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Отношения в ассоциации короедов, грибов, нематод с деревом-хозяином представляют собой многоуровне-
вую систему трансмиссивных и трофических связей, обеспечивающих лабильный характер сценариев бо-
лезней, приводящих к гибели дерева. Трансмиссия короедами фитопатогенных грибов и стволовых нема-
тод нередко выступает как ключевой фактор ослабления и гибели древесных растений в лесных и парковых 
насаждениях. Тем не менее характер взамодействия различных организмов в этом четырехкомпонентном 
комплексе видоспецифичен и роль трансмиссивных патогенов в ослаблении и гибели дерева хозяева далеко 
не всегда ясна. Для проверки этого тезиса, по нашему мнению, необходимо обеспечить сочетание полевых 
и экспериментальных исследований роли каждого агента инфекции – короедов, фитопатогенных грибов, и 
нематод в ослаблении дерева при разной последовательности заселения членами патогенной ассоциации. 
Полевые исследования должны регистрировать сезонные изменения численности состава патогенов в дере-
ве и переносчике для составления модели-диаграммы инфекции. Экспериментальные исследования должны 
проверить сценарии взаимодействия патогенов в подсистемах переносчик – гриб, переносчик – нематода, 
нематода – гриб, а также опыты по инокуляции грибов и нематод в растение, минуя переносчика и посред-
ством переносчика. Сопоставление этих данных даст возможность построить надежную региональную прог
ностическую модель сценария инфекции как базы для разработки практических мер контроля заболеваний 
древесных растений. В 2023 и 2024 гг. нами начата серия исследований по изучению трансмиссии короедами 
грибов и нематод на разных стадиях жизненного цикла наиболее распространенных в таежных лесах Севе-
ро-Запада России короеда-типографа (Ips typographus (Linnaeus, 1758)) на ели (Picea A. Dietr.) и большого 
соснового лубоеда (Tomicus piniperda (Linnaeus, 1758)) на сосне (Pinus L.). Полученные результаты показыва-
ют высокую лабильность связей фитопатогенов и короедов и неоднозначность роли короедов в трансмиссии 
фитопатогенных грибов.

Ключевые слова: короеды, фитопатогенные грибы, стволовые нематоды, ассоциации, древесные расте-
ния, пути заражения.
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ВВЕДЕНИЕ

Лесные экосистемы Северо-Запада России – 
основа стабильности природной среды этого 
региона. Здесь сосредоточены наибольшие в 
Европе площади лесов, экономическое и эколо-
гическое значение которых трудно переоценить. 
Изменение климата, увеличение антропогенной 
нагрузки, интенсивная хозяйственная деятель-
ность и увеличение товарных потоков круглых 
лесоматериалов из латентных очагов инфекции 
снижают резистентность древесных растений и 
способствуют формированию вторичных оча-
гов вредителей и болезней в лесных экосисте-
мах, городских и пригородных насаждениях. 
Это приводит к учащению вспышек массового 
размножения некоторых аборигенных вредите-
лей в лесных экосистемах северных регионов, 
продвижению их ареалов к северу (Dukes et al., 
2009; Bergerot et al., 2010; Linnakoski et al., 2019; 
Селиховкин и др., 2023б), появлению инвазион-
ных вредителей и патогенов, очаги размноже-
ния и распространения которых становятся фа-
тальными для лесных и городских насаждений. 
Экономические потери исчисляются суммами 
в десятки и сотни миллионов долларов, а в не-
которых случаях доходят до сотен миллиардов 
долларов (Haubrock et al., 2021; Kirichenko et al., 
2021; Liu et al., 2023; Ye et al., 2023; Селиховкин 
и др., 2023а; Selikhovkin et al., 2023).

Нередко, если не в большинстве случаев, 
в  процессе развития вспышек размножения и 
эпифитотий одновременно участвуют предста-
вители сразу нескольких царств живого, в част-
ности насекомые, нематоды, грибы и растение- 
хозяин.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

В целом ряде работ сообщается о тесных 
трофических и трансмиссионных связях меж-
ду фитопатогенными грибами и короедами, 
сформировавшихся в эволюционно длительной 
ретроспективе (Klepzig, Six, 2004; Harrington, 
2005; Zhao et  al., 2019) и имеющих признаки 
коэволюции. На это указывает, с одной сторо-
ны, наличие у многих видов короедов микан-
гиев – специальных углублений, или карманов, 
в  которых содержится и транспортируется ми-
кобиота (Bueno et al., 2010; Mayers et al., 2022), 
а с другой  – синтез бициклических кетонов 
офиостомоидными грибами, переносимыми, на-
пример, короедом-типографом (Ips typographus 

