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Установлена видовая и внутривидовая структура грибов рода Beauveria, изолированных из насекомых
бореальных лесов Северо-Запада России. Доминирующим в исследуемой выборке оказался вид Beau-
veria pseudobassiana, встречаемость которого составила 75% (из 60 выделенных культур). Также были
обнаружены виды B. bassiana и B. caledonica, встречаемость которых составила 13.3 и 11.7%, соответ-
ственно. B. caledonica считался редким видом в России: до сих пор были опубликованы сведения только
об одной находке этого гриба в Московской обл. Молекулярно-генетический анализ по локусам tef1α
и Bloc позволил выделить новую обширную кладу в структуре вида B. pseudobassiana, гаплотипы кото-
рой ранее в электронных базах нуклеотидных последовательностей не публиковались. Все другие кла-
ды обнаруженных видов имеют широкое распространение.
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ВВЕДЕНИЕ

Род Beauveria Vuill., 1912 (Ascomycota, Hypo-
creales) в нынешнем понимании объединил сумча-
тые плеоморфные грибы из семейства Cordycipita-
ceae, встречающиеся в природе в анаморфной (их
подавляющее большинство) и телеоморфной
стадиях и имеющие молекулярно-генетическую
общность. Являясь в подавляющем большинстве
патогенами членистоногих, эти грибы представ-
ляют огромный интерес для изучения взаимоот-
ношений в системе “паразит–хозяин”, а также в
качестве продуцентов биоинсектицидов для кон-
троля численности вредителей (Mascarin, Jaronski,
2016).

История изучения энтомопатогенных грибов
началась в первой половине XIX в. с исследования
причины массовой гибели гусениц тутового шел-
копряда (Bombyx mori) на шелководческих фермах
Италии и Франции. Первоначально считалось,
что эта болезнь, получившая тогда название
“белая мускардина” (blanc muscardine, другие на-
звания: mark disease, mal del segno, calcinaccio, can-
nellino), может являться следствием метеорологи-
ческих явлений или нарушением технологии мас-
сового разведения насекомых (Steinhaus, 1949).
Но после многолетних исследований итальянский

энтомолог A. Bassi установил, что она имеет ин-
фекционный характер, а возбудителем является
микроскопический гриб (Bassi, 1835). Впослед-
ствии G. Balsamo-Crivelli отнес его к роду Botrytis
(Balsamo-Crivelli, 1835) и увековечил имя Bassi,
присвоив патогену видовой эпитет bassiana. В
1912 г. P. Vuillemin описал род Beauveria, назван-
ный в честь французского ботаника и миколога
J. Beauverie, который ранее указал на общие мор-
фологические черты группы, что, в конце концов,
повлияло на выделение ее в отдельный таксон ро-
дового ранга (Beauverie, 1911; Vuillemin, 1912). Та-
ким образом, вышеуказанный вид, став типовым,
получил название Beauveria bassiana (Bals.-Criv.)
Vuill., которое и поныне является валидным (Ke-
pler et al., 2017; Index Fungorum, 2019).

Еще с первой половины XIX в. до середины
XX в. в разных точках мира было найдено и описа-
но немало видов, первоначально относившихся к
родам Clavaria, Botrytis, Sporotrichum, Isaria, Triti-
rachium и др., которые впоследствии были переме-
щены в род Beauveria (MacLeod, 1954). Часть ви-
дов, напротив, была из этого рода обоснованно
перемещена в другие таксоны. De Hoog (1972) со-
кратил этот род до трех видов, оставив в нем
В. bassiana (Bals.-Criv.) Vuill., B. brongniartii (Sасc.)
Petch и B. alba (Limber) Sacc [теперь Parengyodon-
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tium album (Limber) C.C. Tsang et al.] (Index Fungo-
rum, 2019). Впоследствии число видов в роде по-
полнялось как по причине переноса в него грибов
из других родов, так и в результате описания но-
вых видов. Так, в него вошли виды B. vermiconia de
Hoog еt Rao, B. felina (DC.) Fr., B. amorpha (Höhn.)
Samson еt Evans, B. velata Samson еt Evans, B. cale-
donica Bissett еt Widden, и др. (Index Fungorum,
2019).

