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Передающиеся по наследству эндосимбиотические бактерии из родов Rickettsia, Wolbachia и Spiro-
plasma вызывают гибель потомства мужского пола у божьих коровок (Coleoptera, Coccinellidae). Как
правило, бактерии передаются через цитоплазму материнской яйцеклетки потомству – по вертика-
ли. В дополнение к вертикальной передаче, появляется все больше данных о горизонтальном пере-
носе симбионтов между неродственными таксонами насекомых. Потенциальными переносчиками
эндосимбиотических бактерий могут быть паразиты насекомых, например, клещи. Паразитиче-
ский клещ божьих коровок Coccipolipus hippodamiae (McDaniel & Morrill, 1969) (Acarina: Podapolipi-
dae) встречается в природных популяциях Coccinellidae. В данной работе впервые доказана способ-
ность C. hippodamiae заражаться Wolbachia и Spiroplasma от хозяев и распространять бактерий среди
жуков-кокцинеллид.
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Передающиеся по наследству эндосимбиоти-
ческие бактерии повсеместно распространены в
природных популяциях беспозвоночных. Для
внутриклеточных бактериальных симбионтов насе-
комых характерен широкий спектр взаимодействий
с хозяином, позволяющих оказывать влияние на
экологию, эволюцию и репродуктивную биологию
последних. Их исключительной особенностью яв-
ляется способность вызывать у своих хозяев ряд ре-
продуктивных аномалий (цитоплазматическую не-
совместимость, андроцид, феминизацию или пар-
теногенез), повышающих долю зараженных самок в
популяции и, соответственно, эффективность сво-
ей вертикальной передачи и распространения в
популяции (Werren et al., 1995).

У божьих коровок (Coleoptera, Coccinellidae) в
России встречаются три наследуемых симбионта
из родов Rickettsia, Wolbachia и Spiroplasma, вызы-
вающие гибель потомства мужского пола – ан-
дроцид (Shaikevich, Zakharov 2015; Горячева и др.,
2015; Goryacheva et al., 2018; Шайкевич и др.,
2019). Частота встречаемости и географическое
распределение симбионтов не одинаковы у раз-
ных видов. Для Adalia decempunctata характерно
заражение Rickettsia (Шайкевич и др., 2019). У
Harmonia axyridis обнаружены Wolbachia, Rickettsia
и Spiroplasma (Горячева и др., 2015; Goryacheva

et al., 2017, 2018; Li et al., 2021). В популяции Adalia
bipunctata в России наблюдалось географическое
распределение симбиотических бактерий: в
Санкт-Петербурге встречались Rickettsia и Spiro-
plasma в 1999 г. (Schulenburg et al., 2002) и исклю-
чительно Spiroplasma в 2009 (Захаров, Шайкевич,
2011), а в Карелии и в Бурятии были обнаружены
только Rickettsia (Шайкевич и др., 2012). У божьих
коровок A. bipunctata в одной популяции в Москве
в 2019-2020 выявлено заражение как минимум
тремя штаммами Wolbachia, wAbi-1, wAbi-2 и wA-
bi-3 (Shaikevich et al., 2021), два из которых не были
обнаружены в популяции в 1999 (Schulenburg et al.,
2002). Долгосрочные наблюдения показывают,
что состав симбионтов в популяциях божьих ко-
ровок может меняться во времени из-за потерь
одних бактерий и приобретения других.

Внутриклеточные симбиотические бактерии
инфицируют клетки зародышевой линии хозяина
и передаются через цитоплазму яйцеклетки, т.е.
трансовариально от матери потомству – по вер-
тикали. В дополнение к вертикальной передаче,
появляется все больше данных о горизонтальном
переносе симбионтов между неродственными
таксонами насекомых. Известны случаи зараже-
ния насекомых бактерией в результате прямых и
косвенных контактов (как следствие обитания в
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одной среде, контакта между хищником и жерт-
вой, или через общий источник пищи) (цит. по
Pietri et al., 2016). На возможность горизонталь-
ной передачи в природе также указывают филоге-
нетические данные (O’Neill et al., 1992; Baldo et al.,
2008; Gerth et al., 2013; Ahmed et al., 2016; Ilinsky,
Kosterin, 2017 и др.).

Потенциальными переносчиками эндосим-
биотических бактерий могут быть паразиты насе-
комых, например, клещи. Было показано, что эк-
топаразитические клещи Macrocheles subbadius
после питания гемолимфой Drosophila nebulosa,
инфицированных Spiroplasma, способны переда-
вать инфекцию Drosophila willistoni (Jaenike et al.
2007). У пойманных в природе Drosophila hydei бы-
ли обнаружены клещи Macrocheles sp., инфициро-
ванные Spiroplasma, идентичной симбионту хозя-
ина (Osaka et al., 2013). Совершенно другой меха-
низм обнаружен в основе переноса Wolbachia
между лабораторными популяциями дрозофилы
через Tyrophagus putrescentiae: эти клещи поедают
трупы дрозофилы, в том числе трупы, инфициро-
ванные Wolbachia, а личинки дрозофилы поедают
клещей и таким образом инфицируются Wolba-
chia (Brown, Lloyd, 2015).