(Linnaeus, 1758)). В  частности, такие вещества 
синтезируют Grosmannia penicillata (Grosmann) 
Goid., Endoconidiophora polonica (Siemaszko) 
Z.  W.  De  Beer, T.  A.  Duong & M.  J.  Wingf. и 
Leptographium europhioides (E. F. Wright & Cain) 
M. Procter & Z. W. De Beer. Они представляют 
собой феромоны и другие семиохимические ве-
щества (Zhao et  al., 2019; Jirošová et  al., 2022). 
Взаимосвязи между короедами и грибами пред-
ставляют собой сложные, многоуровневые взаи-
модействия, в которых участвуют и другие жи-
вотные, например клещи и нематоды (Klepzig 
et al., 2001; Ryss et al., 2015, 2019). Формируются 
симбиотические взаимоотношения разного типа, 
в основе которых лежат трофические и транс-
миссивные связи. Мицелий трансмиссивных 
грибов и древесина, частично ими разрушен-
ная, обеспечивают более полноценное питание 
личинок флеомицетофагов. К этой группе мож-
но отнести весьма агрессивных короедов – ма-
лого соснового лубоеда (Tomicus minor (Hartig, 
1834)) и вершинного короеда (Ips acuminatus 
(Gyllenhal, 1827)), которые питаются как лу-
бом, так и мицелием грибов, развивающихся 
в маточных и личиночных ходах (Kirisits, 2007; 
Bleiker, Six, 2007; Hammerbacher et  al., 2013; 
Lieutier et al., 2015; Kandasamy et al., 2019). При 
этом и насекомые, и грибы, и нематоды могут 
становиться активными участниками патогенеза 
растения-хозяина в этом четырехкомпонентном 
комплексе (Basset et al., 1992; Klepzig, Six, 2004; 
Harrington, 2005; Hofstetter et  al., 2015; Ryss 
et al., 2015, 2019; Menkis et al., 2016; Fernández-
Fernández et al., 2019; Mayers et al., 2022; Gomez 
et  al., 2023). В  ряде публикаций приводится 
утверждение, что именно трансмиссия корое-
дами фитопатогенных грибов обеспечивает воз-
никновение эпифитотий и вспышек массового 
размножения стволовых вредителей, прежде 
всего короедов (Basset et al., 1992; Klepzig, Six, 
2004; Harrington, 2005; Hofstetter et  al., 2015; 
Menkis, et  al., 2016; Wadke et  al., 2016; Mayers 
et al., 2022; Gomez et al., 2023).

В отношении нематод известно, что их вза-
имодействие с короедами и грибами нередко 
становится ключевым фактором ослабления и 
гибели древесных растений в лесных и парко-
вых насаждениях (Grucmanova, Holusa, 2013; 
Kanzaki et  al., 2018; Полянина и  др., 2019; 
Polyanina et al., 2019; Рысс и др., 2024). Эконо-
мический ущерб может достигать огромных 
значений (Ruehle, 1972; Ferraz, Brown, 2002; Ку-
линич и др., 2003). Наибольшее хозяйственное 
значение имеют стволовые нематоды из рода 
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Bursaphelenchus  – мико-фитофаги  – паразиты 
грибов и растений, возбудители энтомохорных 
мико-нематодозов. Эти нематоды питаются 
клетками обкладки смоляных каналов и луба, 
а также грибами, как внесенными насекомыми, 
так и попавшими в ткани дерева другими путя-
ми через ворота инфекции. Короеды переносят 
трансмиссивную стадию нематод (дауер личин-
ки) под надкрыльями и в трахеях. При проклад-
ке маточных ходов жуками, личинки чаще все-
го попадают во флоэму и линяют, давая начало 
пропагативным поколениям нематод, которые 
питаются клетками растения-хозяина и грибами 
(Futai, 2021). Питаясь тканями луба и камбием, 
нематоды ухудшают состояние деревьев и сни-
жают их резистентность по отношению к на-
секомым и фитопатогенным грибам (Полянина 
и др., 2019; Polyanina et al., 2019).

