отраслях сельского хозяйства и на 
разных стадиях производства. В литературе можно найти 
аптамеры, специфичные ко многим органическим пести-
цидам и антибиотикам, таким как офлоксацин (Reinemann 
et al., 2016), атразин (Abraham et al., 2018), ацетамиприд 
(He et al., 2011), форат, пропенофос, изокарбофос (Wang et 
al., 2012) и пр.

В качестве примера рассмотрим тебуконазол – систем-
ный фунгицид для обработки зерновых культур. Он вне-
сен в список потенциальных канцерогенов и несет риск 
для состояния окружающей среды уже при низких кон-
центрациях. Колориметрическая методика на основе агре-
гации наночастиц Ag позволила специфично определять 
тебуконазол в образцах риса за 20 мин (ПО 10 нМ) (Truong 
et al., 2021).

Другой пример – β-лактамные антибиотики (пеницил-
лины, цефалоспорины и др.), широко используемые в жи-
вотноводстве, благодаря своей химической стабильности 
часто загрязняют молочную продукцию. Работа Paniel с 
соавт. (2017) описывает отбор аптамера к пенициллину G и 
разработка аптасенсора для его определения в молоке. Для 
создания электрохимического сенсора авторы иммобили-
зовали аптамеры на поверхности углеродного электрода. 
Связывание мишени изменяет свойства поверхностного 
слоя, что регистрируется количественно в режиме СЭИ 
(рис. 5А) (ЛД 0.4–1000 мкг/л, ПО 0.17 мкг/л). Показана се-
лективность определения в присутствии родственных пе-
нициллину G антибиотиков, ампициллина и амоксицилли-
на. При этом наблюдался значительный неспецифичный 
отклик на тетрациклин, что, по мнению авторов, может 
быть связано с полициклической природой антибиотика 
и его склонностью к взаимодействию с нуклеиновыми 
кислотами. Неспецифичный отклик на тетрациклин ста-
вит под вопрос применимость конкретного подхода для 
анализа реальных объектов и указывает на необходимость 
учета нюансов при использовании аптасенсоров для кон-
кретных мишеней. Антибиотики наряду с микотоксинами 
привлекают большое внимание коллективов, занимаю-
щихся аптасенсорами. Дополнительная информация по 
соответствующим разработкам может быть найдена в ста-
тьях Mehlhorn с соавт. (2018) и Yue с соавт. (2021).

Пищевые добавки. Эту группу веществ можно про-
иллюстрировать на примере стимуляторов роста – клен-
бутерола (КЛБ) и рактопомина, которые добавляют в корм 
для ускорения набора массы и снижения жирности мяса 
сельскохозяйственных животных. Аптамер, специфичный 
к КЛБ, конъюгированный с флуоресцеином, задействован 
для получения флуоресцентного сенсора, основанного на 
десорбции аптамеров с поверхности оксида графена при 
связывании мишени (ЛД 0.10–50 нг/мл, ПО 0.07 нг/мл, 
рис. 6) (Duan et al., 2017b). Аналогично устроенный апта-
сенсор, описанный для рактопамина, позволил определять 
данный аналит в образцах свинины (ЛД 0.10–100 нг/мл, 
ПО 0.04 нг/мл) (Duan et al., 2017a).

Аптамеры применимы и для определения менее опас-
ных веществ. К примеру, для контроля содержания вани-
лина в пищевой продукции. Kuznetsov с соавт. (2018) опи-
сал аптамер, специфичный к ванилину в присутствии его 
близких аналогов: бензальдегида, гваякола, фуранеола, 
этилгвайакола и этилванилина. На основе аптамера разра-
ботан электрохимический сенсор, который можно описать 
схемой, приведенной на рис. 5B. Аптамер с комплементар-
ной электрохимически активной пробой иммобилизован 
на подложке из Ta2O5. При связывании ванилина происхо-
дит высвобождение пробы, детектируемое как изменение 
поверхностного потенциала. При помощи этого сенсора 
авторы выполнили селективное определение ванилина в 
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смеси альтернативных веществ и в образцах кофейного 
экстракта (ПО 1.55×10–7 M, ЛД 1.55×10–7 –1×10–6 М). 

Прочие вредные органические вещества. Поллютан-
ты в окружающей среде можно разделить на соединения 
природного и антропогенного происхождения. В качестве 
примера природного токсина можно привести липополи-
сахариды (ЛПС) – экзотоксины и компоненты внешней 
мембраны грамотрицательных бактерий. Авторы работы 
(Ye et al., 2017) провели отбор аптамеров, специфичных к 
широкому кругу ЛПС, с использованием ЛПС Salmonella 
enterica серотип typhimurium в качестве основной мишени 
SELEX. Оптимальный аптамер в составе флуоресцентно-
го аптасенсора позволил выявить ЛПС трех различных 

видов бактерий в пробах воды (для разных ЛПС ПО 3.00–
99.31 нг/мл, ЛД в диапазоне от сотых долей до десятков 
мкг/мл). 

Поллютант антропогенного происхождения ди(2-э-
тилгексил)фталат (ДЭГФ), широко распространённый 
пластификатор в упаковочных материалах, может вызвать 
эндокринные нарушения и угнетение иммунитета. Ап-
тамер к молекуле ДЭГФ использован для создания элек-
трохимического аптасенсора на основе СЭИ для прямого 
обнаружения пластификатора в пробах воды с высокой 
чувствительностью (ЛД 7.629–2×106 пг/мл, ПО 0.103 пг/
мл) и специфичностью, а также низкой стоимостью ана-
лиза (Lu et al., 2020).

Рисунок 5. Устройство электрохимических аптасенсоров. (А) Электрод, модифицированный аптамерами, для 
обеспечения специфичного ответа на присутствие мишени. (B) Электрод, модифицированный аптамерами с 

комплементарной электрохимически активной пробой, диссоциирующей в присутствии мишени. [ориг.]

Figure 5. Concepts of electrochemical aptasensors. (A) Aptamer-modified electrode provides specific response in the presence 
of a target. (B) Aptamer-modified electrode with a complementary electrochemically active probe dissociating upon target 

binding. [orig.]
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Аптамеры к катионам металлов
К неотъемлемым задачам химического мониторинга 

окружающей среды относится определение тяжелых ме-
таллов, при проведении которого в первую очередь опира-
ются на спектральные, оптические и электрохимические 
методы анализа. Практика показывает, что аптасенсоры 
для ионов металлов не уступают многим классическим 
аналитическим методикам. Так, аптамер к Hg2+ в методике 
с агрегацией наночастиц Au позволяет визуально фикси-
ровать концентрацию аналита от 8.2×10-8 М. В предло-
женном подходе агрегация наночастиц происходит под 
действием аптамера в отсутствии мишени, что позволя-
ет избежать негативного влияния неселективной адсор-
бции аналита на частицах, препятствующей агрегации. 
Сравнение количественного спектрофотометрического 
детектирования Hg2+ при помощи аптамера в природных 
образцах воды (ПО 4.9×10-11 М) с результатами атомной 
спектроскопии холодного пара показало согласованность 
результатов. В этой же работе авторы успешно привлек-
ли эту методику для определения Ag+ (визуальный ПО 
1.0×10-8 М, колориметрический ПО 6.4×10-10 М)(Qi et al., 
2019). Аналогичная методика описана и для Cd2+ (ПО 4.6 
нМ) (Wu et al., 2014). 

Аптамеры к патогенным микроорганизмам
Патогенные бактерии, присутствующие в пищевой 

продукции, становятся причиной многих серьезных, 
зачастую смертельных, заболеваний (Escherichia coli, 
Salmonella spp., Vibrio spp etc.). (Davydova et al., 2016; 
Majdinasab et al., 2018). Помимо бактерий, патогенных 
для человека, немаловажна и проблема фитопатогенных 
микроорганизмов. Грибные и бактериальные болезни 
растений наносят огромный урон сельскому хозяйству, а 
токсичные продукты их жизнедеятельности – здоровью 
человека и животных (FAO, 2020). Микробиологические 
методы, основанные на идентификации выделенных куль-
тур по культурально-морфологическим признакам, зани-
мают много времени и ресурсов. Также для идентифика-
ции микробов получили большое распространение ПЦР и 
ИФА. При этом последний имеет ограниченное примене-
ние, специфичность и чувствительность. В этом отноше-
нии ПЦР оказывается более эффективным подходом для 
диагностики патогенов, однако процедура ресурсозатрат-
на и требует привлечения квалифицированного персонала 
(Davydova et al., 2016; Majdinasab et al., 2018). 

Технология SELEX позволяет получать аптамеры, спец-
ифичные к молекулам клеточных оболочек микроорганиз-
мов (Davydova et al., 2016; Majdinasab et al., 2018), и ис-
пользовать их для создания специфичных сенсоров. Такие 

Рисунок 6. Детектирование клербутерола (КЛБ), основанное на десорбции флуоресцентно-меченных аптамеров  
с поверхности оксида графена при связывании мишени. Оксид графена используется в виде суспензии,  

разделение осуществляется центрифугированием. Составлено на основе иллюстрации из статьи открытого доступа 
(Duan et al., 2017b)

Figure 6. Clenbuterol detection based on desorption of fluorescently labeled aptamers from graphene oxide upon target binding. 
A suspension of graphene oxide is used, separation is carried out by centrifugation.  

Based on illustration from an open access article (Duan et al., 2017b)
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примеры описаны для E. coli O157:H7, Staphylococcus 
aureus, Salmonella spp., Vibrio parahaemolyticus, 
Campylobacter spp., Listeria spp. и Shigella flexneri. Для вы-
явления бактерий задействованы те же принципы дизайна 
аптасенсоров, что и для молекул, рассмотренных выше. 
Флуоресцентные и электрохимические аптасенсоры обе-
спечивают более высокую чувствительность, в то время 
как колориметрические методики и тест-полоски эффек-
тивны для экспресс-диагностики (Majdinasab et al., 2018). 
В качестве примера рассмотрим гибридную методику для 
одновременного детектирования E. coli O157:H7, S. aureus, 
Listeria monocytogenes и S. enterica серотип typhimurium. 
Клетки бактерий связываются при помощи магнитных на-
ночастиц, покрытых антителами. Параллельная детекция 
осуществляется при помощи смеси 4 аптамеров, конъю-
гированных с разными флуоресцентными квантовыми 

точками (рис. 7). Пределы обнаружения E. coli O157: H7, S. 
aureus, L. monocytogenes и S. enterica серотип typhimurium 
составляли 80, 100, 47 и 160 КОЕ/мл соответственно в чи-
стой культуре и 320, 350, 110 и 750 КОЕ/мл в говяжьем 
фарше. Аптасенсор позволяет детектировать бактериаль-
ные клетки в диапазоне 101–104 КОЕ/мл (Xu et al., 2015).

В работе Krivitsky с соавт. (2021) описано примене-
ние аптамеров для определения уредоспор возбудителя 
ржавчины сои (Phakopsora pachyrhizi) в воздухе. Споры 
улавливают с помощью устройства для сбора воздуха с 
углеродным фильтром, выполняющим функции электрода 
(рис. 8). После сбора пробы на электрод наносится био-
тинилированный аптамер, специфичный к белкам спор 
возбудителя ржавчины сои. После связывания аптамеров 
с мишенью электрод инкубируется с конъюгатом стреп-
тавидина и щелочной фосфатазы. Иммобилизованный на 

Рисунок 7. Процесс параллельного детектирования 4 патогенных бактерий при помощи антител, аптамеров и 
флуоресцентных квантовых точек (Xu et al., 2015). Воспроизведено с согласия правообладателя. © American Society of 

Agricultural and Biological Engineers 

Figure 7. The process of simultaneous detection of 4 pathogenic bacteria species using antibodies, aptamers, and fluorescent 
quantum dots. From (Xu et al., 2015). Used with the copyright holder permission. © American Society of Agricultural and 

Biological Engineers
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аптамере фермент катализирует превращение п-нитро-
фенилфосфата в п-нитрофенол, выступающий в качестве 
электрохимически активного маркера. При тестировании 
специфичности системы в отношении P. pachyrhizi, а так-
же филогенетически близкого вида P. meibomiae, была 
продемонстрирована высокая избирательность в отноше-
нии именно целевого объекта (уредоспоры Phakopsora 
pachyrhizi). Устройство позволяет осуществлять быстрый 
сбор образца с последующим обнаружением спор фитопа-
тогена (около 2 минут). Максимальная чувствительность 
прибора составила около 10 спор на электрод (диаметр 
электрода 4 мм). Авторы отмечают, что чувствительность 
потенциально можно повысить, увеличивая время инкуба-
ции с ферментом. Предложенное устройство может быть 
адаптировано для раннего обнаружения возбудителей бо-
лезней растений, распространяющихся по воздуху.

Коммерческие продукты на основе аптамеров
Несмотря на многообещающие результаты лаборатор-

ных испытаний, сведений об успешной коммерциализа-
ции продуктов на основе аптамеров в настоящее время не 
много. Это можно объяснить, как относительной новизной 

самой технологии, так и доступностью устоявшихся под-
ходов. Тем не менее, расширяется список компаний, ко-
торые занимаются получением аптамеров к любым ми-
шеням и адаптацией методов их использования. Список 
некоторых копаний опубликован на портале «International 
Society on Aptamers» (McKeague et al., 2021). На данный 
момент одна из областей пищевой отрасли, в которой 
появлялись коммерческие разработки – это диагностика 
микотоксинов. 

Так «ОТА-Sense» (Neoventures Biotechnology Inc., Ка-
нада) – это набор для флуоресцентного определения ОТА. 
Набор состоит из аффинной колонки, модифицированной 
аптамерами к ОТА, и раствора для детектирования. Ко-
лонка позволяет провести предварительную концентра-
цию токсина из пробы. Раствор для детектирования содер-
жит ОТА-специфичный аптамер и катионы Tb3+. Катион 
металла взаимодействует с комплексом ОТА-аптамер, при 
этом люминесценция Tb3+ увеличивается в несколько раз. 
Набор предназначен для определения ОТА в зерне и алко-
гольных напитках. «AflaSense» – аналогичный набор этой 
же компании для определения АФВ1 в образцах кукурузы 
и арахиса (Kaur et al., 2018). Другое устройство с похожим 
названием, «AflaSense Plus» (Nanoelectronics and MEMS 
laboratory, NECTEC, Тайланд) – портативный электрохи-
мический детектор для определения АФВ1. Процедура 
анализа состоит из экстракции образца, инкубации экс-
тракта с реагентом с последующим нанесением раствора 
на тонкий одноразовый электрод на основе графена в виде 
пластинки (рис. 9) («AflaSense Plus: Rapid and Portable…», 
2016). Электрохимическая платформа универсальна и мо-
жет быть легко адаптирована для других мишеней с по-
мощью подходящего аптамера. Аналогичная портативная 
электрохимическая система предложена компанией Cibus 
Biotehnologies Inc. (США). Система CibusDx обеспечивает 
получение результатов на месте в течение 30 мин. Круг 
аналитов пока не уточняется. Как и «AflaSense Plus», эта 
система основана на использовании тонких одноразовых 
электродов, за исключением того, что в этом случае ана-
лизирующий прибор более миниатюрен и может быть со-
единен с мобильными устройствами («CibusDx technology 
shifts…», 2017). Все вышеперечисленные проекты в насто-
ящий момент, вероятно, испытывают затруднения или не 
активны. Тем не менее приведенные примеры, несомнен-
но, представляют историческую ценность в качестве про-
тотипов коммерческих технологий, которые, мы надеемся, 
однажды станут частью биоаналитической практики.

Аптамеры как индивидуальные биологически активные агенты

Пестициды на основе аптамеров
Помимо рассмотренной выше проблемы загрязнения 

окружающей среды пестицидами, все более реальной 
становится угроза экспансии патогенов, резистентных к 
широко распространенным препаратам. В связи с этим 
необходим поиск новых решений для контроля фитопа-
тогенов (Rani et al., 2021). Предполагается, что аптамеры 
могут быть привлечены в качестве средств защиты рас-
тений за счет целенаправленного действия на выбранные 
молекулярные мишени, ответственные за жизненно важ-
ные функции вредного организма. Высокий уровень спец-
ифичности таких препаратов позволяет избежать нецеле-
вой токсичности. Более того, деградация НК-аптамеров 

и белковых аптамеров в окружающей среде происходит 
естественным способом и не продуцирует опасных побоч-
ных продуктов (Ha et al., 2016; Colombo et al., 2020). На-
коплен обширный опыт отбора аптамеров к биомолекулам 
животных и человека (Dunn, 2014), тем не менее, до сих 
пор в литературе представлено мало примеров аптамеров, 
ингибирующих те или иные функции патогенов. Стоит 
ожидать, что рутинизация технологий отбора и примене-
ния аптамеров, изменит эту ситуацию.

Проиллюстрируем логику использования аптамеров в 
качестве пестицидов на примере бактерии Xanthomonas 
axonopodis патовар citri, этиологического агента рака ци-
трусовых. Заболевание вызывает дефолиацию, приводит к 

Рисунок 8. Портативное устройство для сбора спор 
ржавчины сои для последующего определения при 

помощи аптамера. Иллюстрация из статьи открытого 
доступа (Krivitsky et al., 2021)

Figure 8. Portable device for collection of soybean rust 
spores for subsequent aptamer-assisted determination. 

Illustration from an open access article  
(Krivitsky et al., 2021)
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ухудшению качества плодов и их преждевременному опа-
данию. Внесение бактерицидных агентов ингибирует рост 
и препятствует распространению бактерий, но эффек-
тивных препаратов, способных справиться с болезнью в 
прогрессирующей стадии, не существует (Ha et al., 2016). 
Для решения этой проблемы предложен ДНК-аптамер к 
цитоскелетному белку FtsZ (Ha et al., 2016). Это главный 
белок в цитокинезном механизме деления прокариоти-
ческих клеток, следовательно, ингибитор FtsZ может на-
рушить процесс деления. Авторами описано выделение 
FstZ из X. axonopodis с последующим отбором ДНК-ап-
тамеров к этому белку. Полученные аптамеры имеют Kd в 
наномолярном диапазоне. Идентифицировано три олиго-
нуклеотида, проявляющих сильное ингибирование поли-
меризации FtsZ in vitro. В качестве оценки эффективности 
авторы приводят концентрацию полумаксимального инги-
бирования (IC50) полимеризации белка. Для трех аптаме-
ров величина IC50 составила 1–2 мкМ. Аналогичное зна-
чение IC50 было получено для берберина, коммерческого 

антибактериального препарата. Аптамеры также показали 
высокую ингибирующую активность в бактериальных 
культурах со значениями MIC50 (минимальная концентра-
ция, подавляющая рост 50 % организмов) на уровне 100 
мкМ (Ha et al., 2016). 

Аналогичный подход создания апта-пестицида можно 
перенести и на другие группы организмов. Так, для борь-
бы с патогеном Plasmopara viticola, вызывающим ложную 
мучнистую росу винограда, предложен пептидный апта-
мер NoPv1 («No Plasmopora viticola 1»), состоящий из 8 
аминокислотных остатков (Colombo et al., 2020). Для от-
бора была задействована дрожжевая двугибридная систе-
ма с целлюлозосинтазой 2 в качестве мишени (PvCesA2) P. 
viticola, ингибирование которой нарушает процесс обра-
зования зародышевой трубки патогена и развития инфек-
ции (Colombo et al., 2020). Преимущество отбора в дву-
гибридной дрожжевой системе заключается в получении 
аптамеров, взаимодействующих с белком-мишенью в жи-
вых клетках, в отличие от систем отбора in vitro (фаговый 

Рисунок 9. Электрохимическая система для детектирования охратоксина А, «AflaSense Plus». Сверху – фотография 
тонких одноразовых электродов на основе графена. Снизу – портативное регистрирующее устройство в процессе 

анализа. Источник («AflaSense Plus: Rapid and Portable…», 2016). Воспроизведено с согласия правообладателя.  
© National Electronics and Computer Technology Center

Figure 9. Electrochemical system for ochratoxin A detection, “AflaSense Plus”. At the top: thin disposable graphene electrodes. 
Below: a portable recording device and the process of analysis. Source (“AflaSense Plus: Rapid and Portable…”, 2016).  

Used with the copyright holder permission. © National Electronics and Computer Technology Center
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дисплей и др.). Активность отобранных аптамеров проте-
стирована путем инокуляции листовых дисков винограда 
Vitis vinifera культурой P. viticola в присутствии 200 мкМ 
NoPv1. Аптамер позволил предотвратить поражение ли-
стовых дисков на 100 %, не вызывая повреждения расти-
тельных тканей (рис. 10). В отсутствие NoPv1 через 5–7 
дней после инокуляции четко фиксировалась споруляция 
P. viticola. В опытах на горшечных культурах винограда 
800 мкМ NoPv1 также эффективно подавлял развитие 
патогена, как и коммерческий фунгицид на основе соеди-
нения меди Kocide 2000. Раствор аптамера распыляли на 
листовые диски до (от 7 дней до 2 ч) и после (от 1 ч до 
2 дней) инокуляции. NoPv1 эффективно подавлял инфек-
цию даже при обработке за 7 дней до инокуляции, одна-
ко его эффективность быстро снижалась при нанесении 
после инокуляции (Colombo et al., 2020). Также показано, 
что NoPv1 способен противодействовать росту культуры 
Phytophthora infestans в чашке Петри. Авторы объясняют 
это высоким сходством аминокислотных последователь-
ностей между белками целлюлозосинтазы P. viticola и P. 
infestans. Дополнительные исследования продемонстри-
ровали, что применение аптамера не влияет на рост не-
целевых микроорганизмов и что пептид не проявляет ток-
сического действия по отношению к клеткам растений и 
человека (Colombo et al., 2020).