Паразитический клещ божьих коровок Coc-
cipolipus hippodamiae (McDaniel & Morrill, 1969)
(Acarina: Podapolipidae) встречается в природных
популяциях Coccinellidae (Coleoptera), в которых
он может достигать высокой численности (Web-
berley et al., 2004). C. hippodamiae был обнаружен у
разных видов кокцинеллид: A. bipunctata, A. decem-
punctata, Oenopia conglobata, Calvia quatuordecimgutta-
ta, Coccinella magnifica, Harmonia quadripunctata, Haxy-
ridis, Hippodamia convergens, Exochomus fulvimanus,
Exochomus concavus (Knell, Webberley, 2004; Web-
berley et al., 2004; Rhule et al., 2010; Ceryngier et al.,
2012). Некоторые виды божьих коровок, видимо,
не заражаются клещом C. hippodamiae: Exochomus
quadripustulatus, Coccinula quatuordecimpustulata, Pro-
pylea quatuordecimpunctata, Coccinella septempunctata
(Webberley et al., 2004). На C. septempunctata парази-
тирует другой клещ – Coccipolipus macfarlanei (Эй-
дельберг, 1994; Захаров, Эйдельберг, 1997; Knell,
Webberley, 2004). В Европе наибольшая инфици-
рованность клещом C. hippodamiae (до 69.5%) на-
блюдалась у A. bipunctata, что позволяло считать
этот вид коровок его основным хозяином (Web-
berley et al., 2004). Однако ареал C. hippodamiae не
совпадает с ареалом A. bipunctata (Захаров, Эй-
дельберг, 1997; Webberley et al., 2006).

C. hippodamiae – эктопаразит, обитающий на
нижней стороне надкрылий кокцинеллид и пере-
дающийся преимущественно при копуляции, а
также в плотных скоплениях жуков, готовящихся
к диапаузе (Webberley, Hurst, 2002). Взрослые самки
клещей ведут неподвижный образ жизни: прикреп-
ляются к надкрыльям, поглощают гемолимфу хозя-

ина и откладывают яйца, из которых выходят по-
движные полупрозрачные беловатые личинки.
Во время копуляции жуков личинки клещей ми-
грируют под надкрылья нового хозяина, где мо-
лодые самки начинают питаться гемолимфой и
претерпевают метаморфоз, превращаясь в имаго.
После этого взрослые самки перестают двигаться,
со временем увеличиваются в размерах, приобре-
тают желто-оранжевый цвет и начинают откла-
дывать яйца. Оплодотворение самок клещей про-
исходит на стадии нимфы (Ceryngier et al., 2012).
Распространение C. hippodamiae зависит, по боль-
шей части, от двух факторов: от выраженности
промискуитета хозяев, способствующего переда-
че паразита между особями, и от продолжитель-
ности сосуществования разных поколений хозяев
в периоды непрерывного размножения, т.к. это
обеспечивает передачу C. hippodamiae между поко-
лениями жуков (Webberley et al., 2004). Распростра-
нение клещей между кокцинеллидами разных ви-
дов было обнаружено в природе в местах, где по
крайней мере один вид кокцинеллид был заражен
C. hippodamiae (Webberley et al., 2004). В лаборатор-
ных экспериментах C. hippodamiae успешно размно-
жались на незараженном прежде хозяине после по-
лового контакта особей гетероспецифичных пар
(Rhule et al., 2010). Клещи способны адаптиро-
ваться к разным видам и родам божьих коровок, в
экспериментах не наблюдалось существенной
разницы во времени, необходимом для успешно-
го размножения клещей на H. axyridis и на A. bi-
punctata (Rhule et al., 2010).

Цель работы: исследовать, могут ли C. hippodami-
ae осуществлять горизонтальную передачу сим-
бионтов между кокцинеллидами. Мы предположи-
ли, что клещ C. hippodamiae может приобретать сим-
бионтов, поглощая гемолимфу инфицированного
хозяина, и передавать бактерию потомству. Мо-
лодые нимфы таких клещей переползают под
надкрылья новых хозяев и, приступив к питанию
гемолимфой, могут заражать ранее неинфициро-
ванных жуков бактерией.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Имаго божьих коровок (A. bipunctata и H. axy-

ridis) собирали в 2019–2021 гг. путем визуального
обследования кустарниковой и древесной расти-
тельности (в теплое время года) или стен зданий
(осенью), на которых могут быть найдены жуки,
готовящиеся к диапаузе. Коровки A. decempuncta-
ta, использованные для эксперимента, были вы-
ведены из куколок, собранных в природе ранее
(Романов, Матвейкина, 2021). Собранным жукам
присваивали индивидуальные названия, в кото-
рых указывалось место сбора (М – город Москва)
и порядковый номер собранного жука. В назва-
ниях коровок, относящиеся к видам A. decempunc-
tata и H. axyridis, их видовая принадлежность ука-
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зывалась строчными латинскими буквами “d” и
“a” после порядкового номера (например, М84d
и M150a, соответственно). Жуки, собранные в
природе и использовавшиеся для получения лабо-
раторных линий, отмечались прописной латинской
буквой P (от слова “parenta” – родители). Их потом-
ки отмечались прописной латинской буквой F (от
слова “filii” – дети) с указанием номера поколения.

