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Нематоды способны вызывать вилт как хвойных, так и лиственных пород деревьев. Пере-
носчиками нематод выступают жуки-усачи (Coleoptera: Cerambycidae) и короеды (Coleoptera: 
Curculionidae: Scolytinae), транспортируя инвазионные личиночные стадии нематод во время 
дополнительного питания или яйцекладки на растениях-хозяевах. Существует множество сво-
док по нематодам, связанным с короедами на хвойных, при этом нематодам лиственных пород 
деревьев внимания уделено недостаточно. В развитии голландской болезни ильмовых и суховер-
шинности ясеня определяющая роль принадлежит грибным патогенам, переносчиками которых 
являются короеды, переносящие не только грибы, но и нематод, заключенных в нематангии под 
надкрыльями, а также в трахеях и мальпигиевых сосудах. Помимо фитопатогенных нематод с 
короедами связаны транспортируемые ими микотрофные и бактериотрофные нематоды и соб-
ственно паразиты короедов. В данной публикации рассмотрены экологические группы нематод, 
связанные с короедами. Обобщены сведения о нематодах хвойных деревьев России и сопре-
дельных стран и более широко, в пределах мировой фауны, рассмотрены нематоды лиственных 
пород, связанные с короедами.

Ключевые слова: ксилобионтные нематоды, короеды, паразито-хозяинные отношения, вилт 
древесных растений, Bursaphelenchus.
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Короеды – подсем. Scolytinae сем. Curculionidae (долгоносики), насчитывающее 
в мире около 6000 видов (Wood, Bright, 1992a, 1992b). Некоторые виды короедов спо-
собны поселяться на жизнеспособных деревьях и наносят существенный вред лес-
ному хозяйству в регионах с умеренным климатом (Sauvard et al., 2010). Например, 
считается, что при голландской болезни вязов к гибели дерева приводит воздействие 
комплекса из трех организмов, включающего жука-короеда, фитопатогенную нематоду 
и грибной патоген из семейства офиостомовых, действующих как мутуалисты для пре-
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одоления защитных сил растения (Ryss et al., 2015b). Короеды выступают в роли пере-
носчиков с дерева на дерево целого комплекса нематод разной пищевой специализа-
ции, способствующих биоразложению древесины. Хорошо изучены взаимоотношения 
фитопатогенной нематоды Bursaphelenchus xylophilus (Steiner et Buhrer, 1934) Nickle, 
1970 и усачей рода Monochamus Megerle in Dejean, 1821, заражающих деревья сосны 
нематодой во время дополнительного питания или яйцекладки. Нематоды этого вида 
питаются на эпителиальных и паренхимных клетках обкладки смоляных каналов, что 
приводит к пожелтению хвои и отмиранию стволов и ветвей. Однако в последние де-
сятилетия возрос интерес к нематодным вилтам лиственных деревьев (Kanzaki, Futai, 
2005; Tomalak, Filipiak, 2011; Kanzaki et al., 2015, 2018; Gu et al., 2017, 2018; Tomalak 
et al., 2017). Древесные растения играют важную роль в озеленении городов и транс-
портных магистралей. Существует угроза гибели насаждений вяза и ясеня на террито-
рии Российской Федерации (Калько, 2009; Щербакова, Мандельштам, 2014; Musolin 
et al., 2017; Ryss, Polyanina, 2017, 2018). Голландская болезнь вязов уничтожила при-
мерно 90 % вязов в Санкт-Петербурге, а суховершинность ясеня стала причиной ги-
бели насаждений в Московской и Воронежской областях России (Musolin et al., 2017), 
а также в Минской обл. Белоруссии. В патогенезе этих болезней участвуют нематоды, 
переносимые короедами.