Еще один пептидный аптамер SNP-D4 с фунгицид-
ной активностью нацелен на кальмодулин CaM гриба 
Pyricularia oryzae, вызывающего пирикуляриоз риса (Xu 
et al., 2019). Аптамер получен при помощи бактериаль-
ной двугибридной системы с CaM в качестве мишени. 
CaM служит регулятором Ca2+-сигнальных путей, важных 
для патогенеза. Конидиальную суспензию инкубирова-
ли в присутствии аптамера и изучали развитие патогена. 
Степень подавления прорастания спор коррелировала с 
концентрацией SNP-D4. Авторы показали, что эффект 
SNP-D4 с концентрацией 10 мкМ равен таковому для 
0.01 % раствора фунгицида трициклазола (Xu et al., 2019).

Приведенные примеры иллюстрируют потенциал 
НК-аптамеров и пептимеров в качестве эффективных 
пестицидов, ингибирующих те или иные функции пато-
генных микроорганизмов. Тем не менее, в сравнении с 
биоаналитическими направлениями, исследования в этой 
области довольно скудны. Необходимо дальнейшее нако-
пление опыта, касающегося не только тестирования ак-
тивности аптамеров in vitro и in vivo, но и эффективности 
полевого применения, биодоступности и биостабильно-
сти таких препаратов. 

Антивирусные препараты
В отличие от грибов и бактерий, против вирусов рас-

тений нет эффективных пестицидов. Попытки обеспечить 
устойчивость растений к вирусным инфекциям, как пра-
вило, основаны на РНК-интерференции и редактировании 
генома (Sera, 2017). Аптамеры открывают новое направле-
ние для создания растений, резистентных к вирусным за-
болеваниям за счет направленного ингибирования важных 
функциональных белков вирусов и нарушения их репли-
кационного цикла (Sera, 2017). 

Первое применение пептимеров в этом направлении 
относится к вирусу пятнистого увядания томатов (TSWV) 
(Rudolph et al., 2003). Для отбора аптамеров авторы вос-
пользовались фрагментами нуклеопротеина TSWV, гомо-
полимеризация которого необходима для цикла развития 
вирусной инфекции. Пептидные аптамеры к нуклеопро-
теину были отобраны из рандомизированной библиотеки 
с использованием дрожжевой двугибридной системы. В 
результате эксперимента получен пептид из 29 аминокис-
лот. Пептид конъюгировали с b-глюкуронидазой в каче-
стве белка-носителя. Исследование аффинности конъюга-
та показало сильное взаимодействие с нуклеопротеином 
TSWV, а также с нуклеопротеинами других тосповирусов: 
вируса хлоротической пятнистости томата (TCSV), вируса 
кольцевой пятнистости арахиса (GRSV), вируса некроза 
побегов хризантем (CSNV) и вируса некротической пят-
нистости бальзамина (INSV). Активность аптамера проте-
стирована in planta посредством получения трансгенных 
растений, экспрессирующих разработанный конъюгат. 
Многие трансгенные линии демонстрировали полную 
устойчивость без видимых симптомов заболевания при за-
ражении TSWV (рис. 11). При этом все инокулированные 
контрольные линии проявляли симптомы и в конечном 
итоге погибали. Трансгенные линии продемонстрировали 
устойчивость и к другим тосповирусам (TCSV, GRSV и 
CSNV, но не INSV), что согласуется с результатами экспе-
риментов в дрожжевой двугибридной системе. Такой ре-
зультат демонстрирует возможность создания растений с 
широким спектром противовирусной устойчивости благо-
даря аптамерам к высоко консервативным белкам вирусов.

В другой работе белковые аптамеры были получены к 
репликационному белку AL1 вируса золотой мозаики то-
матов (TGMV) (Lopez-Ochoa et al., 2006), для отбора также 
применялась дрожжевая двугибридная система. Некото-
рые аптамеры препятствовали репликации TGMV в экс-
перименте с использованием протопластов, выделенных 
из суспензионных клеток Nicotiana tabacum (BY-2). Тем 
не менее, устойчивость к TGMV in planta не изучалась. 
Эксперимент в дрожжевой двугибридной системе показал 
аффинность отобранных пептидов не только к AL1 TGMV, 

Рисунок 10. Изображения дисков листьев винограда, 
совместно инокулированных ex vivo  

культурой Plasmopara viticola.  
(B) – в присутствии пептидного аптамера NoPv 1,  

(А) – контроль без обработки аптамером. Иллюстрация из 
статьи открытого доступа (Colombo et al., 2020)

Figure 10. Images of vine leaf disks co-inoculated ex vivo 
with a Plasmopara viticola culture.  

(B) – in presence of NoPv 1 peptide aptamer,  
(A) – control without aptamer treatment. Illustration from an 

open access article (Colombo et al., 2020)
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но и к аналогичному белку вируса курчавости капустных 
листьев (CaLCuV). 

Продолжая опыты с петимерами к AL1 TGMV, Reyes 
c соавт. (2013) исследовал связывание 16 пептидных ап-
тамеров с репликационными белками, девяти вирусов из 
трех основных родов Geminiviridae. Анализ в дрожжевой 
двугибридной системе показал, что два пептимера (A22, 
A64) не только имели высокий уровень связывания с бел-
ком AL1 TGMV, но взаимодействовали и с репликацион-
ными белками, полученными из других геминивирусов. 
Эти пептимеры были экспрессированы в растениях томата 
Solanum lycopersicum (рис. 12), после чего была исследо-
вана устойчивость трансгенных растений к вирусу желтой 
курчавости листьев томата и вирусу крапчатости листьев 
томата (TYLCV и ToMoV). Показано, что трансгенные ли-
нии эффективно задерживают накопление вирусной ДНК 
в сравнении с растениями дикого типа. 

На сегодняшний день опыт применения пептимеров 
для борьбы с вирусными инфекциями растений исчер-
пывается вышеперечисленными публикациями. Рабо-
ты, посвященные применению НК-аптамеров в этом на-
правлении, вовсе отсутствуют. Позитивные результаты 
рассмотренных исследований представляют собой бла-
гоприятную почву для проведения дальнейших работ и 
детального изучения возможностей аптамеров как агентов 
для борьбы с фитовирусами.

Воздействие на биохимические процессы  
в растениях

Отбор аптамеров к функциональным белкам растений 
может быть использован и для направленного регулиро-
вания метаболических процессов, изменения фенотипа 

Рисунок 12. Изучение эффективности пептимеров (A22, A64), экспрессируемых томатами, в отношении TYLCV и 
ToMoV. 1 – контроль без инокуляции. 2 – инокулированные растения дикого типа. 3 – инокулированные трансгенные 

растения на 21 день после инокуляции TYLCV и на 14 день после инокуляции ToMoV. Иллюстрация из статьи 
открытого доступа (Reyes et al., 2013)

Figure 12. Efficacy of tomato-expressed peptimers (A22, A64) against TYLCV and ToMoV. 1 – control without inoculation. 
2 – inoculated wild-type plants. 3 – inoculated transgenic plants on day 21 post TYLCV inoculation (dpi) and on day 14 after 

ToMoV inoculation. Illustration from an open access article (Reyes et al., 2013)

Рисунок 11. Инокулированные TSWV растения, 23 
дня после инокуляции. (A) – Дикий тип. (B) – Тип, 

экспрессирующий немодифицированную глюкуронидазу. 
(C) – Тип, экспрессирующий конъюгат аптамера с 

глюкуронидазой. Иллюстрация из статьи открытого 
доступа (Rudolph et al., 2003)

Figure 11. TSWV-inoculated plants, 23 days post-
inoculation. (A) – Wild type. (B) – Type expressing 

unmodified glucuronidase. (C) – Type expressing aptamer-
glucuronidase conjugate.  

Illustration from an open access article (Rudolph et al., 2003)
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и изучения молекулярно-биологических процессов. Так, 
описан пептидный аптамер PAP, содержащий 16 амино-
кислот и препятствующий работе функционального белка 
MAGO NASHI (OsMAGO) в растениях риса — ключевого 
компонента в комплексе сшивания экзонов (Exon junction 
complex, EJC) (Gong et al., 2014). Аптамер PAP был иден-
тифицирован путем скрининга библиотеки пептидов 
в дрожжевой двугибридной системе с использованием 
OsMAGO1 в качестве мишени. Несмотря на отсутствие 
позитивного эффекта от ингибирования OsMAGO, воз-
действие на него ярко отражается на фенотипе растения, 
иллюстрируя потенциальные возможности применения 

данной технологии. Фенотипический анализ показал, что 
трансгенные линии, экспрессирующие PAP, были карли-
ковыми, с дефектными цветами и тычинками, более того, 
они характеризовались чрезвычайно низкой продуктивно-
стью. Этот результат указывает на то, что конкурентное 
связывание PAP с MAGO дестабилизирует функцию гете-
родимера MAGO-Y14 в рисе. Применение аптамера PAP 
показывает, что пептидные аптамеры представляют собой 
альтернативный подход к функциональной геномике выс-
ших растений, выступая в качестве ингибиторов и модуля-
торов активности целевых белков.

Наноудобрения с использованием аптамеров
В наши дни сельское хозяйство столкнулось с серьез-

ными последствиями чрезмерного и малоэффективно-
го применения минеральных удобрений. По некоторым 
оценкам, при их внесении в почву, около 40–60 % азота не 
усваиваются растениями. Аналогичная проблема наблю-
дается для фосфора (не усваивается 80–90 %) и калия (не 
усваивается 30–50 %) (Aziz et al., 2019). Излишки удобре-
ний вымываются из почвы с дождями и в процессе оро-
шения, попадают в грунтовые воды, приводя к загрязне-
нию воды и неконтролируемому росту микроорганизмов. 
Избытки азота могут высвобождаться в форме нитратов, 
газообразного аммиака и оксидов азота (Aziz et al., 2019).

Одна из популярных концепций при разработке инно-
вационных удобрений, позволяющих повысить усвоение, 
обеспечить адресную доставку и постепенное высвобо-
ждение питательных веществ – это микроинкапсулирова-
ние с использованием «умных» материалов. В настоящее 
время предложены системы инкапсулирования, в которых 
высвобождение веществ происходит в зависимости от рН, 
температуры или бактериального воздействия. Синхрони-
зация поступления питательных веществ с потребностями 
сельскохозяйственных культур может повысить эффек-
тивность использования удобрений без негативного вли-
яния на урожайность (Aziz et al., 2019). Существующие 
подходы к созданию инкапсулированных наноудобрений 
с добавлением гидрогелей, наночастиц глины и хитоза-
на направлены в большей степени на пролонгированное 
высвобождение, нежели на адресное высвобождение. Тех-
нология аптамеров может стать полезным инструментом 
для разработки новых капсул, обеспечивающих адресную 
доставку и высвобождение питательных веществ.

Известно, что культурные растения посылают сигна-
лы голодания, выделяя в окружающую почву определен-
ные биомаркеры: аминокислоты, органические кисло-
ты, углеводы и фенольные соединения и т.д. Аптамеры, 
чувствительные к таким биомаркерам, могут приме-
няться в качестве спускового механизма, высвобождаю-
щего питательные вещества. Концепция такой системы 

проиллюстрирована на рисунке 13 (Mastronardi, 2017). 
Олигонуклеотидные аптамеры встроены в многослойные 
полиэлектролитные капсулы (polyelectrolyte multilayer, 
PEM). Небольшие молекулы, такие как корневые экссу-
даты, могут диффундировать внутрь PEM, связываться 
с аптамерами, стимулируя деформацию слоев PEM. Та-
ким образом, присутствие биомаркера вызывает измене-
ние проницаемости частицы, позволяя инкапсулирован-
ному источнику питательных веществ высвобождаться 
(Mastronardi, 2017). Стоит отметить, что аналогичный 
подход может быть задействован для контролируемого 
высвобождения пестицидов и гербицидов.

В диссертации Foster (2013) описан дизайн такой 
капсулы на основе аптамера к сульфородамину в каче-
стве модельного соединения. Для создания PEM исполь-
зована комбинация хитозана и гиалуроновой кислоты. 
Исследование свойств этой системы показало сохране-
ние связывающих свойств аптамера, включенного в PEM. 
Аналогичное исследование описано в диссертации Sultan 
(2011), посвященной полиэлектролитным капсулам, чув-
ствительным к присутствию растительного биомаркера 
L-лизина. В работе показано сохранение связывающей ак-
тивности аптамера в составе капсулы и изменение прони-
цаемости капсулы при связывании лизина. Также описаны 
микрокапсулы, чувствительные к присутствию L-серина 
(Mastronardi, 2017). Иные принципы разработки «умных» 
материалов, имеющих потенциал для доставки и контро-
лируемого высвобождения удобрений, описаны в обзоре 
Mastronardi с соавт. (2014). 

Несмотря на привлекательность описанной концепции, 
на практике пока отсутствуют завершенные работы, опи-
сывающие применение наноудобрений с использованием 
аптамеров в полевых условиях. При этом в существующих 
работах не исследуется вопрос эффективности таких на-
нокапсул непосредственно для удобрения растений, так 
что описанные материалы скорее обозначают направление 
будущих исследований, чем их результаты.

Заключение
Олигонуклеотидные и пептидные аптамеры заре-

комендовали себя как перспективный инструмент для 
решения разнообразных прикладных задач, в которых 
требуется прочное и селективное связывание определен-
ной молекулярной мишени. Будучи аналогами антител, 
аптамеры имеют целый ряд преимуществ, что делает их 
привлекательной основой для развития альтернативных 

технологий. За 30 лет развития этой области накоплен 
большой объем информации о привлечении аптамеров для 
создания биологически активных агентов, биоаналитиче-
ских методик и средств биовизуализации, а также техно-
логий адресной доставки (Dunn, 2014).

Биоаналитическое применение аптамеров изуче-
но наиболее подробно и имеет большой потенциал для 
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агропромышленного комплекса. Наиболее широкое при-
менение в этой области находят НК-аптамеры, тогда как 
примеры использования пептидных аптамеров малочис-
ленны. Многократно подтверждено, что аптасенсоры 
показывают хорошие аналитические характеристики и 
позволяют определять неорганические вещества, органи-
ческие молекулы и даже определённые микроорганизмы в 
многокомпонентных образцах (Tombelli et al., 2007; Iliuk et 
al., 2011; Evtugyn, Hianik, 2019; Goud et al., 2020). Активно 
развиваются компании, занимающиеся отбором аптаме-
ров и дизайном биоаналитических методик на заказ. Не-
смотря на видимую доступность технологии, до сих пор 
реализовано не так много коммерческих тест-систем на 
основе аптамеров, и подавляющее большинство предло-
женных продуктов не активно в настоящий момент. Тому 
можно найти ряд причин: от несовершенности технологии 
SELEX и проблем, связанных с применением аптамеров, 
до необходимости крупных инвестиций в новую техноло-
гию и частичного отказа от производства антител (зани-
мающих значительную долю рынка), что может быть не-
целесообразно по экономическим соображениям. Тем не 

менее, технологии на основе аптамеров активно развива-
ются, вместе с ними неуклонно растет и соответствующая 
индустрия, а значит, в будущем можно ожидать расшире-
ния области применения аптасенсоров. 

Привлечение аптамеров в качестве биологически ак-
тивных агентов, пестицидов нового поколения, равно как 
и для создания ГМ-растений, устойчивых к вирусным ин-
фекциям, исследовано относительно мало. Большинство 
примеров в этой области описывает пептидные аптамеры. 
Имеются свидетельства об успешном использовании ап-
тамеров для разработки фунгицидных, бактерицидных и 
противовирусных агентов, демонстрирующих высокую 
эффективность in vitro и in planta. Тем не менее, трудно 
говорить об эффективности этих технологий в полевых 
условиях. В литературе недостаточно информации о фи-
тотоксичности этих средств, побочных эффектах и о прак-
тических аспектах биостабильности и биодоступности 
предложенных агентов. 

Еще меньше информации опубликовано относитель-
но наноудобрений с использованием аптамеров: концеп-
ция капсул с проницаемостью регулируемой аптамерами 

Рисунок 13. Концепция микроконтейнеров для удобрений на основе полиэлектролитных многослойных капсул 
(PEM), содержащих аптамеры. (А) Включение аптамеров в PEM позволяет регулировать проницаемость капсулы при 

связывании мишени. (B) Связывание аптамеров с мишенью стимулирует раскрытие капсулы.  
Составлено на основе иллюстрации из статьи открытого доступа Mastronardi (2017)

Figure 13. The concept of aptamer-modified fertilizer microcontainers based on polyelectrolyte multilayers (PEM).  
(A) Incorporation of aptamers into PEM allows regulation of capsule permeability upon target binding.  

(B) Aptamer binding to the target stimulates capsule eruption.  
Based on illustration from an open access article (Mastronardi, 2017)
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разработана в недостаточной степени, отсутствуют дан-
ные о практическом применении таких удобрений. Несмо-
тря на малое количество информации в этой области, мы 
считаем, что это направление перспективно для новых ис-
следований. Аптамеры безусловно имеют потенциал для 
обновления сельскохозяйственных технологий. Проблемы 
применения аптамеров на практике, связанные с недоста-
точной селективностью, потерей свойств in vivo, низкой 
биостабильностью и биодоступностью, могут быть реше-
ны за счет гибкости технологии и разнообразных путей 
для ее модификации. 

Подводя итоги, можно заключить, что аптамеры за-
рекомендовали себя как многоплановый инструмент 

исследовательской практики, небезынтересный и для ре-
шения задач, возникающих в сельском хозяйстве и пище-
вой промышленности. Потенциал технологии востребован 
не только для создания сенсоров и тест-систем, но и для 
других нестандартных проблем: поиск альтернативных 
пестицидов и биологически-активных агентов, создание 
«умных материалов», систем доставки и т.д. Мы полагаем 
и надеемся, что в следующие десятилетия на фоне расту-
щей актуальности проблем сельского хозяйства примене-
ние аптамеров в этой сфере будет развиваться, привлекать 
инвестиции и активно проникать в рутинную практику. 

Работа выполнена при финансовой поддержке Российского научного фонда (проект № 19-76-30005). 
Авторы выражают благодарность правообладателям изображений Adisorn Tuantranont (National Electronics and 

Computer Technology Center) и Glenn Laing (American Society of Agricultural and Biological Engineers)  
за разрешение воспроизведения иллюстраций.
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РНК–интерференция, или подавление экспрессии генов малыми РНК, описанное у нематоды Caenorhabditis 
elegans в 1998 году, в настоящее время находит широкое практическое применение, в том числе и в области 
защиты растений. Использование молекул двуцепочечной РНК в качестве индуктора пути РНК-интерференции у 
насекомых-вредителей позволяет рассматривать их как основу для создания современных пестицидов. В данном 
обзоре приводятся данные об особенностях механизма искусственно-индуцированной РНК-интерференции и 
существующих стратегиях доставки малых РНК в организм насекомого для защиты растений. Главные достоинства 
данного подхода заключаются в специфичности действия и использовании естественного механизма, лежащего 
в основе противовирусной защиты клетки. Среди основных недостатков следует указать невосприимчивость 
отдельных видов вредителей к механизму и быструю деградацию малых РНК. Для прогресса в этой области 
необходимы дальнейшие глубокие исследования, однако уже сейчас понятно, что в скором времени пестициды на 
основе малых РНК существенно обогатят арсенал средств и способов защиты растений.

