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Отмечено, что бакуловирусы и их насекомые-хозяева – удобные объекты для исследования взаимо-
отношений в системе патоген–хозяин. Установлено, что интерес к вирусам этого семейства связан
с их применением в качестве молекулярных векторов для введения и экспрессии чужеродных генов
в организме насекомых и культурах клеток. Отмечено, что в последние десятилетия с помощью ме-
тодов молекулярной биологии получен целый ряд принципиальных данных диагностики скрытых
вирусов у насекомых и доказательств их вертикальной передачи. Представлены сведения о роли
вертикальной передачи в системе взаимоотношений между бакуловирусами и их насекомыми-хо-
зяевами на различных экологических уровнях.
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Насекомые представляют самую многочис-
ленную группу среди всех известных видов, а ба-
куловирусы широко распространены в популя-
циях насекомых, обусловливающих вспышки
массового размножения (Rohrmann, 2008; Arif
et al., 2011; Harrison et al., 2013). Для многих биоло-
гически и практически значимых видов насеко-
мых разработаны искусственные питательные сре-
ды и методики культивирования в лабораторных
условиях, что позволяет изучать механизмы взаи-
модействия бакуловирусов с их естественными на-
секомыми-хозяевами. Бакуловирусы безвредны
для млекопитающих, рыб, птиц и рекомендованы
Всемирной организацией здравоохранения для
применения в качестве действующего вещества в
составе вирусных инсектицидов. Не менее значи-
тельный интерес к вирусам этого семейства стал
проявляться в связи с их применением в качестве
молекулярных векторов для введения и экспрес-
сии чужеродных генов в организме насекомых и
клеточных культурах.

Согласно современной таксономии (Harrison
et al., 2018) к семейству бакуловирусов (Baculovir-
idae) относят четыре рода: альфа-бакуловирусы
(Alphabaculovirus) – вирусы ядерного полиэдроза
(ВЯП), бета-бакуловирусы (Betabaculovirus) – ви-
русы гранулеза (ВГ), гамма-бакуловирусы (Gam-
mabaculovirus) – ВЯП, дельта-бакуловирусы
(Deltabaculovirus) – ВЯП. Таксономия бакулови-
русов и их распространение в отрядах поражае-
мых насекомых (Rohrmann, 2013) представлены в
табл. 1. О распространении вирусов среди насе-
комых имеются и другие данные, но в сводке Рор-

мана (Rohrmann, 2013) содержатся только доку-
ментально подтвержденные.

Чтобы избежать путаницы в терминологии, пе-
редачу вируса от особи к особи одной генерации
или между генерациями через среду обитания назы-
вают горизонтальной (контактной) передачей, а
под вертикальной передачей в энтомовирусологии
понимают передачу вируса от родителей потомкам
(Kukan, 1999).

РЕЗИСТЕНТНОСТЬ НАСЕКОМЫХ
К ВИРУСНОЙ ИНФЕКЦИИ

Основной путь проникновения бакуловирусов
в организм насекомых – оральный, при котором
вирус с пищей попадает в кишечник (Passarelli,
2011). В среднем отделе кишечника под действием
пищеварительных протеаз и высокого pH происхо-
дит разрушение телец-включений и освобождение
вирусных частиц (вирионов). Барьерную функ-
цию, направленную на защиту насекомых от про-
никновения патогенов (в том числе вирусов) из
полости кишечника в клетки эпителия, выполня-
ет перитрофическая мембрана (Wang, Granados,
1998; Passarelli, 2011). Однако у ряда альфа- и бета-
бакуловирусов были выявлены факторы, которые
вызывают специфические биохимические и струк-
турные изменения перитрофической мембраны
(Wang et al., 1994; Roelvink et al., 1995; Wang, Grana-
dos, 1997; Popham et al., 2001). Это увеличивает ее
проницаемость и способствует проникновению
вируса в клетки насекомых. Однако инфицирова-
ние личинок вирусом не во всех случаях приводит
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к гибели насекомых: часть из них завершают раз-
витие, спариваются и дают потомство. Было
предположено, что развитие болезни преодолева-
ется метаморфозом (Murray et al., 1991; Kukan,
1999), поскольку в это время может происходить
гистолиз чувствительных к инфекции клеток.
Другой способ преодоления инфицирования свя-
зан с увеличением устойчивости личинок к баку-
ловирусной инфекции с возрастом (Evans, 1983;
Elam et al., 1990; Engelhard, Volkman, 1995). Ос-
новной причиной возрастной устойчивости к
ВЯП может быть изменение pH среднего кишеч-
ника и, соответственно, активности пищевари-
тельных протеаз (Milks, Myers, 2001). Возрастная
устойчивость личинок к гамма-бакуловирусам
может быть связана со способностью эпителия
средней кишки к слущиванию инфицированных
клеток в просвет кишечника (Engelhard, Volkman,
1995).