Трансмиссия короедами фитопатогенных не-
матод и грибов, последующее ослабление и ги-
бель древесных растений подтверждаются уже 
ставшими классическими примерами. Так, пере-
нос спор гриба-аскомицета Ophiostoma novo-ulmi 
Brasier, вызывающего голландскую болезнь вя-
зов (Ulmus L.), вязовыми заболонниками струй-
чатым (Scolytus multistriatus (Marsham, 1802)), 
ильмовым большим (S. scolytus (Fabricius, 1775)), 
заболонником-пигмеем (S. pygmaeus (Fabricius, 
1787)) привел к массовой гибели вязов в Ев-
ропе и, в частности, на территории Санкт-Пе-
тербурга и окрестностей. В Санкт-Петербурге 
вязы погибли почти полностью (Калько, 2008; 
Et-Touil et al., 2011; Jürisoo et al., 2021; Селихов-
кин, 2023). При этом в патогенезе участвует и 
нематода Bursaphelenchus ulmophilus (Ryss et al., 
2015, 2021; Ryss, Polyanina, 2017, 2022).

Широко известным примером взаимодей-
ствия насекомых, нематод и грибов стали транс-
миссивные и трофические связи жуков-усачей 
(Monochamus spp.), сосновой стволовой немато-
ды (Bursaphelenchus xylophilus (Steiner & Buhrer 
1934) Nickle 1981) и фитопатогенных грибов 
Ceratocystis spp. (Ophiostoma piceae (Münch) 
Syd. & P. Syd., O. minus (Hedgc.) Syd. & P. Syd.), 
а также распространение и развитие вилта сосны 
(Pinus L.) (Hao et al., 2022; Ye et al., 2023; Togashi 
et al., 2024). Инвазивный и высокоагрессивный 
аскомицет Hymenoscyphus fraxineus (T. Kowalski) 
Baral, Queloz et Hosoya вызывает инфекционный 
некроз ветвей (суховершинность) всех европей-
ских видов ясеня (Fraxinus L.) на территории Евр
азии. В  развитии суховершинности принимает 
участие нематода Bursaphelenchus crenati Rühm, 
1956 (Nematoda: Aphelenchoidoidea), а ее пере-

носчиком выступает ясеневый лубоед (Hylesinus 
crenatus (Fabricius, 1787)) (Gu et al., 2017; Ryss, 
Polyanina, 2018; Ryss et al., 2019; Marcais et al., 
2022; Звягинцев и др., 2023).

Пристальное внимание привлекает изуче-
ние ассоциаций короедов и патогенных орга-
низмов хвойных деревьев, имеющих большое 
хозяйственное значение в бореальных лесах. 
Короеду-типографу, короеду-стенографу, сосно-
вым лубоедам (Tomicus spp.) и инвазионному 
уссурийскому полиграфу (Polygraphus proximus 
Blandford, 1894) и их взаимодействию с гриба-
ми и нематодами посвящено немало публика-
ций (Pain et al., 1997; Masuya et al., 1998; Kirisits, 
2007; Lieutier et al., 2009, 2015; Bueno et al., 2010; 
Linnakoski et al., 2012; Krokene, 2015; Kandasamy 
et al., 2019; Леднев и др., 2019; Романенко и др., 
2021; Romanenko et al., 2021; Баранчиков и др., 
2024; Рысс и др., 2024). Тем не менее некоторые 
утверждения о роли ассоциированных с насе-
комыми патогенов выглядят весьма спорными. 
D.  L.  Six и M.  J.  Wingfield (2011) в обширном 
обзоре литературы, посвященом критике клас-
сической парадигмы, постулирующей роль ас-
социированных с короедами фитопатогенных 
грибов как решающий фактор, приводящий 
к гибели деревья, показали сомнительную пра-
вомерность такой точки зрения В частности, об-
суждается отсутствие соответствия между рос
том гриба в дереве-хозяине и успешности атаки 
короедов, несоотвествие распространенности 
короедов и переносимых ими вирулентных гри-
бов, возможность успешных атак короедов без 
участия вирулентных грибов и ряд других спор-
ных моментов (Six, Wingfield, 2011).

Цель данной статьи – обсудить неясные мо-
менты во взаимодействии насекомых, грибов, 
нематод и их растений-хозяев и обозначить воз-
можные пути исследования.

МАТЕРИАЛЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Неоднозначность роли патогенов при 
трансмиссии короедами в ослаблении и ги-
бели деревьев-хозяев. Наличие тесных связей 
короедов, грибов и нематод в ходе патогенеза 
растения-хозяина очевидно. Однако при анализе 
циклов развития короедов, грибов и нематоды 
возникает ряд вопросов. Всегда ли переносимые 
короедами грибы и нематоды ослабляют дерево, 
способствуя заселению дерева короедами?