В связи со значительным влиянием короедов на состояние лесонасаждений и пар-
ков возникла необходимость систематизировать многочисленные публикации по свя-
занным с короедами нематодам. В дополнение к классическим сводкам (Fuchs, 1937; 
Rühm, 1956; Massey, 1971; Курашвили и др., 1980) накопились сообщения об отдельных 
находках связанных с короедами нематод, в которых обычно делаются попытки свя-
зать короедов и их ассоциантов с симптомами болезней лесонасаждений. Данные этих 
работ относятся к разным типам отношений короедов с нематодами – жуки могут быть 
как переносчиками, так и хозяевами нематод. Некоторые нематоды могут участвовать 
в патогенных ассоциациях, приводящих к вилту древесных растений. Виды некоторых 
родов нематод лишь участвуют в биоразложении мертвой древесины, но при этом на-
носят вред и самим короедам, паразитируя в их внутренних органах и снижая плодови-
тость и жировые запасы насекомого-хозяина. В связи с этим целью этого обзора стала 
систематизация типов отношений в ассоциациях «нематода–короед–дерево» для прак-
тических целей – диагностики и контроля вредителей древесных растений. Поскольку 
находок нематод, связанных с короедами, много, а объем обзора ограничен, мы уде-
лили основное внимание сводкам для нематод хвойных деревьев России и сопредель-
ных стран, а для нематод лиственных пород предпринята попытка создания сводки по 
мировой фауне. Наиболее полно разнообразие нематод рассмотрено на родовом уров-
не, в обзор включались выборки по 1–5 видов из рода. Список видов расширен лишь 
для рода Bursaphelenchus, несколько видов которого имеют фитокарантинный статус. 
Это B. xylophilus (список А2 ЕОКЗР, Европейской и Средиземноморской организации 
по карантину и защите растений), входящий в комплекс возбудителей вилта сосны, 
B. cocophilus (возбудитель вилта кокосовой пальмы в Карибском регионе), B. ulmo-
philus, участник ассоциации патогенов DED (Dutch elm disease) – голландской болезни 
вяза (Ryss et al., 2015b), и B. crenati, возможный участник патогенной ассоциации, вы-
зывающий в комплексе с неидентифицированными грибами вилт ясеня (Gu et al., 2017; 
Ryss, Polyanina, 2017, 2018).
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа представляет собой обзор публикаций по нематодам короедов. Использованы лишь те 
публикации, в которых короеды определенно упомянуты как ассоцианты (переносчики или хо-
зяева) нематод. В сводную таблицу внесены названия жуков и растений, взятые из публикаций, 
а также географические характеристики точек сбора. В расположении материала использована 
классификация типа Nematoda по: De Ley, Blaxter, 2002 с последующими дополнениями.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Список опубликованных находок с указанием видов переносчиков и растений для 
хвойных дан в табл. 1, для нематод лиственных пород (мировая фауна) – в табл. 2. 
Упомянутые в публикациях взаимоотношения нематод с короедами обобщены 
в табл. 3. Эти отношения проанализированы на родовом уровне.

По способу использования насекомых нематод можно разделить на форезируемых 
ассоциантов (форонтов), использующих насекомых как переносчиков, и на парази-
тов насекомых. Форезия может быть факультативной, когда нематода вполне может 
обходиться без переносчика и существовать преимущественно как свободноживущая 
форма, или облигатной, когда нематода в своем цикле адаптирована к таксону пере-
носчика и не может обходиться без переноса последним на новый пищевой объект. 
Перенос осуществляется между очагами разложения мертвой органики (древесины 
и коры), форезии подлежат бактериотрофы, микотрофы и хищники. При этом специ-
фичность нематод по отношению к таксону растения заметно меньше, чем к перено-
счику, поскольку переносчика нематоды используют как живой организм, а растение 
в основном как мертвый субстрат. Специфичность нематод по отношению к грибам и 
бактериям, разлагающим древесину, плохо изучена, но также считается гораздо более 
широкой, чем специализация к переносчику. С короедами связаны преимущественно 
эндопаразитические нематоды, обитающие в них на стадии личинки или половозре-
лой особи. Нематоды – паразиты кишечника насекомых обитают в нем на всех стади-
ях развития, включая половозрелую. Среди паразитов гемоцеля можно выделить как 
специализированных нематод, паразитирующих на стадии личинки (Bursaphelenchus 
spp. и Parasitaphelenchus spp.), так и виды, достигающие половой зрелости в гемо-
целе хозяев (нематоды семейств Sphaerulariidae и Allantonematidae). Личиночный па-
разитизм распространен среди червей, он встречается и в других таксонах, например, 
в отряде Mermithida, тип волосатиков Nematomorpha (Рысс, 2016; Campião et al., 2018).