В связи с интенсивным развитием молекуляр-
но-генетических методов анализа, современная
систематика рода Beauveria претерпела еще более
значительные изменения. Было показано, что ос-
новные филогенетические маркеры, такие как ITS
(internal transcribed spacers) и ген EF1α (elongation
factor 1-α) не обладают достаточной разрешающей
способностью для изучения этой группы грибов.
Наиболее эффективным маркером, позволившим
установить филогенетическую структуру рода,
считается сильно вариабельный ядерный межген-
ный участок Bloc (locus B). Его использование поз-
волило выявить в составе B. bassiana sensu lato
криптические виды B. pseudobassiana S.A. Rehner еt
Humber, B. kipukae S.A. Rehner еt Humber, B. var-
roae S.A. Rehner еt Humber, а также выявить две
сестринские линии (B. asiatica S.A. Rehner еt Hum-
ber и B. australis S.A. Rehner еt Humber) внутри ви-
дового комплекса B. brongniartii (Rehner et al.,
2011). На тот момент это значительно пополнило
список видов Beauveria, а впоследствии сведения о
видовом разнообразии этого рода расширялись
год от года (Zhang et al., 2012; Robène-Soustrade et
al., 2015; Chen et al., 2017; Chen et al., 2018; Busta-
mante et al., 2019). Кроме того, теперь на основа-
нии молекулярно-генетических исследований в
состав рода Beauveria вошло по меньшей мере
8 близкородственных телеоморфных видов (Cordy-
ceps s.str.) (Sanjuan et al., 2014; Ariyawansa et al., 2015;
Kepler et al., 2017)

В сравнении с мировыми данными сведения о
распространенности грибов рода Beauveria, а так-
же их видовом и внутривидовом разнообразии на
территории России более чем скромны. Из ран-
них свидетельств о находках B. bassiana s.l. в Севе-
ро-Западном регионе следует отметить поражен-
ных микозом гусениц капустной белянки (Pieris
brassicae), собранных в г. Петрограде в 1920 г., образ-
цы которых хранятся в гербарии лаборатории ми-
кологии и фитопатологии ВИЗР (образец LEP
79594). Есть также упоминание о находке этого
гриба М.Н. Римским-Корсаковым в 1923 г. на
ложногусенице обыкновенного соснового пи-
лильщика (Diprion pini) в окрестностях нынешнего
Санкт-Петербургского Лесотехнического универ-
ситета им. С.М. Кирова (LEP 87200). Позже
А.А. Evlakhova (1974) отмечала широкую распро-
страненность Beauveria bassiana s.l. от Прибалтики
до Сахалина и от Кольского п-ова до Закавказья.
Совсем недавно изолят гриба был выделен из има-

го жука-долгоносика с Большого Соловецкого о-
ва в Белом море (Borisov et al., 2018).

В старых публикациях отечественных авторов
упоминаются и другие виды этого рода: B. densa
(Koval, 1974) и B. tenella (Evlakhova, 1974). Оба вида
уже давно сведены в синонимы соответственно
B. bassiana и B. brongniartii. В микологическом гер-
барии лаборатории микологии и фитопатологии
ВИЗР имеются материалы сборов B. tenella в
окрестностях Петергофа в 1931 г. на куколке бо-
лотной совки (Hydraecia micacea, LEP 74946). Этот
же вид гриба отмечен на личинке восточного май-
ского жука (Melolontha hippocastani) в окрестностях
Пскова в 1929 г. (LEP 74949). Обе находки были
определены в те годы А.А. Ячевским как Botrytis
tenella. В работе G.К. Androsov (1992) представле-
ны богатые сведения о встречаемости энтомопа-
тогенных грибов на насекомых в таежных биогео-
ценозах, в том числе в республике Коми отмечены
оба вида Beauveria (у автора фигурируют устарев-
шие названия Beauveria densa и B. tenella). В ре-
зультате других многолетних исследований в рес-
публике Коми на насекомых-вредителях хвойных
пород был отмечен только B. brongniartii (Molodki-
na, 2003). При изучении возбудителей микозов
слепней в Карелии было обнаружено 17 видов, в
том числе B. bassiana s.l. (Bespyatova, 1995). Позже
при исследовании микобиоты, ассоциирован-
ной с короедом-типографом (Ips typographus) в
Ленинградской обл., среди прочих энтомопато-
генных грибов был выявлен криптический вид
Beauveria pseudobassiana (Lednev et al., 2017; Lednev
et al., 2019).

