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Для оценки таксономического состава микобиоты короеда-типографа в мае 2017 г. был произведен от-
лов имаго вредителя с помощью феромонных ловушек барьерного типа на восьми участках Ленинград-
ской обл. Во всех обследованных локациях популяции короеда находились в состоянии депрессии. Ис-
следование поверхностной микобиоты жука проводили путем посева на питательные среды пропагул
грибов, полученных смывом с кутикулы насекомых. Внутреннюю микобиоту выделяли на среды из го-
могенатов трупов, прошедших предварительную поверхностную стерилизацию. Идентификацию гри-
бов проводили с помощью световой микроскопии и путем секвенирования рДНК. Доля колоний
дрожжевых грибов, ассоциированных с имаго короеда во всех локациях была значительно выше в срав-
нении с мицелиальными грибами. Плотность дрожжевых пропагул на поверхности кутикулы короеда
была существенно выше в сравнении с полостью его тела. С мицелиальными грибами наблюдалась об-
ратная картина – количество КОЕ на экзоскелете было гораздо меньше в сравнении с внутренними
пробами. Мицелиальные грибы были представлены 13 родами, представителей которых можно услов-
но соотнести с четырьмя экологическими группами: ксилотрофы (Bjerkandera, Fomitopsis, Irpex и Poly-
porus), энтомопатогены (Beauveria, Isaria, Lecanicillium), деревоокрашивающие грибы (Ophiostoma, Gros-
mannia) и неспециализированные сапротрофы (Trichoderma, Penicillium, Fusarium, Cladosporium и пред-
ставители отдела Zygomycota). Базидиальные ксилотрофные грибы обнаружены только в полости тела
имаго короеда, что свидетельствует о достаточно тесной их взаимосвязи. Энтомопатогенные грибы в
незначительном количестве присутствуют почти во всех локациях, тем самым обеспечивается их вер-
тикальный перенос в популяциях короеда. Среди офиостомовых грибов доминировали слабопатоген-
ные или сапротрофные виды, развивающиеся в уже заселенных короедом деревьях. Неспецифичные
сапротрофы достаточно широко ассоциированы с короедом-типографом, однако эта связь носит слу-
чайный характер.
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Среди насекомых-ксилофагов хвойных лесов
многих регионов Евразии особое место занимает
короед-типограф или большой еловый короед (Ips
typographus L.). Являясь одним из наиболее опасных
видов, он представляет большое экономическое и
экологическое значение. Он заселяет преимуще-
ственно ослабленные или ветровальные деревья,
но в периоды вспышек массового размножения
способен в большом количестве уничтожать и здо-
ровые стволы (Sallé et al., 2005; Müller et al., 2008;
Maslov, 2010). Короед-типограф является одним
из главных движущих факторов сукцессии древес-
ной растительности, и, следовательно, важным
компонентом лесных экосистем в целом. Но чаще
он воспринимается как вредитель, т.к. вспышки
его массового размножения приводят к значи-

тельным потерям в лесохозяйственной отрасли во
всех регионах Европы (Solheim, 1992; Viiri, Lieuti-
er, 2004; Sallé et al., 2005; Faccoli, Stergulc, 2004;
Kirisits, 2010). Так, в России только в последние
несколько лет в Московской и Ленинградской
обл. в период вспышки массового размножения
короедов погибли тысячи гектаров хвойных лесов
(Malakhova, 2015; Selikhovkin et al., 2017).

Хорошо известно, что короеды вовлечены в му-
туалистические взаимоотношения с фитопатоген-
ными и прежде всего офиостомовыми грибами
(семейство Ophiostomataceae). Преимущество для
короедов заключается в том, что они улучшают
свой обедненный (с точки зрения азотсодержа-
щих питательных веществ) рацион за счет пита-
ния грибами, в то время как микромицеты полу-
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чают возможность расселения и заражения новых
деревьев с помощью короеда (Hofstetter et al.,
2015). Этот симбиоз остается до конца не изучен-
ным, и не совсем ясно насколько зависят партне-
ры друг от друга. Короед-типограф, в отличие от
многих других короедов, не обладает микангиями –
специализированными приспособлениями для
переноса пропагул грибов. В данном случае про-
пагулы переносятся на элементах экзоскелета (пе-
реднеспинка и надкрылья), а также в пищевари-
тельном тракте (Viiri, Lieutier, 2004).

