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Экспериментально установленная возможность проникновения и развития энтомо-
патогенных нематод (ЭПН) в трупах насекомых, погибших не только от самих нематод, 
но и под воздействием, например, инсектицидов, отрицательных температур, либо других
патогенов насекомых, свидетельствует о необходимости изучения особенностей биологии
этих организмов, чтобы объективно оценивать возможности эффективного их использова-
ния в сельскохозяйственной практике.

В результате проведенных исследований установлено, что в присутствии живых на-
секомых либо их трупов в определенном объеме почвы в насекомое проникает только опре-
деленное количество нематод, находящихся в зоне обитания хозяина. С возрастанием плот-
ности популяции инвазионных личинок выше оптимальной начинают действовать законы
саморегуляции на макропопуляционном уровне, приводящие к тому, что большая часть инва-
зионных личинок впадает в инактивированное состояние и служит основой для длительного
существования макропопуляции ЭПН в данном биотопе.

Ключевые слова: энтомопатогенные нематоды, сапробионты, микропопуляция, ма-
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Введение

Энтомопатогенные нематоды (ЭПН) изучаются и используются в качестве 
агентов биологического контроля с 30-х годов прошлого века, однако остается еще 
много вопросов по биологии и экологии этих организмов, требующих своего разре-
шения для того, чтобы объективно оценивать возможности эффективного их исполь-
зования в сельскохозяйственной практике. Инвазионные личинки, служащие актив-
ным компонентом нематодных препаратов (рис. 1), проникают внутрь тела насеко-
мого пассивно с кормом и активно – через рот, анус, дыхальца и кутикулу, после чего 
нематоды выпускают в гемолимфу насекомого симбиотических бактерий (рис. 2).

Насекомое после заражения нематодами погибает на 2–3 сутки под действи-
ем симбиотических бактерий и в результате повреждения внутренних органов 
нематодами.

Известно много примеров успешного использования ЭПН против насекомых 
в почве, но стабильных результатов в сельскохозяйственных системах еще не достиг-
нуто, несмотря на их прогнозируемый потенциал [1].

Одной из причин такого отсутствия успеха является недостаточное понимание 
сложности биотических и абиотических взаимодействий, которые ЭПН имеют в по-
чвенной среде как в управляемых, так и в природных экосистемах.

ЭПН ведут себя как паразиты в ранней части их жизненного цикла [2]. Свобод-
ноживущие инвазионные личинки приспособлены для выживания и обнаружения 
хозяина. Они не питаются, но используя запасенные питательные вещества своего 
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тела, разыскивают и проникают в организм живых насекомых. Попав внутрь тела 
хозяина, выпускают в его гемолимфу клетки бактерии симбионта, которые размно-
жаются и убивают насекомое (хозяина) [3].

Рис. 1. Инвазионные личинки энтомопатогенных нематод (S. carpocapsae)

Рис. 2. Симбиотические бактерии (Xenorhabdus nematophilus) 
энтомопатогенных нематод (S. carpocapsae)

Однако общепринятое мнение о ЭПН как о патогенных организмах в отноше-
нии насекомых не согласуется с экспериментальными данными, свидетельствующи-
ми о том, что эти нематоды способны проникать и завершать цикл своего развития 
в трупах насекомых, погибших, например, под действием инсектицидов [4].

В результате наблюдений за процессом инвазирования нематодами трупов на-
секомых, погибших от действия инсектицидов, нами впервые сформулировано тео-
ретическое предположение о возможности дополнительного проникновения нема-
тод в уже погибших насекомых под действием нематодно-бактериального комплек-
са. Подтверждение нашего предположения может существенно расширить знания 
по биологии ЭПН и возможности их использования в качестве биологических аген-
тов против насекомых-вредителей.