В целом на территории России оценка биораз-
нообразия энтомопатогенных грибов и, в частно-
сти, представителей рода Beauveria, систематически
проводилась единичными авторами в отдельных ре-
гионах, поэтому имеющиеся сведения характеризу-
ются относительной неполнотой. Прежние иссле-
дования проводились еще до разделения B. bassiana
s.l. и B. brongniartii s.l. по молекулярно-генетиче-
ским маркерам на криптические виды, а также с
использованием устаревших видовых названий.
C учетом современных исследовательских воз-
можностей и таксономических представлений
требуется фактически заново оценить представ-
ленность видов и внутривидовых форм грибов ро-
да Beauveria.

В наши задачи на данном этапе входило допол-
нить имеющиеся сведения о видовом и внутриви-
довом разнообразии энтомопатогенов этого рода
на Северо-Западе России, где до сих пор целена-
правленного изучения грибов данной группы c ис-
пользованием специфичных молекулярных марке-
ров не проводилось.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В августе 2017 г. в лесных экосистемах Респуб-

лики Карелия и Ленинградской обл. (рис. 1) были
проведены сборы трупов преимущественно кси-
лофильных насекомых (в большинстве случаев
жуков подсемейства Scolytinae) с признаками ми-
козов различной этиологии. В августе 2018 г. ана-
логичные работы проводили на территории
Псковской, Новгородской и Вологодской обла-
стей, в том числе на территории национального
парка “Валдайский” и Дарвинского государствен-
ного природного биосферного заповедника.
К анализируемой в этой работе выборке добавле-
ны культуры энтомопатогенных грибов, собран-
ных нами в Псковской обл. в 2013 г. Описание на-
ходок приведено в табл. 1.

Для изоляции грибов в чистую культуру не-
большие фрагменты мицелиально-спорового на-
лета с трупов насекомых тонкой иглой переноси-
ли в чашки Петри на модифицированную среду
Сабуро (Lednev et al., 2003). Для подавления роста
бактерий в среду добавляли антибиотик сульфат
гентамицина из расчета 1 г на 1 л среды.

Идентификацию выделенных культур энтомо-
патогенных анаморфных аскомицетов с исполь-
зованием культурально-морфологических при-
знаков проводили с помощью световой микроско-

пии. Также было сделано секвенирование участка
гена tef1α, который признан наиболее универ-
сальным и таксономически репрезентативным
для большинства энтомопатогенных грибов (Reh-
ner et al., 2011), и локуса B (Bloc), используемого
для выявления криптических видов рода Beauve-
ria. Для экстракции ДНК грибов применяли стан-
дартный CTAB-хлороформ метод (Doyle, Doyle,
1987). Для амплификации tef1α была использова-
на пара праймеров 983F и 1567R (Rehner, Buckley,
2005), для амплификации Bloc – B5.1F и B3.1R
(Rehner et al., 2006). ПЦР проводили в смеси объ-
емом 20 мкл с рекомбинантной Taq-полимеразой
(Thermo FS) согласно рекомендациям производи-
теля. Продукты амплификации разделяли элек-
трофоретически в 1%-м агарозном геле, окрашен-
ном бромистым этидием. Результаты электрофо-
реза визуализировали на трансиллюминаторе,
ампликоны нужной длины экстрагировали с ис-
пользованием порошка оксида кремния (Malferra-
ri et al., 2002). Секвенирующую ПЦР осуществля-
ли по классическому методу обрыва цепи (Sanger
et al., 1977) с использованием набора BigDye Ter-
minator v3.1 Cycle Sequencing Kit (ABI, США).
Нуклеотидные последовательности определяли
на генетическом анализаторе ABI PRISM 3500.
Их редактировали в программах SeqScape и Vec-
torNTI и сравнивали с депонированными в Ген-