Помимо формирования тесных взаимоотно-
шений с грибами-мутуалистами короеды являют-
ся мишенью для грибов-паразитов. Прежде всего,
это анаморфные аскомицеты из родов Beauveria,
Isaria, Lecanicillium, Metarhizium и др., которые в
определенной степени могут выступать в качестве
естественного регулятора численности данной
группы вредителей (Kerchev et al., 2016; Wegen-
steiner et al., 1996, 2015; Takov et al., 2007). Обычно
в популяциях короедов они встречаются споради-
чески, но иногда наблюдаются локальные эпизоо-
тические очаги.

Кроме офиостомовых и энтомопатогенных
грибов есть довольно много сообщений о предста-
вителях других таксонов, ассоциированных с Ips
typographus. Это представители таких отделов как
Zygomycota, Ascomycota, Basidiomycota, включая
анаморфные роды и дрожжи (Kirisits, 2004; Pers-
son et al., 2009; Giordano et al., 2013; Linnakoski et al.,
2016). Однако при этом мало известно о разнооб-
разии и функциональной роли микобиоты других
трофических групп грибов, присутствующих на
короедах.

Большинство работ по изучению микобиоты,
ассоциированной с насекомыми-вредителями
хвойных пород выполнено преимущественно с
использованием стандартных микробиологиче-
ских методов выделения грибов на питательные
среды (Pashenova et al., 1995; Pashenova et al., 2012;
Six, Wingfield, 2010). В некоторых случаях, когда
таксономическое определение затруднено из-за
отсутствия у грибов характерных морфологиче-
ских признаков, ученые прибегают к секвениро-
ванию таксономически репрезентативных локу-
сов генома (Linnakoski et al., 2016). Для этого тра-
диционно используется секвенирование методом
обрыва цепи (или секвенирование по Сэнгеру).
В Италии для изучения короеда-типографа ис-
пользовали молекулярный метод клонирования
ITS региона. Была получена 31 грибная операци-
онная таксономическая единица (ОТЕ), что по
современным меркам может считаться довольно
скудным объемом данных (Giordano et al., 2013).
В настоящее время ДНК-метабаркодинг получает
широкое распространение как эффективный ин-
струмент при исследовании скрытого микробного
биоразнообразия. В том числе появились подоб-
ные работы и по изучению микобиоты, ассоции-

рованной с различными вредителями древесных
пород, например, Tomicus piniperda, Hylastes ater,
Trypodendron lineatum, Xyleborus affinis, Xyleborus fer-
rugineus и Xylosandrus crassiusculus (Kostovčík et al.,
2015; Miller et al., 2016).

Целью настоящего исследования являлась
оценка таксономического и функционального со-
става грибов, ассоциированных с имаго короеда-
типографа в фазе его активного лета в Ленинград-
ской области.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для изучения микобиоты короеда-типографа,

в 2017 г. были установлены ловушки барьерного
типа на восьми удаленных друг от друга участках
Ленинградской области (табл. 1). Отлов насеко-
мых в период массового лета проводился ловуш-
ками “Барьер 500” производства ВНИИХСЗР с
диспенсером, пропитанным специфичным для
короеда-типографа феромоном. Ловушки уста-
навливались по три на локацию при достижении
дневной температуры воздуха 18°С с 17.05.17 по
27.05.17. Для того чтобы снизить количество рас-
тительных остатков (веток, листьев и пр.), обиль-
но заполняющих сборные стаканы ловушек, а так-
же защитить выловленных насекомых от влаги
при возможных осадках, над ловушками были
установлены квадратные экраны из экструдиро-
ванного пенополистерола (50 × 50 см). Короеды
из каждой ловушки пересыпались в индивидуаль-
ные стерильные полипропиленовые емкости.

Среднюю пробу из каждой локации, содержа-
щую по 50 имаго отбирали в ламинаре стерильной
препаровальной иглой. В каждую пробу добавля-
ли 5 мл стерильной воды и инкубировали при ре-
гулярном интенсивном встряхивании 15 минут.
Затем 0.5 мл готовой суспензии, содержащей про-
пагулы микроорганизмов с экзоскелета насеко-
мых, переносили в пробирки (Falcon) и доводили
до объема 50 мл. Часть жидкости объемом 200 мкл
переносили в чашки Петри с агаризованной пита-
тельной средой (солодовый агар; среда Сабуро) и
равномерно растирали по всей поверхности шпа-
телем Дригальского.