Экологические группы ксилобионтных нематод, связанных с жуками-короедами

1. Свободноживущие нематоды – факультативные форонты

1.1. Бактериотрофы.

Виды рода Panagrolaimus (сем. Panagrolaimidae).

1.2. Микотрофы.

Виды рода Laimaphelenchus (сем. Aphelenchoididae).

1.3. Хищники.

Виды рода Micoletzkya (сем. Neodiplogastridae).
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Таблица 3. Нематоды короедов и типы их ассоциаций (отряд Rhabditida)

Семейство, подсемейство 
и вид нематоды

Тип ассоциации с жуком и вызываемые болезни 
(если есть)

Сем. ALLANTONEMATIDAE
Contortylenchus cunicularii Облигатные эндопаразиты, личиночные и половозре-

лые черви в гемоцеле жука
C. typographi Облигатные эндопаразиты, личиночные и полово-

зрелые черви в гемоцеле жука; рекомендован как 
агент биоконтроля Ips typographus

Neoditylenchus petithi Эктофоронты, дауеры локализуются на поверхности 
тела жука, между сегментами и под элитрами

Neoparasitylenchus hylastis Облигатные эндопаразиты, паразитируют  в гемоцеле 
жука, личинки покидают хозяина и развиваются 
в самок и самцов,  копуляция в галереях жуков, 
оплодотворенная самка внедряется в личинку 
короеда

N. scolyti Облигатные эндопаразиты, паразитируют в жировом 
теле и гемоцеле жука

Sulphuretylenchus kleinei Облигатные эндопаразиты в гемоцеле тела жука; копу-
ляция в ходах короедов, осемененные самки внедря-
ются в хозяина; цикл развития за одно поколение 

Сем. APHELENCHOIDIDAE
Подсем. APHELENCHOIDINAE

Aphelenchoides sp. Форезия личинок под элитрами жука-переносчика, 
в трахеях и в мальпигиевых сосудах; половозрелые 
особи – свободноживущие микотрофы

Laimaphelenchus deconincki Личинки в дыхальцах метаторакса, взрослые питаются 
мхами и водорослями

Ruehmaphelenchus juliae Форезируемые насекомым на стадии личинки, взрос-
лые – свободноживущие хищники

Tylaphelenchus georginsis Эктофоронты короедов на стадии дауера
Подсем. EKTAPHELENCHINAE

Ektaphelenchus scolyti Форезия личинок под элитрами, взрослые в заболони 
дерева

Cryptaphelenchus sp. Форезия личинок и половозрелых особей под элитра-
ми, в трахеях и мальпигиевых сосудах, половозре-
лые особи в гниющей флоэме

C. bicoloris Облигатные эндопаразиты, 3 стадии паразитируют 
в мальпигиевых сосудах

Подсем. PARASITAPHELENCHINAE

Bursaphelenchus borealis Дауеры - эктофоронты короедов 

B. clavicauda Форезируемые на стадии специализированной личинки 
(дауера) фито- и микотрофы

B. crenati Возбудитель суховершинности ясеня в составе пато-
генного комплекса с халаровым грибом (Chalara 
fraxinea)
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Таблица 3 (продолжение)

Семейство, подсемейство 
и вид нематоды

Тип ассоциации с жуком и вызываемые болезни 
(если есть)