Рис. 1. Карта-схема обследованной территории. Звездочками обозначены места проведения сборов.
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Таблица 1. Сведения о собранных на Северо-Западе России природных изолятах энтомопатогенных грибов рода
Beauveria

Изоляты Виды Насекомые-хозяева Места сборов Гаплотипы Годы 
изоляции Координаты

BIt84Lo17 Beauveria pseudo-
bassiana

Coleoptera, Scolytinae, 
Ips typographus

Ленинградская обл., 
Выборгский р-н

BP1.2 2017 60.854850 с.ш., 
28.899919 в.д.

BIt352Lo17 ” ” Ленинградская обл., 
Лужский р-н

” ” 58.634142 с.ш., 
29.848023 в.д.

BSc41KR17 ” Coleoptera, Scolytinae Респ. Карелия, Пудож-
ский р-н

BP2.1 ” 62.480917 с.ш., 
35.889417 в.д.

BCo43KR17 ” Coleoptera,
Cerambycidae

” BP1.1 ” ”

BIt45KR17 ” Coleoptera, Scolytinae, 
Ips typographus

” BP4.2 ” ”

BIt452KR17 ” ” ” ” ” ”
BCo47KR17 ” Coleoptera ” BP2.1 ” ”
BIt51KR17 ” Coleoptera, Scolytinae, 

Ips typographus
” BP4.2 ” 62.078017 с.ш., 

35.962217 в.д.
BSc520KR17 ” Coleoptera, Scolytinae ” BP4.1 ” ”
BSc521KR17 ” ” ” ” ” ”
BIt611KR17 ” Coleoptera, Scolytinae, 

Ips typographus
” BP1.4 ” 61.723317 с.ш., 

36.420483 в.д.
BIt612KR17 ” ” ” BP1.2 ” ”
BIt613KR17 ” ” ” ” ” ”
BIt62KR17 ” ” ” BP1.1 ” ”
BIt68KR17 ” ” ” ” ” ”
BIt69KR17 ” ” ” BP4.2 ” ”
BIt72KR17 ” ” ” BP1.2 ” 61.51745 с.ш., 

36.506933 в.д.
BCo73KR17 ” Coleoptera (larva) ” BP1.1 ” ”
BIt111KR17 ” Coleoptera, Scolytinae, 

Ips typographus
Респ. Карелия, Кондо-

пожский р-н, Гом-
сельга

BP1.2 ” 62.0648 с.ш., 
33.985033 в.д.

BIt115KR17 ” ” ” BP3.1 ” ”
BIt120KR17 ” ” ” BP1.2 ” ”
BIt122KR17 ” ” ” BP1.1 ” ”
BIt14KR17 ” ” ” BP1.2 ” ”
BIt17KR17 ” ” ” ” ” ”
BSc22KR17 ” Coleoptera, Scolytinae ” BP1.1 ” ”
BSc27KR17 ” ” ” BP2.1 ” ”
BSc310KR17 ” ” Респ. Карелия, Мед-

вежьегорский р-н
BP2.2 ” 62.783433 с.ш., 

34.541233 в.д.
BSc31KR17 ” ” ” ” ” ”
BSc36KR17 ” ” ” BP1.1 ” ”
BSc38KR17 ” ” ” BP2.2 ” ”
BIt81KR17 B. caledonica Coleoptera, Scolytinae, 

Ips typographus
” BC1.1 ” ”

BSc12Vg18 ” Coleoptera, Scolytinae Вологодская обл., 
Устюжский р-н

BC1.2 2018 58.977717 с.ш., 
36.5747 в.д.
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Примечание. В шифре изолята использованы сокращения, указывающие на насекомое-хозяина, номер изолята, место и год на-
ходки (например: BIt84Lo17– B, It – Ips typographus, 84, Lo – Ленинградская обл., 17 – 2017 год выделения; BD62Ps13 – B, D –
Diptera, 62, Ps – Псковская обл., 13 – 2013 год выделения). 