Далее насекомых промывали в 5 мл раствора,
содержащего 2% гипохлорита натрия (NaOCl) и
0.1% натрия додецилсульфата (SDS), а затем два
раза деионизированной водой (diH2O) по 10 мл,
каждый раз активно встряхивая в течение 2 мин и
сливая без остатка промывочный раствор. Трупы
насекомых гомогенизировали с помощью сте-
рильных одноразовых пестиков. В гомогенат до-
бавляли 5 мл дистиллированной воды, перемеши-
вали на вортексе до получения однородной сус-
пензии, а затем 0.5 мл переносили в пробирки
(Falcon) и доводили до объема 50 мл. После этого
200 мкл, по аналогии с поверхностными смывами,
переносили на среду и тщательно растирали. Во
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всех вариантах эксперимента повторность была
пятикратной.

Во всех чашках Петри (с поверхностными смы-
вами и гомогенатами трупов жуков) подсчитыва-
лось общее количество колоний дрожжевых и ми-
целиальных форм грибов, а также суммарное ко-
личество колоний мицелиальных грибов с
идентичными культурально-морфологическими
признаками.

Для таксономической идентификации из груп-
пы мицелиальных грибов с идентичными призна-
ками выбирали по 2–3 колонии и выделяли в чи-
стую культуру. Впоследствии при пересеве полу-
ченных культур использовался только солодовый
агар, т.к. все выделенные грибы развивались на
нем одинаково хорошо.

Идентификацию проводили с помощью свето-
вой микроскопии, а также путем секвенирования
рДНК. Для амплифицикации рДНК, включаю-
щей фрагмент гена 18S рРНК, внутренний транс-
крибируемый спейсер 1 (ITS 1), ген 5.8S рРНК,
внутренний транскрибируемый спейсер 2 (ITS 2)
и фрагмент гена 28S рРНК, использованы прай-
меры ITS1 и ITS4 (White et al., 1990). Продукты ам-
плификации разделяли электрофоретически в
1%-м агарозном геле, окрашенном бромистым
этидием. Результаты электрофореза визуализиро-
вали на трансиллюминаторе, а затем ампликоны
нужной длины экстрагировали с использованием
порошка оксида кремния (Malferrari et al., 2002).
Секвенирующую ПЦР проводили по классиче-
скому методу обрыва цепи с использованием на-
бора BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit
(ABI, США). Определение нуклеотидных после-
довательностей осуществляли на генетическом
анализаторе ABI PRISM 3500. Полученные нук-
леотидные последовательности редактировали в
программах SeqScape и VectorNTI и сравнивали с
задепонированными в Генбанке (GenBank) с по-
мощью алгоритма BLASTn.

Статистическая обработка проводилась мето-
дом однофакторного дисперсионного анализа

(one-way Anova), оценка существенности различий
между средними арифметическими определялась
по t-критерию Стьюдента в программе Statistica 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В восьми указанных локациях было суммарно

отловлено более 12 000 особей короеда. Макси-
мальная численность вредителя наблюдалась в
окрестностях г. Гатчина (881 особь на ловушку за
6 дней), минимальная – в районе п. Кобралово
(159 экземпляров) (табл. 1). В отобранных образ-
цах особи других видов жуков из п/семейства Sco-
lytinae встречались в незначительном количе-
стве в качестве примеси и их количество не пре-
вышало 1%.

В результате высева грибов было суммарно по-
лучено 23 048 колоний. При этом количество ко-
лоний дрожжей как в поверхностных смывах, так
и в гомогенатах всегда превышало количество ко-
лоний, формирующих четко выраженный мице-
лий (табл. 2). В поверхностных смывах соотноше-
ние мицелиальных колоний к дрожжам (мице-
лий/дрожжи) варьировало от 1 : 15 (“Колчаново”)
до 1 : 468 (“Гатчина”). Для проб гомогенизирован-
ных жуков это соотношение было существенно
ниже и изменялось в пределах от 1 : 2 (“Кобрало-
во”) до 1 : 22 (“Выборг”). Полученные сведения
наглядно демонстрируют, что доля пропагул
дрожжей в составе микобиоты, ассоциированной
с короедом-типографом, всегда превышала долю
филаментных грибов. При этом количество дрож-
жей было существенно выше на поверхности эк-
зоскелета, чем в полости тела (р < 0.001) (рисунок
1). С филаментными грибами наблюдается проти-
воположная картина, число колониеобразующих
единиц (КОЕ) из поверхностных смывов суще-
ственно ниже в сравнении с внутренними проба-
ми (р < 0.001).

В настоящей работе внимание было акценти-
ровано прежде всего на изучении грибов, форми-
рующих на питательной среде четко выраженный
мицелий. Общее число проанализированных ко-

Таблица 1. Результаты отлова имаго короеда-типографа в различных районах Ленинградской обл.

Местообитание
Координаты Количество жуков, экз.