Взаимодействия короедов, грибов и стволо-
вых нематод весьма лабильны. Грибы и немато-

Взаимосвязи дендрофильных насекомых, грибов и нематод и их роль в ослаблении и гибели растений-хозяев
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ды могут выступать как оппортунисты или как 
настоящие патогены, вместе или независимо ак-
тивно участвовать в ослаблении дерева-хозяина 
или завершать атаку насекомых (Селиховкин, 
Рысс, 2024; Рысс и др., 2024; Селиховкин и др., 
2025).

Переносчиками фитопатогенных грибов мо-
гут быть отнюдь не только короеды (Иващенко 
и др., 2021; Баранов и др., 2021). Анализ видо-
вого состава микромицетов на 28 видах насеко-
мых (отряды Hemiptera, Сoleoptera, Lepidoptera) 
показал, что все насекомые несли на себе гри-
бы этой дендрофильной группы, а жуки-фил-
лофаги Anaspis thoracica (Linnaeus, 1758) 
(Scraptiidae), Cimberis attelaboides (Fabricius, 
1787) (Cimberididae), Phrathora laticollis 
(Suffrian, 1851) (Chrysomelidae) больше всего, 
в  некоторых случаях  – до 20  видов. При этом 
Cimberis  attelaboides питается генеративными 
органами сосен (Ren et al., 2017) и, по-видимо-
му, оказался на дубе (Quercus L.) случайно. Зна-
чительное количество микромицетов было и на 
гусеницах златогузки (Euproctis chrysorrhoea 
Linnaeus, 1758 (Erebidae))  – типичного вреди-
теля листьев дуба (Баранов и др., 2021). Споры 
возбудителя язвенного рака сосны анаморф-
ного аскомицета Fusarium circinatum Nirenberg 
& O’Donnell наряду с короедами распростра-
няют сосновые слоники (Pissodes spp.), сосно-
вый семенной клоп (Leptoglossus occidentalis 
Heidemann, 1910) (Hemiptera: Coreidae) и другие 
виды (Селиховкин и др., 2018; Selikhovkin et al., 
2018; Fernández-Fernández et al., 2019). Фитопа-
тогенный гриб Diplodia pinea (Desm.) J. Kickx f. 
распространяет сосновый семенной клоп (Mjøs 
et al., 2010).

Нет подтверждения, что именно перено-
симые насекомыми грибы становятся важным 
фактором ослабления и гибели растения-хозяи-
на (Six, Wingfield, 2011). В  частности, утверж-
дение о том, что именно заболонники  – един-
ственный или основной фактор заражения вязов 
аскомицетом Ophiostoma novo-ulmi, нельзя счи-
тать верным. Усыхание вязов в Москве и Мос
ковской области, вызванное распространением 
голландской болезни и размножением заболон-
ников, продолжается. При этом сейчас данный 
процесс происходит без участия заболонников 
(Колганихина, Синькевич, 2021). Заболонник 
струйчатый и з. ильмовый большой поселяются 
исключительно в усыхающих деревьях, и споры 
грибов, которые несут на себе жуки, не имеют 
существенного значения как фактор дальнейше-
го ослабления и гибели деревьев (Колганихина 

и  др., 2022). Однако показано, что заболонник 
Ярошевского (Scolytus jaroschewskii Schevyrew, 
1893) (Coleoptera, Curculionidae: Scolytinae) за-
селяет здоровые растения лоха (Elaeagnus  L.) 
и при этом несет на себе 94 вида грибов, преи-
мущественно аскомицетов (Петров и др., 2022; 
Petrov et al., 2022).

Наибольшие сомнения вызывает следующее 
обстоятельство. Заселение деревьев заболон-
никами (Scolytus spp.), ясеневыми лубоедами 
(Hylesinus spp.) и особенно короедами хвойных – 
короедом-типографом, короедом-стенографом 
(Ips sexdentatus (Börner, 1776)), сосновыми лубо-
едами (Tomicus spp.), уссурийским полиграфом, 
т. е. формирование маточных и начало развития 
личиночных ходов, занимает несколько дней. 
Это весьма короткий период, продолжающийся 
обычно не более 2  нед. По-видимому, именно 
в это время жуки вносят в луб и поверхностные 
слои заболони споры грибов, находящихся на по-
верхности тела и в микангиях, а также нематод, 
находящихся под элитрами и в трахеях. Очевид-
но, что развитие грибов не сможет оказать суще-
ственного воздействия на состояние дерева, так 
как образование некрозов в процессе развития 
офиостомоидных грибов происходит довольно 
медленно. Размножение и распространение не-
матод также займет довольно продолжительный 
период, существенно больший, чем время, кото-
рое понадобиться для развития личинок и пере-
крытия сосудов или ситовидных трубок флоэмы.