BSc13Vg18 ” ” ” ” ” ”
BSc212Vg18 ” ” Вологодская обл., 

Череповецкий р-н, 
Дарвинский запо-
ведник

” ” 58.527467 с.ш., 
37.557617 в.д.

BSc214Vg18 ” ” ” ” ” ”
BSc215Vg18 ” ” ” ” ” ”
BCo22Vg18 B. pseudobassiana Coleoptera, Cantharidae ” BP1.4 ” ”
BSc25Vg18 B. caledonica Coleoptera, Scolytinae ” BC1.2 ” ”
PLe27Vg18 B. pseudobassiana Lepidoptera (pupa) ” BP1.1 ” ”
PLe315Ng18 ” ” Новгородская обл., 

Демянский р-н, 
Валдайский Нац. 
Парк

BP1.4 ” 57.742183 с.ш., 
32.993883 в.д.

BAp614Ng18 B. bassiana Hymenoptera, Apocryta Новгородская обл., 
Старорусский р-н

BB3 ” 57.706867 с.ш., 
31.876067 в.д.

BIn622Ng18 ” Insecta Новгородская обл., 
Поддорский р-н

BB1 ” 57.645617 с.ш., 
31.233983 в.д.

PIn64Ng18 ” ” ” ” ” ”
BSc75Ng18 ” Coleoptera, Scolytinae Новгородская обл., 

Солецкий р-н
BB2 ” 58.173583 с.ш., 

30.506583
BSc76Ng18 ” ” ” ” ” ”
BCo27Ps13 ” Coleoptera Псковская обл., 

Опочецкий р-н
BB3 2013 56.65363 с.ш., 

28.59866 в.д.
BD62Ps13 ” Diptera Псковская обл., 

Порховский р-н
” ” 57.688164 с.ш., 

29.605172 в.д.
BSc81Ps18 B. pseudobassiana Coleoptera, Scolytinae ” BP4.3 2018 57.99025 с.ш., 

29.82645 в.д.
BSc89Ps18 ” ” ” ” ” ”
BSc831Ps18 ” ” ” ” ” ”
BSc92Ps18 ” ” Псковская обл., 

Гдовский р-н
BP1.1 ” 58.928083 с.ш., 

27.942017 в.д.
BHe1001Ps18 ” Hemiptera ” BP1.2 ” ”
BIt1101Ps18 ” Coleoptera, Scolytinae, 

Ips typographus
” ” ” 58.979183 с.ш., 

28.009717 в.д.
BIt1102Ps18 ” ” ” BP1.1 ” ”
BIt1103Ps18 ” ” ” ” ” ”
BIt1104Ps18 ” ” ” BP1.2 ” ”
BIt1106Ps18 ” ” ” BP1.3 ” ”
BIt1109Ps18 ” ” ” BP1.2 ” ”
BIt1112Ps18 B. bassiana ” ” BB2 ” ”
BIt1114Ps18 B. pseudobassiana ” ” BP1.1 ” ”

Изоляты Виды Насекомые-хозяева Места сборов Гаплотипы Годы 
изоляции Координаты

Таблица 1. Окончание
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банке (Genbank) с помощью алгоритма BLASTn
(Altschul et al., 1990). Секвенированные последо-
вательности tef1α помещены в Генбанк под номе-
рами MN706263–MN706322, а последовательно-
сти Bloc – под номерами MN706323–MN706382.