Материал и методы исследований

Для проверки вышеуказанной гипотезы был проведён контролируемый экспе-
римент. В первом варианте гусениц вощинной огневки (Galleria mellonella) массой 
80–100 мг заражали дозой 200 инвазионных личинок нематод Steinernema carpocapsae 



97

штамм «agriotos» в расчёте на чашку Петри с 10 гусеницами при 6-ти кратной повтор-
ности в опыте и контрольном варианте. Во втором варианте после заражения той же 
дозой нематод и гибели всех гусениц через двое суток в чашки дополнительно вно-
силось по 500 инвазионных личинок, в третьем варианте, соответственно, по 1500 
особей нематод. После проникновения инвазионных личинок в организм насекомого 
половозрелые особи развиваются на 3–4-й день. На четвертый день после заражения 
проводился учёт численности самок и самцов нематод в первом поколении (поколе-
ние гигантских форм нематод) внутри тела погибших гусениц.

Результаты исследований и их обсуждение

Результаты опыта, представленные в таблице 1, свидетельствуют о способно-
сти инвазионных личинок проникать как в здоровых, так и в мертвых насекомых, 
погибших от ранее проникших в них личинок нематод.

Таблица 1
Проникновение нематод S. carpocapsae в гусениц G. mellonella L.

Доза нематод 
на чашку Петри, 

шт.

Заражение
насекомых

нематодами

Проникло нематод в 10 гусениц (в среднем)

самок самцов всего % от дозы

200 здоровых 39.0 ± 2,7 26,0 ± 3,8 65,0 ± 8,7 32,5

500 мертвых насекомых, 
погибших от нематод 79,0 ± 12,7 50,0 ± 3,0 129,0 ± 5,0 25,8

1500 мертвых насекомых, 
погибших от нематод 248,0 ± 12,7 218,0 ± 8,0 466,0 ± 8,0 31,0

Внутри тела насекомого – хозяина развивались половозрелые особи нематод 
во всех вариантах опыта. При этом отмечается некоторая закономерность в соотно-
шениях дозы нематод в процессе заражения насекомых и количеством инвазионных 
личинок проникших в тело насекомых и развившихся до половозрелых особей самок 
и самцов. Однако в процентном соотношении этих показателей практически не уста-
новлено существенной разницы по вариантам опыта.

Для эндопаразитов, каковыми являются штейнернематиды, организм хозяина 
служит средой обитания. Взаимодействия между паразитом и средой его обитания – 
хозяином, приобретает иной характер, чем у обычных свободноживущих организ-
мов, поскольку среда обитания паразита подразделяется на среду I-го порядка, т.е. 
хозяина и среду II-го порядка, т.е. окружающую хозяина [5].

При изучении паразитарных отношений приходится иметь дело с двухсторон-
ним влиянием организма на среду и среды на организм в постоянном взаимодей-
ствии. Методы изучения этих взаимодействий отличаются от обычных экологиче-
ских исследований и имеют свою специфику.

Жизненный цикл паразита и его взаимоотношения с хозяином Ш.Д. Мошков-
ский разбивает на четыре этапа [6]:

1) внедрение паразита в организм хозяина,
2) развитие в организме хозяина,
3) выход паразита (в виде пропагативной стадии) из хозяина,
4) период пребывания или развития паразита во внешней среде.
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Мы рассматриваем жизненный цикл штейнернематид и гетерорабдитид и от-
ношения их с насекомыми-хозяевами в соответствии со схемой Мошковского. Однако 
до этапа внедрения, прежде чем нематоды вступят в контакт с насекомым, должна прои-
зойти встреча паразита и хозяина во внешней, т.е. в среде обитания насекомого-хозяина. 
Успех встречи определяется в частности абиотическими и биотическими факторами, 
поисковыми способностями самих нематод и особенностями поведения хозяина [7, 8].

При анализе поведения инвазионных личинок в культуре нематод, используе-
мой в эксперименте, просматриваются определенные закономерности. Полученные 
данные по количественному соотношению между численностью нематод в зоне оби-
тания насекомого и численностью инвазионных личинок, инвазировавших насеко-
мое, указывают на возможность существования в данной культуре нематод опреде-
лённого процента активных особей, способных к непосредственному проникнове-
нию в хозяина. Другая же часть особей находится в инактивированном состоянии 
и потенциал этих нематод рассчитан на выживание популяции нематод в случае не-
благоприятного исхода для развития популяции вида в среде обитания I- го порядка.