Существует две альтернативных возможно-
сти внесения патогенов короедами в дерево-хо-
зяина до начала активного заселения короедами:

– в процессе дополнительного или возоб-
новительного питания короедов после или до 
диапаузы, перед формированием сестринского 
поколения, а также дополнительное питание мо-
лодых жуков;

– в местах вселения жуков при неудачных 
попытках поселения.

Дополнительное питание. С. С. Ижевским 
с соавт. (2005) отмечено, что вязовые заболон-
ники проходят дополнительное питание в кроне, 
повреждая молодые побеги, и в этот момент вно-
сят в наносимые ими раны споры грибов. Рас-
пространению голландской болезни посвящено 
множество публикаций. Известно, что имаго вя-
зовых заболонников (Scolytus spp.) несут на себе 
конидии и споры грибов O. novo-ulmi, вызыва-
ющих голландскую болезнь. При этом в  пато- 
генезе участвуют и нематоды. На заболонни-
ке струйчатом и з.  ильмовом большом всегда 
есть дауеры 2 видов нематод – Bursaphelenchus 
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ulmophilus Ryss, Polyanina, Popovichev & 
Subbotin 2015 (Nematoda: Aphelenchoididae) и 
Rhabditoilaimus ulmi (Goodey, 1930) Susoy and 
Herrmann, 2012 (Nematoda: Diplogastridae), со-
путствующих развитию вилта (Basset et al., 1992; 
Et-Touil et al., 2011; Ploetz et al., 2013; Ryss et al., 
2015, 2021; Santini, Faccoli, 2015; Bark beetles…, 
2015; Menkis et al., 2016; Ryss, Polyanina, 2017; 
Davydеnko, 2021; Ryss, Polyanina, 2022; и  др.). 
Однако экспериментального подтверждения те-
зиса о внесении возбудителя голландской болез-
ни и нематод именно в процессе дополнитель-
ного питания, т. е. лабораторного исследования 
на предмет наличия возбудителей голландской 
болезни в местах дополнительного питания за-
болонников и на самих, проходивших дополни-
тельное питание заболонниках, нам не удалось 
обнаружить

Большой сосновый лубоед (Tomicus piniperda 
(Linnaeus, 1758)) и малый (T. minor (Hartig, 1834)), 
также как и вязовые заболонники (Scolytus spp.), 
проходят дополнительное питание в кронах со-
сен, прокладывая ходы внутри молодых побегов 
(Римский-Корсаков и  др., 1949; Bark beetles…, 
2015). Хорошо известно, что жуки сосновых 
лубоедов переносят большой спектр грибов и 
в том числе высоковирулентных Leptographium 
wingfieldii M.  Morelet и Ophiostoma minus (За-
рудная, Селиховкин, 1988; Solheim et  al., 2001; 
Lieutier et  al., 2004; Ижевский и  др., 2005; 
Jankowiak, 2006; Bark beetles…, 2015), а  также 
нематод (Рысс, Селиховкин, 2024), которых на-
ходят в семейных ходах короедов. Однако нам 
не удалось обнаружить публикаций, в которых 
бы рассматривалось заражение деревьев сосно-
выми лубоедами во время дополнительного пи-
тания.

Наиболее хозяйственно значимые из три-
бы Ipini короед-типограф, короед-стенограф, 
вершинный короед проходят дополнительное 
питание под корой, чаще всего в лубе, ранее 
заселенных ими деревьев или в коре ослаблен-
ных и ветровальных деревьев (Римский-Корса-
ков и  др., 1949; Маслов, 2010; Bark beetles…, 
2015). В этом случае вряд ли имеет смысл гово-
рить о роли энтомохорной трансмиссии грибов 
в ослаблении дерева-хозяина. Однако во время 
массовых размножений короеда-типографа в 
древостое может сохраниться некоторое число 
здоровых и незаселенных деревьев. Вылетев-
шие жуки атакуют такие деревья для прохож-
дения дополнительного питания. Мы это явле-
ние наблюдали во время вспышки размножения 
короеда-типографа в Ленинградской области в 

2021–2023 гг. (Селиховкин и др., 2023в). Ствол 
дерева полностью отработан исключительно 
ходами короедов, проходящих дополнительное 
питание, но признаков интенсивного развития 
грибов в ходах не наблюдалось даже в старых 
ходах (рис. 1).