Ключевые слова: малые РНК, РНК-пестициды, сайленсинг гена, молекулярная защита растений
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Введение
РНК-интерференция (англ. RNA interference, РНКи) – 

консервативный механизм регуляции экспрессии генов 
посредством деградации мРНК, а также ряда других эф-
фектов, например репрессии трансляции или ремоделиро-
вания хроматина, обнаруженный у всех эукариотических 
организмов (Fire et al, 1998; Zotti et al., 2018; Goulin et al., 
2019). Хотя сам механизм РНК-интерференции открыт 
в 1998 году при исследовании малых РНК у нематоды 
Caenoharbtidis elegans, к тому моменту уже был накоплен 
ряд данных о подавлении активности генов под действи-
ем антисмысловых РНК у растений и грибов (Napoli et al., 
1990; Fire et al., 1991; Romano et al., 1992). В настоящее 
время РНКи считается эволюционно древним механизмом 
защиты организма от вирусов и мобильных генетических 
элементов, который превратился в механизм внутрен-
ней регуляции активности генов (Matzke, Birchler, 2005; 
Shabalina, Koonin, 2008; Gutbrod, Martienssen, 2020). На-
пример, в организме человека РНК-интерференция отве-
чает за контроль таких жизненно важных процессов как 
рост и пролиферация клеток, дифференцировка тканей, 
а также образование гетерохроматина. Дисфункция дан-
ной системы приводит к развитию сердечно-сосудистых 
заболеваний, неврологических расстройств и различных 
типов рака (Макарова, Крамеров, 2007; Lu et al., 2008). У 
растений и беспозвоночных животных РНК-интерферен-
ция остается ключевым элементом противовирусной за-
щиты организма (Макарова, Крамеров, 2007). С момента 
своего открытия РНКи стала также удобным инструмен-
том для выяснения функций генов, поскольку механизм 
позволяет надежно подавлять экспрессию гена-интереса 
и определить его роль. С точки зрения сельского хозяй-
ства, РНКи, используемая для блокирования экспрессии 
генов-мишеней различных вредителей и патогенов, имеет 
большой потенциал в защите растений, сравнимый с дру-
гими перспективными стратегиями контроля, например, 

использованием нейротоксичных инсектицидов. Ожида-
ется, что, в ближайшем будущем, на рынке пестицидов 
будут представлены следующие категории препаратов на 
основе РНКи: агенты прямого контроля, ингибиторы фак-
торов резистентности, регуляторы роста насекомых и сти-
муляторы роста (имитаторы активности фитогормонов) 
(Taning et al., 2020). Преимуществами препаратов нового 
типа станет: 1) высокая специфичность за счет нацелива-
ния на конкретный ген конкретного вредителя или близ-
кородственной группы фитофагов, что позволит избежать 
нецелевых эффектов у остальных участников агробио-
ценозов (Liu et al., 2020).; 2) отсутствие токсичности для 
человека и объектов окружающей среды благодаря тому, 
что РНК выступает естественным компонентом живого в 
широком смысле этого слова и легко подвергается дегра-
дации как в пищеварительной системе, так в воде и почве 
(Dubelman et al., 2014; Albright et al., 2017; De Shutter et al., 
2022). Однако данное преимущество служит, несомнен-
но, и слабым местом РНКи как способа защиты растений, 
поскольку время жизни малых РНК, используемых как 
химический пестицид, крайне невелико. Способность со-
хранять устойчивость к действию факторов внешней сре-
ды или ферментативной деградации с обеспечением без-
опасности всех участников агробиоценозов должна быть 
неразрывно связана с гарантированием эффективности 
действия будущих препаратов на основе РНК.

В обобщенном виде механизм РНК-интерференции 
включает в себя две основные составляющие – нуклеазы 
и направляющую РНК (англ. guide strand), которая, как 
правило, образуется из двуцепочечного предшественни-
ка длиной 18–22 п.н. (дцРНК, или РНК-дуплекс) одного 
из двух типов малых РНК – короткой интерферирующей 
РНК (англ. siRNA – small interference RNA, siRNA, киРНК) 
или микроРНК (англ. microRNA, miRNA, миРНК). Оба типа 
малых РНК имеют схожие механизмы действия в клетке, 
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отличаются своим происхождением, вторичной струк-
турой и функцией, но каждая из них способна запустить 
классический путь РНКи в любое время в зависимости от 
потребностей организма. Будучи эволюционно более позд-
ними, представленными исключительно у Arсhaeplastida и 
Unikonta c резким увеличением репертуара генов у дву-
сторонне-симметричных животных со сложным планом 
строения тела, миРНК регулируют паттерн экспрессии 
генов собственного организма, в то время как киРНК уча-
ствуют в защите организма от чужеродных нуклеиновых 
кислот и распространены во всех пяти супергруппах эука-
риот со снижением своей защитной функции у высших по-
звоночных (Shabalina, Koonin, 2008; Carthew, Sontheimer, 
2009; Huntzinger, Izaurralde, 2011; Zotti et al., 2018). В 2006 
году сразу у нескольких млекопитающих, включая челове-
ка, был открыт третий тип РНК, способный осуществлять 
подавление (сайленсинг, англ. silencing) активности генов 
и описанный, пока что, только у животных – пиРНК (англ. 
piwi-interacting RNA, piRNA, piwiRNA). Данный тип малых 
РНК и соответствующий ему регуляторный путь имеют 
ряд отличительных особенностей, таких как одноцепочеч-
ная структура молекулы, взаимодействие с белками под-
семейства Piwi, цикл образования вторичных piРНК, или 
цикл «пинг-понг», а также особая роль в раннем развитии 
организма, сперматогенезе и защите генома от мобиль-
ных элементов (Макарова, Крамеров, 2007). Количество 
обнаруженных пиРНК у млекопитающих превышает ко-
личество других малых РНК и регулируется белками под-
семейства PIWI (у Drosophila melanogaster – Ago3, Aub и 
Piwi) – близкими «родственниками» белков Argonaute, об-
разующее вместе единое консервативное семейство. Роль 
белков PIWI насекомых заключается в поддержании фер-
тильности и развитии гамет, при этом их экспрессия не 
ограничивается только клетками зародышевой линии (Ма-
карова, Крамеров, 2007). Несмотря на то, что, фактически, 
РНК-интерференция может быть запущена тремя типами 
малых РНК, для прикладного использования и научных 
исследований используется лишь киРНК. Во-первых, 
киРНК единственная может иметь экзогенное происхож-
дение и доставляться в клетку из окружающей ее среды. 
Во-вторых, ее основной механизм действия заключает-
ся в деградации комплементарной молекулы мРНК, что 
позволяет надежно подавлять экспрессию целевого гена 

(Cooper et al., 2019; Zhu et al., 2020). К настоящему момен-
ту уже достигнуты успехи в разработке РНК-пестицидов 
различными исследовательскими группами как на базе 
университетов, так и отделами R&D крупнейших биотех-
нологических компаний. Сразу несколько продуктов на 
основе РНКи находятся на стадиях активной коммерцили-
зации и проходят процедуру регистрации у государствен-
ных регуляторов. Наибольших успехов достигли компа-
нии Bayer и GreenLight Biosciences, работающие сразу над 
несколькими пестицидами. Последняя в конце прошлого 
года представила успешный отчет о разработке препара-
та Ledprona, направленный на борьбу с колорадским жу-
ком, который сейчас находится на стадии регистрации 
(Rodrigues et al., 2021). Компания Bayer уже в настоящем 
году планирует коммерческое внедрение трансгенной тех-
нологии SmartStax Pro на территории США (SmartStax® 
PRO Technology …). По мимо этого, обе компании разра-
батывают продукты, предназначенные для борьбы с параз-
итом медоносных пчел — клещем Varroa sp. GreenLight 
аннонсирует регистрацию своего продукта на I квартал 
этого года, в то время как Bayer, по состоянию на 2019 
год, заявила об ограниченном успехе своей разработки 
(GreenLight Biosciences…; Gene-Silencing…). Неизве-
стен статус проектов компаний BASF, RNAiSSANCEAg 
и Syngeta, разрабатывающие продукты для местного 
применения для борьбы с возбудителем фузариоза, ка-
пустной молью и колорадским жуком (Gene-Silencing…). 
Израильская компания Viaqua Therapeutics, занимающа-
яся изучением заболеваний различных аквакультур, раз-
рабатывает свой первый продукт, предназначенный для 
борьбы с вирусом синдрома белых пятен, поражающим 
креветок. Представители компании заявляют, что смогли 
преодолеть проблемы, связанные с нестабильностью РНК 
в водной среде и деградацией в пищеварительной систе-
ме, и в ближайшее время планирует запуск производства 
пищевой добавки на основе РНК (Gene-Silencing…, Ufaz 
et al., 2018).

Данный обзор обобщает опыт использования РНК-ин-
терференции в защите растений от насекомых-вредителей, 
представляет последние данные о механизме РНК-интер-
ференции и современных способах доставки дцРНК в ор-
ганизм насекомых.

Механизм РНК-интерференции
Ни один из трех типов РНК, запускающих РНКи, сам 

по себе не способен к деградации комплементарной ему 
матричной РНК и, по сути, представляет собой лишь ком-
понент, направляющий белковый комплекс. Все малые 
РНК работают в составе рибонуклеопротеинового ком-
плекса, названного РНК-индуцированным комплексом 
сайленсинга гена, или RISC (англ. RNA-induced silencing 
complex) (Kobayashi, Tomari, 2016; Zhu, Palli, 2020). Ми-
нимальный комплекс, способный к деградации мРНК, 
включает в себя белок семейства Argonaute, роль которого 
заключается в связывании малой РНК и расположении ее 
в конформации, облегчающей распознавание мРНК и соб-
ственно молекулу РНК. Белки Argonaute могут осущест-
влять подавление экспрессии либо за счет собственной эн-
дорибонуклеазной активности (например, белок Ago2 у D. 
melanogaster и млекопитающих), либо за счет привлечения 

дополнительных белковых факторов, которые опосредуют 
репрессию трансляции, деаденилирование и/или распад 
мРНК (например, белки Ago1, Ago3, и Ago4 у млекопита-
ющих) (Meister et al., 2004; Liu et al., 2004; Ameres, Zamore, 
2013). Сборке RISC-комплекса в цитоплазме предшеству-
ет этап образования РНК-дуплексов при помощи белков 
Dicer (Dcr у D. melanogaster) и дцРНК-связывающих бел-
ков, который одинаков по своему механизму, но отлича-
ется у насекомых составом белков-участников для киРНК 
(Dcr-2 и R2D2) и миРНК (Dcr-1 и Loq) (Provost et al., 2002; 
Lee et al., 2004; Pham et al., 2004; Saito et al., 2005). Белок 
Dicer относится к семейству эндорибунуклеаз III и облада-
ет высокой специфичностью к длинным двуцепочечным 
молекулам РНК, которые расщепляет на множество корот-
ких фрагментов длиной 18–22 п.н. с двумя неспаренными 
нуклеотидами на 3’-концах дуплекса. Комплекс дуплекса 
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малой РНК с белком Argonaute, иногда, называют pre-
RISC (Kobayashi, Tomari, 2016; Song, Rossi, 2017). 

Помимо образования коротких РНК-дуплексов, у на-
секомых белок Dicer выполняет еще несколько важных 
функций, в частности, облегчает связывание РНК-дуплек-
са с белком Argonaute и помогает определить, какая из двух 
цепей дуплекса останется в качестве направляющей цепи, 
а какая станет сопутствующей (англ. passenger strand) и 
подвергнется элиминации (Kobayashi, Tomari, 2016). Для 
загрузки РНК-дуплекса на белок Argonaute у животных и 
растений требуется энергия гидролиза АТФ, который обе-
спечивается целым рядом белков шаперонов и ко-шапе-
ронов, образующих комплекс Hsc70/Hsp90. В частности, 
для белка Ago2 D. melanogaster данный комплекс вклю-
чает шапероны Hsc 70-4 и Hsp83 (гомолог Hsp90), а так-
же ко-шапероны Hop, Droj2 и p23 (Khvorova et al., 2003; 
Iwasaki et al., 2011; Iwasaki et al., 2015). Считается, что 
Hsc70/Hsp90 изменяют конформацию белка Argonaute и 
снижают энергию активации для связывания с дцРНК за 
счет гидролиза АТФ до тех пор, пока белок не встретит-
ся с молекулой дцРНК. В ходе дальнейшего созревания 
RISC в котором происходит определение направляющей и 
сопутствующей цепей РНК с элиминацией из рибонукле-
инового комплекса последней происходит и стабилизация 
всего комплекса, соответствующая наименьшей энергии 
энергетической кривой (Schirle, MacRae, 2012; Kobayashi, 
Tomari, 2016;). Таким образом, для сборки RISC и загрузки 
дуплекса киРНК на белок Ago2 D. melanogaster требуется 
дополнительно комплекс Hsc70/Hsp90 и комплекс Dcr2/
R2D2. Комплекс шаперонов обеспечивает связывание 
Dcr2/R2D2/киРНК с белком Ago2 и увеличивает его вре-
мя пребывания в связанном состоянии для полноценной 
загрузки РНК-дуплекса. Основным фактором, определя-
ющим выбор направляющей цепи, служит относительная 
термодинамическая стабильность двух концов дуплекса; 
цепь, несущая термодинамически менее стабильную пару 
оснований на своем 5’-конце, в дальнейшем действует 
как направляющая цепь. При сборке Ago2-RISC мух D. 
melanogaster термодинамическая асимметрия сначала 
распознается RISC-загрузочным комплексом (англ. RISC-
loading complex (RLC)), состоящим из белка Dcr-2 и дцР-
НК-связывающего белка R2D2. R2D2 связывается с более 
стабильным концом дуплексов, в то время как Dcr-2 оста-
ется на менее стабильном конце, определяя полярность 
дуплексов малых РНК. Помимо своей роли в выборе на-
правляющей цепи, RLC важен для связывания дуплекса 
РНК и Ago2 у насекомых, но не у млекопитающих (Liu et 
al., 2003; Liu et al., 2006; Tomari, Zamore, 2007; Kobayashi, 
Tomari, 2016). 

Полное созревание RISC включает этапы расклинива-
ния РНК-дуплекса и элиминацию сопутствующей цепи. 
На этапе расклинивания первостепенное значение име-
ет N-домен белка Argonaute, поскольку именно эта часть 
белковой молекулы как бы вклинивается между цепями 
РНК-дуплекса и «отцепляет» несколько пар оснований на 
3’-конце направляющей цепи (Kobayashi, Tomari, 2016). 
Созревание завершается элиминацией сопутствующей 
цепи из белка Argonaute, либо путем разрезания сопутству-
ющей цепи за счет собственной рибонуклеазной актив-
ности (характерно для киРНК), либо за счет медленного 

разделения двух цепей (характерно для миРНК), в котором 
большую роль играет так называемый PAZ-домен белка 
Ago. Данный домен фиксирует 3’-конец направляющей 
цепи после расклинивания, что способствует дальнейше-
му разделению двух цепей (Matranga et al., 2005; Rand et 
al., 2005). Кроме того, ряд малых РНК насекомых (киРНК) 
и растений (киРНК и миРНК) подвергаются 2’-О-метили-
рованию 3’-конца только направляющей или обеих цепей 
дуплекса с помощью метилтрансферазы Hen1. Считается, 
что метилирование стабилизирует и защищает малые РНК 
от преждевременной деградации (Horwich et al., 2007; 
Ameres et al., 2011).

Канонический путь РНК-интерференции с участием 
экзогенной киРНК (рис. 1) заканчивается направлением 
RISC-киРНК к комплементарной мРНК-мишени, кото-
рая деградирует. Деградацию мРНК опосредует как соб-
ственная эндонуклеазная активность PIWI-домена белка 
Ago2 – внесение точного «разрыва» между основаниями 
мРНК комплементарными 10 и 11 нуклеотиду (с 5’-конца) 
киРНК, так и внешние клеточные экзонуклеазы, которые 
заканчивают процесс деградации образовавшихся фраг-
ментов. При неполной комплементарности своей мишени 
киРНК может инициировать образование гетерохромати-
на в соответствующем гену локусе хромосомы или осу-
ществить репрессию трансляции (транскрипционный и 
постранскрипционный сайленсинг гена соответственно) 
(Tomari, Zamore, 2005; Orban, Izaurralde, 2005). В данном 
обзоре не рассматривается детально микро-РНК зави-
симый сайленсинг, но следует упомянуть, что в отличие 
от киРНК, основным механизмом подавления считается 
репрессия трансляции, которая может быть дополнена 
деградацией мРНК в случае полной комплементарности 
(Brodersen et al., 2008; Carthew, Sontheimer, 2009). Пока-
зано, что белки Ago часто связаны с внутриклеточными 
мембранами ЭПР и аппарата Гольджи, что предполагает 
наличие определенных субклеточных компартментов, не-
обходимых для эффективного сайленсинга. Возможно, эти 
компартменты включают в себя P-тельца, которые нака-
пливают неактивные мРНК, а также различные нуклеазы 
(Cikaluk et al., 1999; Pillai et al., 2005). 

Вопрос о поглощении дцРНК клетками кишечника и 
распространении по всему организму до сих пор остаёт-
ся открытым и нет единого мнения о том, какие именно 
механизмы обуславливают данный процесс у различных 
групп насекомых. В настоящее время предполагается уча-
стие пассивного транспорта посредством Sid-like белков 
(SIL), клатрин-зависимого эндоцитоза и макропиноци-
тоза. В системном распространении ответа РНКи могут 
быть задействованы структуры подобные нанотрубкам 
(у D. melanogaster), везикулярный транспорт с участием 
гемоцитов и белки SIL. Защита дцРНК в полостях тела 
и гемолимфе может быть обусловлена различной актив-
ностью дцРНКаз, которая отличается у разных видов и 
может иметь тканеспецифичный характер, различным 
уровнем pH, определяющий как стабильность самих мо-
лекул, так и активность ферментов. Есть мнение, что бел-
ки липофорины, могут связывать дцРНК и защищать их 
от преждевременной деградации (Cooper et al., 2019; Zhu 
et al., 2020).
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РНК-интерференция в защите растений. Методы доставки дцРНК
РНК-интерференция находит все большее применение 

в области защиты растений как от патогенов, так и от вре-
дителей (Andrade, Hunter, 2016; Zotti et al., 2018). дцРНК 
служит ключевым элементом всего механизма и законо-
мерно возникают вопросы о путях производства действу-
ющего вещества и создании форм препаратов, позволяю-
щих им достигнуть места действия. В настоящее время 
источником дцРНК может быть либо само растение, вы-
рабатывающее дцРНК (HIGS, или трансгенный подход), 
либо in vitro или in vivo полученная дцРНК напрямую до-
ставляется до вредителя в ходе его питания на растении 
или через его покровы (SIGS, или нетрансгенный подход). 
Последняя стратегия отличается разнообразием форм и 
включает микроинъекции, опыление и полив культур, 
замачивание корней, обработку семян и введение дцРНК 
в ствол, которые могут быть модифицированы дополни-
тельным использованием липосом, наночастиц, бактерий 

и вирусов для облечения доставки и сохранения стабиль-
ности дцРНК в окружающей среде или в пищеваритель-
ном тракте насекомых (Zhu, Palli, 2020; Liu et al., 2020). 
Стоит заметить, что не все из перечисленных методов под-
ходят для использования в поле (микроинъекции, замачи-
вание), но хорошо себя зарекомендовали для проведения 
биотестов по защите растений в лабораторных условиях 
(Turner et al., 2007; Andrade, Hunter, 2016; Andrade, Hunter 
2017).

Трансгенный подход, или сайленсинг гена, 
индуцируемый растением-хозяином (HIGS)

Несмотря на неприятие ГМО обществом и присталь-
ное внимание к технологии со стороны контролирующих 
органов, использование трансгенных растений, в настоя-
щее время, единственный пример успешного применения 
защиты растений от насекомых-вредителей при помощи 

Рисунок 1. Нетрансгенные методы доставки РНК-пестицидов (см. далее) в организм насекомых-вредителей (слева) и 
механизм РНК-интерференции (справа), индуцированный экзогенной двуцепочечной РНК (dsRNA).  

Проглоченная дцРНК достигает клеток эпителия кишечника насекомого, где процессируется до короткой 
интерфирирующей РНК (siRNA), которые связываются с белком Ago2 и рядом вспомогательных белков (PC)  

с образованием комплекса RISC (индуцированный РНК комплекс сайленсинга), который распознает  
комплементарную киРНК мРНК-мишень (mRNA) и вызывает ее деградацию 

Figure 1. Non-transformative delivery methods of RNA pesticides (see below) to insect pests (left) and the RNA interference 
mechanism (right) induced by exogenous dsRNA. Ingested dsRNA reaches the insect intestinal epithelial cells,  

where it is processed to siRNAs, which bind to Ago2 and several accessory protein components (PC) to form a RISC  
that recognizes the complementary siRNA of the target mRNA and causes its degradation 



32 Журавлев В.С. и др. / Вестник защиты растений, 2022, 105(1), с. 28–39

РНКи в полевых условиях, который доступен для приме-
нения и представлен в некоторых странах (Bolognesi et al., 
2012; Head et al., 2017; SmartStax® PRO Technology…). 
Стратегия HIGS (англ. Host-induced gene silencing) под-
разумевает использование трансгенных культур, которые 
самостоятельно продуцируют дцРНК, которая(-ые) ком-
плементарны транскриптам ключевых генов в организме 
вредителя. Подход реализован в отношении различных 
вирусных патогенов и некоторых насекомых. Насекомое, 
питаясь на растении, поглощает и дцРНК, которые, прохо-
дя через просвет кишечника, поступают в клетки кишеч-
ного эпителия и далее в гемолимфу. Распространяясь с ге-
молимфой и проникая через клеточные мембраны клеток 
тканей, которые она омывает, дцРНК запускают систем-
ный ответ и подавляют экспрессию гена в различных ор-
ганах и тканях (Nowara et al., 2010; Baulcombe, 2015; Liu 
et al., 2020). 