Имеются данные о гормональном контроле
вирусной инфекции у насекомых. В частности,
репликация вируса у гусениц тутового шелкопряда
Bombyx mori (L.) подавлялась β-экдизоном (Hou,
Yang, 1990; Hoover et al., 2002). Кроме того, юве-
нильный гормон и экдизон – ключевые регуляторы
роста, линьки и метаморфоза насекомых – могут
выполнять функцию модуляторов иммунного от-
вета. Так, иммунный ответ у тутового шелкопряда
был индуцирован ювенильным гормоном III и
20-гидроксиэкдизоном и проявлялся в стимули-
ровании развития эноцитоидов и гранулоцитов
(Han et al., 1995; Hoover et al., 2002). В свою оче-
редь, вирусная инфекция может влиять на гормо-
нальный баланс зараженных особей. Для ряда
альфа-бакуловирусов показано наличие гена эк-
дистероидной UDP-глюкозилтрансферазы (egt-
ген) – фермента, инактивирующего экдизон
(O’Reilly, Miller, 1989; Park et al., 1996; Shikata et al.,
1998; Slavicek et al., 1999; Cory et al., 2004; Han
et al., 2015). Резистентность насекомых может
быть также обусловлена клеточным иммунным
ответом на вирусную инфекцию. Было показано,
что инфицированные вирусом клетки личинок
капустной металловидки Trichoplusia ni (Hb.) бы-
ли инкапсулированы гемоцитами и разрушены
(Washburn et al., 1996).

Одним из возможных способов преодоления
вирусной инфекции может быть апоптотический
ответ клеток насекомого. Так, при заражении куль-

туры клеток Spodoptera frugiperda (J.E. Smith) ВЯП
было обнаружено, что латентная инфекция – ре-
зультат делеции или мутации гена-супрессора
апоптоза p35 (Lee et al., 1998). Кроме того, были
получены доказательства индукции апоптоза
in vivo в личинках Spodoptera litura (F.), зараженных
ВЯП (Zhang et al., 2002). Для некоторых альфа-ба-
куловирусов и их хозяев показано, что в целях пре-
дупреждения запрограммированной гибели кле-
ток белковые продукты вирусных генов-ингиби-
торов (iap-генов) и генов-супрессоров апоптоза
(p35, p49) могут блокировать функции клеточных
каспаз – ключевых ферментов апоптоза (Bump
et al., 1995; Bertin et al., 1996; Manji et al., 1997; Bry-
ant, Clem, 2009; Ikeda, 2013).

Очевидно, следствие преодоления вирусной
инфекции или болезни – изменение биологиче-
ских показателей выживших насекомых. Авторы
наблюдали задержку развития особей (Patil et al.,
1989; Shikata et al., 1998; Slavicek et al., 1999; Gold-
berg, 2002), снижение массы куколок (Milks et al.,
1998; Myers et al., 2000; Matthews et al., 2001), ре-
дукцию плодовитости самок (Sait et al., 1994а,
1998; Matthews et al., 2001; Milks et al., 2002) и жиз-
неспособности яиц (Young, Yearian, 1982; Sait
et al., 1994b) у выживших после заражения насе-
комых.

ИССЛЕДОВАНИЕ ВЕРТИКАЛЬНОЙ 
ПЕРЕДАЧИ БАКУЛОВИРУСОВ
В ЛАБОРАТОРНЫХ УСЛОВИЯХ

В табл. 2 представлены результаты исследования
вертикальной передачи бакуловирусов на лабора-
торных культурах насекомых. В этих экспериментах
насекомых заражали ВЯП или ВГ в личиночной
фазе. При этом часть насекомых погибала от вирус-
ной инфекции. В большинстве случаев у насеко-
мых регистрировали трансфазную передачу виру-
са (между различными фазами у одной особи)
(Kukan, 1999). Выживших насекомых выращива-
ли до фазы имаго, скрещивали, и от них получали
потомство. Поверхность полученных яйцекладок
стерилизовали для инактивации экзогенного ви-
руса; обычно для этой цели применяли гипохло-
рит натрия.