Успех использования энтомопатогенных нематод в качестве биологических 
агентов против вредных насекомых во многом зависит от характера взаимоотноше-
ний их с хозяином в период поиска и контакта с ним, а также от условий развития 
микропопуляции паразита в среде обитания I-го порядка [9].

В среде обитания II-го порядка (т.е. вне тела хозяина) эти нематоды могут нахо-
диться только на стадии инвазионных личинок. Судьба последних и их качественные 
характеристики определяются степенью развития и реализации своих возможностей 
микропопуляцией паразита в теле насекомого-хозяина. Существование микропопу-
ляции нематод в теле хозяина завершается образованием инвазионной стадии, ко-
торая является носителем генетического потенциала, обеспечивающего дальнейшее 
существование популяций отдельных видов нематод в среде их обитания.

В среде обитания 2 порядка, т.е. вне тела насекомого-хозяина в почве, с воз-
растанием плотности популяции инвазионных личинок выше оптимальной, начина-
ют действовать законы саморегуляции на макропопуляционном уровне, приводящие 
к тому, что большая часть инвазионных личинок впадает в инактивированное состо-
яние. О существовании такой закономерности можно судить также по данным наших 
исследований, когда при одинаковой численности инвазионных личинок в почвен-
ных образцах наблюдается существенное снижение интенсивности инвазирования 
хозяина с уменьшением объёма почвенного образца [9].

Установленная закономерность поведения ЭПН служит основанием для рас-
смотрения ее значения при практическом использовании их в качестве средства за-
щиты от насекомых вредителей. Так, например, в процессе изучения влияния нема-
тод S. carpocapsae штамм «agriotos» на численность членистоногих плодового сада 
при дозе 500 тыс. инвазионных личинок на 1 м2 поверхности почвы наблюдалось 
максимальное снижение (до 50%) общей численности насекомых фитофагов на об-
работанном участке (рис. 3). Увеличение и уменьшение дозы нематод сопровожда-
лось повышением численности фитофагов [9].

Снижение эффективности воздействия нематод на численность вредных насе-
комых с увеличением дозы внесения инвазионных личинок подтверждает наше пред-
положение о существовании регуляторных факторов, определяющих оптимальные со-
отношения численности этих паразитов на микро- и макро – популяционных уровнях.

Виды насекомых, отдельные стадии развития которых связаны с длительным 
пребыванием в почве, выработали определенную систему защиты от вредоносных 
для них организмов, последние же идут по пути эволюции, направленной на пре-
одоление системы защиты хозяина. В рассматриваемом нами случае, когда речь идёт 
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о способности нематод отыскивать своих хозяев, вероятно, существуют информаци-
онные сигналы, позволяющие инвазионным личинкам ориентироваться в сторону 
месторасположения хозяина. В пользу существования химической по своей природе 
информационной связи свидетельствует о наличии у инвазионных личинок хоро-
шо развитых органов чувств – амфид, реагирующих на химизм окружающей сре-
ды. Длительное время многие исследователи придерживались мнения, что нематоды 
при поиске хозяина ориентируются на концентрацию СО2, образующегося за счёт 
углекислоты, выделяемой в процессе дыхания насекомыми [10].
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Рис. 3. Изменение уровня численности групп членистоногих (% к контролю) в зависимости 
от дозы внесения нематод (S. carpocapsae) в почву приствольных кругов яблоневого сада: 

1 – хищники; 2 – фитофаги; 3 – паразиты; 4 – прочие членистоногие

Способность нематод разыскивать и определять место расположения хозяина 
является характеристикой хорошего биологического агента. При изучении хемотак-
сиса и поисковых способностей Steinernema feltiae в присутствии гусениц G. mel-
lonella и проросших семян редиса и томата, помещенных на агаровую поверхность, 
было установлено, что нематоды больше реагировали как на гусениц, так и на корни 
растений, эффект был меньше, когда гусеницы и проростки корней были поверх-
ностно стерильны. Сделано предположение, что нематоды реагируют на микрофлору 
поверхности кутикулы и корневой системы растений [11]. Вероятно, реакцией ин-
вазионных личинок на микрофлору поверхности кутикулы насекомых можно объ-
яснить способность их проникать в погибших насекомых.