Широта Долгота Сумма Среднее/ловушка

“Выборг” Выборгский р-н 60°51′17.46″С 28°53′59.71″В 2037 679.00 ± 226.93
“Колчаново” Волховский р-н 60°40′46.36″С 32°49′18.93″В 632 210.67 ± 120.69
“Сосново” Приозерский р-н 60°27′45.06″С 30°11′32.89″В 2259 753.00 ± 166.66
“Гостилицы” Ломоносовский р-н 59°48′38.17″С 29°33′21.23″В 2036 678.67 ± 102.77
“Тихвин” Тихвинский р-н 59°38′39.69″С 33°12′7.21″В 688 229.33 ± 21.84
“Гатчина” Гатчинский р-н 59°37′55.21″С 29°59′8.00″В 2643 881.00 ± 100.03
“Кобралово” Гатчинский р-н 59°34′5.53″С 30°21′44.09″В 476 158.67 ± 85.58
“Луга” Лужский р-н 58°38′2.61″С 29°50′53.07″В 1749 583.00 ± 141.21
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лоний филаментных грибов составило 898. Доля
неидентифицированных грибов не превышала 6%.

Было выявлено, что микобиота, ассоциирован-
ная с короедом-типографом может быть разделе-
на на следующие экологические группы: ксило-
трофы, энтомопатогены, деревоокрашивающие
грибы (представители семейства Ophiostomataceae)
и неспециализированные сапротрофы.

Ксилотрофные грибы были обнаружены в жу-
ках только из трех местонахождений (“Выборг”,
“Тихвин” и “Луга”) и их доля от общего количе-
ства исследованных колоний составила 9%
(табл. 3). При этом они высевались исключитель-
но из полости тела насекомых. Были обнаружены
тривиальные виды ксилотрофных грибов Bjerkan-
dera adusta (Willd.) P. Karst., Fomitopsis pinicola (Sw.)
P. Karst., Irpex lacteus (Fr.) Fr., Polyporus sp.

Энтомопатогенные грибы были выделены из
насекомых, собранных в пяти из восьми локаций
(“Выборг”, “Колчаново”, “Тихвин”, “Кобрало-
во” и “Луга”). Они были представлены родами
Beauveria, Lecanicillium, Isaria. Встречаемость этой
немногочисленной группы на поверхности и
внутри жуков практически совпадала и составила
соответственно 2.5 и 2.2%.

Семейство Ophiostomataceae было представлено
Ophiostoma bicolor Davidson et Wells, Ophiostoma
clavatum-complex, Grosmannia penicillata (Gros-
mann) Goid. и прочими неидентифицированными
Ophiostomataceae (работы по идентификации про-
должаются). Данная группа обнаружена во всех
местонахождениях и превалировала над всеми
остальными выявленными таксонами грибов как
в поверхностных смывах, так и в полости тела жу-
ков. При этом удельный вес грибов данной груп-
пы был существенно выше во внутренней мико-
биоте короеда в сравнением с наружной 81 и 66%
соответственно.

Сапротрофы с широкой субстратной специа-
лизацией к которым мы отнесли грибы из родов
Trichoderma, Penicillium, Fusarium, Cladosporium и
представители отдела Zygomycota высевались из
жуков практически из всех локаций. Эта группа в
значительно большем количестве (26%) встреча-
лась на поверхности экзоскелета и почти не реги-
стрировалась в полости тела (2.2%).

В целом при пересчете количества пропагул
филаментных грибов, приходящихся на одного
жука, получилось, что их плотность на поверхно-
сти кутикулы составила 7.8 × 103, а в полости тела –
3.7 × 104, а общее количество КОЕ, изолирован-

Таблица 2. Обилие дрожжевых и мицелиальных форм, выявленных из поверхностных смывов и гомогенатов имаго
короеда-типографа

Локалитет

Поверхностная микобиота Внутренняя микобиота

Среднее КОЕ /чашка Соотношение 
“мицелиальные 
грибы/дрожжи”