Взрослые самки клеща C. hippodamiae распола-
гаются на внутренней стороне надкрылий божьих
коровок (рис. 1а), поэтому их сбор с живого жука
затруднен. Нимфы и, возможно, взрослые самцы
клещей подвижны, эти формы отмечались нами
на поверхности элитр зараженных жуков (рис. 1б).
Поэтому мы предполагали, что нимфы клещей
будут переползать с зараженных клещами особей
божьих коровок на других жуков не только при
копуляции (наиболее распространенный есте-
ственный тип передачи клещей), но и при сов-
местном содержании. Это предположение под-
твердилось, так как в нескольких чашках Петри,
где находились исключительно самки божьих ко-
ровок, было отмечено заражение клещами подса-
женных жуков. Заражение клещами диагности-
ровалось визуально с помощью бинокулярного
микроскопа МБС-10 по наличию на элитрах бо-
жьих коровок подвижных форм клещей и харак-
теру откладываемых самками кокцинеллид яиц (у
зараженных клещами самок божьих коровок яйца
сморщиваются через несколько часов после от-
кладывания; эффект начинает проявляться при-
мерно через 3 нед. после заражения). В ряде слу-
чаев для проверки успешности заражения клещами
божьих коровок усыпляли с помощью диэтилово-
го эфира, под микроскопом аккуратно отгибали
элитры и смотрели наличие клещей. Количество
жуков, содержащихся в чашке Петри, зависело от
ее диаметра: в чашках Петри диаметром 4 см на-
ходилось по 3–4 жука, в чашках Петри диаметром

8 см находилось по 6–8 жуков. Таким образом мы
имитировали экологическую ситуацию в приро-
де, где божьи коровки заражаются клещами при
копуляции или в плотных скоплениях зимующих
жуков. После смерти жука с надкрылий снимали
индивидуальных клещей и выделяли ДНК из жу-
ка и из клещей (индивидуально и из групп по 2–
8 клещей) для поиска симбионтов у хозяина и па-
разита методом ПЦР.

Выделение тотальной ДНК из индивидуаль-
ных особей клещей и их хозяев-кокцинеллид
проводили с помощью набора DNA Prep (Изоген,
Москва). Реакцию амплификации с каждым пре-
паратом ДНК проводили в объеме 25 мкл с ис-
пользованием универсального набора Encyclo
Plus PCR kit (Евроген, Москва) в соответствии с
протоколом фирмы-производителя. Все реакции
выполнялись на амплификаторе MiniAmp Plus
(компания Applied Biosystems, США). Для ампли-
фикации участка гена cox1 применялись универ-
сальные праймеры: LCO1490 и HCO2198 (Folmer
et al., 1994); условия амплификации: начальная
денатурация – 4 мин 30 с при 94°C; затем 5 цик-
лов: денатурация – 30 с при 94°C, отжиг – 20 с
при 45°C и полимеризация – 1 мин при 72°C; за-
тем 35 циклов: денатурация – 30 с при 94°C, от-
жиг – 20 с при 55°C и полимеризация – 1 мин при
72°C. ПЦР завершалась заключительной полиме-
ризацией в течение 5 мин 72°C. Амплификация
специфического фрагмента гена cox1 жуков про-
водилась c праймерами C1-jF 5'-GCTG-
GAATTTCATCAATTTTAGG-3' и C1-nR 5'-GGA-
AATCAATGAATAAATCCTGCT-3'. Условия ПЦР:
первичная денатурация – 5 мин при 94°С; 38 цик-
лов с использованием Encyclo полимеразы: дена-
турация при 94°С – 30 с, отжиг при 59°С – 30 с, син-
тез при 72°С – 60 с; завершающий синтез при
72°С – 5 мин.

Рис. 1. а: взрослая самка клеща Coccipolipus hippodamiae (желтый) и ее яйца (белые) в надкрылье божьей коровки Adalia
bipunctata; б: подвижная нимфа (личинка) клеща.

(а) (б)
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Зараженность клещей и божьих коровок Wol-
bachia проверяли методом ПЦР согласно методи-
ке MLST анализа (http://pubmlst.org/wolbachia).
Для проверки зараженности клещей бактериями
Spiroplasma использовались праймеры Sp_ApD-
naA_F1 5'-ATTCTTCAGTAAAAATGCTTGGA-3' и
Sp_ApDnaA_R1 5'-ACACATTTACTTCATGC-
TATTGA-3'; для Rickettsia RicF141 5'-TCGGTT-
CTCTTTCGGCATTTTA-3' и RicR548 5'-GCATAT-
TTATCACCGCTTCATT-3'. Условия амплифика-
ции: начальная денатурация – 4 мин 30 с при
94°C; затем 35 циклов: денатурация – 25 с при
94°C, отжиг – 20 с при 58°C и полимеризация – 35 с
при 72°C. ПЦР завершалась заключительной по-
лимеризацией в течение 5 мин 72°C. Анализ ре-
зультатов ПЦР осуществляли методом электро-
фореза в 1.5% агарозном геле. Фрагменты ампли-
фикации генов cox1 мтДНК и локусов Wolbachia и
Spiroplasma секвенировали.

Хроматограммы нуклеотидных последова-
тельностей анализировались с помощью ком-
плекта программ DNASTAR Lasergene 6 (https://
www.dnastar.com/software/lasergene/seqman). Для
идентификации видов насекомых посредством
сравнения полученных нами последовательно-
стей с уже известными использовались междуна-
родные базы данных Barcode of Life Database
(BOLD) и GenBank. Локусы Wolbachia сравнивали в
базе http://pubmlst.org/wolbachia. Вновь получен-
ные последовательности гена dnaA Spiroplasma из
A. bipunctata и C. hippodamiae зарегистрированы в
GenBank под номерами ON382044 и ON382045,
соответственно. Филогенетическая дендрограмма
построена в программе MEGA V. 6 с использовани-
ем метода Maximum Likelihood, модели Tamura-Nei
и бутстреп-поддержки 1000 реплик (Tamura et al.,
2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Заражение коровок клещами C. hippodamiae в 

природе и эффект клещей на плодовитость хозяев
Сборы имаго A. bipunctata представлены в табл. 1.