Bursaphelenchus eggersi Дауеры - эктофоронты короедов
B. eidmanni Дауеры - эктофоронты короедов
B. eremus Дауеры - эктофоронты короедов
B. erosus Дауеры - эктофоронты короедов
B. eucarpus Дауеры - эктофоронты короедов
B. fagi Дауеры - эктофоронты короедов
B. fraudulentus Дауеры - эктофоронты короедов и усачей
B. idius Дауеры - эктофоронты короедов
B. kiyoharai Дауеры - эктофоронты короедов
B. maxbassiensis Дауеры - эктофоронты короедов
B. paracorneolus Дауеры - эктофоронты короедов
B. parvispicularis Дауеры - эктофоронты короедов
B. piniperdae Дауеры - эктофоронты короедов
B. ratzeburgii Дауеры - эктофоронты короедов
B. scolyti Дауеры - эктофоронты короедов
B. sexdentati Дауеры - эктофоронты короедов
B. taphrorychi Дауеры - эктофоронты короедов
B. tiliae Дауеры - эктофоронты короедов
B. trypophloei Дауеры - эктофоронты короедов
B. typographi Дауеры - эктофоронты короедов
B. ulmophilus Возможный возбудитель голландской болезни вяза 

Дауеры - эктофоронты короедов
B. wekuae Дауеры - эктофоронты короедов
B. xerokarterus Дауеры - эктофоронты короедов
Devibursaphelenchus teratospicularis Дауеры - эктофоронты короедов

Подсем. PARASITAPHELENCHINAE

Parasitaphelenchus frontalis Эндопаразиты в гемоцеле жука на стадии личинки, 
половозрелые особи – свободноживущие микотро-
фы в ходах жуков 

P. gyeongbukensis Эндопаразиты в полости тела жука на стадии личинки
P. oldhami Эндопаразиты в полости тела жука на стадии личинки

Сем. CYLINDROCORPORIDAE
Rhabditolaimus ulmi Эктопаразит, локализуется на поверхности тела, 

под элитрами, между сегментами жука-хозяина
Сем. NEODIPLOGASTRIDAE

Micoletzkya thalenhorsti Факультативный форонт жука, вероятно, хищник
Сем. PANAGROLAIMIDAE

Panagrolaimus dendroctoni Факультативный форонт жука, бактериотроф
P. scheucherae Эктопаразит, локализуется между сегментами жука
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2. Эктофоронты облигатные

Обычно микотрофы или фито-микотрофы (комбинированное питание) или хищни-
ки, форезируемые на специализированной личиночной стадии покоя (дауер-личинки). 
Форезия необходима этим нематодам для завершения цикла.

2.1. Эктофоронты: микотрофы и фито-микотрофы.

Все виды родов Bursaphelenchus, Devibursaphelenchus, Cryptaphelenchus (сем. Aphel-
enchoididae), а также некоторые виды рода Aphelenchoides (сем. Aphelenchoididae); хотя 
большинство видов этого рода не связано с жуками, они или исключительно мицели-
оядные, или же комбинируют питание грибами с питанием за счет клеток паренхимы 
почек и листьев.

2.2. Эктофоронты-хищники.

Виды родов Ektaphelenchus и Ruehmaphelenchus (сем. Aphelenchoididae).

3. Эндопаразиты гемоцеля или кишечника

3. 1. Паразиты кишечника короедов.

Виды рода Parasitorhabditis (сем. Rhabditidae).

Таблица 3 (продолжение)

Семейство, подсемейство 
и вид нематоды

Тип ассоциации с жуком и вызываемые болезни 
(если есть)

Сем. RHABDITIDAE
Parasitorhabditis ateri Эндопаразиты в пищеварительном тракте жука, 

снижают плодовитость жука
P. bicoloris Облигатный эндопаразит, инвазионные личинки 2-й 

и 3-й стадий паразитируют в кишке жука-хозяина
P. malii Облигатный эндопаразит, личинки в мальпигиевых 

сосудах и кишечнике
Сем. SPHAERULARIIDAE

Deladenus sp. Облигатные эндопаразиты, личинки и половозрелые 
черви в гемоцеле жука

Prothallonema sp. (= “Stictylus bicolor-
is,” nom. nudum)*

 Половозрелые самки эндопаразиты в гемоцеле жука

Prothallonema pseudoobtusum (= Sticty-
lus pseudobtusus)

Половозрелые самки эндопаразиты в гемоцеле жука, 
личинки покидают хозяина через ректум; два поко-
ления: энтомопаразитическое и микотрофное 

Сем. SYCHNOTYLENCHIDAE
Sychnotylenchus intricati Эктопаразит, локализуется под элитрами
S. ulmi Личинки 3-й стадии локализуются под элитрами

П р и м е ч а н и е. *см. Примечание к табл. 2.
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3.2. Паразиты гемоцеля.