Среднее КОЕ /чашка Соотношение 
“мицелиальные 
грибы/дрожжи”дрожжи мицелиальные 

грибы дрожжи мицелиальные 
грибы

“Выборг” 70.6 ± 3.7 2.4 ± 0.7 1 : 29.4 93.8 ± 3.1 4.2 ± 0.6 1 : 22.3

“Гатчина” 1124.0 ± 105.4 2.4 ± 0.9 1 : 468.3 126.6 ± 7.2 32.0 ± 2.6 1 : 4.0

“Гостилицы” 923.2 ± 54.1 3.4 ± 1.0 1 : 271.5 111.20 ± 8.1 8.0 ± 0.7 1 : 13.9

“Кобралово” 275.0 ± 13.7 2.2 ± 0.4 1 : 125.0 81.8 ± 5.7 36.8 ± 10.1 1 : 2.2

“Колчаново” 159.0 ± 13.5 10.6 ± 1.3 1 : 15.0 77.2 ± 4.4 29.0 ± 4.1 1 : 2.7

“Луга” 372.6 ± 40.8 4.0 ± 1.2 1 : 93.2 72.4 ± 17.6 14.2 ± 2.1 1 : 5.1

“Сосново” 338.4 ± 15.4 2.4 ± 0.7 1 : 141.0 97.2 ± 6.1 8.6 ± 1.6 1 : 11.3

“Тихвин” 446.0 ± 37.6 4.0 ± 1.5 1 : 111.5 61.0 ± 3.2 15.40 ± 1.1 1 : 4.0

Рис. 1. Соотношение дрожжевых и мицелиальных
грибов, выявленных на поверхности и внутри имаго
короеда-типографа. А – дрожжеподобные грибы, Б –
мицелиальные грибы; 1 – поверхностная микобиота,
2 – внутренняя микобиота. Вертикальные линии –
ошибка среднего арифметического.
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ных с одной особи короеда с учетом дрожжей –
9.4 × 105 и 2.2 × 105 соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ
Во всех обследованных местообитаниях чис-

ленность имаго короеда-типографа была невысо-
кой и не превышала 881 особи на одну ловушку за
шесть дней, что свидетельствует о низкой угрозе
возникновения очагов его массового размноже-
ния (Maslov, 2006). С 2016 г., после активной
вспышки массового размножения этого вредите-
ля, наблюдается резкое снижение его численно-
сти (до 500 жуков родительского поколения на
1 га) (Selikhovkin et al., 2017). Следовательно,
оценка микобиоты, ассоциированной с коро-
едом-типографом проводилась на его популяци-
ях, находящейся в состоянии депрессии.

В результате исследования поверхностной и
внутренней микобиоты было выделено 23 048 ко-
лоний и показано, что доля КОЕ дрожжей всегда
превалировала над мицелиальными грибами. При
этом количество дрожжей было существенно выше
на поверхности экзоскелета, чем в полости тела.

Литературные данные указывают на достаточ-
но тесные связи между некоторыми видами дрож-
жей и короедами. Так с короедом-типографом ас-
социированы, например, Kuraishia capsulata, Na-
kazawaea holstii (Ascomycota) и виды из родов
Cryptococcus и Ogataea (Basidiomycota) (Leufvén, Ne-
hls, 1986). Хотя в некоторых работах сообщается о
том, что в Ips typographus дрожжи в незначитель-
ном количестве были обнаружены только молеку-
лярными методами и не высевались на питатель-

ные среды (Giordano et al., 2013). Дрожжи часто
изолируются из эпителия средней кишки или ге-
молимфы жуков из родов Ips и Dendroctonus. За-
фиксирована высокая частота выделения дрож-
жей с кутикулы как из микангиев (80%), так и с эк-
зоскелета (91%) (Six, 2003). Роль дрожжей в
жизненном цикле короедов пока не ясна, но пред-
полагается, что они могут играть важную экологи-
ческую и физиологическую роль. Существуют
экспериментальные данные о том, что некоторые
дрожжи, обитающие в пищеварительном тракте
насекомых, могут быть вовлечены в процессы пи-
щеварения, детоксикации и синтеза феромонов
(Vega, Dowd, 2005; Rivera et al., 2007). При этом
остается открытым вопрос, почему плотность
дрожжевых клеток на поверхности кутикулы ко-
роеда была существенно выше в сравнении с по-
лостью его тела. Вероятно, это связано с тем, что в
лесной подстилке, под опадом, типичных местах
зимовки короедов, наблюдается высокая плот-
ность дрожжеподобных грибов.

С мицелиальными грибами наблюдалась об-
ратная ситуация, число их пропагул из поверх-
ностных смывов было существенно ниже в срав-
нении с внутренними пробами. Руководствуясь
той же логикой, численность мицелиальных гри-
бов в поверхностной микобиоте, прежде всего за
счет неспецифических сапротрофов, должна быть
значительно выше по сравнению с полостью тела
жука. Тем не менее, здесь наблюдается обратная
картина, вероятно обусловленная значительной
плотностью мутуалистически связанных офиосто-
мовых грибов во внутренней микобиоте короеда.