Компания Bayer последнее десятилетие занимается 
разработкой технологии с использованием РНК-интерфе-
ренции. Первым успешным продуктом стал SmartStax® 
PRO, представляющим собой сорт ГМ-кукурузы, несущей 
ряд генов эндотоксинов и ген DvSnf7, кодирующий дцР-
НК к гену snf7 западного кукурузного жука (Diabrotica 
vergifera). SNF7 (белок неферментирующий сахарозу 7) 
это ключевой белок эндосомного сортировочного ком-
плекса ESCRT III, который принимает участие в регуля-
ции процесса клеточного деления, транспорте, сортировке 
и лизосомной деградация клеточных белков. Аномальный 
процесс деления клеток и нарушение деградации белков 
приводит к апоптозу и гибели насекомого. Технология с 
использованием DvSnf7 снижает появление D. vergifera 
примерно на 80–95 % и значительно уменьшает поврежде-
ние корней. Отсутствие перекрестной резистентности 
между DvSnf7 и δ-эндотоксином Cry3Bb1, входящий в 
этот же продукт, позволяет успешно использовать данную 
культуру в популяция D. vergifera, проявляющих устойчи-
вость к Cry3Bb1. В 2021 году технология получила серти-
фикат безопасности для импорта и использования пище-
вых продуктов министерства сельского хозяйства КНР, что 
позволяет запустить применение технологии в 2022 году 
в США, а в 2023 – в Канаде. В планах компании расши-
рение технологии на культуры хлопка и сои (Bolognesi et 
al., 2012; Head et al., 2017; SmartStax® PRO Technology…). 
Другой многообещающий стартап, также реализуемый в 
США, – RNAiSSANCE Ag LLC, запущенный компанией 
TechAccel. Основная цель проекта – разработка распыля-
емых РНК-пестицидов на базе патентованной платформы 
для сельского хозяйства и ветеринарии. В планах компа-
нии – снижение стоимости производства дцРНК до 1–2 
долларов США за грамм (RNAi pesticides target…). Ком-
пания предлагает использование и трансгенного подхода, 
например, для защиты культуры табака от ряда чешуе-
крылых вредителей (Taning et al., 2020; TechAccel…). 

К настоящему моменту большая часть примеров ис-
пользования HIGS стратегии в защите растений находится 
на стадии исследований или ранних полевых испытаний. 
Abdellatef с соавторами успешно показали, что подавле-
ние гена shp у зерновой тли Sitobion avenae, питающейся 
на линии трансгенного ячменя, экспрессирующего дву-
цепочечную РНК приводит к значительному снижению 
уровня экспрессии гена, которое сохраняется и передается 

потомству на протяжении 7 поколений. Данный ген коди-
рует белок SHP, который участвует в затвердевании ге-
леобразной слюны и формировании слюной оболочки, 
которая обеспечивает непрерывность и безопасность пи-
тания насекомого. Кормление насекомых на нескольких 
линиях трансгенного ячменя на протяжении 2 недель вы-
звало уменьшение размеров слюной оболочки на 81 %, 
что, как и предполагалось, оказало влияние на эффектив-
ность питания и репродуктивную систему насекомого. 
В ходе эксперимента наблюдалась задержка развития и 
снижалась выживаемость взрослых тлей (Abdellatef et al., 
2015). Трансгенные линии табака, экспрессирующие дцР-
НК для подавления экспрессии гена v-АТФазы А табач-
ной белокрылки (Bemisia tabaci), смогли снизить уровень 
соответствующих транскриптов в организме вредителя 
и привести к его гибели после питания на трансгенных 
растениях. Вакуолярная АТФаза представляет собой про-
тонный насос, расположенный в мембранах различных 
клеточных компартментов, и широко распространена у 
эукариот, отвечая за многие жизненно важные функции, в 
том числе регуляцию биохимических процессов в клетке – 
создание кислого pH и обеспечения работы гидролитиче-
ских ферментов, деградация белков, вторичный транспорт 
и др. Этот фермент может выступить одной из неспеци-
фических мишеней, которая позволит воздействовать на 
различные группы насекомых (Кирпичникова и др., 2016; 
Thakur et al., 2014). Испытания трансгенных линий хлоп-
чатника, подавляющих экспрессию гена спиртообразу-
ющей ацил-КоА редуктазы клопа Adephocoris suturalis, 
продемонстрировали сокращение популяции вредителя 
совместно с развитием устойчивости растений к наноси-
мым повреждениям (Luo et al., 2017). 

Растения, как упоминалось ранее, также обладают соб-
ственным механизмом РНКи, который способен процес-
сировать трансгенные длинные РНК-дуплексы до киРНК 
длиной около 21 п.н.. При этом для запуска эффективной 
РНКи длина экзогенной дцРНК, поглощенная клеткой на-
секомого, должна составлять не менее 60 п.н.. Таким об-
разом, процессирование дцРНК самим растением способ-
но ограничивать эффективность HIGS подхода в борьбе с 
насекомыми-вредитетелями, не позволяя дцРНК накапли-
ваться в растительной ткани в достаточном количестве. 
Коллеги из института Макса Планка преодолели данную 
проблему используя трансплантомные линии картофеля. 
Трансформация хлоропластов, имеющих прокариотиче-
ское происхождение и не обладающих функциональным 
аппаратом РНКи, позволила сохранить дцРНК от про-
цессирования растительной нуклеазой Dicer и сравнить 
эффективность трансгенных и трансплантомных линий 
картофеля в подавлении экспрессии генов b-актина и 
белка Snf7 колорадского жука. Питание личинок первого 
возраста в течение 9 дней показало, что наибольшей ин-
сектицидной активностью обладали именно трансплан-
томные растения, экспрессирующие дцРНК к b-актину, и 
которые вызывали 100 % гибель насекомых уже на 5 день. 
Ни одно из трансгенных растений картофеля не вызывало 
гибели личинок, но замедляло их рост. Авторы сделали 
вывод, что короткие малые РНК, скармливаемые насеко-
мым, имеют незначительный или вовсе отсутствующий 
сайленс-эффект (Zhang J et al., 2015). 
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Нетрансгенные стратегии, или спрей-
индуцированный сайленсинг гена (SIGS)

Альтернативой трансформационной стратегии и ис-
пользованию ГМ-растений служит спрей-индуцирован-
ный сайленсиг гена, или SIGS (англ. spray-induced gene 
silencing), в котором дцРНК, полученная химическим 
синтезом или биотехнологическим путем, используется 
в качестве прямого (опрыскивание растений, протрав-
ливание семян) или косвенного (орошение, замачивание 
корней) агента контроля. Несмотря на то, что локальное 
нанесение малых и двуцепочечных РНК на поверхность 
растений применяли и ранее, устоявшееся название под-
ход получил лишь недавно. В 2016 году Koch c соавторами 
использовали некодирующую дцРНК комплементарную 
транскриптам трех ланостерол C-14α-деметилаз фитопа-
тогенного гриба Fusarium graminearum и показали, что 
спрей-индуцированный сайленсинг не только эффективен 
при локальном нанесении дцРНК, но оказывает и систем-
ное действие в необработанных частях растения. (Koch et 
al., 2016). Наблюдая снижение стоимости производства 
дцРНК и многообещающие результаты многочисленных 
исследований стабильности и эффективности действия 
антисмысловых РНК, можно предположить, что именно 
эта стратегия применения РНК-интерференции в защите 
растений будет развиваться в будущем наиболее интенсив-
но (Zotti et al., 2018; Taning et al., 2020). Поскольку под-
ход не предполагает внесения наследуемых изменений в 
геном, можно также ожидать, что коммерческие продук-
ты на его основе не будут подвергаться столь длительным 
процедурам тестирования и одобрения как ГМ-культуры 
(Cagliari et al., 2019).

Обработка листьев
Использование распыления и локального нанесения 

– один из наиболее популярных методов доставки малых 
РНК в рамках SIGS-стратегии. На сегодня проведены ис-
следования среди различных групп вредителей, включаю 
сосущих насекомых и клещей. Одни из первых работ, 
которые показали, что успешный нокдаун целевого гена 
путем пероральной доставки дцРНК возможен, были про-
ведены на триатомовом клопе Rhodnius prolixus и бабоч-
ке Epiphus postvittana, интродуцированной из Австралии. 
Особенность данных исследований заключается в анали-
зе подавления генов на уровне транскриптов и акцент на 
функциональную генетику, а не на прикладное примене-
ние (Araujo et al., 2006; Turner et al., 2006).

Для исследований же последних лет в области РНК-пе-
стицидов характерен фокус на биологических тестах, во-
просах системности распространения РНК-молекул, раз-
нообразии вредителей и их способности поглощать малые 
РНК и отвечать на них, установлении зависимости «до-
за-эффект». В одной из последних работ, посвященной 
борьбе с колорадским жуком, использовались личики II 
возраста для оценки эффективной концентрации дцРНК 
и транскрипты гена актина в качестве целевой мишени. 
Кормление личинок листьями картофеля с нанесенной 
дцРНК в количестве 5 мкг на лист вызвало эффективное 
ингибирование роста и последующую гибель личинок, 
которая достигала 96 %. Помимо этого, авторы, исполь-
зуя дцРНК различной длины смогли показать, что био-
логическая активность актин-дцРНК обратно пропорци-
ональна ее длине – наибольшая смертность наблюдалась 

у личинок, которые питались дцРНК размером около 
250–300 п.н. ДцРНК размером 50–100 п.н. не приводили к 
гибели насекомых. Стабильность дцРНК под воздействи-
ем внешних условий – крайне важная характеристика бу-
дущего РНК-пестицида, позволяющая перейти к масшта-
бированию производства и полевым испытаниям. В ходе 
данной работы было установлено, что нанесенная дцРНК 
не смывается с листьев и в значительных количествах со-
храняется на протяжении четырёх недель. В случае ин-
тенсивного воздействия ультрафиолетового излучения ак-
тин-дцРНК теряла свою биологическую активность через 
30 минут, что накладывает ограничения на применение в 
поле, но оставляет возможность применения в условиях 
защищенного грунта (Miguel, Scott, 2016). 

Стабильность молекул и доставка РНК до вредителя 
может стать краеугольным камнем в вопросе эффектив-
ности РНК-интерференции. Существующие в настоящее 
время решения включают использование неорганических 
наночастиц и липосом. Связывание молекул РНК с внеш-
ней или внутренней поверхностью наночастиц позволя-
ет защитить дцРНК от пагубного воздействия как внеш-
ней, так и внутренней среды и способствует успешному 
поглощению насекомыми. Zhang с коллегами показали 
возможность подавления экспрессии генов хитозан син-
тазы и семафорина-1 (сигнального белка, регулирующего 
процесс формирования аксонов, регуляции иммунитета 
и ангиогенеза) у комаров Anopheles gambiea и A. aegypty 
соответственно в комплексе дцРНК-хитозан. (Zhang et al., 
2010; Zhang et al., 2015; Battistini, Tamagnone, 2016). Из-
вестно, что эффективность РНК-интерференции варьиру-
ет у различных отрядов насекомых. Менее чувствительны 
к экзогенной дцРНК чешуекрылые и прямокрылые бла-
годаря наличию у них дцРНК рибонуклеаз или низкому 
уровню экспрессии генов пути РНК-интерференции, что 
обуславливает неэффективность преобразования уже за-
хваченных клеткой молекул (Yoon et al., 2017). Флюорес-
центные наночастицы в комплексе с дцРНК способны вы-
зывать уменьшение размера и гибель личинок азиатского 
кукурузного мотылька Ostrinia furnacalis при кормлении 
обработанными листьями (He et al., 2013). Многообещаю-
щий результат был продемонстрирован Zheng совместно с 
коллегами в снижении плотности популяции зеленой тли 
(Aphis glycines) путем трансдермальной доставки дцРНК, 
в составе наночастиц и детергента. Разработанный авто-
рами состав эффективно преодолевал наружные покровы 
и проникал в гемоцель, где распределялся по различным 
тканям в течение 1 часа. Гемоцитин-дцРНК мощно пода-
вляла экспрессию целевого гена (95.4 %) при сокращении 
плотности популяции тли на 80 % (Zheng et al., 2019).

Преодоление наружных покровов насекомых возмож-
но и c использованием липосом. Так в недавней работе 
было показано, что дцРНК к гену рибосомального белка 
P0, заключенная в липосомальную оболочку может высту-
пать в качестве потенциального противоклещевого агента 
– инкубация клещей Rhipicephalus haemaphysaloides при-
вела к снижению скорости линьки, нарушению кормления 
и размножения (Zhang et al, 2018). Широкое применение 
в полевых условиях может найти совместная разработ-
ка Квинслендского альянса сельскохозяйственных и пи-
щевых инноваций (QAAFI) и Австралийского институ-
та биоинженерии и нанотехнологий (AIBN), названная 
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«BioClay» и представляющая собой наночастицы гидро-
тальцита, которые хорошо связывают дцРНК за счет про-
тивоположных зарядов молекул. Распыление подобной 
смеси демонстрирует защиту от воздействия воды и спо-
собствует замедленному высвобождению дцРНК, которая 
может быть обнаружена на обработанных листьях спустя 
30 дней. К сожалению, данная технология была апроби-
рованна лишь в защите растений табака и гороха от ви-
русных инфекций (Mitter et al., 2017; Worrall et al., 2019), 
но вполне вероятно, что она окажется эффективной и для 
ограничения численности вредных членистоногих. 

Среди коммерческих продуктов на основе РНК, появ-
ление на рынке которых ожидаются в ближайшем буду-
щем, стоит упомянуть технологию «BioDirect» компании 
Bayer, для которой уже аннонсирован широкий спектр 
применения: защита медоносных пчел от клещей Varroa 
sp., борьба с вредителями сельскохозяйственных культур 
и сорными растениями, устойчивыми к гербицидам. Ком-
пания Syngenta (ChemChina), которая приобрела бельгий-
скую фирму Devgen, также разрабатывает пестициды на 
основе РНК против различных наземных и почвенных на-
секомых-вредителей (Taning et al., 2020).

Важный момент для коммерческого успеха препара-
тов на основе дцРНК – развитие устойчивости и пути ее 
преодоления. На настоящий момент собрано не так мно-
го информации, задокументирован единственный случай 
развития резистентности в естественной популяции ко-
лорадского жука CEAS 300. Резистентность более чем в 
11 000 раз к дцРНК, нацеленной на ген субъединицы А 
вакуолярной АТФазы, выработалась в результате девяти 
раундов селекции с использованием распыления на ли-
стья (Mishra et al., 2021). Предполагается, что в развитии 
резистентности может быть задействован неспецифиче-
ский механизм, обусловленный нокдауном белка StauC. 
Это один из дцРНК-связывающих белков, подобного бел-
ку Loq D. melanogaster и задействованным в инициации 
пути РНКи у жесткокрылых. Снижениe экспрессии StauC 
более чем в два раза в культуре клеток колорадского жука 
Lepd-SL1RR подавило процессирование дцРНК до киРНК 
более чем на 80 % (Yoon et al., 2018).

Инъекции в ствол и полив
Полив и внутриствольные инъекции – еще один из под-

ходов in planta, позволяющий косвенно воздействовать на 
вредителя и обеспечивающий системность малых РНК в 
организме растения за счет их поступления и распростра-
нения через проводящую систему. Данный подход можно 
условно разделить на два в зависимости от метода введе-
ния пестицида и основной ткани, вовлеченной в распро-
странение. Полив и орошение подразумевают доставку 
малых РНК через корневую систему и далее с восходящим 
током по ксилеме в надземную часть растения. Инъекция 
в ствол обеспечивает распространение РНК как по ксиле-
ме, так и по флоэме и проникновение её во все органы рас-
тения, включая корни. Хотя инъекции в ствол могут быть 
применены исключительно к древесным культурам, дан-
ный метод, за счет вовлечения обоих типов проводящих 
тканей позволяет воздействовать на более широкий спектр 
вредителей, включая как сосущих, так и грызущих. Одна 
из первых работ, использующих данный подход, проде-
монстрировала свою эффективность в отношении трех 
видов полужесткокрылых вредителей (Diaphorina citri, 

Bactericera cockerelli и Homalodisca vitripennis) при поли-
ве и инъекциях в ствол цитрусовых культур и винограда. 
Двуцепочечная РНК, специфичная к транскрипту гена 
аргининкиназы, сохраняла стабильность в растениях мек-
сиканского лайма в течение 7 недель после однократной 
обработки (2 г очищенной дцРНК на 15 л воды) (Hunter et 
al., 2012). 

Интересный метод доставки дцРНК был предложен 
Dalakouras и коллегами (Dalakouras et al., 2018) – через че-
решок листа. К черешку удаленного листа присоединяли 
емкость с раствором РНК, который поглощался растени-
ем. Эксперимент продемонстрировал, что попавшая та-
ким путём в растение дцРНК накапливается в апикальных 
листьях постепенно, достигая максимума на 10 день после 
обработки, в то время как инъекция в ствол позволяет ей 
быстро распространиться по растению (максимум содер-
жания на 1-ый день после обработки) и так же быстро де-
градировать. Кроме преимущества предложенного метода, 
авторы смогли выяснить, что поглощение и распростране-
ние молекул РНК было опосредованно сосудами ксилемы 
и апопластическим транспортом.

Внутристволовые инъекции хорошо подходят для са-
довых культур и для борьбы с насекомыми, питающимися 
на корнях или вредителями древесины. Для облегчения 
процедуры инъекций уже существуют коммерческие си-
стемы, например Arborjet®, позволяющие быстро и с наи-
меньшим уроном для дерева ввести препарат (Joga et al.., 
2016). Использование дцРНК при поливе или орошении 
удобно в использовании, но ограничивается скоростью 
деградации дцРНК в почве, которая влияет на эффектив-
ность РНК-интерференции (Dubelman et al., 2014; Joga et 
al., 2016).

Использование малых РНК в качестве средств защиты 
растений подразумевает и решение вопроса их получения 
в производственных масштабах. Химический синтез и 
очистка представляются дорогостоящими. Альтернативой 
в этой ситуации служит биотехнологическое производство 
– экспрессия дцРНК в бактериальных культурах. Ряд ис-
следований доказали эффективность использования дцР-
НК, полученной в Esherichia coli, при кормлении личинок 
и имаго различных вредителей (Zotti et al., 2018; Joga et al., 
2016; Li et al., 2011; Ahn et al., 2019). По всей видимости 
данный подход используется коммерческими компаниями, 
испытывающими дцРНК. В частности, об использовании 
микробной системы сообщает ранее упоминавшаяся ком-
пания RNAiSSANCE Ag LLC. Более того, было показано, 
что выделение дцРНК из бактерий не обязательно, воз-
можно использование бактериальной суспензии для перо-
ральной доставки и запуска РНК-интерференции (Zhu et 
al., 2011; Ganbaatar et al., 2017; Ai et al., 2018).

Вирус-индуцированный  
сайленсинг генов (VIGS)

Фитопатогенные вирусы способны самостоятельно 
запускать механизм РНК-интерференции в растительной 
клетке, которая обеспечивает естественную систему про-
тивовирусной защиты растения (Максимов и др., 2021; 
Sasaya et al., 2013). Вместе с тем непатогенные штаммы 
можно использовать в качестве векторов для доставки и 
запуска дцРНК в растении для защиты от насекомых-вре-
дителей (Cagliari et al., 2019). Вирус-индуцированный 
сайленсинг генов (англ. VIGS, virus-induced gene silencing) 
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уже сейчас широко применяется в функциональной ге-
номике растений. Он имеет высокий потенциал в при-
кладном использовании, поскольку обладает рядом преи-
муществ таких как высокая эффективность, в том числе 
за счет того, что многие фитопатогенные вирусы имеют 
РНК-геном. VIGS не приводит к изменениям в геноме 
самого растения, а трансформация имеет временный ха-
рактер. Тем не менее эффект может передаваться в по-
колениях и характеризуется системностью (Baulcombe, 
2015). Однако вопрос принятия данной системы развития 
устойчивости обществом по аналогии с ГМ-продуктами 
остается открытым и может быть серьезным препятстви-
ем при использовании в промышленном растениеводстве. 
Классическое применение данного подхода подразумева-
ет вирусную трансформацию самих растений, наработку 
дцРНК и поглощение ее вредителем в ходе питания. Так 
успешное получение рекомбинантного вектора на основе 
вируса тристеза цитрусовых (CTV) позволило повысить 
смертность и снизить способность к полету имаго азиат-
ской цитрусовой листоблошки D. citri за счет деформации 
крыльев. Данный вид псиллид служит основным перено-
счиком бактерий рода Liberibacter sp., которые вызывают 
позеленение цитрусовых, или «болезнь желтого дракона» 
(Hajeri et al., 2014). Другой пример применения VIGS – 
получение вектора на основе вируса X картофеля (PVX), 
несущего фрагменты гена вакуолярной АТФазы и гена, от-
ветственного за синтез бурсикона у хлопкового мучнисто-
го червеца Phenacoccus solenopsis. Биотесты, проведенные 
на растениях табака, показали, что особи, питающиеся на 
обработанных растениях, либо погибли, либо их имаго 
имели серьезные патоморфологические изменения (Khan 
et al., 2018).

В последние десятилетия значительное развитие по-
лучили исследования вирома насекомых как за счет раз-
вития технологий высокопроизводительного секвениро-
вания, так и благодаря внедрению биоинформатических 
подходов и компьютерных приложений (Bonning, 2020; 
Nouri et al., 2018). Использование энтомопатогенных ви-
русов может служить альтернативой стратегии in planta 
и позволит напрямую доставлять эффекторы РНК-интер-
ференции в организм вредителя и крайне перспективно 
для использования на видах, невосприимчивых к погло-
щению экзогенной дцРНК. Исследование способности 

рекомбинантного Флокхаус вируса (FHV) напрямую пода-
влять активность генов-мишеней в культуре клеток S2 и у 
имаго D. melanogaster показало снижение уровня транс-
криптов более чем на 70 % и высокую смертность по срав-
нению с вирусом дикого типа (Taning et al., 2018). 