3.2.1. Паразиты гемоцеля на стадии личинки.

Виды рода Parasitaphelenchus (сем. Aphelenchoididae). Считается, что этот род 
произошел от общего предка с Bursaphelenchus (Hunt, 1993; Ryss et al., 2005; Рысс, 
2009), и формирование его связано с проникновением дауер-личинок в гемоцель через 
естественные отверстия (отверстия трахей и мочеполовые протоки) или через тонкие 
покровы сосудов системы кровообращения в месте соединения элитр с грудью насе-
комого. На этих близких к груди внутренних поверхностях элитр сосредоточены нема-
тангии – плотные сухие скопления дауеров бурсафеленхов и криптафеленхов.

3.2.2. Половозрелые паразиты гемоцеля.

Виды рода Deladenus и других родов сем. Sphaerulariidae, а также родов Contortylen-
chus, Neoparasitylenchus и Sulphuretylenchus сем. Allantonematidae.

Перспективы практического использования нематод для контроля возбудителей 
вилта древесных пород

Именно переносчики нематод, жуки-короеды, выступают критичным звеном цикла 
развития фитопатогенных нематод, от которого зависят сохранение и распростране-
ние вида гельминта. Поэтому по отношению к ним в эволюции выработан комплекс 
адаптаций, обеспечивающих узкую специфичность форонтов и паразитов короедов. 
Однако нематоды – облигатные паразиты короедов, наоборот, сдерживают размноже-
ние короедов, подавляя развитие половых органов и мальпигиевых каналов. Они могут 
быть использованы для контроля короедов – переносчиков возбудителей болезней вил-
та древесных видов (патогенных грибов и нематод). Для этого необходимо разработать 
технологии массового культивирования нематод на искусственных микробиологиче-
ских средах вне организмов насекомых, как это уже сделано для биологического кон-
троля ос-рогохвостов рода Sirex (сем. Siricidae) в Австралии, Новой Зеландии, странах 
Южной Америки и в ЮАР, а также для контроля чешуекрылых (Bedding, 1981, 1984; 
Bedding, Iede, 2005). 
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BRIEF REVIEW OF THE ASSOCIATIONS OF XYLOBIONT NEMATODES 
WITH BARK BEETLES (COLEOPTERA, CURCULIONIDAE: SCOLYTINAE)

K. S. Polyanina, M. Yu. Mandelstam, A. Yu. Ryss
Key words: xylobiont nematodes, bark beetles, parasite-host relations, wilt diseases of woody 
plants, Bursaphelenchus.

S U M M A R Y

Nematode pathogens are causative agents of wilt diseases of conifers and deciduous trees. The long-
horn beetles (Coleoptera: Cerambycidae) and bark beetles (Coleoptera: Curculidaidae: Scolytinae) act 
as nematode vectors spreading invasive juvenile stages during their maturation feeding or during ovi-
position on plant hosts. There are numerous records of nematodes associated with bark beetles on coni-
fers; however, only scarce attention was paid to the nematodes of deciduous trees. In the development 
of Dutch elm disease and Ash dieback the main role of fungal pathogens is proved, whose vectors are 
bark beetles; the latter carry not only fungi but also nematodes enclosed in nematangia under elytra, 
as well as in the tracheae and Malpighian canals. In addition to plant pathogenic nematodes, the bark 
beetles transmit mycophagous and bacterivorous nematodes and the parasites of the bark beetles them-
selves. The ecological groups of nematodes associated with the Scolytinae are reviewed; the records 
of nematode – bark beetle associations are listed for conifer plant hosts or Russia and neighbouring 
countries; and the world-wide list of these associations for deciduous plant hosts is given.