Зараженность насекомых вирусом в дочернем
поколении (F1) определяли с помощью светового
или электронного микроскопа. Кроме того, в ра-

Таблица 1. Таксономия бакуловирусов и их распространение в отрядах поражаемых насекомых

* В скобках указана численность видов насекомых, поражаемых вирусами.

Отряды поражаемых насекомых Вирусы ядерного полиэдроза* Вирусы гранулеза*

Чешуекрылые (Lepidoptera) Alphabaculovirus (456) Betabaculovirus (148)
Перепончатокрылые (Hymenoptera) Gammabaculovirus (30)
Двукрылые (Diptera) Deltabaculovirus (27)
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ботах последних лет у потомков выживших после
заражения насекомых определяли уровень скры-
той вирусной инфекции с помощью метода поли-
меразной цепной реакции (ПЦР) или его моди-
фикаций (Virto et al., 2013). В 12 случаях из 16 у по-
томков инфицированных насекомых отмечалась
гибель от вироза, смертность варьировала в ши-
роком диапазоне – от 0.5% у Pseudoplusia includens
(Walker) (Young, Yearian, 1982) до 100% у тутового
шелкопряда (Khurad et al., 2004). Кроме того, в
двух случаях (Burden et al., 2002; Virto et al., 2013) в
отсутствие смертности от вироза у потомков вы-
живших после заражения насекомых отмечался
высокий уровень скрытой вирусной инфекции.
Уровень проявления инфекции был выше, если
личинок заражали в старших возрастах. Харак-
терно, что в контрольных группах в большинстве
экспериментов также регистрировалась смерт-
ность насекомых от вироза, хотя и относительно
низкая.

Наибольшее число работ (четыре) по исследо-
ванию вертикальной передачи ВЯП было выпол-
нено на непарном шелкопряде, однако получен-
ные результаты неоднозначны. По данным Мур-

рея и Элкинтона (Murray, Elkinton, 1989), гибель
насекомых от ВЯП среди потомков особей, вы-
живших после заражения вирусом в фазе гусени-
цы II возраста, составила <2%. Авторы полагают,
что смертность от ВЯП среди потомков родитель-
ского поколения была результатом случайной ла-
бораторной контаминации насекомых вирусом.
Однако Шапиро и Робертсон (Shapiro, Robertson,
1987) показали, что гибель насекомых от ВЯП в
дочернем поколении варьировала от 4.7 до 11.5%.
Сходные результаты были продемонстрированы
в работе Ильиных, Поленоговой (2012). Эти авто-
ры, как и Шапиро, Робертсон (Shapiro, Robertson,
1987), считают смертность насекомых от ВЯП
среди потомков инфицированного поколения
обусловленной вертикальной передачей вируса.
Сравнивая результаты этих работ, необходимо
подчеркнуть, что в экспериментах Шапиро и Ро-
бертсона (Shapiro, Robertson, 1987) смертность
особей родительского поколения от ВЯП варьи-
ровала от 10 до 90%, в работе Ильиных, Полено-
говой (2012) – от 33.3 до 78%, а в опытах Муррея и
Элкинтона (Murray, Elkinton, 1989) этот показа-
тель составил 17%. В работе Мейерс с соавт. (My-

Таблица 2. Вертикальная передача бакуловирусов у насекомых при инфицировании личинок в лабораторных
условиях

Примечание. н/д – нет данных; * – указано число насекомых в опыте и контроле.