Нам также ранее удавалось заразить нематодами мертвых гусениц вощинной ог-
невки после их замораживания, а также после их гибели от бактериальной септицемии [4].

В обоих случаях нематоды заканчивали цикл развития в трупах насекомых. 
Вскрытые нами уникальные возможности энтомопатогенных нематод свидетель-
ствуют о большой экологической пластичности этих гельминтов, а также о том, что 
характеристика их как паразитов не вполне отражает жизненные возможности этих 
гельминтов в борьбе за свое существование. Нематоды, проникшие в погибшее насе-
комое, ведут себя как типичные сапробионты, а нематоды, инвазирующие здоровое 
насекомое, выступают как паразиты, хотя в дальнейшем своём развитии в погибшем 
насекомом ведут себя как виды сапробиотических нематод.

Значительный интерес в связи с этим представляют также экспериментальные 
данные по изучению инвазионной активности и развитию нематод в трупах насекомых, 
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погибших от инсектицидов. В опытах с вощинной огневкой гусеницы с массой тела 
110–120 мг обрабатывались хлорофосом в концентрациях 0,8 и 1,6% по д.в. и после дей-
ствия инсектицида заражались нематодами. Инвазионные личинки одинаково активно 
проникали как в необработанных, так и в парализованных и погибших от действия 
хлорофоса гусениц. Нематоды заканчивали цикл развития в насекомых всех вариан-
тов опыта. Наибольший продуктивный выход инвазионных личинок в расчете на одну 
гусеницу моли наблюдался в контроле (79 тыс.). У парализованных насекомых после 
применения хлорофоса этот показатель соответственно концентрациям инсектицида 
составлял 57 и 37 тыс., у мертвых – 19 тыс. Инвазионная активность мигрировавших 
из трупов личинок нематод сохранилась на одном уровне во всех вариантах опыта [4].

Аналогичные данные по биологии ЭПН получены и другими исследователями 
[12, 13]. Поэтому вероятно следует рассматривать ЭПН в качестве факультативных 
сапробионтов, а не обязательных паразитов, что может быть важным для сохранения 
естественных популяций этих нематод, а также для более эффективной рециркуля-
ции применяемых ЭПН, особенно в интегрированных программах контроля, где хо-
зяева погибают от других биологических или химических агентов. Имеются также 
и сведения, что ЭПН могут развиваться в хозяевах, убитых несколькими инсектици-
дами [14–16] и вирусом гранулеза [17].

Проникновение и развитие нематод в трупах насекомых, погибших не толь-
ко от самих нематод, но и под воздействием, например, отрицательных температур, 
либо других патогенов насекомых, свидетельствует о филогенетической близости 
этих паразитов с сапробиотическими видами нематод и указывают на большие потен-
циальные возможности выживания их в почвенной среде. Кроме того, это указывает 
и на необходимость дальнейшего изучения уникального явления, связанного с сочета-
нием у одного и того же организма признаков, характеризующих его как паразита с од-
новременным возможным проявлением у этого же организма признаков сапробионта.

Польские исследователи на примере развития энтомопатогенной нематоды рода 
Heterorhabditis sp. внутри тела яблонного пилильщика и большой вощинной моли весь 
цикл развития популяции исследуемого вида разбивают на следующие этапы: инвазион-
ный, инфекционный, паразитический, сапрофагический и миграционный [18]. Ранее на-
шими исследованиями [4] было показано, что в дополнение к перечисленным этапам раз-
вития нематод следует рассматривать этапы – чисто сапрофагический и миграционный.