Выравнивание последовательностей выполня-
ли в программе MAFFT v. 7 в режиме G-INS-1
(Katoh et al., 2005; Katoh et al., 2019). Поиск опти-
мальной модели нуклеотидных замен для постро-
ения филогенетических деревьев методом макси-
мального правдоподобия (ML) для локусов Bloc и
tef1α по отдельности осуществляли в программе
PhyML c использованием информационного кри-
терия Акаике (AIC) (Lefort et al., 2017; Guindon et al.,
2010). Филогенетические деревья строили с ис-
пользованием модели TN93 + G для Bloc и
TN93 + I для tef1α в программе Mega v. 10.0.5 (Ta-
mura, Nei, 1993; Kumar et al., 2018). Оценку досто-
верности реконструированной топологии прово-
дили с помощью бутстреп-анализа (1000 бутстреп
итераций). Для получения взаимонаправленных
деревьев и их визуализации была использована
функция “cophylo” пакета R “phytools” (R Core
Team, 2019; Revell, 2012). Конкатенацию последо-
вательностей двух локусов выполнили в програм-
ме SequenceMatrix 1.7.8 (Vaidya et al., 2011). Опти-
мальная модель замен (K3Pu + F + I + G4) для ре-
конструкции мультилокусного ML дерева в пакете
IQ-tree (Kimura, 1981; Nguyen et al., 2015) опреде-
лена с помощью ModelFinder (Kalyaanamoorthy
et al., 2017), оценка достоверности реконструкции
(1000 бутстреп-итераций) сделана с помощью
UFBoot (Minh et al., 2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Для данной работы были использованы сведе-
ния о 60 изолятах Beauveria spp., собранных на
19 участках исключительно в лесных экосистемах.
После секвенирования локусов tef1α и Bloc и по-
строения мультилокусного филогенетического
дерева стала возможной видовая и внутривидовая
дифференциация исследуемых культур (рис. 2, 3).
Всего на обследованных территориях было обна-
ружено три вида грибов: B. pseudobassiana, B. bassi-
ana и B. caledonica, представленность которых в
анализируемой выборке составила 75, 13 и 12% со-
ответственно.

Среди изученных изолятов B. pseudobassiana
можно выделить как минимум 4 отдельные клады
(BP1, BP2, BP3, BP4 – рис. 3), наиболее много-
членной из которых является ВР1 – 64.4% от всех
изолятов этого вида. Данная клада включает в себя
4 гаплотипа. Гаплотип BP1.2 по выбранным локу-
сам оказался полностью идентичен штамму
ARSEF 2997, выделенному из осы (Hymenoptera,
Vespidae) в Канаде. Встречаемость BP1.2 среди
прочих гаплотипов этого вида в наших находках
оказалась самой высокой и составила 28.8%.

Гаплотип BP1.1, идентичный BP1.2 по Bloc, по
локусу tef1α соответствует референсной последо-
вательности HQ881001 (100; 100)1 штамма ARSEF
6229 (Китай; Coleoptera, Scolytinae). В кладе BP1
также можно выделить два менее представленных
гаплотипа, каждый из которых по локусу Bloc от-
личается от референсной последовательности
HQ880728 (100; 99.93) штамма ARSEF 2997 на од-
ну нуклеотидную замену в разных позициях.
Внутривидовая представленность гаплотипа BP1.3
составила 2.2% (один изолят BIt1106Ps18), а гапло-
типа BP1.4 – 6.6%.

Наиболее родственным для гаплотипов BP2.1 и
BP2.2, вошедших во вторую кладу, оказался
штамм ARSEF 1855, выделенный в Канаде из Sco-
lytinae. Этот штамм имеет меньшее сходство с гап-
лотипом BP2.2 по локусу Bloc (HQ880727 100;
99.93). Среди наших находок на Северо-Западе
России не было ни одного изолята, который был
бы близок к ARSEF 3405 (США; Lepidoptera: Ly-
mantria dispar), выбранному в качестве голотипа
вида Beauveria pseudobassiana.

Клада BP3 представлена одним изолятом
BIt115KR17, выделенным из короеда-типографа в
Республике Карелия. По локусу Bloc изолят ока-
зался близок штамму ARSEF 1849 (KM031780 100;
99.52), для которого в Генбанке отсутствует локус
tef1α, и штамму ARSEF 3529 (HQ880726 100; 98.91).
По локусу tef1α данный изолят оказался иденти-
чен всей кладе BP2, а также гаплотипам BP1.2 и
BP1.4.

Особняком стоит клада BP4 (9 изолятов),
включающая 3 гаплотипа (BP4.1, BP4.2, BP4.3),
для которых не удалось подобрать близкой рефе-
ренсной последовательности, среди депониро-
ванных в Генбанк. По локусу tef1α все гаплотипы
клады BP4 четко распределяются в соответствии с
топографией их обнаружения на “карельские” и
“псковские” (табл. 1). По локусу Bloc псковские
изоляты BP4.3 идентичны гаплотипу BP4.2.