Насекомое-хозяин

Возраст
личинок

в родительском 
поколении

Доля погибших
особей от вироза в дочернем поколении, % Источник

контроль* инфицирование*

Trichoplusia ni I 0 (157) 0 (947) (Vail, Hail, 1969)
V 0 (1443) 15.4 (2601) (Fuxa et al., 2002)

Mythimra separata VI 2.0 (199) 16.5–57.1 (1128) (Neelgund, Mathad, 1978)
Pseudoplusia includens IV 0.5 (750) 0.5–3.4 (750) (Young, Yearian, 1982)

V 1.2 (750) 1.7–5.2 (750)
VI 2.3 (750) 4.3–8 (750)

Spodoptera littoralis III 1–8 (100) 38–48 (100) (Abul-Nasr et al., 1979)
V 1–8 (100) 44–48 (100)

S. exigua V 4.2 (60) 10–28 (60/группу) (Smith, Vlak, 1988)
IV 0 (96) 0 (96) (Virto et al., 2013)

S. frugiperda III 0–0.3 3.6–5.3 (300/группу) (Fuxa, Richter, 1991)
V 0.2–0.8 13.8–23.1

S. ornitogalli IV 0 (250) 0 (250) (Young, 1990)
Lymantria dispar II <2 (22) <2 (29) (Murray, Elkinton, 1989)

II 0 (1440) 4.7–11.5 (Shapiro, Robertson, 1987)
V 0.5 (1036) 0.5 (1036) (Myers et al., 2000)
IV 1.3 (150) 11.3–19.1 (600) (Ильиных, Поленогова, 2012)

Mamestra brassicae IV, V 0 (1021) 0.55 (3528) (Goulson, Cory, 1995)
Bombyx mori V 0 (514) 100 (136) (Khurad et al., 2004)
Plodia interpunctella V 0 (н/д) 0 (н/д) (Burden et al., 2002)
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ers et al., 2000) эти данные не приведены. Возмож-
но, относительно низкого значения смертности
от ВЯП среди особей родительского поколения,
определенного в экспериментах Муррея и Эл-
кинтона (Murray, Elkinton, 1989), недостаточно
для демонстрации смертности от вироза в дочер-
нем поколении. Смертность особей непарного
шелкопряда от ВЯП в родительском поколении
прямо коррелировала со смертностью в дочернем
поколении, но этих результатов недостаточно для
обобщения (Shapiro, Robertson, 1987; Ильиных,
Поленогова, 2012).

В яйцах, отложенных непарным шелкопря-
дом, были диагностированы вирусные частицы,
что рассматривалось как доказательство верти-
кальной передачи вируса в виде открытой инфек-
ции через внутреннее содержимое яйца (Обере-
мок, 2008). Однако в этой работе не сообщается
об источнике вирусной инфекции, а также о роли
вируса в инфекционном процессе у насекомых
родительского поколения.

Отметим, что уровень инфицирования или
смертности особей от вироза в поколении F1, ве-
роятно, зависит от видовой принадлежности на-
секомых и степени их резистентности к вирусной
инфекции. Частота передачи бакуловирусов до-
чернему поколению также может быть обуслов-
лена биологической активностью вирусов и их
способностью преодолевать защитные барьеры
насекомых.

ВЛИЯНИЕ ПОЛОВОЙ ПРИНАДЛЕЖНОСТИ 
НАСЕКОМЫХ НА ВЕРТИКАЛЬНУЮ 

ПЕРЕДАЧУ ВИРУСА

В этих экспериментах выживших после зара-
жения насекомых, а также контрольных (неин-
фицированных) особей выращивали до фазы
имаго. Далее скрещивали самок, полученных от
инфицированных личинок, с контрольными сам-
цами, а контрольных самок – с инфицированны-
ми самцами. В двух других вариантах скрещивали
в обоих случаях инфицированных либо неинфи-
цированных насекомых. Уровень вертикальной
передачи вируса определяли, исходя из проявле-
ния смертности или уровня инфекции у насеко-
мых родительского поколения.

Исследование проявления спонтанного ВЯП у
особей непарного шелкопряда поколения F1, по-
лученных в результате скрещивания инфициро-
ванных самок с контрольными самцами, а также
контрольных самок с инфицированными самца-
ми, значимых различий не выявило: смертность
насекомых составила 12.4 ± 1.1 и 10.1 ± 0.9% соот-
ветственно (P < 0.01) (Ильиных, Поленогова,
2012). Сходные результаты были получены при
изучении вертикальной передачи ВГ у индийской
моли Plodia interpunctella (Hübner). В ходе иссле-

дований было обнаружено, что вирус передавался
как самцами, так и самками насекомых, выжив-
ших после инфицирования (Burden et al., 2002).