Попытки поселения. Этот путь внесения 
патогенов, способных ослабить дерево-хозяина 
и подготовить успешную атаку, в некоторых слу-
чаях, по-видимому, возможен. Гриб гросманния 
Аошимы (Grosmannia aoshimae (Ohtaka, Masuya 
& Yamaoka) Masuya & Yamaoka) – преобладаю-
щий и весьма агрессивный спутник уссурийско-
го полиграфа (Пашенова и др., 2017; Pashenova 
et al., 2017; Баранчиков и др., 2024). Гроссмания 
развивалась не только в семейных ходах уссу-
рийского полиграфа, но в местах попыток по-
селения, на деревьях, «проявивших активный 
защитный ответ».

Это позволяет предполагать, что развитие 
гриба может выступить дополнительным фак-
тором ослабления дерева, несмотря на то, что 
первоначальные некрозы флоэмы были совсем 
небольшими – до 9 мм (Баранчиков и др., 2024).

Большой сосновый лубоед – еще один вид, 
для которого характерно появление многочис-
ленных попыток поселения, ослабляющих дере-
во (рис. 2).

Такие деревья встречались нам постоянно 
на разных объектах в Карелии, Ленинградской 
области, Тверской области и в других районах 
исследования. Однако в неразвившихся маточ-
ных ходах (заселение происходит в мае) даже 
к середине июля не наблюдалось развитие гри-
бов. Следует отметить, что лабораторный ана-
лиз микобиоты из этих ходов нами не проводил-
ся и, возможно, что в местах попыток поселения 
офиостомоидные грибы присутствуют.

Кроме рассмотренных путей взаимодей-
ствия короедов и патогенов для обеспечения 
успешности атаки короедов существует и еще 
одна возможность, а именно синтез аттрактан-
тов офиостомоидными грибами, переносимыми 
короедами (Zhao et al., 2019; Jirošová et al., 2022). 
Присутствие аттрактивного эффекта гроссма-
нии Аошимы по отношению к уссурийскому 
полиграфу подтверждено в эксперименте (Па-
шенова и др., 2013).

Если привлекательность дерева-хозяина при 
этом резко увеличивается, то за счет массовости 
атака короедов будет более успешной. Не ис-
ключено, что именно этот аспект может оказать-
ся решающим, например при взаимодействии 
гроссмании Аошимы и уссурийского полиграфа.

Взаимосвязи дендрофильных насекомых, грибов и нематод и их роль в ослаблении и гибели растений-хозяев
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В итоге можно отметить, что роль офиосто-
моидных грибов и стволовых нематод, перено-
симых короедами как агентами превентивного 
ослабления дерева-хозяина, не исследована и не 
очевидна.

В отношении нематод ситуация изучена в 
еще меньшей степени. Показано, что нематоды 
присутствуют как в ходах, так и самих жуках, 
в частности в вязовых заболонниках, большом 
ясеневом лубоеде, короеде-типографе, большом 

Рис. 1. Ходы дополнительного питания короеда-типографа на елях в очаге массового размноже-
ния (Рощинское лесничество, Ленинградская область, июль 2023 г.).

Рис. 2. Попытки поселения большого соснового лубоеда на соснах: неразвившийся и засмолён-
ный маточный ход (а) и смоляные воронки (б) (Рощинское лесничество, Ленинградская область, 
июль 2023 г.).
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сосновом лубоеде и др. (Ryss et al., 2005, 2015, 
2019; Полянина и  др., 2019; Polyanina et  al., 
2019; Рысс и др., 2024). Патогенность некоторых 
трансмиссивных видов нематод и грибов иссле-
дована в фитотестах (Пашенова, Лихута, 2012; 
Пашенова и др., 2012, 2017; Астраханцева и др., 
2014; Ryss et  al., 2018; Pashenova et  al., 2018; 
Полянина, 2023; Баранчиков и  др., 2024). Од-
нако остаётся неизвестным, вносят ли короеды 
нематод в процессе дополнительного питания? 
Могут ли нематоды, попавшие в засмоленные 
маточные ходы (попытки поселения), развивать-
ся? Если в этих случаях процесс патогенеза воз-
никает, то насколько быстро распространяются 
нематоды и оказывают ли они значимое влияние 
на состояние дерева-хозяина?