Зараженность популяций A. bipunctata клещами
зависит от времени и локализации, варьируя от

10.2% до 76.2% (табл. 1). Сборы имаго H. axyridis
производились только в августе 2020 г. в Москве
(55°41′19′′ с.ш., 37°51′32′′ в.д.), когда было собра-
но 112 имаго, зараженных клещами среди них не
было.

Для изучения влияния клещей на вылупляе-
мость личинок A. bipunctata из яиц было проведе-
но сравнение между двумя самками, заразивши-
мися клещами примерно в одно и то же время
(табл. 2). Первая M7(P)♀ не инфицирована сим-
биотической бактерией, вторая M14(P)♀ зараже-
на Wolbachia. В потомстве последней наблюда-
лось вылупление половины яиц в течение первой
недели, что соответствует проявлению андроци-
да, вызванного Wolbachia. В потомстве незара-
женной симбионтом самки первые 9 дней клещи
не оказывали никакого эффекта на вылупляе-
мость личинок и внешний вид хориона яиц. При-
мерно на 11–12 день заражения произошло рез-
кое увеличение числа недоразвитых яиц у обеих
самок, после чего самки коровок стали полно-
стью стерильными. Через неделю после проявле-
ния стерильности у самок, откладываемые ими
яйца начинают сморщиваться.

Заражение клещей (взрослых самок) и жуков 
бактериальными симбионтами в сборах из природы

Мы выделяли ДНК из самок клещей C. hippo-
damiae (рис. 1а), снятых из-под надкрылий жуков
и из самих 12 жуков A. bipunctata, которые были
собраны в природе в 2019 (табл. 1). Wolbachia была
обнаружена с помощью ПЦР с праймерами для
гена ftsZ бактерии у пары A. bipunctata и C. hippo-
damiae (образец М3). Позже, шесть генов Wolba-
chia из клеща и жука были секвенированы, после-
довательности всех генов (gatB MZ056866, coxA
MZ056869, hcpA MZ056871, fbpA MZ056874, ftsZ-
95 и wsp-392) идентичны у клеща и коровки и со-
ответствуют штамму wAbi-1 (рис. 2). В 2020 не бы-
ло обнаружено C. hippodamiae, зараженных сим-
бионтами. В 2021 две самки C. hippodamiae были
заражены Wolbachia; причем в случае A. bipunctata
М109 заражены и клещ, и коровка, а в случае
A. bipunctata М90 – только клещ. Были заложены

Таблица 1. Сборы клещей, паразитирующих на A. bipunctata, в Москве в 2019–2021 гг.

Время сбора 
(месяц, год) Место сбора

Собрано жуков Зараженность 
клещами (%)всего с клещами

10.2019 55°42′37′′ с.ш., 37°34′37′′ в.д. 35 12 34.3
06.2020 55°41′37′′ с.ш., 37°34′14′′ в.д. 21 10 47.6
06.2020 55°42′54′′ с.ш., 37°36′45′′ в.д. 42 32 76.2
05.2021 55°41′38′′ с.ш., 37°34′05′′ в.д. 44 5 11.4
05.2021 55°41′28′′ с.ш., 37°51′01′′ в.д. 49 5 10.2
Всего 191 64 33.5
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семь линий C. hippodamiae: две линии клещей, ин-
фицированных Wolbachia, и пять линий, незара-
женных симбиотическими бактериями (табл. 3).
Spiroplasma или Rickettsia у C. hippodamiae из при-
роды не обнаружены.

Среди жуков из сборов 2021, в потомстве одной
особи A. bipunctata М98 обнаружена Spiroplasma и
заложена лабораторная линия жуков, инфициро-
ванных Spiroplasma. Также линия A. bipunctata М88,
инфицированных Wolbachia, поддерживается в
лаборатории от найденной в природе. Симбион-
ты стабильно сохраняются в поколениях жуков в
лаборатории в 2021–2022 гг., и получены жуки
3-го поколения в линиях М88 (с вольбахией) и
М98 (со спироплазмой). Зараженность симбионта-
ми проверяли с помощью ПЦР с праймерами к ftsZ
и coxA генам Wolbachia и dnaA гена Spiroplasma.

Для проведения экспериментов в 2021 г. были
заложены и поддерживались 8 линий божьих ко-
ровок: 1 линия A. decempunctata (М84d), 1 линия
H. axyridis (М150а), 6 линий A. bipunctata – М88
(источник вольбахии), М98 (источник спиро-
плазмы) и М19, М26, М69, М116 (свободные от

бактерий). В экспериментах также использовали
18 жуков, собранных в природе, которые не были
выведены в линии (Приложение 1).

Для изучения способности клещей C. hippodami-
ae заражать разные виды божьих коровок был по-
ставлен следующий эксперимент: к божьим коров-
кам A. bipunctata, инфицированным клещами, были
подсажены незараженные коровки A. decempuncta-
ta и H. axyridis. Для изучения возможности зараже-
ния клещей C. hippodamiae бактерией Wolbachia
или Spiroplasma в лабораторных условиях мы спла-
нировали следующий эксперимент: в чашки Пет-
ри к жукам A. bipunctata, зараженным бактериаль-
ным симбионтом, но без клещей, были подсажены
имаго A. bipunctata, инфицированные клещами.
Для изучения способности клещей C. hippodamiae
распространять бактериальных симбионтов среди
божьих коровок был выполнен следующий экспе-
римент: к божьим коровкам A. bipunctata, инфици-
рованным зараженными симбионтами клещами,
были подсажены незараженные коровки A. bipunc-
tata, A. decempunctata и H. axyridis.