Таблица 3. Количественная характеристика и функциональный состав грибов, выделенных из имаго короеда-типо-
графа

Функциональные группы

Встречаемость

Поверхностная микобиота Внутренняя микобиота

КОЕ доля, % КОЕ доля, %

Ксилотрофы, КОЕ/мл 0 0 3.4 × 104 9.2

Энтомопатогены, КОЕ/мл 2.0 × 103 2.6 8.0 × 103 2.2

Деревоокрашивающие, КОЕ/мл 5.2 × 104 66.2 3.0 × 105 81.4

Сапротрофы, КОЕ/мл 2.0 × 104 25.5 2.0 × 103 0.5

Прочие грибы, КОЕ/мл 4.5 × 103 5.7 2.5 × 104 6.7

Всего мицелиальных грибов, КОЕ/мл 7.8 × 104 100 3.7 × 105 100

Всего дрожжей, КОЕ/мл 9.3 × 106 1.8 × 106

КОЕ мицелиальных грибов /жук 7.8 × 103 3.7 × 104

КОЕ дрожжей/жук 9.3 × 105 1.8 × 105

Сумма КОЕ/жук 9.4 × 105 2.2 × 105
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Таксономический состав мицелиальных гри-
бов изолированных из имаго короеда-типографа,
представлен 13 родами, представителей которых
можно условно соотнести с четырьмя экологиче-
скими группами: ксилотрофы, энтомопатогены,
деревоокрашивающие грибы (представители се-
мейства Ophiostomataceae) и неспециализирован-
ные сапротрофы.

Ксилотрофные грибы были представлены че-
тырьмя тривиальными видами – Bjerkandera adus-
ta, Fomitopsis pinicola, Irpex lacteus и Polyporus sp. и
обнаружены в жуках только из трех местонахож-
дений, их доля от общего количества исследован-
ных колоний составила 9%. Во всех случаях бази-
диальные грибы высевались исключительно из
полости тела насекомых.

Исторически сложилось так, что ксилотроф-
ные базидиомицеты только изредка встречались в
ассоциации с короедами (Linnakoski et al., 2012).
Появляются новые свидетельства с использова-
нием как классических, так и современных моле-
кулярно-генетических методов, включая клони-
рование и метабаркодинг о том, что базидиальные
ксилотрофные грибы – более распространенные
спутники короедов, чем предполагалось ранее.
Так, существует целый ряд сообщений о связи
между несколькими таксонами грибов этой груп-
пы с короедом-типографом (Kolařík et al., 2006;
Oberwinkler et al., 2006; Persson et al., 2009; Giorda-
no et al., 2013; Linnakoski et al., 2016).

Полученные нами данные еще раз показывают,
что короед-типограф директивно переносит не
только виды Ophiostomataceae, но и дереворазру-
шающие грибы из отдела Basidiomycota. Традици-
онным считается мнение, что большинство кси-
лотрофных грибов распространяется преимуще-
ственно с помощью ветра. Однако в последних
исследованиях (Jacobsen et al., 2017) было показа-
но, что некоторые обитающие в древесном детри-
те жуки могут служить векторами для переноса
мутуалистически не связанных с ними ксилотроф-
ных грибов. Более того, для конкретного вида насе-
комого характерен индивидуальный видовой со-
став переносимых им грибов. Таким образом, про-
ясняются новые особенности распространения
дереворазрушающих грибов в лесных экосистемах.

В ходе проведенных исследований было пока-
зано, что энтомопатогенные грибы составляют
немногочисленную группу, доля которой в наруж-
ной и внутренней микобиоте короеда не превы-
шала нескольких процентов, что соответствует
литературным данным об их встречаемости на жи-
вых имаго этого вредителя (Giordano et al., 2013;
Linnakoski et al., 2016). Эти микромицеты были
выделены из насекомых, собранных в пяти лока-
циях и представлены родами Beauveria, Isaria, Le-
canicillium. Руководствуясь литературными сведе-
ниями и собственными предварительными дан-
ными, с высокой долей вероятности можно

предположить, что указанные роды представлены
следующими видами – Beauveria pseudobassiana,
Isaria farinosa и Lecanicillium attenuatum (Kerchev et
al., 2016; Lednev et al., 2017; Linnakoski et al., 2016).
Существует значительное количество сообщений
о поражении анаморфными энтомопатогенными
аскомицетами всех фаз жизненного цикла многих
видов жуков-короедов и, в частности, Ips typogra-
phus (Kerchev et al., 2016; Jurc, 2004; Wermelinger,
2004; Wegensteiner et al., 1996, 2015; Takov et al.,
2007). Наибольшая смертность, обычно наблюда-
ется среди молодых имаго под корой (Kerchev et al.,
2016; Wegensteiner et al., 2015). Зараженность коро-
едов грибами варьирует в широких пределах от
спорадического до эпизоотического уровня, от
менее одного до 93–99% (Kerchev et al., 2016; Do-
ane, 1959). Полученные нами данные свидетель-
ствуют о том, что перенос энтомопатогенных гри-
бов перезимовавшими в лесной подстилке имаго
короеда в период их активного заселения деревьев
является одним из основных источников верти-
кального распространения микозов в популяции
вредителя.