Недостатком применения фито- или энтомопатоген-
ных вирусов для запуска РНКи может стать их способ-
ность кодировать супрессоры РНК-интерференции, кото-
рые служат естественными компонентами преодоления 
противовирусной защиты организма-хозяина, особенно 
это характерно для вирусов растений. Альтернативой 
классическим вирусным векторам могут служить виру-
соподобные частицы (VLP), которые представляют собой 
белковый капсид, несущий фрагмент гена для инициации 
экспрессии дцРНК и запуска пути РНК-интерференции 
(Kolliopoulou et al., 2017). VLP могут нарабатываться в 
микроорганизмах и обладают способностью к самосбор-
ке, что позволяет интегрировать дцРНК внутри частицы 
при их совместной экспрессии в бактериальных клетках 
(Hoffmann et al., 2016). Данная система способна обеспе-
чить эффективное клеточное поглощение и защиту дцРНК 
во внеклеточной среде насекомого, но лишена недостатков 
классических вирусных векторов (Christiaens et al., 2020).

Сайленсинг гена,  
опосредованный симбиотическими организмами 
Стратегия, имеющая много общего с использованием 

рекомбинантных энтеробактерий в составе спреев. Реком-
бинантные штаммы симбиотических бактерий способны 
индуцировать устойчивую РНКи в организме насекомо-
го-мишени и обеспечить еще большую специфичность 
действия за счет особенностей взаимоотношений в систе-
ме «симбионт-хозяин». В исследовании Whitten с соавто-
рами (Whitten et al., 2016) демонстрируется подавление 
экспрессии гена альфа цепи тубулина западного цветочно-
го трипса (Frankliniella occidentalis) при помощи энтеро-
бактериального штамма F. occidentalis BFo2. Дефицитные 
по РНКазе III бактерии-симбионты вводили насекомым 
различных возрастов с помощью искусственного пита-
тельного раствора. Наибольшая смертность, вызванная 
симбионт-опосредованной РНКи, наблюдалась среди ли-
чинок первого возраста в течение четырех дней после вве-
дения симбиотов. 

Заключение
Технология РНКи в борьбе с вредителями начинает вне-

дряться в практику растениеводства, не ограничиваясь 
исключительно теоретическими исследованиями. Суще-
ственным препятствием для его масштабного примене-
ния остаются вопросы синтеза эффекторов пути РНКи, 
а главное сохранения их стабильности в окружающей 
среде и организме растений и вредителей в зависимости 
от способа доставки. Помимо этого, придётся считать-
ся с тем, что не все насекомые восприимчивы к РНКи. 
Эффективность данной технологии может отличаться у 
представителей разных отрядов, семейств и даже родов. 
Это ставит перед исследователями ещё одну серьезную 
задачу в области исследования механизмов поглощения 
и метаболизма малых РНК у насекомых – выяснение 

наиболее восприимчивых стадий жизненного цикла и 
особенностей физиологии, которые могут оказывать 
влияние на эффективность ответа и трансгенерацион-
ные эффекты. Несмотря на очевидное с научной точки 
зрения отсутствие токсичности для нецелевых объектов, 
технология управления активностью генов может также 
вызвать непонимание и неприятие со стороны общества. 
Тем не менее, нет сомнений в том, что благодаря своей 
доказанной эффективности, не только в отношении чле-
нистоногих вредителей, но и различных фитопатогенов, 
пестициды на основе малых РНК уже в скором времени 
существенно обогатят арсенал средств и способов защи-
ты растений.
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ЭФФЕКТИВНОСТЬ ИНСЕКТИЦИДОВ ПРОТИВ ВРЕДИТЕЛЕЙ  
В РАССАДНОЙ ТЕХНОЛОГИИ ВОЗДЕЛЫВАНИЯ КАПУСТЫ БЕЛОКОЧАННОЙ 

П.А.Опякин, Г.П. Иванова*
Всероссийский научно-исследовательский институт защиты растений, Санкт-Петербург 

* ответственный за переписку, e-mail: galinaivanova-vizr@yandex.ru

Из двух способов выращивания капусты белокочанной на Северо-Западе Российской Федерации более широко 
используется рассадная технология. Для этой технологии был разработан прием полива рассады в кассетах перед 
высадкой в поле системным препаратом − неоникотиноидом Актара, ВДГ (250 г/кг тиаметоксама) для защиты 
капусты от ранневесенних вредителей: крестоцветных блошек р. Phyllotreta и весенней капустной мухи. Этот 
прием активно используется в хозяйствах более 15 лет, в связи с чем возникает необходимость в подтверждении 
его эффективности в современных условиях. Тестирование препарата Актара, ВДГ в 2019 и 2021 гг. на опытном 
поле ФГБНУ ВИЗР не выявило существенного снижения биологической эффективности обработки рассады. 
Параллельно проведена оценка биологической эффективности обработки рассады системными инсектицидами 
из химического класса карбаматов Ланнат, СП (250 г/кг метомила) и из нового класса изоксазолинов – препарат 
на основе д.в. изоциклосерам. В течение 21 суток изоциклосерам превосходил эталон Актара, ВДГ в борьбе с 
крестоцветными блошками и весенней капустной мухой. Наряду с этим, было отмечено снижение заселенности 
растений капустной молью. Эффективность карбамата Ланнат, СП была существенно ниже. Представляется 
перспективным дальнейшее изучение инсектицида изоциклосерам для включения в перечень разрешенных 
на капусте препаратов в борьбе с комплексом вредителей, что даст возможность разработки схем чередования 
препаратов разного токсического действия в антирезистентных системах защиты культуры.

Ключевые слова: рассада, крестоцветные блошки, весенняя капустная муха, капустная моль, неоникотиноиды, 
карбаматы, изоксазолины, биологическая эффективность 
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Введение

Капуста белокочанная Brassica oleraceae L. convar. ca-
pitata (L.) Alef. var. alba DC. (Brassicaceae) – одна из наи-
более распространенных овощных культур во всем мире 
благодаря её большой урожайности, высокой транспорта-
бельности, лежкости, устойчивости к неблагоприятным 
условиям, высоким питательным и диетическим свой-
ствам (Петрушко и др., 2003; Kavita, Narzary, 2015; Prasad, 
Shivay, 2017; Favela-González et al., 2020; Ray et al., 2021; 
Uuh-Narvaez, Segura-Campos, 2021). Особенно много ка-
пусты белокочанной выращивают в странах с умеренным 
и прохладным климатом (Warwick et al., 2011; Beacham 
et al., 2018; Giordano et al., 2011), поэтому в большинстве 
регионов Российской Федерации, в том числе и на Севе-
ро-Западе, она занимает лидирующее место (Минич и др., 
2003; Артемьева и др., 2016; Пивоваров и др., 2017).

В настоящее время существует две технологии вы-
ращивания капусты белокочанной – безрассадная (БТ) и 
рассадная (РТ). В первом случае семена высеваются непо-
средственно в поле, во втором – сначала выращивают рас-
саду в пленочных обогреваемых теплицах, которую выса-
живают в поле рассадопосадочными машинами. Каждая 
технология имеет свои недостатки и преимущества. Для 
БТ большое значение имеют погодные условия, подготов-
ка почвы, борьба с сорными растениями, предпосевное 
обеззараживание семян инсектофунгицидами (Прищепа 
и др., 2008, 2012). По мнению этих авторов, а также Б.П. 
Асякина (2015), БТ считается менее затратной и широко 
применяется в Республике Беларусь и южных регионах 
России. В то же время в условиях Северо-Запада России 
с неустойчивыми метеоусловиями весенних месяцев, 
наиболее благоприятных для высева капусты, возможны 

затруднения с выходом сельскохозяйственных машин в 
поле, а при более поздних сроках сева повышается риск 
неполучения продукции.

Ранее рассада выращивалась на грядах в парниках и 
укрытиях, растения при выборке часто травмировались, 
что сказывалось на их устойчивости к фитофагам и фи-
топатогенам (Асякин, 2015). Однако с внедрением кас-
сетного способа у растения в отдельной кассете форми-
руется хорошо развитая корневая система, и оно меньше 
травмируется при высадке в поле. В период выращивания 
рассада обрабатывается микроэлементами и фунгицидны-
ми препаратами по технологиям, принятым в хозяйствах. 
Культивационные сооружения после выборки рассады ис-
пользуются для выращивания различных овощных куль-
тур. На наш взгляд, обе технологии имеют право на суще-
ствование, с учетом возможностей хозяйств. В этом плане 
присоединяемся к выводам И.А. Прищепы с соавторами: 
«Сравнительный анализ двух технологий показал, что ви-
довой состав фитофагов не зависит от способа выращива-
ния культуры. Изменяется только соотношение видов и их 
вредоносность в зависимости от сроков заселения и фазы 
развития культуры. В частности, плотность и вредонос-
ность крестоцветных блошек и весенней капустной мухи 
возрастает на посевах капусты, численность и вредонос-
ность листогрызущих вредителей существенно не зависит 
от способа выращивания капусты» (Прищепа и др., 2012). 
Полагаем, что задача защиты растений заключается в обе-
спечении производителей приемами, способными мак-
симально снизить вредоносность фитофагов при любых 
способах выращивания капусты. 
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С внедрением кассетного способа был разработан 
прием полива почвы в кассетах с рассадой перед ее вы-
садкой в поле системным неоникотиноидом Актара, ВДГ 
(250 г/кг тиаметоксама). Этот прием позволяет защищать 
культуру после высадки рассады в поле от ранневесенних 
вредителей: крестоцветных блошек р. Phyllotreta, весен-
ней капустной мухи Delia brassicae Bouche (Белых и др., 
2004; Долженко и др., 2008), который в настоящее время 
широко используется в хозяйствах, выращивающих ка-
пусту белокочанную. При маршрутных обследованиях 
производственных посадок капусты белокочанной и по 
данным специалистов хозяйств снижение эффективности 
препарата пока не наблюдалось, но, поскольку с момента 
внедрения этой технологии прошло более 15 лет, экспе-
риментальная проверка представляется целесообразной. 
Также очевидна и необходимость поиска других систем-
ных препаратов для формирования полноценного ассорти-
мента средств защиты культуры от вредителей.

Цель нашего исследования заключается в проверке 
биологической эффективности обработки рассады капу-
сты белокочанной в кассетной технологии неоникотинои-
дом Актара, ВДГ против ранневесенних вредителей (кре-
стоцветных блошек и весенней капустной мухи), а также 
оценка биологической эффективности обработки рассады 
системными инсектицидами из химического класса кар-
баматов Ланнат, СП (250 г/кг метомила) и представителя 
класса изоксазолинов – препарата на основе д.в. изоци-
клосерам. Поскольку Ланнат, СП и изоциклосерам обла-
дают активностью в отношении не только жесткокрылых 
и двукрылых, но и чешуекрылых фитофагов, мы оценили 
влияние профилактической обработки растений этими 
инсектицидами на заселенность гусеницами капустной 
моли Plutella xylostella L. Это связано с тем, что по нашим 
наблюдениям, появление гусениц первого поколения ка-
пустной моли, как правило, происходит в фазу мутовки в 
пределах месяца после высадки рассады.

Материалы и методы
Работа выполнялась в 2019 и 2021 гг. на опытном поле 

ФГБНУ ВИЗР общей площадью 4.6 га. Поле расположено 
на территории института и непосредственно граничит с 
полями бывшего совхоза «Ленсоветовский» Ленинград-
ской области. Расстояние до производственных посадок 
капустных культур (ПЗ «Детскосельский», Опытное поле 
Пушкинских лабораторий ВИР) в пределах 5–10 км, что 
не может служить препятствием для миграций таких вре-
дителей, как капустные мухи, капустная моль, белянки на 
опытное поле института. Ежегодно на поле выращиваются 
культуры разных семейств, в т.ч. капустные: капуста бело-
кочанная и яровой рапс. По обочинам поля растут сорные 
растения этого же семейства: дикая редька, сурепка, гор-
чица, на растительных остатках которых зимуют, а на от-
растающих растениях питаются после выхода из зимовки 
фитофаги, в том числе крестоцветные блошки. Таким об-
разом, за много лет на поле сформировался, в дополнение 
к мигрантам, и собственный комплекс фитофагов капусты 
белокочанной, вполне репрезентативный для ее промыш-
ленных посадок. Численность вредителей представляет-
ся достаточной для проведения исследований по оценке 
использования средств защиты. Важная особенность ис-
следований в условиях опытного поля ВИЗР заключается 
в использовании контрольного варианта в течение всего 
периода вегетации, что не представляется возможным в 
современных промышленных посадках. 

В исследования были включены ранние (Колобок и 
Конкэрон F1) и поздние (Эластор и Сторема) сорта и ги-
бриды капусты белокочанной, возделываемые в хозяй-
ствах Ленинградской области. Рассада выращивалась в 
ЗАО «Предпортовый» по принятой в хозяйстве техноло-
гии. Обработку рассады изучаемыми препаратами прово-
дили в теплицах ФГБНУ ВИЗР за 1 сутки до высадки в 
поле с помощью ранцевого опрыскивателя «Solo 456» с 
расходом рабочей жидкости согласно производственной 
рекомендации – 1 л/м2 площади кассет с рассадой. После 
высадки рассады проводили подкормки, рыхления и куль-
тивации поля по принятой в Ленинградской области тех-
нологии выращивания капусты белокочанной.

Опыты закладывались в четырехкратной повторности. 
Площадь делянки 25 м2, расположение рандомизированное. 

Учёты проводили согласно методикам, принятым при 
проведении регистрационных испытаний инсектицидов в 
борьбе с вредителями капусты (Иванова и др., 2009; Дол-
женко и др., 2009). Биологическую эффективность пре-
паратов рассчитывали по снижению численности вреди-
телей относительно контроля по формуле Аббота. Учеты 
выпадов растений от повреждений весенней капустной 
мухой проводили во время максимального проявления 
их поврежденности – на 42 сутки после высадки расса-
ды. Дополнительно в начале заселения растений капусты 
молью на 25 растениях подсчитывалось число гусениц на 
растение. Так, в опытах 2019 г. при обработке рассады 30 
мая заселение растений капустной молью наблюдалось 10 
июня, в 2021 г. –10 июня и 7 июля, соответственно. Для 
дисперсионного анализа полученных данных использова-
ли пакет прикладных программ MS Excel. Метеорологи-
ческие условия в период проведения опытов значительно 
различались (табл. 1), что, естественно, сказывалось на 
сроках заселения растений капусты белокочанной вреди-
телями и их численности.

По нашим наблюдениям, ориентировочно в пределах 
месяца, после высадки рассады в поле она начинает засе-
ляться гусеницами капустной моли. Действующее веще-
ство неоникотиноида Актара, ВДГ не обладает активно-
стью в отношении чешуекрылых вредителей (Долженко, 
2009). Чтобы оценить возможность снижения численно-
сти капустной моли, в исследования 2019 г. был включен 
инсектицид из класса карбаматов Ланнат, СП (250 г/кг 
метомила), также характеризующийся системными свой-
ствами, но обладающий активностью не только в отноше-
нии жесткокрылых и двукрылых, но и чешуекрылых вре-
дителей. Препарат разрешен для применения на капусте 
белокочанной в период вегетации против капустной моли. 

В 2021 г., помимо препарата Актара, ВДГ, оценивали 
эффективность при обработке рассады препаратом на ос-
нове д.в. изоциклосерам из нового химического класса 
изоксазолинов. Этот инсектицид испытывается в настоя-
щее время в кассетной технологии против крестоцветных 
блошек и весенней капустной мухи, а также в период ве-
гетации против капустной моли.
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Результаты 
В мае вегетационного сезона 2019 г. отмечалась уме-

ренная (ниже или на уровне средних многолетних) тем-
пература воздуха и осадки (табл. 1). Условия не были 
благоприятны для размножения крестоцветных блошек, 
вследствие чего заселение рассады капусты этими вреди-
телями не наблюдалось на протяжении всего периода ве-
гетации ни в одном варианте опыта как на раннем сорте 
Казачок, так и на позднем сорте Эластор. 

Заселение растений весенней капустной мухой разли-
чалось по сортам. Так, выпадов растений на сорте Каза-
чок было в 1.9 раз больше, чем на сорте Эластор (табл. 2). 
Сортовые различия заселения были достоверны: фактиче-
ский критерий Фишера (13.1) был выше теоретического 
(10.13). В зависимости от уровня заселенности различа-
лась и эффективность препаратов. Снижение количества 
выпадов в варианте с инсектицидом Актара, ВДГ по от-
ношению к контролю на сорте Казачок составляло 76.3 %, 
на сорте Эластор – 85.0 %. Обработка рассады инсектици-
дом Ланнат, СП, при высоких нормах применения отно-
сительно других пестицидов, не выявила каких-либо пре-
имуществ в снижении заселенности растений весенней 
капустной мухой (табл. 2). 

Полученные нами данные по инсектициду Актара 
ВДГ, в целом, соответствуют эффективности этого приема 
при внедрении его в практику. По опубликованным ранее 

материалам снижение численности блошек при достаточ-
но слабом уровне заселенности (0.2–2.0 особи /10 расте-
ний в контроле) составляло на сорте Краутман от 100 % 
(7 сутки после высадки рассады) до 33.4 % (14 сутки по-
сле высадки), на сорте Агрессор – 100 % и 72.5 %, соот-
ветственно. Снижение количества выпадов от весенней 
капустной мухи на 42 сутки (максимальное проявление 
поврежденности) на сорте Краутман было 66.7 %, на со-
рте Агрессор – 60.0 % (Белых и др., 2004; Долженко и др., 
2008). 

Анализ материалов по инсектициду Ланнат, СП (250 г/
кг) не выявил каких-либо преимуществ в борьбе с капуст-
ной мухой перед препаратом Актара, ВДГ, включенным 
в Каталог в борьбе с этим вредителем (Государственный 
каталог…, 2021). 

При оценке заселенности растений гусеницами ка-
пустной моли, которая была проведена спустя месяц по-
сле применения инсектицидов в рассаде, не выявлено ка-
кого-либо заметного снижения численности фитофага от 
обработки (табл. 2). Хотя некоторое снижение числа гусе-
ниц в варианте инсектицида Ланнат, СП имеет место, но 
не столь значительное, как мы полагали. Таким образом, 
спустя месяц после применения токсическое действие 
препарата ослабевает и его количества недостаточно для 
проявления активности в отношении капустной моли.

Таблица 1. Метеорологические данные периодов вегетации 2019 и 2021 гг. (Ленинградская область)

Показатели
Месяцы, декады

май июнь июль
1 2 3 1 2 3 1 2 3

Температура воздуха, °С
Среднемноголетнее 8.5 11.1 12.3 14.3 15.7 16.6 17.3 17.8 17.9
2019 8.0 13.7 13.6 19.4 16.9 17.6 14.0 15.3 18.4
2021 5.7 17.6 11.4 18.0 19.8 24.2 23.4 24.2 19.6

Осадки, мм
Среднемноголетнее 10.3 12.2 14.7 13.8 17.0 24.5 22.1 21.2 22.7
2019 19.3 7.1 15.5 3.8 0.5 4.7 15.4 27.7 1.5
2021 45.0 40.9 38.1 0 5.8 19.6 7.9 10.1 25.9

Относительная влажность воздуха, %
Среднемноголетнее 67 73 71 66 68 71 72 74 76
2019 59 57 63 53 64 66 69 68 63
2021 73 60 69 51 55 61 52 54 59

Table 1. Meteorological conditions during vegetation periods in 2019 and 2021 (Leningrad region)

Indices
Months, ten-day periods

May June July
1 2 3 1 2 3 1 2 3

Ambient temperature, °С
Average perennial 8.5 11.1 12.3 14.3 15.7 16.6 17.3 17.8 17.9
2019 8.0 13.7 13.6 19.4 16.9 17.6 14.0 15.3 18.4
2021 5.7 17.6 11.4 18.0 19.8 24.2 23.4 24.2 19.6

Precipitation, mm
Average perennial 10.3 12.2 14.7 13.8 17.0 24.5 22.1 21.2 22.7
2019 19.3 7.1 15.5 3.8 0.5 4.7 15.4 27.7 1.5
2021 45.0 40.9 38.1 0 5.8 19.6 7.9 10.1 25.9

Relative air humidity, %
Average perennial 67 73 71 66 68 71 72 74 76
2019 59 57 63 53 64 66 69 68 63
2021 73 60 69 51 55 61 52 54 59
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Таблица 2. Эффективность инсектицидов в борьбе с вредителями капусты белокочанной  
в рассадной технологии ее выращивания (Ленинградская обл., опытное поле ВИЗР, 2019 г.)