Таблица 2. Влияние клещей на вылупляемость личинок коровок из яиц

Знаком (*) отмечены яйца, которые начали сморщиваться через несколько часов после откладывания.

Линия божьих 
коровок Дата

Число яиц Число
личинокотложенных неразвившихся

M7(P)♀W–
заражение клещами 
было 06.06.2020

10.06 39 2 37

12.06 9 4 5

13.06 34 1 33

14.06 26 2 24

16.06 3 0 3

17.06 5 1 4

18.06 29 20 9

20.06 19 19 0

24.06 21 21* 0

M14(P)♀W+
заражение клещами 
было 07.06.2020

12.06 9 4 5

13.06 30 13 17

14.06 21 16 5

16.06 4 2 2

17.06 16 9 7

18.06 23 20 3

19.06 23 23 0

20.06 19 19 0

21.06 9 9 0

24.06 3 3* 0
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Экспериментальное доказательство заражения 
клещей симбионтами от коровок

Для доказательства инфицирования клещей
C. hippodamiae (C.h.) бактериями непосредствен-
но от жуков-хозяев в чашки Петри к жукам A. bi-
punctata 1) из линии М88W+ (без клещей, но ис-

точник Wolbachia), 2) линии M98S+ (без клещей,
но источник Spiroplasma) были подсажены имаго
A. bipunctata, инфицированные клещами C. hippo-
damiae (C.h.+). В эти же чашки подсаживались жу-
ки A. decempunctata и H. axyridis без клещей (C.h.–).
Заражение жуков клещами диагностировалось по

Рис. 2. Дендрограмма сходства на основе сравнения соединенной последовательности генов coxA-ftsZ Wolbachia и гена
dnaA Spiroplasma. Обозначены хозяева симбионтов – жуки или клещи, гены бактерий и штаммы Wolbachia (справа).
При обозначении клещей в скобках указаны коровки, с которых они были сняты: например, C.h.52 снят с коровки
линии (М88).

 A.bip.M3 coxAftsZ
 C.h.3(M3) coxAftsZ
 A.bip.M88 coxAftsZ
 C.h.52(M88) coxAftsZ

Wolbachia wAbi-1

 A.bip.M109(C.h.109) coxAftsZ
 C.h.109(M109) coxAftsZ
 A.bip.M26(C.h.90) coxAftsZ
 A.dec.M84d(C.h.90) coxAftsZ
 C.h.90(M90) coxAftsZ
 A.dec.M84d(C.h.109) coxAftsZ

Wolbachia wAbi-2

 A.bip M98 dnaA
 C.h.59(M98) dnaA

Spiroplasma
100

96

99

0.1

Таблица 3. Эксперимент по переносу симбионтов через укусы клещей

C.h. – клещи C. hippodamiae, W – Wolbachia, S – Spiroplasma, “–” означает отсутствие заражения, “+” – присутствие заражения.

Реципиент симбионта

Донор симбионта из природы

жуки Клещи (жук-хозяин)

M88 W+ (C.h.–) M98 S+ (C.h.–) C.h.109 W+ 
(M109W+)

C.h.90 W+
(M90W–)

Клещи (жук-хозяин)
C.h.52 W– (M52 W–) W+
C.h.68 W– (M68 W–) W–
C.h.59 S– (M59 S–) S+
C.h.85 S– (M85 S–) S–
C.h.99 S– (M99 S–) S–
Жуки
M84d(F1-3) W– (C.h.–) W+
M70 W– (C.h.–) W–
M26(F1-4) W– (C.h.–) W+
M26(F1-6) W– (C.h.–) W–
M84d(F1-8) W– (C.h.–) W+
M84d(F1-9) W– (C.h.–) W–
M19(F1-7) W– (C.h.–) W–
M116(F1-4)♀ W– (C.h.–) W–
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наличию подвижных форм C. hippodamiae на по-
верхности элитр хозяина; все виды кокцинеллид
заражались клещами C. hippodamiae. Заражение
симбионтом проверяли методом ПЦР после смерти
жука. Для проверки контаминации образцов ДНК
клещей при выделении ДНК от хозяев-жуков мы
ставили ПЦР с праймерами C1-jF и C1-nR, спе-
цифичными к ДНК только божьих коровок. В
случае положительных сигналов с ДНК клещей,
такой образец исключался из анализа. В результа-
те мы получили доказательства, что клещи зара-
зились Wolbachia и Spiroplasma (табл. 3). После
анализа последовательностей генов coxA, ftsZ бак-
терии Wolbachia показано, что C.h.52 W+ и донор
М88 W+ инфицированы штаммом wAbi-1 (рис. 2).
Идентичные последовательности гена dnaA Spiro-
plasma получены для C.h.59 S+ и донора М98S+
(рис. 2).