Самой многочисленной группой мицелиаль-
ных грибов, представленной во всех местонахож-
дениях, выделенных как с поверхности экзоскеле-
та, так и полости тела имаго короеда-типографа,
были офиостомовые грибы. Их доля составляла 66
и 81%, соответственно. При этом их удельный вес
во внутренней микобиоте короеда был существен-
но выше в сравнении с поверхностной. Также как
и в отношении ксилотрофных базидиомицетов,
были отмечены только тривиальные виды
Ophiostomataceae – Ophiostoma bicolor, Ophiostoma
clavatum complex, Grosmannia penicillata, а также не
идентифицированные виды Ophiostomataceae.

Особый интерес представляет недавно охарак-
теризованная группа Ophiostoma clavatum complex
(Linnakoski et al., 2016), включающая в себя семь
криптических видов (O. clavatum, O. brunneocilia-
tum, O. brunneolum, O. macroclavatum, O. pseudoca-
tenulatum, O. ainoae, O. tapionis), т.к. исследования
по ее экологии и распространенности на террито-
рии России пока не проводились. Для более тща-
тельной таксономической верификации этой
группы Ophiostomataceae, представленной в со-
бранной нами коллекции грибов, необходимо
применение мультилокусного подхода с исполь-
зованием генов betaT, TEF-1alpha, CAL в дополне-
ние к уже полученной информации по рДНК.

В большинстве работ сообщается о том, что
офиостомовые грибы, как и в нашем случае, явля-
ются самой многочисленной группой грибов, ас-
социированных с короедами, и их доля в общей ми-
кобиоте превышает 50%. Однако имеются сообще-
ния и о более скудной их встречаемости. Так
Джордано с соавт. (Giordano et al., 2013) сообщает о
том, что в итальянских Альпах на имаго короеда-ти-
пографа грибы данной группы не превышали 13%.
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Для лесов Евразии наибольшее значение име-
ют офиостомовые грибы из родов Ceratocystis, Cer-
atocystiopsis, Grosmannia, Ophiostoma, Leptographium
и Pesotum (Viiri, Lieutier, 2004; Jankowiak, 2005;
Hofstetter et al., 2015; Pashenova, Baranchikov, 2015).
Известно более 25 видов грибов этой группы, ас-
социированных с Ips typographus в различных регио-
нах Европы (Kirisits, 2004; Giordano et al., 2013; Lin-
nakoski et al., 2016). Как правило сообщается, что с
данным видом короеда связаны Endoconidiophora po-
lonica (= Ophiostoma polonicum), Grosmannia penicillata,
G. piceiperda, Ophiostoma ainoae и O. bicolor (Kirisits,
2004; Jankowiak et al., 2009; Repe et al., 2013).

Известно, что видовой состав офиостомовых
грибов подвержен значительной сукцессии в зави-
симости от степени деградации древесины. Пока-
зано, что Endoconidiophora polonica, не обнаружен-
ный в ходе наших исследований, является самым
ранним колонистом заболони после заселения
елей короедом, и, следовательно, является в срав-
нении со многими другими видами более агрес-
сивным (Jankowiak, 2005; Linnakoski et al., 2016).
Напротив, имеются многочисленные свидетель-
ства о том, что Ophiostoma bicolor и Grosmannia pen-
icillata развиваются в зараженном дереве позднее
и, следовательно, являются слабопатогенными
формами или сапротрофами (Harding, 1989; Jan-
kowiak, Hilszczański, 2005; Linnakoski et al., 2016).
В нашем случае доминантами являлись именно
эти виды, что свидетельствует о том, что развитие
короедов происходит в старых очагах уже на силь-
но ослабленных, либо на погибших деревьях.

Второй по многочисленности группой грибов,
ассоциированной с имаго короеда-типографа бы-
ли неспециализированные сапротрофы, их доля в
общей микобиоте составила 30%. Они были отме-
чены практически во всех локациях. К этой группе
были отнесены грибы из родов Trichoderma, Peni-
cillium, Fusarium, Cladosporium, а также представи-
тели отдела Zygomycota. Указанные микромицеты
были в основном локализованы на поверхности
кутикулы (26%), в полости тела жуков их доля не
превышала 22%.