Вариант обработки 
рассады

Норма применения 
препарата, кг/га

Весенняя капустная муха Капустная моль
Доля выпавших растений  

на 42 сутки, %
Снижение по отноше-

нию к контролю, %
Количество гусе-

ниц, экз./раст.
Сорт Казачок

Актара, ВДГ (250 г/кг) 0.3 10.0 76.3 1.45
Ланнат, СП (250 г/кг) 0.5 18.0 52.6 1.3
Ланнат, СП (250 г/кг) 1.0 10.0 76.3 1.25
Контроль - 38.0  - 1.4

НСР05 20.3  - Не существенно
Сорт Эластор

Актара, ВДГ (250 г/кг) 0.3 3.0 85.0 0.9
Ланнат, СП (250 г/кг) 0.5 5.0 75.0 0.9
Ланнат, СП (250 г/кг) 1.0 5.0 75.0 0.5
Контроль - 20.0 - 1.0

НСР05 12.8  - Не существенно

Table 2. Efficacy of insecticides against pests of white cabbage grown using seedling technology  
(Leningrad region, experimental field of All-Russian Institute of Plant Protection, 2019)

Seedlings treatment Formulation dosage, 
kg/ga

Cabbage root fly Diamondback 
moth

Quote of perished plants  
by day 42, %

Decrease as compared 
to control, %

Number of larvae 
per plant

Variety Kazachok
Actara, WDG (250 g/kg) 0.3 10.0 76.3 1.45
Lannate, WSP (250 g/kg) 0.5 18.0 52.6 1.3
Lannate, WSP (250 g/kg) 1.0 10.0 76.3 1.25
Control - 38.0  - 1.4

LSD05 20.3  - Not significant
Variety Elastor

Actara, WDG (250 g/kg) 0.3 3.0 85.0 0.9
Lannate, WSP (250 g/kg) 0.5 5.0 75.0 0.9
Lannate, WSP (250 g/kg) 1.0 5.0 75.0 0.5
Control - 20.0 - 1.0

LSD05 12.8  - Not significant

Оценка эффективности использования инсектицида 
Актара, ВДГ в рассадной технологии капусты белокочан-
ной была продолжена в 2021 г. Вегетационный период 
этого года для капустных культур оказался чрезвычайно 
сложным. Так, большое количество осадков в апреле и мае 
задерживали подготовку полей под посадку капусты, в ре-
зультате чего оптимальные сроки посадки были нарушены 
(табл.1). В июне и июле осадки практически отсутствова-
ли, а температура воздуха значительно превышала сред-
ние многолетние значения, что угнетающе действовало на 
растения и вызывало необходимость проведения частых 
поливов. Сложившиеся погодные условия оказали небла-
гоприятное влияние не только на растения, но и на заселе-
ние их крестоцветными блошками и развитие насекомых. 
Их численность была сравнительно низкой, но заселен-
ность растений составляла 100 %. Жуки концентрирова-
лись в точке роста, что даже при невысокой численности 

усиливало их вредоносность. Погодные условия способ-
ствовали гибели отложенных имаго весенней капустной 
мухи яиц и снижали рождаемость из них личинок. Чис-
ленность личинок была невысокой (1–2 на растение) и 
полной гибели поврежденных фитофагом растений обоих 
сортов не наблюдалось. 

Полученные результаты свидетельствуют о высокой 
эффективности инсектицида Актара, ВДГ при обработке 
рассады за 1 день до высадки в поле против крестоцвет-
ных блошек (табл. 3, а). На протяжении 14 суток после вы-
садки рассады наблюдалась 100 % гибель блошек на обоих 
сортах капусты. В то же время необходимо отметить, что 
при снижении общей численности блошек в контроль-
ных вариантах, к 21 суткам происходило заселение ими 
обработанных растений и показатели биологической эф-
фективности снижались, соответственно сортам, до 72.0 и 
75.0 % (табл. 3, а). Это свидетельствует о начале снижения 
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длительности защитного действия инсектицида и о необ-
ходимости дальнейшего наблюдения за этим процессом.

Что касается заселенности растений весенней капуст-
ной мухой в условиях 2021 г., то, как мы отмечали выше, 
выпадов растений не наблюдалось. К 21 суткам учетов не 
было отмечено угнетенных растений на гибриде Конкэрон 
F1, на сорте Сторема они также были единичны (табл. 3, б). 

В 2021 г. на сорте Сторема была исследована также эф-
фективность обработки рассады капусты белокочанной в 
кассетах препаратом на основе д.в. изоциклосерам из ново-
го химического класса изоксазолинов, который проходил 
регистрационные испытания как в рассадной технологии, 
так и против капустной моли в период вегетации. Препа-
рат применяли в двух нормах − 60 и 120 г/га (в пересчете 
на д.в.), эталоном служил пестицид Актара, ВДГ. Несмо-
тря на то, что оба препарата влияют на нервную систему 
насекомых, они обладают разным механизмом действия: 
тиаметоксам подавляет активность ацетилхолинэстера-
зы (АХЭ), являясь агонистом никотин-ацетилхолиновых 
рецепторов постсинаптической мембраны, пролонгирует 
открытие натриевых каналов, при этом блокируется пере-
дача нервного импульса (Cabirol, Haase, 2019; Zhang et al., 
2020). Изоциклосерам блокирует нейро-мышечные кон-
такты и ГАМК-зависимые рецепторы, приводит нейроны 
в состояние гипервожбуждения, нарушает передачу нерв-
ных импульсов (Cassayre et al., 2021). 

Показатели эффективности инсектицида изоциклосе-
рам в отношении крестоцветных блошек (табл. 4) состав-
ляли 59.6–72.7–70.0–41.7 % (в норме применения 60 г/га) 
и 100–100–91.7 % (в норме применения 120 г/га) в течение 
21 суток и в максимальной норме превышали аналогич-
ные данные по эталонному препарату.

Аналогичные результаты были получены и в отноше-
нии весенней капустной мухи (табл. 5). Снижение по-
врежденности растений на протяжении 21 суток в норме 
применения 60 г/га составляло 100–76.7–76.2 %; в норме 
применения 120 г/га – 100–100–91.7 %, что превышало по-
казатели эталонного препарата.

Учеты заселенности растений гусеницами капустной 
моли после обработки рассады инсектицидом изоцикло-
серам (табл. 6) также не показали существенного сниже-
ния числа гусениц, как и в случае с карбаматом Ланнат, 
СП (табл. 2), что объясняется, на наш взгляд, длительно-
стью периода между обработкой растений и началом их 
заселения капустной молью. Тем не менее, различия в 1.1 
гусеницы (при НСР05 1.4) между контролем и вариантом 
изоциклосерам в норме применения 120 г/га, в производ-
ственных условиях может иметь значение, поскольку в 
этом случае пороговые уровни (2 гусеницы на растение) 
не достигаются. 

Таблица 3. Биологическая эффективность инсектицида Актара, ВДГ (250 г/кг) в борьбе с вредителями капусты 
белокочанной в рассадной технологии ее выращивания (Ленинградская обл., опытное поле ВИЗР, 2021 г.)

а) Крестоцветные блошки р. Phyllotreta 

Вариант обра-
ботки рассады

Норма  
применения 
препарата, 

кг/га

Среднее число имаго по суткам учетов 
после высадки рассады, экз./10 растений

Снижение численности относительно кон-
троля по суткам учетов после посадки, %

3 7 14 21 3 7 14 21

Гибрид Конкэрон F1
Актара, ВДГ 
(250 г/кг) 0.3 0 0 0 1.75 100 100 100 72.0

Контроль - 6.0 9.25 9.25  6.25 - - - -
НСР05 – не существенно

Сорт Сторема
Актара, ВДГ 
(250 г/кг) 0.3 0 0 0 0.75 100 100 100 75.0

Контроль - 7.0 11.0 10.0 3.0 - - - -
НСР05 – не существенно

б) Весенняя капустная муха Delia brassicae

Вариант обработки 
рассады

Норма 
применения 
препарата, 

кг/га

Среднее число поврежденных расте-
ний из 25 учтенных по суткам учетов 

после посадки

Снижение числа поврежденных растений 
относительно контроля по суткам учетов 

после посадки, %
7 14 21  7 14 21

Гибрид Конкэрон F1
Актара, ВДГ 
(250 г/кг) 0.3 0 0 0 100 100 100

Контроль - 1.0 3.5 5.75 - - -
Сорт Сторема

Актара, ВДГ 
(250 г/кг) 0.3 0 0 0.75 100 100 87.3

Контроль - 2.0 4.25 6.25 - - -
НСР05 - - 4.35 - - -
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Table 3. Biological effectiveness of insecticide Actara, WDG (250 g/kg) against pests of white cabbage  
grown using seedling technology (Leningrad region, experimental field of All-Russian Institute of Plant Protection, 2021)

а) flea beetles of the genus of Phyllotreta 

Seedlings treatment Formulation 
dosage, kg/ga

Average number of adults per 10 plants 
3–21 days after planting 

Decrease in pest numbers compared  
to control 3–21 days after planting, %

3 7 14 21 3 7 14 21
Hybrid Konkeron F1

Actara WDG (250 g/kg) 0.3 0 0 0 1.75 100 100 100 72.0
Control - 6.0 9.25 9.25  6.25 - - - -

LSD05 – no significance
Variety Storema

Actara WDG (250 g/kg) 0.3 0 0 0 0.75 100 100 100 75.0
Control - 7.0 11.0 10.0 3.0 - - - -

LSD05 – no significance

b) cabbage root fly Delia brassicae

Seedlings treatment Formulation 
dosage, kg/ga

Average number of damaged plants  
per 25 plants 3–21 days after planting 

Decrease in pest numbers compared  
to control 3–21 days after planting, %

7 14 21 7 14 21
Hybrid Konkeron F1

Actara WDG (250 g/kg) 0.3 0 0 0 100 100 100
Control - 1.0 3.5 5.75 - - -

Variety Storema
Acara WDG (250 g/kg) 0.3 0 0 0.75 100 100 87.3
Control - 2.0 4.25 6.25 - - -

LSD05 - - 4.35 - - -

Таблица 4. Биологическая эффективность инсектицида изоциклосерам в борьбе с крестоцветными блошками (р. 
Phyllotreta) на капусте белокочанной в рассадной технологии ее выращивания  

(Ленинградская обл., опытное поле ВИЗР, 2021 г., сорт Сторема)

Вариант  
обработки  
рассады

Норма  
применения  
препарата

Среднее число имаго на 3–21 сутки  
после посадки, экз./10 растений

Снижение численности относительно  
контроля на 3–21 сутки после посадки, %

3 10 14 21 3 10 14 21

Изоциклосерам (д.в.) 60 г/га 3.0 3.0 3.0 2.0 59.6 72.7 70.0 41.7
120 г/га 0 0 0 0.2 100 100 100 91.7

Актара, ВДГ
(250 г/кг) /эталон/ 0.3 кг/га 0 0 0 0.8 100 100 100 75.0

Контроль – 7.0 11.0 10.0 3.0 – – – –
НСР05 – не существенно

Table 4. Biological effectiveness of insecticide isocyсloseram against flea beetles  
of the genus of Phyllotreta on white cabbage grown using seedling technology  

(Leningrad region, experimental field of All-Russian Institute of Plant Protection, 2021, variety Storema)

Seedlings treatment Formulation 
dosage 

Average number of adults per 10 plants 
3–21 days after planting 

Decrease in pest numbers compared to 
control 3–21 days after planting, %

3 10 14 21 3 10 14 21

Isocyсloseram (act. comp.) 60 g/ga 3.0 3.0 3.0 2.0 59.6 72.7 70.0 41.7
120 g/ga 0 0 0 0.2 100 100 100 91.7

Actara WDG  
(250 g/kg) /standard 0.3 kg/ga 0 0 0 0.8 100 100 100 75.0

Control – 7.0 11.0 10.0 3.0 – – – –
LSD05 – not significant
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Таблица 5. Биологическая эффективность инсектицида изоциклосерам в борьбе с весенней капустной мухой  
Delia brassicae на капусте белокочанной в рассадной технологии ее выращивания  

(Ленинградская обл., опытное поле ФГБНУ ВИЗР, 2021 г., сорт Сторема)

Вариант обработки 
рассады

Норма  
применения 
препарата

Среднее число поврежденных  
растений из 25 учтенных  

на 7–21 сутки после посадки 

Снижение количества поврежденных 
растений относительно контроля  
на 7–21 сутки после посадки, %

7 14 21 7 14 21

Изоциклосерам (д.в.) 60 г/га 0 1.0 1.5 100 76.7 76.2
120 г/га 0 0 0.5 100 100 92.1

Актара, ВДГ (250 г/кг) 
/эталон/ 0.3 кг/га 0 0 0.8 100 100 87.3

Контроль - 2.0 4.25 6.25 - - -
НСР05 1.9 2.76 

Table 5. Biological effectiveness of insecticide isocyсloseram against cabbage root fly  
Delia brassicae on white cabbage grown using seedling technology  

(Leningrad region, experimental field of All-Russian Institute of Plant Protection, 2021, variety Storema)

Seedlings treatment Formulation 
dosage

Average number of damaged plants per 
25 plants 7–21 days after planting 

Decrease in pest numbers compared to 
control 7–21 days after planting, %

7 14 21 7 14 21

Isocyсloseram (act. comp.) 60 g/ga 0 1.0 1.5 100 76.7 76.2
120 g/ga 0 0 0.5 100 100 92.1

Aktara WDG (250 g/kg) /
standard 0.3 kg/ga 0 0 0.8 100 100 87.3

Control - 2.0 4.25 6.25 - - -
LSD05 1.9 2.76

Таблица 6. Влияние обработки рассады капусты белокочанной инсектицидами  
на заселенность растений гусеницами капустной моли (Plutella xylostella)  

(Ленинградская обл., опытное поле ВИЗР, 2021 г.)

Вариант обработки рассады Норма применения 
препарата

Среднее количество гусениц (экз./растение)
Гибрид Конкэрон F1 Сорт Сторема

Изоциклосерам (д.в.) 60 г/га - 1.4
120 г/га - 1.2

Актара, ВДГ(250 г/кг) /эталон/ 0.3 кг/га 1.8 2.3
Контроль - 1.8 2.3

НСР05 – не существенно

Table 6. Impact of treating white cabbage seedlings with insecticides on plant infestation with diamondback moth  
Plutella xylostella larvae (Leningrad region, experimental field of All-Russian Institute of Plant Protection, 2021)

Seedlings treatment Formulation dosage
Average number of larvae (ex./plant)

Hybrid Konkeron F1 Variety Storema

Isocyсloseram (act. comp.) 60 g/ga - 1.4
120 g/ga - 1.2

Aktara WDG (250 g/kg) /standard 0.3 kg/ha 1.8 2.3
Control - 1.8 2.3

LSD05 – not significant

Обсуждение
Первый период вегетации для капусты белокочанной 

наиболее опасный, каким бы способом ее не возделывали 
– молодые растения заселяются крестоцветными блошка-
ми и весенней капустной мухой, повреждения которой ча-
сто приводят к гибели растений (Асякин, 2015). Питание 
крестоцветных блошек в точке роста может привести к де-
формации в развитии, нарушая процессы формирования 
полноценного кочана. Существует два способа защиты 

капусты белокочанной от этих вредителей (кроме исполь-
зования устойчивых сортов): своевременный прогноз чис-
ленности, позволяющий организовать обработку растений 
в поле инсектицидами, что, особенно, в случае весенней 
капустной мухи из-за растянутости лёта, достаточно про-
блематично. Другой способ – профилактическое обезза-
раживание семян и рассады, что стало возможным с по-
явлением в арсенале средств защиты растений системных 



47Опякин П.А., Иванова Г.П. / Вестник защиты растений, 2022, 105(1), с. 40–49

инсектицидов класса неоникотиноидов. Проведение обе-
ззараживания семян, если оно проводится вручную, а не 
механизировано на стационарах фирм-производителей 
семян, процедура трудоемкая и опасная: семена капусты 
очень мелкие, гладкие, рассчитать требуемую норму при-
менения сложно. Тем не менее, в Республике Беларусь 
разработана система обеззараживания, основанная на ис-
пользовании комбинированного препарата Престиж, КС, 
в состав которого входит инсектицид имидаклоприд из 
класса неоникотиноидов и фунгицид пенцикурон (Прище-
па и др., 2008). Препарат разрешен для применения Госу-
дарственным Каталогом Республики Беларусь (Волчкевич 
и др., 2021). В нашей стране для обработки семян капу-
сты рекомендован комбинированный препарат Имидалит, 
ТПС, состоящий из двух инсектицидов: неоникотиноид 
имидаклоприд и пиретроид бифентрин («Государствен-
ный каталог…», 2021). Насколько препарат находит ши-
рокое применение в практике судить сложно, поскольку 
обработка семян в условиях хозяйств вручную затрудни-
тельна. Фирмы, производящие семена капусты, готовят 
их к посеву путем дражирования, обрабатывают микро-
элементами, фунгицидом, некоторые и неоникотиноидами 
(Современное производство и техника. itex.com). 

Однако в мире, в частности, в Европе, достаточно 
сложное отношение к использованию неоникотиноидов 
для обработки семян, в силу их высокой токсичности для 
пчел. Этот вопрос дискутируется и в настоящее время 
(Lundin et al., 2020). На наш взгляд, обработка семян пред-
ставляет собой экологически более безопасный прием, 
чем обработка этими же препаратами непосредственно 
посадок в поле в ранневесенний период. Это подтвержда-
ется и имеющимися литературными данными по механи-
зированной обработке тиаметоксамом клубней картофеля 
перед посадкой (Мартынушкин, Зенькевич, 2006; Сухо-
рученко и др. 2008). В нашем случае применение неони-
котиноида Актара, ВДГ для обработки рассады капусты 
белокочанной проводится с использованием поливочного 
устройства в условиях теплиц. Препарат в силу своих си-
стемных свойств поступает через корневую систему и за 
сутки после обработки концентрируется внутри растения, 
обеспечивая его иммунизацию и защиту после высадки в 
поле как от крестоцветных блошек, так и весенней капуст-
ной мухи. Это имеет большое значение для производства, 
поскольку сроки заселения растений весенней капустной 
мухой, как правило, растянуты, что затрудняет проведение 
своевременной обработки посадок инсектицидами в поле.

Заключение
Проведенные в 2019 и 2021 гг. исследования по про-

верке эффективности применения неоникотиноида Акта-
ра, ВДГ для обработки рассады капусты белокочанной, 
выращиваемой по кассетной технологии и широко ис-
пользуемой на Северо-Западе Российской Федерации бо-
лее 15 лет, установили, что этот прием по-прежнему по-
зволяет защищать культуру после высадки рассады в поле 
от ранневесенних вредителей: крестоцветных блошек 

и весенней капустной мухи. В то же время, полученные 
результаты свидетельствуют о некотором уменьшении пе-
риода защитного действия. В этом плане очень важно рас-
ширение ассортимента средств за счет инсектицида ново-
го химического класса изоксазолинов – изоциклосерама, 
показавшего при обработке рассады высокую эффектив-
ность в защите капусты белокочанной от ранневесенних 
вредителей. 
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EFFECTIVENESS OF INSECTICIDES AGAINST PESTS OF WHITE CABBAGE  

GROWN USING SEEDLING TECHNOLOGY 
P.A. Opyakin, G.P. Ivanova* 
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Among the two methods of growing white cabbage, the seedling technology is more widely used in North-Western 
Russia. Watering seedlings in cassettes with a systemic formulation of neonicotinoid insecticide Actara, WDG (250 g/
kg thiamethoxam) prior to planting has been developed to protect white cabbage from early spring pests: flea beetles of 
the genus of Phyllotreta and the cabbage root fly. This approach is widely used by commercial growers and its efficacy 
requires monitoring under current conditions because of a possibility of resistance development. Testing Actara, WDG in 
2019 and 2021 at the experimental field of All-Russian Institute of Plant Protection didn’t show any significant decrease 
of biological effectiveness of seedling treatment. Testing biological effectiveness of systemic insecticides belonging to the 
chemical class of carbamates Lannate, WSP (250 g/kg metomil) and the new class isoxazolines isocycloseram was carried 
out in parallel. Biological effectiveness of the latter insecticide was higher compared to Actara against the flea beetles and 
the cabbage root fly during a 21-day period. In addition, plant infestation with diamondback moth decreased. Efficacy 
indices of Lannate were significantly lower. Isocycloseram shows a good potential for inclusion into the Index of Registered 
Formulations of the Russian Federation to protect cabbage against a complex of insect pests. Having an additional active 
ingredient available to farmers will be begenicial for developing rotation schemes to combat pest resistance. 
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Cotton bollworm Helicoverpa armigera is one of the most polyphagous and cosmopolitan pests. Intracellular 
endosymbionts are widespread in Lepidoptera, often playing an important role in their dynamics. The prevalence of 
endosymbionts of cotton bollworm in Russia was not investigated. Cotton bollworm larvae and adults were collected 
in 2018–2020 in Krasnodar Area, and in Voronezh and Saratov Regions (from 131 to 170 insects) and analyzed by PCR 
using sets of group-specific primers for baculoviruses (locus lef8), bacteria of the genus of Wolbachia (locus wsp), and 
microsporidia (locus SSU rRNA). Level of infection with baculoviruses was 16 % for the sample of 32 individuals collected 
in Temryuk District of Krasnodar Area in 2018. The infection rate of the entire sample of 170 individuals was 2.9 %. The 
lef8 locus demonstrated 98.7–99.6 % of sequence similarity to the nuclear polyhedrosis virus isolates from the cotton 
bollworm and American bollworm. Among the tested 131 insects, bacteria of the genus of Wolbachia were not detected. 
PCR screening for microsporidia revealed one positive larvae among 19 insects collected in Krasnoarmeysk District of 
Krasnodar Area in 2019, which corresponded to the prevalence of 5 %. Partial sequencing of the genes coding for SSU 
rRNA and largest subunit RNA polymerase II made it possible to identify the new isolate as N. bombycis.