Вновь инфицированные симбионтами клещи
C.h.52 W+ и C.h.59 S+ сохраняли симбионтов при
заражении ими других божьих коровок (М69,
М151а и М47, М150а, М162а, соответственно) че-
рез подвижных нимф, что доказывает наследуе-
мость приобретенных инфекций Wolbachia и Spiro-
plasma в клещах. Заражения симбионтами коро-
вок М69, М151а от C.h.52 W+ и жуков М47,
М150а, М162а от C.h.59 S+ не произошло. В ли-
нии клещей C.h.59 Spiroplasma передавалась на
протяжении 3 поколений клещей, а в линии
C.h.109 Wolbachia передавалась на протяжении 4
поколений клещей (Приложение 1). Число поколе-
ний клещей определяли по времени жизни жуков,
зараженных клещами, сопоставляя его с датами
подсаживания новых жуков. Так как взрослые сам-
ки клещей ведут неподвижный образ жизни, пере-
браться на нового жука могут только их потомки.

Экспериментальное доказательство
заражения коровок через клещей

Для проверки способности клещей быть пере-
носчиком симбиотических бактерий в чашки с 3)
A. bipunctata M109W+, Ch109W+ (зараженной
одновременно клещами C.h.109 и Wolbachia), 4)
A. bipunctata М90W–, C.h.90W+ были подсажены
жуки без симбионтов и клещей. Результаты, до-
казывающие способность кокцинеллид зара-
жаться Wolbachia через клещей, представлены в
табл. 3. Для доказательства отсутствия следов
ДНК жуков в образцах ДНК клещей мы ставили
ПЦР с общими праймерами LCO и HCO с последу-
ющим секвенированием амплификатов. Хромато-
граммы не содержали двойных пиков. Последова-
тельности мтДНК зараженных и незараженных
Wolbachia клещей идентичны. Результаты сравне-
ния последовательностей ДНК клещей и божьих
коровок представлены на рис. 3. Идентичные по-
следовательности генов Wolbachia (аллели coxA-1,
ftsZ-3) получены для A. bipunctata M26(C.h.90)W+,

A. decempunctata M84d(F1-3)(C.h.90)W+ и донора
C.h.90W+; A. decempunctata M84d(F1-8)(C.h.109)W+
и донора C.h.109W+ (табл. 3). В данных случаях ин-
фицирование произошло штаммом wAbi-2 (рис. 2).

Всего 58 особей жуков (без клещей) содержа-
лись в чашках Петри с 7 клещевыми культурами
(коровками, зараженными клещами) (Приложе-
ние 1). В табл. 3 показаны только случаи, когда
жуки заразились клещами. В результате, клещи
заразились Wolbachia и Spiroplasma; в трех случаях
жуки, не инфицированные изначально Wolbachia,
приобрели симбионта после укусов клещей.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Клещи C. hippodamiae были найдены на имаго

A. bipunctata в природных сборах в Москве, тогда
как имаго H. axyridis оказались не заражены. Это
свидетельствует о том, что именно A. bipunctata
продолжает быть основным хозяином C. hippoda-
miae в Москве. Следует отметить высокий уро-
вень зараженности, от 10.2 до 76.2% (табл. 1), в
1989–1997 гг. в Москве было заражено только
3.5% – 6.7% имаго A. bipunctata (Захаров, Эйдель-
берг, 1997; Webberley et al., 2004). Увеличилось
географическое распространение C. hippodamiae и
в Европе. Ранее было обнаружено, что C. hippoda-
miae широко распространены в Центральной,
Южной и Восточной Европе, но отсутствовали в се-
верных и северо-западных популяциях A. bipunctata
(Захаров, Эйдельберг, 1997; Webberley et al., 2006).
Позднее, C. hippodamiae были обнаружены среди
H. axyridis в Польше (Rhule et al., 2010). В популя-
ции инвазивного вида божьих коровок H. axyridis
в Нидерландах, C. hippodamiae не были обнаружены
в 2003–2007, однако начиная с 2008 г. C. hippodamiae
встречаются среди зимующих жуков H. axyridis
(Raak-van den Berg et al., 2014). Возможно, что на
размножение и распространение C. hippodamiae,
так же как и многих насекомых, влияет повыше-
ние среднегодовых температур.

Заражение кокцинеллид клещами C. hippoda-
miae постепенно приводит к бесплодию самок-
хозяев. Отложенные инфицированными самками
яйца приобретают характерный сморщенный вид
и высыхают в течение суток после откладки.
Предполагается, что заражение клещами препят-
ствует образованию хориона A. bipunctata и это
приводит к сморщиванию яиц (Hurst et al., 1995).
В экспериментах было показано, что жизнеспособ-
ность яиц, откладываемых хозяевами A. bipunctata
(Hurst et al., 1995), A. decempunctata и O. conglobata
(Webberley et al., 2004), H. axyridis (Rhule et al., 2010)
заметно снижалась по мере развития клещевой
инфекции. Наши результаты также показали, что
сразу после заражения клещами большинство
яиц, отложенных зараженной клещами самкой,
оставалась оплодотворенными. Однако доля вы-
лупившихся яиц начинала уменьшаться примерно
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Рис. 3. Сравнение последовательностей генов cox1 клеща Coccipolipus hippodamiae и Adalia bipunctata.