Интересные данные были получены при ис-
следовании влияния пола у тутового шелкопряда
на передачу ВЯП (Khurad et al., 2004). 100%-ная
смертность насекомых дочернего поколения от
ВЯП отмечалась во всех случаях, когда оба или
один из партнеров были инфицированы в роди-
тельском поколении. При спаривании неинфи-
цированных особей гибели у потомков от ВЯП не
отмечалось (Khurad et al., 2004).

Для Spodoptera exigua (Hb.) было продемон-
стрировано, что сублетально инфицированные
самцы, которых спаривали с неинфицированны-
ми самками, давали потомство с 26% инфициро-
ванных насекомых (Virto et al., 2013). В контроле
доля инфицированных особей составила 8%, раз-
личия статистически значимы. Для сравнения:
когда спаривали инфицированных самок с неин-
фицированными самцами, доля инфицирован-
ных особей составляла 49%. В случае когда оба
родителя были инфицированы, доля инфициро-
ванных потомков была 44%. Эти результаты по-
казывают, что вертикальная передача вируса че-
рез самок была примерно в 2 раза выше таковой
через самцов (Virto et al., 2013).

Было показано, что при инфицировании насе-
комых сублетальными дозами локализация и ре-
пликация вируса происходят, в частности, в гона-
дах насекомых (Sait et al., 1998; Khurad et al., 2004),
вследствие чего передача вируса может осущест-
вляться как самцами, так и самками особей, вы-
живших после инфицирования.

ФОРМИРОВАНИЕ ЛАТЕНТНОСТИ
У БАКУЛОВИРУСОВ

Моделирование латентной инфекции ВГ у ин-
дийской моли (Burden et al., 2002) показало, что у
выживших после заражения личинок РНК-транс-
крипты гена гранулина в значительных количе-
ствах присутствуют на стадии куколки и имаго.
Анализ потомства выживших особей с помощью
обратной транскрипции (ОТ)-ПЦР показал, что
мРНК гранулина обнаруживается у 60–80% ли-
чинок на протяжении пяти дочерних генераций,
тогда как исследование контрольных особей во
всех случаях выявило 100%-ный отрицательный
результат. Ген гранулина – поздно экспрессиру-
ющийся, поэтому наличие его транскрипта – по-
казатель завершения репликации вирусной ДНК
(Burden et al., 2002). Таким образом, впервые в
экспериментальных условиях удалось продемон-
стрировать, что латентная вирусная инфекция
может формироваться у насекомых, выживших
после заражения бакуловирусом. Сходная работа
была выполнена на S. exigua (Cabodevilla et al.,
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2011b). С помощью ОТ-ПЦР было выявлено, что
транскрипты ДНК-полимеразы обнаруживаются
у 15–16.7% особей на протяжении 5 генераций у
потомков насекомых, сублетально инфициро-
ванных вирусом в родительском поколении. Для
моделирования латентной инфекции у хлопко-
вой совки Helicoverpa armigera (Hbn) личинок тре-
тьего возраста заражали рекомбинантным ВЯП с
геном зеленого флуоресцентного белка (GFP).
ДНК рекомбинантного бакуловируса была опре-
делена в личинках каждого из трех последующих
поколений и составила 34, 20 и 8% соответствен-
но (Liu et al., 2001).

Скрытая вирусная инфекция была диагностиро-
вана у внешне здоровых особей лабораторной куль-
туры S. exigua (Murillo et al., 2011). При этом были
идентифицированы два вируса: ВЯП Spodoptera exi-
gua (SeMNPV) и ВЯП Mamestra brassicae (MbNPV).
С помощью количественной ПЦР было обнару-
жено, что оба вируса передавались двум следую-
щим поколениям насекомых.

Описана латентная вирусная инфекция в
культуре клеток Heliothis zea (Boddie) (Lin et al.,
1999). Установлено, что продуктивная вирусная
репликация наблюдается >5 сут при спонтанной
вирусной реактивации в клеточных линиях с
<0.2% инфицированных клеток. Персистентно-
инфицированные клетки в отдельных случаях со-
держали вирусную ДНК (до 16% общей ДНК).
ДНК-гибридизация показала, что вирусная ДНК
включена в хромосомы клеток хозяина (Lin et al.,
1999).