Для ответа на эти вопросы необходимо со-
четание полевых и лабораторных исследований 
роли каждого агента инфекции – короедов, фи-
топатогенных грибов и нематод – в ослаблении 
дерева при разной последовательности заселе-
ния членами патогенной ассоциации.

Пути исследования проблемы и некото
рые  результаты. В  процессе полевых иссле-
дований необходимо выяснить сопряженность 
циклов развития насекомых-дендрофагов 
(в данном случае – короедов), переносимых ими 
фитопатогенных грибов и нематод. Для этого 
необходимо регистрировать сезонные измене-
ния в динамике численности состава патогенов 
в дереве и переносчике с целью составления 
модели-диаграммы патологического процес-
са. Экспериментальные исследования должны 
проверить сценарии взаимодействия патогенов 
в подсистемах переносчик – гриб, переносчик – 
нематода, нематода  – гриб, а также опыты по 
инокуляции грибов и нематод в растение, минуя 
переносчика и посредством переносчика. Сопо-
ставление этих данных даст возможность по-
строить надежную региональную прогностичес
кую модель сценария патогенеза как базы для 
разработки практических мер контроля заболе-
ваний древесных растений.

Все известные нам работы по трансмиссии 
короедами грибов и нематод построены на ис-
следовании того, что переносят жуки во время 
лета (отлов жуков феромонными ловушками  – 
наиболее частый метод сбора, в этом случае на 
теле жуков находятся десятки случайных видов 
микромицетов). В  некоторых случаях изучает-
ся микобиота жуков, извлеченных из семейных 
маточных ходов, и состав микромицетов са-
мих ходов (Pain et  al., 1997; Klepzig, Six, 2004; 
Harrington, 2005; Kirisits, 2007; Lieutier et  al., 
2009; Krokene, 2015; Леднев и др., 2019; Баран-

чиков и  др., 2024). В  любом случае изучаются 
основная фаза развития  – заселение родитель-
ского поколения (феромонные ловушки или 
сбор из-под коры и со ствола) и развитие моло-
дого поколения (сбор из-под коры).

В 2023 г. нами начата серия исследований 
по изучению трансмиссии короедами грибов и 
нематод на разных стадиях жизненного цикла 
2 видов, наиболее распространенных в таежных 
лесах Северо-Запада России – короеде-типогра-
фе (ель  – Picea A. Dietr.) и большом сосновом 
лубоеде (сосна) – значимых вредителях сосны, 
формирующих очаги массового размножения. 
Хорошо известно, что оба вида ассоциированы 
с офиостомовыми грибами – возбудителями си-
невы древесины (Masuya, 1998; Lieutier et  al., 
2015). Эти трансмиссивные грибы, по мнению 
некоторых авторов, участвуют в ослаблении де-
рева-хозяина и способствуют успеху размноже-
ния короедов (Kirisits, 2007).

Сосновые лубоеды проходят дополнитель-
ное питание в кроне внутри молодых побегов 
(Римский-Корсаков и  др., 1949; Bark beetles…, 
2015), что позволяет предположить возмож-
ность заражения сосен грибами и нематодами 
во время дополнительного питания.

Для анализа взаимодействия большого сос
нового лубоеда с грибами и нематодами в 2023 
и 2024 гг. мы собрали жуков из ключевых частей 
цикла развития: родительское поколение из-под 
коры во время заселения; куколки, личинки и мо-
лодые жуки из семейных ходов и молодые жуки 
из побегов во время дополнительного питания 
в конце вегетационного сезона. В  начале веге-
тационного сезона собрать жуков из обломан-
ных и упавших побегов сосны (дополнительное 
питание после выхода из диапаузы) не удалось, 
так как жуки быстро покидали побеги. Сборы 
проводись стерильным пинцетом в стерилизо-
ванные пробирки, чтобы избежать случайного 
попадания посторонних видов грибов.