Вид B. bassiana был обнаружен только в Псков-
ской и Новгородской областях. Изоляты этого ви-
да можно разделить на три клады (рис. 3). Изоля-
ты из клады BB3 полностью соответствовали ре-
ференсной последовательности EF193173 (100;
100) штамма B. bassiana KVL_03_76, выделенного
из клопа-слепняка (Hemiptera, Miridae) в Дании.
Данная клада выделялась из патологического
материала, собранного в 2013 г. (BCo27Ps13;
BD62Ps13) и в 2018 г. (BAp614Ng18).

1 Значения, полученные с использованием алгоритма Blast-n
при сравнении целевых последовательностей с референс-
ными, содержащимися в GenBank. Первое значение соот-
ветствует процентному отношению длины целевой нуклео-
тидной последовательности к референсной в области вы-
равнивания (Query coverage); второе значение обозначает
процент сходства между целевой и референсной последова-
тельностями в области выравнивания (Identity).
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Из собранного в Карелии патологического ма-
териала был выделен один изолят B. caledonica, в
наибольшей степени соответствующий последо-
вательности HQ880747 (100; 100) штамма ARSEF
1567 (Швейцария; Scolytinae). В 2018 г. из сборов,
сделанных в Вологодской обл., было получено
еще 6 изолятов B. caledonica, которые дистанциро-
ваны от карельской находки на две нуклеотидные
замены в локусе Bloc и имеют сходство с рефе-
ренсной последовательностью штамма ARSEF 4302
(Австрия; почва). По локусу tef1α изоляты
B. caledonica не отличались (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Оба использованных локуса (tef1α и Bloc) хоро-
шо подходят для разделения криптических видов
в пределах рода Beauveria с той лишь разницей, что

Вloc обладает более высокой разрешающей спо-
собностью, что полностью согласуется с литера-
турными данными (Rehner et al., 2011).

В сборах на Северо-Западе России доминиру-
ющим оказался вид B. pseudobassiana (75.0% изо-
лятов от всей выборки). Встречаемость других ви-
дов была значительно меньше и составила для
B. bassiana 13.3%, а для B. caledonica – 11.7%.

В структуре вида B. pseudobassiana обнаружена
клада BP4, представленная уникальными и ранее
в исследованиях никогда не фигурировавшими
гаплотипами. Другие обнаруженные изоляты
имеют высокий уровень сходства с широко рас-
пространенными гаплотипами. Дальнейшее ис-
следование границ распространенности новых га-
плотипов может помочь в понимании экологии и
эволюции энтомопатогенных аскомицетов.

Рис. 2. Филогенетические деревья видов рода Beauveria, построенные методом максимального правдоподобия (ML) в ре-
зультате анализа локусов Bloc и tef1α. Для изученных изолятов приведены значения бутстреп-поддержки, превышающие
50%. В качестве внешней группы использован вид Beauveria hoplocheli Robène-Soustr. еt S. Nibouche.
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Все изоляты, отнесенные к B. bassiana, принад-
лежат к известным гаплотипам, имеющим широ-
кое распространение. При этом следует подчерк-
нуть, что данный вид обнаружен только в Псков-
ской и Новгородской областях, а в сборах из
других, более северных территорий, отсутствовал.
Однако из-за низкой частоты встречаемости этого
таксона в наших сборах делать какие-либо выводы

о его географической приуроченности преждевре-
менно.

Вид В. caledonica, первоначально выделенный
из почвы в Шотландии (Bissett, Widden, 1988),
впоследствии был найден на погибших насекомых
из разных отрядов в ряде стран Зап. Европы, в Но-
вой Зеландии, Китае, США, Бразилии и Австра-
лии. При этом чаще отмечался на насекомых-кси-