Очень интересные данные были получены при
заражении самок тутового шелкопряда рекомби-
нантным вирусом со встроенным геном GFP, за-
мещавшим ген полиэдрина (Yamao et al., 1999).
После заражения самок скрещивали с нормаль-
ными самцами и получали дочернее поколение
насекомых. Анализ геномной ДНК потомства по-
казал, что химерный ген интегрировал в геном ту-
тового шелкопряда по механизму гомологичной
рекомбинации и стабильно передавался потом-
ству (Yamao et al., 1999). Однако прямых доказа-
тельств выхода вируса из хромосомы насекомого-
хозяина в литературе не обнаружено. Кроме того,
принципиален вопрос о том, сохраняет ли вирус
инфекционность в случае выхода из хромосомы
хозяина. Возможно, вирусные последовательно-
сти в геноме насекомого в результате мутаций мо-
гут утратить свою патогенность.

Латентная бакуловирусная инфекция может
быть результатом делеции или мутации гена-су-
прессора апоптоза p35 (Lee et al., 1998). Заражение
культуры клеток S. frugiperda (J.E. Smith) ВЯП Au-
tographa californica приводило к гибели клеток, од-
нако их инфицирование вирусом с мутацией или
делецией в гене p35 позволяло клонировать клет-
ки с персистирующими геномами ВЯП. Перси-

стентная инфекция блокировалась при стабиль-
ной трансфекции клеток геном p35 или при
встраивании в геном ВЯП iap-гена (ингибитора
апоптоза). Персистентно-инфицированные ВЯП
клетки были более устойчивы к последующему
заражению вирусом, а некоторые из этих линий
клеток несли ДНК ВЯП, способную к экспрессии
ранних генов (Lee et al., 1998).

СКРЫТАЯ БАКУЛОВИРУСНАЯ ИНФЕКЦИЯ
В ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ НАСЕКОМЫХ

В литературе имеются данные по исследова-
нию проявления вироза у насекомых, выращен-
ных в лаборатории из яйцекладок, собранных в
природных условиях и стерилизованных с по-
верхности для инактивации экзогенного вируса.
Сообщается, что смертность от ВЯП гусениц не-
парного шелкопряда, выращенных из яйцекладок
двух североамериканских популяций, варьировала
от 0.1 до 0.7%, а смертность гусениц Malacosoma plu-
viale (D.) – от 2 до 9% (Kukan, 1999). Изучение
скрытого вирусоносительства в природных попу-
ляциях капустной совки на территории Англии с
использованием ОТ-ПЦР показало, что вирусная
ДНК присутствует у насекомых из всех 10 иссле-
дованных географически удаленных районов
(Burden et al., 2003). Уровень вирусоносительства
в популяциях варьировал от 50 до 100%. При
культивировании этих насекомых в лаборатории
(в условиях профилактики экзогенного вируса)
вирусная ДНК обнаруживалась в последующих
генерациях капустной совки. Характерно, что
уровень вирусоносительства к пятому поколению
(период наблюдения) не снижался. Полученные
результаты показывают, что латентная вирусная
инфекция широко представлена в исследованных
популяциях капустной совки.

Применение ПЦР для диагностики скрытого
вируса в популяциях яблонной плодожорки Cydia
pomonella (L.) в Британской Колумбии (Канада)
показало, что 23% личинок несут ВГ, и этот вирус
также присутствовал в лабораторных культурах
насекомого (Eastwell et al., 1999). Сходные резуль-
таты были получены японскими исследователями,
которые показали, что скрытый вирус присутству-
ет в среднем у 22.6% особей S. litura (Fabricius), со-
бранных в различное время на территории пре-
фектуры Когашима (Япония) (Kouassi et al., 2009).
Любопытно, что практически такой же результат
(20% особей-вирусоносителей) был получен на
“здоровых” насекомых из лабораторной культу-
ры. Заражение лабораторных насекомых гетеро-
логичным вирусом, выделенным из личинок
Mythimna separata (Walker), приводило к актива-
ции собственного скрытого вируса (Kouassi et al.,
2009). В личинках и куколках зимней пяденицы
Operophtera brumata (L.) из природной популяции
на территории штата Массачусетс был также об-
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наружен скрытый вирус: 28% проанализирован-
ных личинок и 10% куколок имели положитель-
ные пробы на вирусную ДНК (Burand еt al., 2011).
При этом в исследуемой популяции вирусные
эпизоотии не наблюдались.