Отмечая существование филогенетической связи между фитопаразитическими 
нематодами и нематодами насекомых Sandner H. предполагает, что последняя группа 
гельминтов находится на более низком эволюционном уровне, на что указывает пере-
ход их от сапрофагии к паразитизму через различные формы комменсализма и дру-
гие типы межвидовых взаимоотношений [19].

На основании палеонтологических находок предполагается, что нематоды по-
явились по крайней мере 600 × 106 лет назад в Кембрии и что нематоды-паразиты 
насекомых развились от микогельминтов, которые являются для растений лишь фа-
культативными паразитами. По-видимому, насекомые способствовали эволюции па-
разитических нематод [20].

Результаты наших исследований по биологии энтомопатогенных нематод, вероят-
но, служат подтверждением, высказанным выше мнениям о филогении этих паразитов.

Заключение

Наблюдения за проникновением и развитием нематод в мертвом насекомом 
существенно расширяют наши представления о взаимоотношениях между этими па-
разитами и насекомыми. Проникновение и развитие нематод в трупах насекомых, 
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погибших не только от самих нематод, но и под воздействием, например, отрица-
тельных температур, либо других патогенов насекомых свидетельствует о филоге-
нетической близости этих паразитов с сапробиотическими видами нематод и ука-
зывает на большие потенциальные возможности выживания их в почвенной среде. 
Сочетание у одного вида нематод таких биологических показателей признаков, как 
паразитический и сапробиотический, является уникальным явлением и указывает 
на большие перспективы использования ЭПН, особенно в интегрированных про-
граммах контроля, где хозяева, погибшие от других биологических или химических 
средств защиты, служат источником сохранения численности этих паразитов как эф-
фективных средств защиты растений на многолетнюю перспективу.

Выявлена закономерность поведения инвазионных личинок ЭПН, при которой 
в присутствии тела насекомого-хозяина в него проникает только определенное количе-
ство нематод, находящихся в зоне обитания хозяина. С возрастанием плотности популя-
ции инвазионных личинок выше оптимальной начинают действовать законы саморегу-
ляции на макропопуляционном уровне, приводящие к тому, что большая часть инвазион-
ных личинок впадает в инактивированное состояние и служит основой для длительного 
существования макропопуляции ЭПН в данном биотопе. Последнее подтверждается 
и тем, что в строго определенных местах биотопов энтомопатогенные нематоды несколь-
ких видов постоянно обнаруживаются нами в течение последних 40–50 лет.

Оптимальность соотношения между насекомым и присутствующими в зоне 
его обитания инвазионными личинками зависит от многих биотических и абиотиче-
ских факторов и имеет большое практическое значение при отработке норм и спосо-
бов применения ЭПН в качестве биологических агентов.
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BEHAVIOUR FEATURES 
OF ENTOMOPATHOGENIC NEMATODES (NEMATODA: STEINERNEMATIDAE) 

IN THE PRESENCE OF DEAD HOST INSECTS

L.G. DANILOV1, K.A. LAISHEV2, T.A. DANILOVA2

(1 All-Russian Research Institute of Plant Protection, 2 North-West Centre of Interdisciplinary 
Research of Food Maintenance Problems)

The authors have experimentally established a possibility of penetration and development 
of entomopathogenic nematodes (EPN) in the corpses of insects killed not only by the nematodes 
themselves, but also under the influence of, insecticides, for example, negative temperatures, or 
other insect pathogens. This fact indicates the need to study the biology of these organisms to ensure 
objective assessment of the prospects of their effective practical use in agriculture.

As a result of the conducted research it has been established that in the presence of live in-
sects or their corpses in a certain amount of the soil, only a certain number of the nematodes which 
are in a zone of host dwelling get into the insect. As population density of infective larvae increases 
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above the optimum, the laws of self-regulation begin to act on the micropopulation level, causing 
the most of the infective larvae flow into inactivated state and serve as the basis for the continued 
existence of EPN micropopulation in this biotope.

Key words: entomopathogenic nematode, saprobiont, micro-, macro-population, infective 
larvae.
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