Keywords: obligate intracellular parasites, entomopathogenic microorganisms, pests lepidoptera, natural infection, 
nuclear polyhedrosis virus, Microsporidia, Wolbachia, Nosema bombycis
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Introduction
Cotton bollworm Helicoverpa armigera (Noctuoidea: 

Noctuidae) is among the most polyphagous and cosmopolitan 
pests (Cunningham, Zalucki 2014; Gomes et al., 2017). This 
is a multivoltine species characterized by high ecological 
plasticity, which allows the insect to adapt easily to changing 
environmental conditions and reach a high abundance (Chenkin 
et al., 1990; Farrow, Daly, 1987; Jones et al., 2018). The cotton 
bollworm is one of the most dangerous agricultural pests in 
Russia and other countries of Europe, Asia, Africa, Australia 
etc. (Fitt, 1989; Tay et al., 2013; Arnemann et al., 2016; Murúa 
et al., 2014; Czepak et al., 2013). According to different 
sources, the number of plant species damaged by this pest 
ranges between 120 and 180 species (Singh et al., 2002; Wu 
et al., 2008; Murúa et al., 2014). The most preferred crops are 
cotton, tomatoes, cereals, such as corn and sorghum, as well as 
soybean, chickpea and other legumes (Riaz et al., 2021). The 
annual global cost of controlling this pest, together with crop 
losses, is estimated at US$5 billion (Murúa et al., 2014; Haile 
et al., 2021). Intensive and sometimes unreasonable use of 
broad-spectrum synthetic pesticides reduces the effectiveness 
of natural enemies and biocontrol agents, while the target 
pest species develop resistance to a wide range of insecticides 
(Armes et al., 1996; Ahmed et al., 2004; Yang et al., 2013). 
Solving these problems requires improvement of the synthetic 
pesticides range and their rational use to preserve the natural 
enemies of H. armigera in different agroecosystems (Mohan 
et al., 2008; Williams et al., 2022), as well as development of 
alternative, environmentally friendly approaches to population 
management (Binod et al., 2007; Yu et al., 2008; Patil, Jadhav, 
2015; Suryanarayanan et al., 2016; Knox et al., 2016; Kolosov 
et al., 2017; Agasieva et al., 2019). To understand the main 
patterns of population dynamics, improve forecasting systems 

and identify new forms of potential sources of microbiological 
formulations, it is necessary to perform screening of the 
pest populations aimed at identification of pathogenic 
microorganisms of the main groups. 

Among the obligate intracellular symbionts, which are the 
most widespread and frequently found in insects, three groups 
deserve attention in the first place.

The first group includes the nuclear polyhedrosis (NPV) and 
granulosis viruses from the Baculoviridae family of double-
stranded DNA viruses that infect insects from the orders of 
Lepidoptera, Hymenoptera, and Diptera (Van Regenmortel et 
al., 2000). They serve as the basis of microbial formulations 
against Lepidoptera pests, including the cotton bollworm, 
which are widely used worldwide (Chen et al., 2000; Shapiro 
et al., 2002; Yu et al., 2015; Kolosov et al., 2017; Eroğlu et 
al., 2019). NPV populations can grow rapidly, increasing it 
number at billion-fold rate per insect. Up to three such viral 
“generations” can be multiplied in one generation of insects 
(Harper, 1987), which provides in vivo large-scale propagation 
of baculoviruses and makes them the promising agents for 
biological plant protection (Eroglu et al., 2018). Despite the 
isolation of numerous NPV strains from the cotton bollworm 
in various parts of the world and studies of their genetic 
polymorphism and effectiveness in terms of combating this 
pest (Leslie Hayes, Bell, 1994; Moscardi, 1999; Erlandson, 
2009; Baillie, Bouwer, 2012, Arrizubieta et al., 2014; Ardisson-
Araújo et al., 2015), assessment of natural prevalence levels is 
usually not carried out. Specific data on the levels of natural 
infection of cotton bollworm populations are missing. For 
other members of the Noctuidae family, there are data on 
the prevalence of nuclear polyhedrosis virus for Spodoptera 
frugiperda in Louisiana, where the virus prevalence ranged 
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from 50 to 68 %, being higher than that of the other pathogens 
(Fuxa, 1982). In other works, the level of occurrence of NPV 
in lepidopteran was estimated after artificial introductions 
of viral particles, which did not allow estimating the natural 
prevalence rates (Fuxa and Richter, 1999; Cherry et al, 2000).

The second group, bacteria of the genus Wolbachia, belong 
to widespread endosymbionts of arthropods (Bouchon et al., 
1998), and infect according to various estimates, from 40 to 
65 % of the arthropod species (Hilgenboecker et al., 2008; 
Werren et al., 2008; Zug, Hammerstein 2012). The effects of 
Wolbachia on insects including Lepidoptera, are very diverse 
(Hiroki et al., 2004; Charlat et al., 2006, 2007; Narita et al., 
2007; Graham, Wilson, 2012; Salunkhe et al., 2014; Arai et 
al., 2019), and the study of these bacteria is of interest both 
from theoretical and practical points of view. The prevalence 
of Wolbachia in lepidopteran populations varies from almost 
complete absence to 100 % infection (Tagami, Miura, 2004; 
Salunke et al., 2012; Ahmed et al., 2015; Solovyev et al., 
2015; Ilinsky, Kosterin, 2017; Tokarev et al., 2017; Bykov et 
al., 2020). For example, in Dendrolimus superans, a high level 
of infection with Wolbachia (69–100 %) has been shown to be 
maintained in geographically distant populations for several 
years (Bykov et al., 2020). For Aporia crataegi, the frequency 
of Wolbachia occurrence was very low: out of 376 samples 
collected in 10 regions of Russia, only eight Wolbachia-
positive insects were found in Yakutia, Buryatia, Sverdlovsk 
and Kaliningrad Regions (Bykov et al., 2021). In Loxostege 
sticticalis, the prevalence of Wolbachia varied from 21 to 
40 % in Asian and from 0 to 47 % in European parts of Russia 
(Malysh et al., 2020). Analysis of the sample of 257 individuals 
for the presence of Wolbachia in Hypolimnas bolina females 
collected from the wild habitat showed that 99 % of the 
females were infected (Dyson, Hurst, 2004). The presence of 
endosymbiotic bacteria of the genus of Wolbachia was also 
found in populations of stem borers of the genus Ostrinia. In 
various geographic populations, endosymbiont prevalence 
ranged from 2.9 (N=34) to 65.8 % (N=38), with three of the 
four habitats showing a significantly higher level of infection 
for O. scapulalis as compared to O. nubilalis (Tokarev et al., 
2017). Pieris rapae in Japan was infected with Wolbachia with 
the prevalence of 0–3 % (Tagami, Miura, 2004). In addition, in 
the Japanese populations of the gypsy moth (Lymantria dispar 
japonica and L. postalba), the presence of Wolbachia was not 
revealed (Ilinsky et al, 2017).

The third group is the microsporidia, parasitic protists 
related to fungi. They parasitize the representatives of all 

major taxa of Animalia kingdom, including higher vertebrates 
and humans (Issi, 2020). The largest number of microsporidia 
was found in arthropods (Wittner, 1999), and many species are 
highly pathogenic to these hosts and significantly affect their 
populations. Interest in the study of microsporidia has notably 
increased recently due to the understanding of their role as 
dangerous pathogens of humans and economically significant 
species of vertebrates and invertebrates. They are also widely 
exploited as a model of intracellular parasites demonstrating 
the maximum level of genome and cell minimization (Wittner, 
1999; Becnel, Andreadis, 2014). The role of infection with 
microsporidia in the host density dynamics has been studied 
well for several lepidopterans (Issi, 1986; Frolov et al., 2008; 
Lipa, Madziara-Borusiewicz, 1976; Zelinskaya, 1980; Solter 
et al., 1997; 2010; Van Frankenhuyzen et al., 2007; Kermani et 
al., 2013; Simoes et al., 2015; Hopper et al., 2016; Malysh et al., 
2021). In particular, in the stem borers of the genus of Ostrinia, 
the levels of microsporidia infection in Russia ranged from 3.0 
to 17.2 % in 2005–2010 (Malysh et al., 2011) and from 0 to 
16 % in 2011–2016 (Grushevaya et al., 2018). PCR analysis of 
98 individuals of L. sticticalis for the presence of microsporidia 
was positive for 7 % of the samples (Malysh et al., 2019). 
The prevalence of microsporidiosis in Bombyx mori in India 
was about 15–20 % (Bhat et al., 2009). In Archips xylosteana 
in Bulgaria, the prevalence of microsporidiosis was 3 % for 
the sample of 791 individuals (Pilarska, 2017). In Japanese 
populations of Lymantria spp., microsporidia infection was 
not detected (Ilinsky et al, 2017), although they are known in 
European and North American populations (McManus, Solter, 
2003). In the susceptibility bioassays of the cotton bollworm, 
isolates of microsporidia from different hosts were exploited. 
However, when spotting microsporidia infections of the cotton 
bollworm under natural conditions, the frequency data were 
not indicated (Issi, Nilova, 1967; Gaugler, Brooks, 1975; Lee, 
Anstee, 1992; Mitchell, Cali, 1994; Rabindra, Jayaraj, 1994; 
Pei et al., 2021). 

Studies of natural infections by viruses and microorganisms 
in populations of this pest in the Former Soviet Union 
Countries in the 21st century are restricted to the detection of 
new isolates of baculoviruses, most of which were done using 
laboratory-maintained insect cultures of Central Asian origin 
(Kolosov et al., 2017). The aim of this work was to assess 
the natural occurrence of baculoviruses, Wolbachia spp. and 
microsporidia in local populations of the cotton bollworm in 
the European part of Russia using molecular markers. 

Materials and methods
To detect the presence of entomopathogens in cotton 

bollworm populations, H. armigera larvae were collected in 
maize stands in five localities of Krasnodar Area, Voronezh 
and Saratov Regions, and adults were caught on the pheromone 
trap at one point, Gulkevichi Region of Krasnodar Area in 
2019 (Fig. 1). The total amount of collected material was 170 
individuals. Insects were stored either dry at room temperature 
without preservatives or in 90 % ethanol. Total DNA was 
extracted using a simplified protocol of Sambrook et al. (1989) 
without addition of phenol, with adjustments in the volumes 
of DNA washing agents (Malysh et al., 2019). Samples were 
homogenized in 100 µl of CTAB (Cetyl Trimethyl Ammonium 
Bromide). Then, 500 μl of CTAB + β-mercaptoethanol (final 

concentration 0.2 %) were added and incubated at a +65 °C for 
2 hours, consequently washed with a mixture of chloroform 
and isoamyl alcohol (24:1), precipitated with ethanol and 
resuspended in 50 µl of ultra-purified water. The DNA solution 
was used for PCR analysis. The PCR mix consisted of 4 µl of 
DNA, 5 µl of DreamTaq Green PCR Master Mix, and 0.5 µl 
of primers (forward and reverse). For the analysis, only half 
of each individual sample was used, saving the other half for 
further analysis in case the microsporidia spores are detected.

The DNA quality of individual samples was checked 
by PCR with LepF1:LepR1 primers flanking the Metazoa 
mitochondrial DNA fragment (Hebert et al., 2004). Testing 
for the presence of Wolbachia, as well as baculoviral 
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and microsporidian infections, was carried out by PCR 
amplification with the following primer sets (Table 1):

- to determine the presence of baculoviruses, primers 
L8F2:L8R2 were used, flanking the conservative region of 
the late elongation factor gene (lef8). As a reference (positive 
control), we used DNA samples of the cotton bollworm 
nuclear polyhedrosis virus, isolate HS-18 (kindly provided by 
Kolosov A.V., FBSI SRC VB “Vector” of Rospotrebnadzor);

- to determine the presence of microsporidia, standard 
primers 18f:1047r were used, to amplify part of the small 
subunit rRNA gene (SSU rRNA). The positive control was 

the DNA sample of microsporidia Nosema pyrausta from the 
corn borer (kindly provided by I.V. Grushevaya, All-Russian 
Institute of Plant Protection). For more accurate identification, 
primers nvRPb f1 were used: nvRPB r1 to the gene fragment 
of the large subunit of RNA polymerase II (rpb1);

- the analyses for the presence of Wolbachia, were 
carried out by amplification with the wsp81F:wsp691 primer 
set specific for the Wolbachia surface protein (wsp) locus. 
Wolbachia DNA samples from the corn borer (kindly provided 
by I.V. Grushevaya) were used as a positive control.

Table 1. Primers used for detection of endosymbionts of cotton bollworm Helicoverpa armigera
Таблица 1. Праймеры, используемые для диагностики эндосимбионтов хлопковой совки Helicoverpa armigera

Primer name
Название 
праймера

5’-3’ Primer sequence
5’-3’последовательность праймера

Target, amplicon size
Цель, размер ампли-

кона

Reference
Ссылка

L8F2 GTAAAACGACGGCCAGTNNNACNRCNGARGAYCC Baculovirus late elonga-
tion factor, ~500 bp

Herniou et al., 2004
L8R2 AACAGCTATGACCATGMMNCCYTTYTGNCCRTG Herniou et al., 2004
wsp 81F TGGTCCAATAAGTGATGAAGAAAC Wolbachia surface pro-

tein, ~600 bp
Zhou et al., 1998

wsp 691R AAAAATTAAACGCTACTCCA Zhou et al., 1998
18f GTTGATTCTGCCTGACG Microsporidia small 

subunit rRNA, ~900 bp
Weiss, Vossbrinck, 1999

1047r AACGGCCATGCACAC Weiss, Vossbrinck, 1999
nvRPB1F1 CCWATGTTYCATGTYGGTTA’ RNA polymerase II 

largest subunit, ~700 bp Tokarev et al., 2019nvRPB1R1 TAATTACAGACCTGGCACT

The amplification program was the same for all primers: 
initial denaturation at 95 °C for 5 min, 35 cycles of denaturation 
at 95 °C for 1 min, annealing at 54 °C for 1 min, elongation at 
72 °C for 1 min, and final elongation step of 72 °C for 5 min. 

The amplicons were visualized using electrophoresis 
in 1 % agarose gels with GeneRuler Ladder Mix molecular 
weight marker, 75–20000 bp (Thermo Fisher Scientific). 
Amplicons in the gel of about 500 bp (primers L8F2:L8R2), 
600 bp (wsp81F:wsp691), 900 bp (18f:1047r) and 700 bp 
(nvRPB1F1:nvRPB1F1) were excised with a scalpel and 
frozen until further purification. The cut sections of the gel 
were melted in a 3 M solution of guanidine isothiocyanate, 
and the amplicons were purified by the silica sorption method 
(Vogelstein, Gillepsie, 1979). The purified amplicons were 
sequenced at the Core Centrum «Genomic Technologies, 

Proteomics and Cell Biology» of the All-Russian Institute of 
Agricultural Microbiology in both directions by a standard 
method of chain termination (Sanger et al., 1977) using an 
ABI Prism 3500 genetic analyzer. The obtained sequencing 
chromatograms were analyzed using the BioEdit software 
(Hall, 1999). The search for homologous sequences in 
GenBank was performed on the NCBI server using the built-
in BLAST utility using the megablast and blast algorithms 
(Altschul et al., 1990). 

To compare the morphometric characteristics of 
microsporidian spores, the length and width of at least 10 
spores of the new isolate from the cotton bollworm were 
measured, and compared to the N. bombycis spores from 
the silkworm culture at the Research Institute of Sericulture 
(Tashkent, Uzbekistan), kindly provided by I.V. Senderskiy 
(All-Russian Institute of Plant Protection).

Results
The quality of DNA samples was confirmed by 

amplification of the DNA fragment of insects with primers 
LepF1:LepR1. In the most of samples, no positive signals or 
nonspecific reactions with non-target DNA were observed 
while diagnosing endosymbionts with corresponding primers. 
However, a few sequences of amplicons of the expected size 
amplified with baculovirus- and Wolbachia-specific primers, 
matched DNA fragments of the host insect or intestinal 
bacteria and were excluded from the study.

In particular, a number of amplicons positive reaction for 
baculoviruses was registered in 5 out of 32 samples from one 
sample of Temryuk District of Krasnodar Area in 2018. This 
corresponds to 16 % prevalence, and to 2.9 % if to consider the 
entire sample of 170 tested insects (Table 2). 

Amplified fragments of the lef8 gene were sequenced. 
The obtained sequences demonstrated high levels of identity 

with homologous regions of genomes of numerous viral 
isolates designated in GenBank as cotton bollworm nuclear 
polyhedrosis viruses (NPVs) (Helicoverpa armigera 
nucleopolyhedrovirus, HearNPV) or the American cotton 
bollworm NPVs (Helicoverpa zea nucleopolyhedrovirus, 
HzNPV). Both isolates derive from various representatives of 
closely related species of the Heliothis/Helicoverpa complex, 
and from Hyblea puera (Hyblaeoidea: Hyblaeidae). Alignment 
of 380 nucleotides showed 100 % identity of HS-18 strain used 
as standard in this study (1) with the corresponding fragment 
of the whole genome sequence deposited earlier for this 
strain in GenBank (accession # KJ004000) and (2) with some 
other HzNPV isolates (# KM596835) and (4) HearNPV (# 
KU738904 and # KJ922128). Isolates from Temryuk identified 
in this work contained two A/G transitions, one of which 
was not found in other isolates (Table 3). The similarity of 
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the Temryuk isolates to the HzNPV and HearNPV sequences 
from GenBank, was 98.7–99.6 % (Table 4). To understand the 
genetic differentiation of HzNPV and HearNPV at the genome 
level, a BLAST analysis of the whole genome sequence of HS-
18 was additionally performed, which showed a similarity of 
>99.9 % with HzNPV and >99.6 % with HearNPV (Table 5).

For assessing the prevalence of bacteria of the genus of 
Wolbachia, 131 individual DNA samples were tested. All 
of them produced a positive reaction with primers LepF1: 
LepR1 demonstrating thus suitability of the samples for PCR 
amplification. None of these samples produced a specific signal 
with Wolbachia-specific primers that could be confirmed by 
sequencing. At the same time, a sample of genomic DNA of a 

Wolbachia-infected corn borer, used as a positive control, gave 
a signal of the expected size in all the experiments performed. 
Thus we consider the negative result of Wolbachia detection in 
bollworm samples as reliable. 

PCR screening for microsporidia revealed one positive 
signal for the sample from Krasnoarmeysk District of 
Krasnodar Area, obtained in 2019. Prevalence level in this 
sample equaled to 5.2 % (N=19), and for the whole dataset of 
168 individuals – to 0.6 %. Sequencing the SSU rRNA gene 
fragment showed 100 % identity to the microsporidium N. 
bombycis from the silkworm B. mori, as well as to numerous 
unidentified isolates from lepidopterans belonging to different 
families (Table 6). The rpb1 sequence, deposited in GenBank 

Figure 1. Sampling sites of Helicoverpa armigera larvae and adults in Temryuk (1), Slavyansk (2), Krasnoarmeysk (3), and 
Gulkevichi Districts (4) of Krasnodar Area, Ramon District of Voronezh Region (5), Engels District of Saratov Region (6)

Рисунок 1. Места отборов проб гусениц и имаго Helicoverpa armigera в Темрюкском (1), Славянском (2), 
Красноармейском (3) и Гулькевичском (4) районах Краснодарского края, Рамонском районе Воронежской области (5)  

и Энгельском районе Саратовской области (6)
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Table 2. Size of analyzed samples from local populations of the cotton bollworm 

Sampling site Year Stage Number of analyzed samples* (N)
baculoviruses microsporidia Wolbachia

Krasnodar Area, Temryuk District 2018 larvae 32(5) 32 32

Krasnodar Area, Slavyansk District 2018 larvae 30 30 -
2020 larvae 9 - -

Krasnodar Area, Gulkevichi District 2019 adults (from traps) 30 30 30
Krasnodar Area, Krasnoarmeysk District 2019 larvae 12 19(1) 12
Voronezh Region, Ramon District 2019 larvae 29 29 29
Saratov Region, Engels District 2020 larvae 28 28 28

TOTAL 170(5) 168(1) 131(0)

* in brackets is the number of verified positive samples (if any).

Таблица 2. Объем проанализированных выборок локальных популяций хлопковой совки

Место сбора Год 
сбора Стадия развития Объем выборки* при анализе на

бакуловирусы микроспоридий вольбахию
Краснодарский край, Темрюкский район 2018 Гусеницы 32(5) 32 32

Краснодарский край, Славянский район 2018 Гусеницы 30 30 -
2020 Гусеницы 9 - -

Краснодарский край, Гулькевичский район 2019 Имаго (из ловушек) 30 30 30
Краснодарский край, Красноармейский район 2019 Гусеницы 12 19(1) 12
Воронежская область, Рамонский район 2019 Гусеницы 29 29 29
Саратовская область, Энгельский район 2020 Гусеницы 28 28 28

ИТОГО 170(5) 168(1) 131(0)

* в скобках указано количество верифицированных положительных проб (при наличии).