Показан высокий уровень скрытой вирусной
инфекции в популяции S. exempta (Walker) в Тан-
зании (Vilaplana et al., 2010). Все насекомые, со-
бранные в полевых условиях, дали положитель-
ные пробы на вирус, определенный с помощью
ПЦР. При этом наличие вирусных транскриптов
было выявлено лишь у 60% насекомых с помо-
щью ОТ-ПЦР. Авторы связывают высокий уро-
вень инфицирования в основном с вертикальной
передачей ВЯП из-за высокой миграционной ак-
тивности взрослых насекомых, которые переме-
щаются на сотни километров в течение одной ге-
нерации. Локальное распространение вируса мо-
жет быть обусловлено биотическими (например,
хищники) или абиотическими факторами (до-
жди). Однако в сухой сезон плотность популяции
низкая, а уровень ультрафиолета – высокий. По-
этому авторы считают маловероятным, что пер-
систенция вируса обеспечивается за счет его го-
ризонтальной передачи (Vilaplana et al., 2010). Ис-
следована динамика скрытой бакуловирусной
инфекции в популяции S. exempta (Graham et al.,
2015). С помощью количественного ПЦР-анали-
за показано, что пик инфекции приходится на
ранние личиночные возрасты, а у личинок стар-
ших возрастов и у взрослых насекомых ее уровень
низкий. Вскрытие имаго показало, что вирусная
нагрузка была наибольшей в головной части,
крыльях и конечностях, а самой низкой – в груд-
ной и брюшной областях насекомого (Graham
et al., 2015).

Присутствие сублетальной вирусной инфек-
ции было обнаружено в природной популяции
S. exigua в Испании (Cabodevilla et al., 2011a). На-
личие транскриптов гена полиэдрина вируса бы-
ло выявлено методом ОТ-ПЦР у 16.1% особей. У
потомков собранных насекомых смертность от-
мечалась как среди содержащих мРНК полиэдри-
на (10–33%), так и среди не содержащих мРНК
данного гена (9–49%). Сублетально инфициро-
ванные насекомые были более чувствительны к ВГ
(в 2.3–4.6 раза). Изоляты, которые передавались
горизонтально, были в среднем более чем в 20 раз
сильнее патогенны для насекомых, чем изоляты,
которые передавались вертикально (Cabodevilla
et al., 2011a).

У особей S. exigua из садоводческих теплиц на
юге Испании с помощью количественной ПЦР и
ОТ-ПЦР кроме скрытой бакуловирусной инфек-
ции были диагностированы два РНК-геномных
вируса семейства Iflaviridae (Virto et al., 2014).
Потомство этих насекомых выращивали в лабо-
раторных условиях и анализировали для опреде-

ления передачи вируса. Все вирусы передавались
следующей генерации независимо от того, была
ли у самок родительского поколения скрытая ин-
фекция или нет. Было также показано, что сме-
шанная инфекция с участием трех вирусов выяв-
лена у 6.5% лабораторно выращенных потомков.

ИНДУКЦИЯ ВИРУСНОГО ЦИКЛА
Относительно подробно индукция вирусной ре-

пликации в различные периоды онтогенеза изучена
у биологически и экономически значимых видов
насекомых: тутового шелкопряда (Карпов, 1979) и
непарного шелкопряда (Ильиных, Ульянова,
2005). Показано, что в младших возрастах актива-
ция скрытого вируса у тутового шелкопряда проис-
ходит редко даже после воздействия такого индуци-
рующего фактора, как охлаждение, а в старших воз-
растах ВЯП индуцируется довольно легко (Карпов,
1979). Смертность от ВЯП у тутового шелкопряда
может быть вызвана голоданием гусениц, их пита-
нием листьями несвойственных видов растений,
добавлением к корму гидроксиламина, соедине-
ний фтора, рентгеновским облучением гусениц и
рядом других воздействий (Aruga, 1963; Карпов,
1979). Частота активации скрытого вируса у раз-
ных пород и гибридов тутового шелкопряда не
одинакова, т.е. зависит от генотипа хозяина, а
также от его физиологического состояния (Aruga,
1963).