Рис. 3. Мультилокусная (Bloc, tef1α) реконструкция филогении изолятов рода Beauveria, полученная методом максималь-
ного правдоподобия (ML). Приведены значения бутстреп-поддержки, превышающие 50%. В качестве внешней группы
использован вид Beauveria hoplocheli. Окружностью выделена клада, гаплотипы которой ранее в электронных базах нук-
леотидных последовательностей не публиковались. Использованные сокращения: BP – B. pseudobassiana, BB – B. bassiana,
BC – B. caledonica.
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лофагах (Glare et al., 2008). В 2008 г. этот вид был
найден на Украине в окрестностях Одессы на ку-
колке бабочки в подстилке лесополосы (Borisov,
2012). В России он был единственный раз обнару-
жен в 2013 г. в Одинцовском районе Московской
обл. на имаго жуков-пилюльщиках (Byrrhidae)
(Sokornova et al., 2017). Учитывая большую схо-
жесть морфологических признаков этого вида с
B. brongniartii s.l. (в наших сборах этот вид отсут-
ствовал), можно предположить, что в старых оте-
чественных публикациях, в которых последний
нередко фигурировал как B. tenella в качестве па-
тогена лесных насекомых, могла иметь место
ошибочная видовая идентификация (Ogarkov,
1972; Androsov, 1992).

Сбор материала проводился нами в лесных
экосистемах и большое количество находок
B. pseudobassiana очень хорошо соотносится с дан-
ными, полученными ранее для Словакии (Medo
et al., 2016), в которых было показано, что для это-
го вида характерным является существование в
хвойных, широколиственных и смешанных лесах.
Причину приуроченности B. pseudobassiana к лес-
ным экосистемам следует искать в особенностях
биогеоценотических связей и разнообразии эко-
логических стратегий (известно, что Beauveria spp.
могут дополнительно проявлять себя в качестве
почвенных сапротрофов и эндофитов), реализуе-
мых этим видом в конкретных стациях (Vega,
2018).

Судя по тому, что B. bassiana в наших сборах
попадался редко, можно предположить, что он
лучше адаптирован к обитанию на открытых мест-
ностях (лугах, полях и т.п.), чем к лесным экоси-
стемам. Полученные нами ранее данные о распро-
страненности этого вида на территории Казахста-
на и юга России свидетельствуют о том, что он
приурочен, прежде всего, к степным и лесостеп-
ным районам, а также агроландшафтам (Lednev et
al., 2014). Немногочисленные находки в более юж-
ных Новгородской и Псковской областях могут
свидетельствовать о его наличии в границах эко-
тона между лесными и полевыми (луговыми) фор-
мациями. Сходные различия в стациальном рас-
пределении B. pseudobassiana и B. bassiana просле-
живались и в иных природно-климатических
зонах: в Турции (Sevim et al., 2010), Мексике (Pérez-
González et al., 2014), Словкии (Medo et al., 2016).

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. Авторский коллектив выражает глубокую
признательность сотрудникам ВИЗР С.М. Ма-
лыш, М.Н. Сабитовой, С.Г. Удалову за помощь в
проведении исследований, а также рецензентам за
глубокий анализ рукописи и ценные замечания.
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Species and Intraspecies Level Diversity of Beauveria in Boreal Forests 
of Northwestern Russia

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

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

#e-mail: kazartsev@inbox.ru

Diversity assessment of entomopathogenic fungi, including, inter alia, the members of genus Beauveria, was car-
ried out in Northwestern Russia insufficiently. In respect to contemporary taxonomical changes based on mo-
lecular markers available data is poor and needs improvement. We established a species and intraspecies diversity
of sixty Beauveria spp. isolates obtained from dead insects collected in Leningrad (2017), Novgorod (2018),
Vologda (2018), Pskov (2013, 2018) oblasts and in Republic of Karelia (2017). Most of fungi were isolated from
the beetles of subfamily Scolytinae. Beauveria pseudobassiana was the predominating species in the studied subset
(with occurrence 75.0%). In less quantity B. bassiana (13.3%) and B. caledonica (11.7%) were isolated. The last
species was considered as rare for Russia, only one finding was registered up to this time. The molecular analysis
of Bloc and tef1α loci allowed to designate new broad clade inside B. pseudobassiana, comprised by haplotypes
which were not published in nucleotide sequence databases previously. All other clades of the found species have
broad geographical distribution.

Keywords: bark beetles, Beauveria, entomopathogenic fungi, Scolytinae, wood-inhabiting insects
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