Table 3. Polymorphism of the nucleotide sequences of the lef8 gene fragment of the Helicoverpa armigera 
nucleopolyhedrovirus isolates obtained in the present study from Krasnodar Area (TEMRYUK21…32) and standard strain HS-

18 (VECTOR), as well as those accessible through GenBank (annotated with accession number and host species) 
Таблица 3. Полиморфизм нуклеотидных последовательностей фрагмента гена lef8 вируса ядерного полиэдроза 
хлопковой совки, полученных в настоящей работе для изолятов из Краснодарского края (TEMRYUK21…32) и 

эталонного штамма ХС-18 (VECTOR), а также доступных в GenBank (указан номер доступа и вид насекомого-хозяина)

GenBank Accession # or strain 
name

Номер доступа в GenBank 
или название изолята

Host species
Вид хозяина

Nucleotide position as in reference sequence KJ004000*
Положение нуклеотида относительно референсного сиквенса KJ004000*

32305 32308 32387 32389 32419 32488 32509 32524 32602

KJ004000 (HS-18) Helicoverpa zea С G T A G T G C G
VECTOR (HS-18 in this study) Helicoverpa armigera C G T A G T G C G
TEMRYUK21 Helicoverpa armigera C A T G G T G C G
TEMRYUK24 Helicoverpa armigera C A T G G T G C G
TEMRYUK32 Helicoverpa armigera C A T G G T G C G
KU738904 Helicoverpa C G T A G T G C G
KM596835 Helicoverpa zea C G T A G T G C G
KJ922128 Helicoverpa armigera C G T A G T G C G
KM357512 Helicoverpa armigera C G T G G T G C G
AY118080 Helicoverpa armigera C G T G G T A C G
KT013224 Helicoverpa armigera C G T G A T G C G
KJ701031 Helicoverpa armigera C G T G G T G C G
MK507817 Helicoverpa armigera T G T G G T G T A
MG569706 Helicoverpa assulta C G A G G C A T G
MT810812 Helicoverpa armigera C G A G G C A C G
MH254887 Hyblaea puera C G T G A T G C G

*The unique polymorphic position of the newly found baculovirus variants is highlighted with gray background.
*Уникальная полиморфная позиция вновь найденных вариантов бакуловируса отмечена серым фоном.
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under the number ON099402, showed similarity with 
homologous N. bombycis sequences at the level of 96–99 %, 
while similarity to other closely related species was 93 % 
for N. disstriae (# HQ457438), 92 % for N. fumiferanae (# 
HQ457435) and 91 % for N. pyrausta (# MG182018). Spores 

isolated from the infected cotton bollworm larva measured 
3.2–4.5(mean 3.9) × 2.0–2.7(mean 2.4) µm (n=12) and N. 
bombycis spores from silkworm – 3.8–4.4(mean 4.0) × 2.2–
2.8(mean 2.4) µm (n=11).

Discussion
Baculoviruses and microsporidia are widely distributed 

in nature, and their detection in populations of the cotton 
bollworm is quite expected. In addition, since bacteria of the 
genus of Wolbachia are also widespread among Lepidoptera, 
it was expected to detect their presence in the studied samples 
of H. armigera. Yet, no Wolbachia was found. This can be due 
to the low frequency of this endosymbiont, as well as due to its 
uneven spatial and temporal distribution in local populations 
of the pest. In particular, though no published data in scientific 
literature were found concerning Wolbachia in the cotton 
bollworm, presence of respective GenBank entries indirectly 
indicate occasional detection of this endosymbiont in this 
host in India (# KY781914) and China (## EU399644 and 
EU753172).

Since the species diversity of baculoviruses in cotton 
bollworms over the vast territory of Russia had been practically 
unexplored at the beginning of the work, diagnostics was 

aimed at detecting baculovirus infections using degenerate 
primers, because of high evolutionary lability of viral 
genomes (Herniou et al., 2004). The virus isolates were found 
in only one geographic location, and the sequences of all of 
them were identical to each other and showed the maximum 
similarity to the HearNPV and HzNPV entries available in 
GenBank, with only minor genetic differences. Unfortunately, 
sequencing of the lef8 locus had insufficient resolution to 
differentiate these species and, accordingly, to accurately 
diagnose the new isolates. This goal should therefore recruit 
analysis of other, more polymorphic loci (protein kinase, DNA 
polymerase, DNA helicase, chitinase, zinc finger protein, etc.) 
or whole genome sequencing. In addition, it is possible that 
the two indicated above species of the virus should rather be 
considered as intraspecific isolates, since they cross-infect 
American cotton bollworms and the cotton bollworms, the 
closely related insect species. In addition, levels of genetic 

Table 4. The nucleotide sequences of the lef8 gene of isolates of the Helicoverpa armigera nuclear polyhedrosis virus available 
in GenBank, used for comparative analysis in this work

Species, isolate Host Country GenBank 
Accession #

Start  
position

End  
position

Identity 
level, %

Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Spain KJ701031 32242 32630 99.23
Helicoverpa SNPV AC53 Helicoverpa sp. Australia KU738904 32173 32561 98.97
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera India KT013224 14454 14842 98.97
Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Brazil KM596835 31027 31415 98.97
Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus Helicoverpa zea Uzbekistan* KJ004000 32226 32614 98.97
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera India KM357512 1895 2283 99.23
Helicoverpa armigera SNPV Helicoverpa armigera Australia KJ922128 32207 32595 98.97
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera South Africa AY118080 460 848 98.97
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Heliothis peltigera Turkey MK507817 32100 32488 98.46
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera China MT810812 32536 32924 98.46
Helicoverpa assulta nucleopolyhedrovirus Helicoverpa assulta China MG569706 32470 32858 98.20
Hyblaea puera nucleopolyhedrovirus Hyblaea puera India MH254887 29 341 98.72

* according to Kolosov A.V., personal communication.

Таблица 4. Доступные в GenBank нуклеотидные последовательности гена lef8 изолятов вируса ядерного полиэдроза 
Helicoverpa armigera, использованные для сравнительного анализа в настоящей работе

Вид, изолят Хозяин Страна Номер доступа 
в GenBank

Начальная 
позиция

Конечная 
позиция

Уровень 
сходства, %

Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Испания KJ701031 32242 32630 99.23
Helicoverpa SNPV AC53 Helicoverpa sp. Австралия KU738904 32173 32561 98.97
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Индия KT013224 14454 14842 98.97
Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Бразилия KM596835 31027 31415 98.97
Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus Helicoverpa zea Узбекистан* KJ004000 32226 32614 98.97
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Индия KM357512 1895 2283 99.23
Helicoverpa armigera SNPV Helicoverpa armigera Австралия KJ922128 32207 32595 98.97

Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Южная 
Африка AY118080 460 848 98.97

Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Heliothis peltigera Турция MK507817 32100 32488 98.46
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus Helicoverpa armigera Китай MT810812 32536 32924 98.46
Helicoverpa assulta nucleopolyhedrovirus Helicoverpa assulta Китай MG569706 32470 32858 98.20
Hyblaea puera nucleopolyhedrovirus Hyblaea puera Индия MH254887 29 341 98.72

* Согласно Колосову А.В., личное сообщение.
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Table 5. Results of BLAST analysis of the complete genome of the HS-18 strain against the Helicoverpa zea 
nucleopolyhedrovirus (gray background) and Helicoverpa armigera nucleopolyedrovirus sequenсes. 

Таблица 5. Результаты BLAST-анализа полного генома штамма ХС-18 относительно сиквенсов Helicoverpa zea 
nucleopolyhedrovirus (серый фон) и Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus. 

Species, strain
Вид, изолят

GenBank Accession #
Номер доступа в GenBank

Identity level, %
Уровень сходства, %

Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus KJ004000 100.00
Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus AF334030 99.97
Helicoverpa SNPV AC53 KM596835 99.96
Helicoverpa armigera SNPV KJ909666 99.55
Helicoverpa SNPV AC53 KJ922128 99.54
Helicoverpa SNPV AC53 KU738896 99.23
Helicoverpa SNPV AC53 KU738904 99.20
Helicoverpa SNPV AC53 KU738901 99.20
Helicoverpa SNPV AC53 KU738899 99.20
Helicoverpa SNPV AC53 KU738902 99.20
Helicoverpa SNPV AC53 KU738900 99.20
Helicoverpa SNPV AC53 KU738897 99.20
Helicoverpa SNPV AC53 KU738898 99.19
Helicoverpa armigera NPV NNg1 KU738903 99.13
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus AP010907 99.00
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus KJ701029 98.84
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus KJ701033 99.20
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus KJ701032 99.11
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus KJ701030 99.01
Helicoverpa armigera NPV strain Australia KJ701031 99.00
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus G4 JN584482 98.90
Helicoverpa armigera nucleopolyhedrovirus AF271059 98.78
Helicoverpa zea single nucleopolyhedrovirus AF303045 98.44

Table 6. GenBank entries of microsporidia isolates showing 100 % identity of small subunit ribosomal RNA sequence  
to the microsporidium from Helicoverpa armigera identified in the present study

Таблица 6. Записи в GenBank для изолятов микроспоридий, демонстрирующие 100 % идентичность 
последовательности малой субъединицы рибосомной РНК с микроспоридией из Helicoverpa armigera,  

выявленной в настоящем исследовании

Species, isolate
Вид, изолят

Host species
Вид хозяина

Country
Страна

GenBank Accession #
Номер доступа в GenBank

Nosema bombycis Bombyx mori Japan AB125665
Nosema bombycis Antheraea mylitta India AB036052
Nosema bombycis Bombyx mori Japan AY259631
Nosema bombycis Bombyx mori No data EU864525
Nosema bombycis (Nosema heliothidis) Helicoverpa armigera China FJ772435
Nosema bombycis (Nosema spodopterae) Spodoptera litura Taiwan AY747307
Nosema bombycis GD 1 Bombyx mori China JF443582
Nosema bombycis GNB3 Bombyx mori China MT510128
Nosema bombycis GX 1 Bombyx mori China JF443577
Nosema bombycis Sd-NU-IW8401 Spodoptera depravata Japan D85504
Nosema bombycis SES-NU Bombyx mori Japan D85503
Nosema sp. C01 Pieris rapae South Korea AY383655
Nosema sp. CmM1 Cnaphalocrocis medinalis China KC836091
Nosema sp. CP JX-2014 Catopsilia pyranthe China KM001609
Nosema sp. Hyblaea puera 1 Hyblaea puera India GQ244502
Nosema sp. AA1 Antheraea assamensis India MG584870
Nosema sp. OSL-2014-3 Spodoptera litura Japan LC422302
Nosema sp. PM-1 Papilio machaon Linnaeus China KM190863
Nosema sp. PX1 Plutella xylostellae Taiwan AY960986
Nosema sp. ‘S. litura’ Spodoptera litura Taiwan AF238239
Nosema sp. TWSL-2014-1 Spodoptera litura Taiwan LC422303
Nosema sp. VSl-2007-13 Spodoptera litura Viet Nam AB569602
Nosema sp. YGSL-2015-2 Spodoptera litura Japan LC422315
Nosema sp. YY-2018a Athetis lepigone China MF150255
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divergence between viral isolates are extremely low, even 
when comparing among genome-wide sequences, (Kolosov et 
al., 2017). Detection of viruses with the same lef8 haplotype 
in the phylogenetically distant species of H. puera, registered 
in GenBank, is interesting. However, the host identification 
requires additional verification, since infection of distantly 
related host species does not correspond to modern ideas about 
the species specificity of baculoviruses (Thiem, 1997; Song et 
al., 2016). 

As for microsporidia, the range of their potential hosts 
is much wider. In particular, N. bombycis was isolated from 
various Lepidoptera, including representatives of the Noctuidae 
family (Iwano and Ishihara, 1991; Tokarev et al., 2020). The 
rpb1 sequence of the new isolate was identical to the GenBank 
entry for N. bombycis, and its morphometric characteristics 
coincided with those of N. bombycis, which allows us to 
consider the microsporidia from the cotton bollworm as an 
isolate of this species. This corresponds to the wide range of 
hosts of this microsporidium confirmed by molecular genetic 
analysis of the natural N. bombycis infections in different 
species of Lepidoptera (Tokarev et al., 2020). 

Interpreting low levels of occurrence of microsporidia and 
baculoviruses in local populations of the cotton bollworm, 
one should take into account the fact that the analyzed 
samples were collected over a limited period of time, during 
the pest outbreak in 2018–2020. An increase in prevalence 
of microsporidia and viruses corresponding to the growth 
of population density beneficial to horizontal transmission, 
has been recorded for various Lepidoptera species including 
L. dispar (Solter et al., 2010), Choristoneura pinus (van 
Frankenhuyzen et al., 2011), Tortrix viridana (Lipa, Madziara-
Borusiewicz, 1976), Taragama siva (Ahmed, Kumar, 1998), 
S. exempta (Odindo, 1983). It could be presumed that in the 
case of the cotton bollworm, pathogens’ prevalence levels 
do not increase during the outbreaks. This can be explained 
by high motility of larvae that helps to avoid overcrowding 
and cannibalism. Interestingly, cannibalism was repeatedly 
reported under laboratory conditions but never observed in 
the field (Dhandapani et al., 1993; Kakimoto et al., 2003; 
Zalucki et al., 2021). We hope that further studies will 
clarify the interactions between the prevalence of infections 
with endosymbionts and dynamics of Helicoverpa armigera 
population density.
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Хлопковая совка Helicoverpa armigera – один из самых многоядных и космополитичных видов фитофагов. 
Внутриклеточные эндосимбионты широко распространены в популяциях чешуекрылых насекомых и часто имеют 
важное значение в их динамике численности. Данные о распространении энтомопатогенов у хлопковой совки 
на территории России в современных условиях практически отсутствуют. Гусеницы и имаго хлопковой совки 
были собраны в 2018–2020 гг. в Краснодарском крае, Воронежской и Саратовской областях и проанализированы 
методом ПЦР с использованием наборов группо-специфичных праймеров на бакуловирусы (локус lef8), бактерий 
рода Wolbachia (локус wsp) и микроспоридий (локус SSU rRNA) в количестве от 131 до 170 особей для разных 
групп патогенов. Положительная реакция на бакуловирусы отмечалась на уровне 16 % для выборки из 32 особей 
Темрюкского района Краснодарского края 2018 г. Общая зараженность для всей выборки из 170 особей составила 
2.9 %. Обнаружено сходство нуклеотидной последовательности lef8 на уровне 98.7–99.6 % с изолятами вирусов 
ядерного полиэдроза хлопковой совки и американской хлопковой совки. Результаты тестирования выборки из 131 
особей на присутствие бактерий рода Wolbachia были отрицательными. При ПЦР-скрининге на микроспоридий 
получен один положительный сигнал для выборки из 19 особей Красноармейского района Краснодарского края 
2019 г., что соответствует 5 %. Для всей выборки из 168 проанализированных особей зараженность составила 
0.6 %. Нуклеотидные последовательности фрагментов генов, кодирующих SSU рРНК и большую субъединицу 
РНК-полимеразы II, позволило идентифицировать новый изолят как N. bombycis.
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Ключевые слова: облигатные внутриклеточные паразиты, энтомопатогенные микроорганизмы, вредные 
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ПЕРСОНАЛЬНЫЕ ИДЕНТИФИКАТОРЫ АВТОРА НАУЧНЫХ РАБОТ
PERSONAL IDENTIFIERS OF SCIENTIFIC PAPERS’ AUTHORS

Для однозначной идентификации авторов научных 
трудов в международных библиометрических системах и 
за их пределами в настоящее время широко используются 
несколько видов персональных идентификаторов. Это по-
зволяет легко и быстро идентифицировать профиль опре-
деленного автора – участника научной, образовательной 
и инновационной деятельности. Такие идентификаторы 
нужны, чтобы не спутать профили однофамильцев, отсле-
дить наукометрические показатели определённого автора, 

связать деятельность ученого в различных системах элек-
тронного редактирования научных журналов с его про-
филем автора и рецензента научных статей, и т.п. Эти 
идентификаторы запрашиваются в различных системах 
регистрации пользователей при выдвижении кандидатов 
на присвоение учёного звания, при проведении конкурсов 
научных проектов и наград, при оценке уровня научных 
достижений соискателя и т.п.

ORCID
Данный идентификатор позволяет создать персональ-

ную страницу со списком публикаций, мест работы и 
биографией учёного, то есть использовать как удобное, 
универсальное и обновляемое жизнеописание, доступное 
онлайн. Всё чаще можно видеть, как в рукописях статей 
в научных журналах при указании авторов работы приво-
дится идентификатор ORCID.

Адрес ресурса: https://orcid.org
Регистрация занимает несколько минут, после чего 

появляется возможность заполнить профиль всей необхо-
димой информацией. В дальнейшем созданный профиль 
будет пополняться автоматически сведениями о новых пу-
бликациях и рецензиях статей для научных журналов.

ScopusID
Данный идентификатор создается автоматически при 

наличии не менее двух публикаций, индексируемых в 
базе данных SСOPUS, отображает перечень публикаций и 
основные наукометрические показатели автора в данной 
системе.

Адрес ресурса: https://scopus.com
Для поиска персональной записи автора доступна 

функция «проверить бесплатный профиль автора», а 

опция «связать с ORCID» позволяет настроить профиль 
так, чтобы все публикации автора импортировались из 
SCOPUS в ORCID.

Для настройки следует пройти шеcть простых шагов, 
включающих выбор учетной записи, ревизию списка пу-
бликаций и подтверждение отправки данных. 
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ResearcherID
Данный идентификатор создается автором вручную и 

служит для учета наукометрических показателей в базе 
данных Web of Science Core Collection. В настоящее вре-
мя сервис интегрирован с порталом Publons, изначально 
созданным для учета деятельности ученых как авторов и 
рецензентов научных статей. 

Адрес ресурса: https://publons.com

При создании учетной записи можно использовать 
существующую запись в других сервисах, в том числе 
ORCID.

Создав профиль, следует зайти в настройки («Settings»), 
выбрать раздел «Account», убедиться, что профиль ORCID 
связан с профилем Publons (или связать их с помощью оп-
ции «Connect»). 

В разделе My Records>Publications можно добавлять 
публикации. Для этого пользователям Publons открыт ком-
плиментарный доступ к Web of Science, где формируется 
список публикаций автора, требующий проверки во избе-
жание добавления чужих и дублированных публикаций.

Помимо этого, можно добавить другие публикации 
с помощью опции «Import by Identifier», указав DOI или 
другой идентификатор опубликованной статьи. Удалить 
чужие публикации из уже сформированного списка (My 
Records>Publications) можно, дважды кликнув на иконку 
мусорной корзины в правой ячейке таблицы со статьями.

РИНЦ Author ID
Для учета библиографических записей и наукометри-

ческих показателей для российских авторов в Научной 
Электронной Библиотеке генерируется профиль Science 
Index с присвоением персонального идентификатора 
РИНЦ Author ID. 

Адрес ресурса: https://elibrary.ru

В автоматическом режиме система формирует список 
публикаций из разных источников, в том числе из списков 
литературы опубликованных работ, в связи с чем возмож-
на некорректная привязка чужих публикаций к персональ-
ному профилю, особенно при совпадении ФИО разных 
авторов. В разделе «Science Index для авторов» доступны 
подробные инструкции по работе в системе. 



64 Вестник защиты растений, 2022, 105(1) // Plant Protection News, 2022, 105(1)

Научное издание

Индекс ПМ790
Подписано к печати 18 апреля 2022 г.

Формат 60х84/8. Объем 8 п.л. Тираж 300 экз. Заказ 

Редакция журнала "Вестник защиты растений" напоминает, что подача рукописей  
осуществляется через личный кабинет автора на сайте журнала по адресу  

https://plantprotect.ru

Актуальные Правила для авторов доступны онлайн по адресу  
https://plantprotect.ru/index.php/vizr/about/submissions

Editorial Office of the journal “Plant Protection News“ reminds  
that manuscript submission is available at the Journal’s webpage  

https://plantprotect.ru

Guides for Authors are available at  
https://plantprotect.ru/index.php/vizr/about/submissions


	Предисловие к 105 тому
	Preface to the Volume 105
	Перспективы применения аптамеров в защите растений 
и растениеводстве
	А.А. Коваленко1,2, В.В. Шаройко3, И.А. Казарцев1*
	Prospects for the application of aptamers in plant protection 
and crop production 
	A.A. Kovalenko1,2, V.V. Sharoiko3, I.A. Kazartsev1*



	Метод РНК-интерференции 
в защите растений от насекомых-вредителей
	В.С. Журавлев*, В.В. Долгих, С.А. Тимофеев, Ф.Б. Ганнибал
	RNA interference method in plant protection against insect pests
	V.S. Zhuravlev*, V.V. Dolgikh, S.A. Timofeev, F.B.Gannibal 



	Эффективность инсектицидов против вредителей 
в рассадной технологии возделывания капусты белокочанной 
	П.А.Опякин, Г.П. Иванова*
	Effectiveness of insecticides against pests of white cabbage 
grown using seedling technology 
	P.A. Opyakin, G.P. Ivanova* 



	Molecular detection of endosymbionts in local populations 
of Helicoverpa armigera (Lepidoptera: Noctuidae) 
in European part of Russia 
	A.G. Kononchuk*, S.M. Malysh, A.S. Rumiantseva, D.S. Kireeva, A.V. Gerus, V.S. Zhuravlyov 
	Молекулярная диагностика эндосимбионтов в популяциях 
хлопковой совки Helicoverpa armigera (Lepidoptera: Noctuidae) 
в Европейской части России
	А.Г. Конончук*, С.М. Малыш, А.С. Румянцева, Д.С. Киреева, А.В. Герус, В.С. Журавлёв 



	Персональные идентификаторы автора научных работ
	Personal identifiers of scientific papers’ authors