CLUSTAL format alignment by MAFFT (v7.490)

C.hippodamiae   ATAGTTGGAATATCCCTAAGAAATTTAATTCGAATAGAATTATCATCATCAAGACAAATT

A.bip_M26(Ch90) ATAGTAGGAACTTCTCTAAGAATTATTATTCGATTAGAATTAGGTACAACTAACAGACTA

***** ****. **.******* * * ****** ********    ** * *.  .* * 

C.hippodamiae   ATCGGAGACCAACAAATTTACAACTCAATTGTAACATCACACGCATTCATTATAATCTTT

A.bip_M26(Ch90) ATTGGAAATGACCAAATTTATAATGTTATTGTAACAGCTCATGCTTTTATTATAATTTTT

**.***.*. * ********.**. . ********* * **.** **.********.***

C.hippodamiae   TTCGTAATCATACCCATTATAATTGGAGGATTCGGTAACTGACTAATCCCATTAATATCA

A.bip_M26(Ch90) TTTATAGTTATACCCATTATAATTGGAGGTTTTGGAAACTGACTAGTACCTTTAATAATT

**..**.*.******************** **.** *********.* ** ****** . 

C.hippodamiae   ATAATACCTGATATAGCATTTCCACGTATAAACAATATAAGATTCTGAATACTATTAATA

A.bip_M26(Ch90) GGAGCGCCTGATATGGCATTCCCACGTCTTAATAATATAAGATTTTG---ATTATTACCT

. *...********.*****.****** * **.***********.**   *.***** . 

C.hippodamiae   TCAATATCAATACTATTAATATCTATAGTAACAGCAGAA---GGAACAGGAACTGGCTGA

A.bip_M26(Ch90) CCAGCTTTAACCCTTTTAATTTCTAGAAGAGTAATTGAAATGGGAGCAGGTACAGGATGA

.**.. *.**. ** ***** **** *. *..*.. ***   ***.**** ** ** ***

C.hippodamiae   ACAATATACCCACCACTTTCAAGAAAT---CCCTTTCATGGACAATCCATAGATATAACT

A.bip_M26(Ch90) ACAGTATATCCACCTCTTTCTTCAAATATAGCACATAATGGGCCTTCTGTAGATTTAGTA

***.****.***** *****   ****    * . * ****.*  **..***** **.. 

C.hippodamiae   ATCCTTTCAATACACATAGCTGGAGTATCATCAATCATAAGCTCACTAAACTTTCTAGTA

A.bip_M26(Ch90) ATTTTTAGATTACACTTAGCTGGAATTTCATCAATTTTAGGAGCTGTAAATTTTATTTCT

**..**  * ***** ********.* ********. **.*  *  ****.*** *  . 

C.hippodamiae   TCTATTATCTCAATAACACCAAAAATAATAAAAGCTGAGCAGCTTCCTCTATTTAGATGA

A.bip_M26(Ch90) ACTATTATAAATATACGACCTAATGGGATAAATCTAGATAAAACACCTTTATTTGTTTGA

******* ***  *** ** . .*****  . **  *. . ***.*****.  ***

C.hippodamiae   AGAATCATAATTACTACTCTACTACTAATTATAGCACTACCAGTTTTGGCAGGAGCAATT

A.bip_M26(Ch90) TCAGTTTTAATTACAGCTATTCTACTACTTTTATCATTACCAGTTCTTGCAGGAGCAATT

*.*. ******* .** * ****** ** ** **.********.* ************

C.hippodamiae   ACAATACTACTAACAGATCGAAACTGAAATACCTCATTCTTCGACCCAAGAGGAGGAGGA

A.bip_M26(Ch90) ACTATATTATTAACAGATCGTAATATTAATACATCATTTTTTGACCCTACTGGAGGAGGG

** ***.**.********** **.   ***** *****.**.***** *  ********.

C.hippodamiae   GACCCAATCCTATTCCAACATTTATTCTGATTTTTTGGTCACTGGAAAGGTTATAA

A.bip_M26(Ch90) GATCCAGTTTTATACCAACACTTATTTTGATTTTTTGGTCAC--------------

**.***.*..*** ******.*****.***************           
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через 10 дней после заражения. Аналогичные ре-
зультаты получены и в других исследованиях –
снижение доли вылупившихся яиц на 10–15 день
что, как правило, приводило к стерильности самок
через три недели после заражения (Hurst et al., 1995;
Webberley et al., 2004). В экспериментах на H. axy-
ridis было показано, что в первые 5 дней после за-
ражения клещами частота выхода личинок из яиц
больше 70%, примерно на 19-й день происходит
резкое снижение вылупляемости, на 30-й день
частота вылупления в среднем составляет меньше
20% (Rhule et al., 2010). Эти данные свидетель-
ствуют о том, что заражение клещами снижает
фертильность жуков, но не всегда приводит к аб-
солютной стерильности.

По нашим наблюдениям, заражение клещами
самок A. bipunctata приводит к снижению фер-
тильности, но не оказывает существенного влия-
ния на продолжительность жизни жуков и на их
способность к спариванию. Это также отмечали и
другие исследователи (Webberley et al., 2004; Hurst
et al., 1995). Таким образом, можно предполагать,
что в отсутствие стрессовых условий клещи способ-
ны обитать под надкрыльями жуков продолжитель-
ное время и это дает возможность бактериальным
симбионтам достигнуть высокой плотности.

Божьи коровки являются хозяевами трех на-
следственных симбиотических бактерий из рода
Rickettsia, Wolbachia и Spiroplasma. Мы предполо-
жили, что эктопаразиты могут заражаться этими
бактериями от жуков, что подтверждается резуль-
татами экспериментов и идентичностью секвени-
рованных последовательностей генов бактерий
Wolbachia и Spiroplasma из жуков-хозяев и их кле-
щей. Rickettsia мы не обнаружили в сборах. Клещи
заражаются, наследуют и сохраняют инфекцию
как Wolbachia, так и Spiroplasma в поколениях при
переходе подвижных нимф с первого жука-хозяи-
на на других жуков. Мы наблюдали сохранение
статуса инфицированности Wolbachia и Spiroplas-
ma на протяжении, как минимум, трех жизнен-
ных циклов (поколений) C. hippodamiae.