Известно, что сапротрофные грибы, и в первую
очередь представители родов Alternaria, Cladospori-
um, Epicoccum, Penicillium и Trichoderma, довольно
часто регистрируются на разных видах короедов,
включая Ips typographus (Peverieri et al., 2006; Bueno
et al. 2010; Giordano et al., 2013; Linnakoski et al.,
2016). При этом, по всей вероятности, они не свя-
заны трофически с короедами и являются случай-
ными контаминантами. Об этом дополнительно
свидетельствует отсутствие представителей дан-
ной группы грибов в полости тела короеда.

Количественная оценка общей плотности КОЕ
грибов, приходящихся на одну особь короеда по-
казала, что значение этого показателя варьирует в
пределах от 2.2 × 105 до 9.4 × 105. Отмечено, что не-
которые виды мицетофильных жуков могут пере-

носить на поверхности кутикулы аналогичное ко-
личество пропагул грибов. Так, плотность спор
только ксилотрофных грибов может достигать
104–105 на особь (Park et al., 2014).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В период сбора биологического материала про-

анализированные популяции короеда-типографа
находились в состоянии депрессии. Доля колоний
дрожжевых грибов, связанных с имаго короеда во
всех локациях, была значительно выше в сравне-
нии с мицелиальными грибами. Количество
дрожжей на поверхности кутикулы короеда было
существенно выше в сравнении с полостью его те-
ла. С мицелиальными грибами наблюдалась об-
ратная картина.

Мицелиальные грибы были представлены
13 родами. Базидиальные ксилотрофные грибы
обнаружены только в полости тела имаго короеда,
что свидетельствует о достаточно тесной их взаи-
мосвязи. Энтомопатогенные грибы в незначи-
тельном количестве присутствуют почти во всех
популяциях короеда, тем самым обеспечивается
их вертикальный перенос в популяциях вредите-
ля. Среди офиостомовых грибов доминировали
виды, распространенные на вторичных этапах де-
градации древесины, что свидетельствует о том,
что развитие короеда происходило в его старых
очагах уже на сильно ослабленных или погибших
стволах.

Неспецифичные сапротрофы достаточно ши-
роко ассоциированы с короедом-типографом, од-
нако эта связь носит случайный характер.

Представленные научные результаты получе-
ны при поддержке РФФИ грант № 17-04-00474
“Биоразнообразие и функциональная роль мико-
биоты, ассоциированной с короедом-типографом
в бореальных лесах Северо-Запада России”, а так-
же в рамках государственного задания ФГБНУ
ВИЗР.
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Mycobiota Associated with the European Spruce Bark Beetle (Ips typographus)
in Leningrad Region

G. R. Ledneva, M. V. Levchenkoa, and I. A. Kazarsteva,b,#

a All-Russian Institute of Plant Protection, Saint Petersburg, Russia
b Saint Petersburg State Forest Technical University, St. Petersburg, Russia

# E-mail: kazartsev@inbox.ru

To estimate the taxonomical composition of mycobiotа associated with the European spruce bark beetle, in May
2017 the bark beetles were caught by pheromone traps at the eight locations of Leningrad Region. In all surveyed
locations population of bark beetles were in depression. Evaluation of a bark beetle superficial and internal my-
cobiota was performed by inoculation of solid nutrient medium with cuticle washouts and surface sterilized
corpses correspondingly using spread plate method. Identification of fungi was carried out by means of light mi-
croscopy and sequencing of rDNA. At all locations the proportion of yeasts associated with bark beetles was sig-
nificantly higher in comparison to filamentous fungi. Quantity of colonies on the beetle cuticle was higher than
in internal specimens. The taxonomical structure of filamentous fungi was presented by thirteen genera which
members can be designated to four ecological groups: wood decay (Bjerkandera, Fomitopsis, Irpex, Polyporus) en-
tomopathogenic (Beauveria, Isaria, Lecanicillium), wood stain (Ophiostoma, Grosmannia) and unspecialized
saprotrophic (Trichoderma, Penicillium, Fusarium, Cladosporium and members of phylum of Zygomycota) fungi.
Wood decay fungi were found only in internal mycobiota of bark beetle that testifies to their rather close interre-
lation. Entomopathogens were presented almost at all locations in insignificant quantity. Among the
ophiostomatoid fungi the weak pathogens or saprotrophic species dominated. Nonspecific saprotrophs are rather
widely co-occur with the bark beetles. However, this association had casual character.

Key words: Entomopathogenic fungi, European spruce bark beetle, ophiostomatoid fungi, wood-decay fungi
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