В 2023 г. получен довольно неожиданный 
результат. В жуках родительского поколения 
большого соснового лубоеда, собранных из хо-
дов, было выделено 3  вида офиостомоидных 
грибов, но в жуках и личинках молодого по-
коления, находящихся в ходах, офиостомовые 
грибы не обнаружены. В молодых жуках, про-
ходивших дополнительное питание в побегах 
перед уходом в диапаузу, выявлен только один 
вид – Ophiostoma sp. Выделенные виды находят-
ся в коллекции культур на кафедре защиты леса, 
древесиноведения и охотоведения Санкт-Петер-
бургского государственного лесотехнического 
университета (Мартирова, Антонь, 2024). Полу-
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ченный результат вызывает сомнения в том, что 
заражение кроны сосны трансмиссивными офио-
стомовыми грибами во время дополнительного 
питания имеет существенное значение. В иссле-
довании 2023  г. использован небольшой объем 
материала (от 3 до 10 экз. в каждом из трех ва-
риантов), а в 2024 г. собрано значительное число 
особей большого соснового лубоеда (от  10 до 
20 экз. в варианте, семь вариантов), что позво-
ляет рассчитывать на получение репрезентатив-
ных данных.

В 2024 г. начато исследование видового сос
тава трансмиссивных нематод на разных стадиях 
жизненных циклов большого соснового лубоеда 
и короеда-типографа. Меридиональная транс-
секта сбора жуков, личинок, куколок и ходов ко-
роеда-типографа включала шесть точек от юга 
Ленинградской области до Северной Карелии 
(59.422580, 30.7006843; 60.178700, 29.787560; 
60.222224, 29.792512; 62.927110, 33.789700; 
64.838322, 32.047428; 64.992533, 33.888100). 
Фауна дауер-личинок была одинаковой для всей 
транссекты. Следует отметить, что заражены 
были в основном жуки родительского поколе-
ния, отловленные феромонными ловушками, а 
в жуках молодого поколения личинок почти не 
было (Рысс и др., 2024).

В 2025–2026 гг. планируется продолжение 
исследований в этом направлении. После ана-
лиза результатов 2023–2024 гг. план исследова-
ний будет уточнен. По-видимому, добавится еще 
одно направление – анализ микобиоты в местах 
попыток поселения большого соснового лубое-
да и короеда-типографа как один из возможных 
путей попадания трансмиссивных патогенов в 
дерево до успешного заселения короедов.

Авторы выражают благодарность Ю. Н. Ба-
ранчикову и Н. В. Пашеновой за полезные сове-
ты и конструктивное обсуждение материала 
в процессе редактирования статьи.

Работа выполнена при поддержке гранта 
РНФ 24-16-00092 «Взаимосвязи насекомых-вре-
дителей и патогенных организмов и ответные 
реакции древесных растений Северо-Запада Ев-
ропейской части России: мониторинг и методы 
контроля плотности популяций вредителей и 
патогенов».
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The interactions in the association of bark beetles, fungi, nematodes with the host tree is a multi-level system of 
transmission and trophic links that ensure the labile nature of disease scenarios leading to tree death. Transmission 
of phytopathogenic fungi and stem nematodes by bark beetles often acts as a key factor in the weakening and death 
of woody plants in forest and park plantations. Nevertheless, the nature of the interaction of various organisms 
in this four-component complex is species-specific and the role of transmission pathogens in the weakening 
and death of the host tree is far from always clear. To test this thesis, in our opinion, it is necessary to ensure 
a combination of field and experimental studies of the role of each infection agent – bark beetles, phytopathogenic 
fungi, and nematodes in weakening the tree with different sequences of colonization by members of the pathogenic 
association. Field studies should record seasonal changes in the dynamics of the number of pathogens in the tree 
and the vector in order to compile a model-diagram of infection. Experimental studies should test the scenarios of 
pathogen interaction in the vector-fungus, vector-nematode, nematode-fungus subsystems, as well as experiments 
on inoculation of fungi and nematodes into a plant, bypassing the vector and through the vector. Comparison 
of these data will make it possible to build a reliable regional predictive model of the infection scenario as a basis 
for developing practical measures to  control diseases of woody plants. In 2023 and 2024, we began a series of 
studies to study the transmission of fungi and nematodes by bark beetles at different stages of the life cycle of two 
species of bark beetles, the most common in the taiga forests of the northwest of the European part of Russia – 
the European spruce bark beetle (Ips typographus (Linnaeus, 1758)) (spruce (Picea A. Dietr.)) and the Common 
pine shoot beetle (Tomicus piniperda (Linnaeus, 1758)) (pine (Pinus L.)). The results obtained show the high lability 
of the relationships between phytopathogens and bark beetles and the ambiguity of the role of bark beetles in the 
transmission of phytopathogenic fungi.

Keywords: bark beetles, phytopathogenic fungi, stem nematodes, associations, woody plants, infection routes.
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