Может ли клещ заразить самку божьей коров-
ки микроорганизмом? Наши результаты показа-
ли, что божьи коровки из линий A. bipunctata и
A. decempunctata, свободных от симбиотических
бактерий, заражаются Wolbachia после укусов кле-
щей. Нам не удалось обнаружить передачу Wolba-
chia потомству от этих жуков, так как их яйца оказа-
лись нежизнеспособны или сами жуки погибли, не
отложив яиц. Однако, необходимо отметить, что
фертильность яиц божьих коровок не всегда сни-
жается до нуля. Кроме того, так как частота вылуп-
ления яиц снижается после заражения клещами
постепенно, зараженная клещами самка успевает
произвести потомство, пусть и не такое много-
численное в сравнении со здоровыми самками.

Также, самки кокцинеллид могут выздоравливать
при гибели колонии клещей (Hurst et al., 1995).

Эффективность распространения бактериаль-
ных симбионтов среди насекомых зависит от
плотности и приспособленности эндосимбион-
тов внутри хозяев. Так, симбионты, вызывающие
цитоплазматическую несовместимость, достига-
ют, как правило, высокой плотности в популяции
хозяев за счет очевидного преимущества зара-
женных самок. Бактерии, вызывающие гибель
самцов (андроцид), дают преимущества инфициро-
ванным самкам, уменьшая инбридинг и предостав-
ляя им возможность избежать голода, питаясь не-
развивающимися яйцами, из которых должны
были выйти самцы. Однако, незараженные самки
и самцы всегда присутствуют в популяции. Дина-
мика распространенности эндосимбионтов, уби-
вающих самцов, гораздо более чувствительна к
изменениям в точности передачи и относительной
приспособленности. В естественных популяциях
симбионты, вызывающие андроцид, демонстриру-
ют гораздо большую временную и пространствен-
ную изменчивость распространенности инфекции,
чем эндосимбионты, вызывающие цитоплазмати-
ческую несовместимость. Тем не менее, по на-
шим данным, зараженности Wolbachia и Spiroplasa-
ma стабильно сохранялись и наследовались на про-
тяжении трех поколений как жуков, так и клещей.

Могут ли клещи быть векторами горизонталь-
ного переноса бактерий в природе? Штаммы Wol-
bachia, идентичные по последовательностям пяти
генов, были обнаружены в A. bipunctata wAbi-3 и
H. axyridis kl-34 (Shaikevich et al., 2021). Мы на-
блюдали как H. axyridis заражались C. hippodamiae
при совместном содержании от A. bipunctata в
условиях экспериментов. Переносчиком симбион-
та между такими далекими в филогенетическом
отношении видами могут быть паразиты, в том
числе и C. hippodamiae. Эктопаразитические клещи
C. hippodamiae изучались ранее только в связи с
возможностью их использования для контроля
численности инвазивных хищных кокцинеллид
H. axyridis (Rhule et al., 2010; Riddick, 2010). В дан-
ной работе впервые была изучена зараженность
клещей божьих коровок C. hippodamiae симбион-
тами от хозяев и доказана их способность распро-
странять бактерий среди жуков-кокцинеллид.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в результате проведенного ис-

следования было выявлено, что эктопаразитиче-
ские клещи C. hippodamiae заражаются бактерия-
ми Wolbachia и Spiroplasma от хозяев и способны
инфицировать жуков. Взаимоотношения бакте-
риальных симбионтов Wolbachia и Spiroplasma с
насекомыми-хозяевами варьируют от паразитиз-
ма до мутуализма. Длительное сосуществование
симбиотических бактерий и их хозяев представ-
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ляет широкие возможности не только для сов-
местного использования метаболических путей,
но также и для горизонтального переноса генов
бактерий в геномы насекомых. В свою очередь,
горизонтальный приток генов через эндосимбиоз
является источником новых функций и может
сыграть роль в эволюции и симбиотической адап-
тации хозяев. В некоторых случаях заражение но-
выми бактериальными симбионтами приводит к
образованию репродуктивных барьеров и, в ко-
нечном счете, к видообразованию. Таким образом,
исследования путей и способов горизонтальных
переносов наследуемых симбиотических бакте-
рий среди животных имеет большое значение как
для изученного, так и для других сообществ.
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Exoparasitic Mites – Vectors of Bacterial Symbionts Among Insects
E. V. Shaikevich1, #, A. A. Gorbacheva1, and D. A. Romanov1

1 Vavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Gubkina str., 3, Moscow, 119333  Russia
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Inherited endosymbiotic bacteria from the genera Rickettsia, Wolbachia and Spiroplasma cause the death of
male offspring in ladybirds (Coleoptera, Coccinellidae). As a rule, bacteria are transmitted through the cyto-
plasm of the mother’s egg to offspring – vertically. In addition to vertical transfer, there is increasing evidence
of horizontal transfer of symbionts between unrelated insect taxa. Insect parasites such as mites can be poten-
tial vectors of endosymbiotic bacteria. The parasitic mite Coccipolipus hippodamiae (McDaniel & Morrill,
1969) (Acarina: Podapolipidae) occurs in natural populations of Coccinellidae. In this work, the ability of
C. hippodamiae to become infected with Wolbachia and Spiroplasma from hosts and to spread bacteria among
coccinellid beetles was proven for the first time.

Keywords: intracellular symbiotic bacteria, horizontal transfer, insects
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