Для непарного шелкопряда известно, что
ядерный полиэдроз может быть вызван обработ-
кой корма различными химическими соединени-
ями, в частности сульфатами железа и меди (Luhl,
1974; Ilyinykh et al., 2004). Было показано, что наи-
большее индуцирующее воздействие проявляется
при обработке корма у гусениц III–IV и V–VI воз-
растов 0.6%-ным раствором сульфата меди, а гу-
сеницы I–II возрастов менее чувствительны к
действию индуцирующего агента (Ilyinykh et al.,
2004). Кроме того, активация ВЯП у непарного
шелкопряда отмечалась при инфицировании гу-
сениц чужеродным вирусом (Wood et al., 1988), а
также в период культивирования насекомых на
искусственной питательной среде, обедненной
витаминами (Lindroth et al., 1991).

В литературе также описаны случаи активации
вирусной инфекции у таких видов, как яблонная
плодожорка (Карпов, 1979), шелкопряд-мона-
шенка Lymantria monacha (L.) (Ильиных, Ульяно-
ва, 2005), капустная совка (Wood et al., 1988), ка-
пустная металловидка (Fuxa et al., 1999, 2002),
Malacosoma disstria (Hb.) (Cooper et al., 2003) и дру-
гих насекомых. Однако в литературе не обнару-
жено сведений, прямо указывающих на то, что
смертность насекомых в описанных случаях была
результатом активации именно скрытой, а не от-
крытой вирусной инфекции. А в цитированных
выше работах по моделированию латентной ви-



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 3  2019

ВЕРТИКАЛЬНАЯ ПЕРЕДАЧА БАКУЛОВИРУСОВ 327

русной инфекции у индийской моли (Burden
et al., 2002) и S. exigua (Cabodevilla et al., 2011b)
эксперименты по активации скрытой инфекции,
к сожалению, не проводились.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Вертикальная передача бакуловирусов у насеко-

мых продемонстрирована как в полевых условиях,
так и при искусственном разведении лабораторных
культур насекомых. Вирус может передаваться сле-
дующей генерации насекомых в виде открытой ин-
фекции, а также в латентном состоянии, не вызы-
вая смертности особей дочернего поколения.
Смертность у разных видов насекомых в резуль-
тате вертикальной передачи вируса варьирует от
0.5 до 100%. По-видимому, уровень инфекции
или смертности особей от вироза в поколении F1
зависит от видовой принадлежности насекомых и
степени их резистентности к вирусной инфек-
ции. Частота вертикальной передачи может быть
обусловлена также биологической активностью
вирусов и их способностью преодолевать защит-
ные барьеры насекомых. Латентная вирусная ин-
фекция может формироваться в результате инфи-
цирования насекомых вирусом и передаваться
следующим поколениям, не приводя к заболева-
ниям и смертности особей-вирусоносителей.

Предстоит выяснить механизмы блокирования
репликации и сборки бакуловирусов при латент-
ных инфекциях. Кроме того, не продемонстри-
рована способность скрытого вируса к инициа-
ции острой инфекции, приводящая к смертно-
сти особей, в прямых экспериментах. Изучение
этих вопросов может стать ключом к пониманию
механизмов формирования бакуловирусных за-
болеваний в культурах клеток насекомых, лабо-
раторных линиях и природных популяциях мас-
совых видов насекомых.

Работа выполнена в рамках Программы фунда-
ментальных научных исследований государствен-
ных академий наук на 2013–2020 гг. (№ VI.51.1.5)
при финансовой поддержке РФФИ (грант 14-04-
00615а).
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The Vertical Transmission of Baculoviruses
#

Institute of Animal Systematics and Ecology SB RAS, ul. Frunze 11, Novosibirsk, 630091 Russia
#e-mail: ifa83@mail.ru

Baculoviruses and their host insects are commonly used objects for study interrelations in host-pathogen sys-
tem. The great interest to baculoviruses is related to their use as molecular vectors for the delivery and expres-
sion of foreign genes in the insect organism and cell cultures. Important data on diagnostics of latent viruses
in insects and evidence of their vertical transmission were obtained during the last decades by molecular bi-
ology methods. The data available on the role of the vertical transmission in the system of interrelations be-
tween baculoviruses and their host insects at various ecological levels are reviewed.
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