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ВЫСОКИЙ УРОВЕНЬ ВСТРЕЧАЕМОСТИ ЭНДОСИМБИОНТА 
WOLBACHIA В ПОПУЛЯЦИЯХ СИБИРСКОГО ШЕЛКОПРЯДА 
DENDROLIMUS SUPERANS SIBIRICUS TSCHETVERIKOV, 1908 

(LEPIDOPTERA: LASIOCAMPIDAE) НА ТЕРРИТОРИИ РОССИИ
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Сибирский шелкопряд Dendrolimus superans sibiricus – один из опасных вредителей хвойных лесов.
Вспышки численности популяций этого вида наносят существенный экологический и экономиче-
ский ущерб, приводя к гибели хвойных лесов. Ранее у D. superans в популяциях Хабаровского края
нами была выявлена высокая частота встречаемости симбиотических бактерий Wolbachia. Эти ма-
терински наследуемые симбионты насекомых могут являться как мутуалистами, так и репродуктив-
ными паразитами. В данной работе мы приводим данные о распространенности и генетическом
разнообразии Wolbachia в популяциях D. superans Хабаровского края, Якутии и Томской области.
Нами показан высокий уровень инфицированности (69–100%) популяций сибирского шелкопря-
да, поддерживающийся в географически удаленных популяциях в течение нескольких лет. Генети-
ческое разнообразие Wolbachia в популяциях D. superans Томской области и Хабаровского края
представлено двумя гаплотипами ST-41 и ST-353, а в Якутии выявлен один гаплотип ST-353. Высо-
кие частоты встречаемости и схожий генетический состав Wolbachia у D. superans в популяциях раз-
ных регионов, возможно, указывают на глубокую интеграцию симбионта в жизненный цикл вида-
хозяина.
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Представители р. Dendrolimus Germar, 1812 яв-
ляются опасными вредителями хвойных лесов
(Han et al., 2019; Qin et al., 2019; Skrzecz et al., 2020;
Wilstermann et al., 2020). Мировая фауна насчиты-
вает более 35 видов и подвидов; на территории
России распространены три вида: Dendrolimus pini
(L., 1758), D. spectabilis (Butler, 1881) и D. superans
(Butler, 1881) (Золотухин, 2015, 2019). Сибирский
шелкопряд D. superans sibiricus Tschetverikov, 1908
является одним из основных вредителей хвойных
лесов на территории Евразии (Рожков, 1963; Mik-
kola, Ståhls, 2008). Гусеницы питаются на деревьях
родов Pinus, Larix, Abies и Picea (Kirichenko et al.,

2009; Золотухин, 2015). Вспышки численности
D. superans приводят к дефолиации и гибели хвой-
ных лесов, что наносит существенный экономи-
ческий ущерб лесному хозяйству (Рожков, 1963;
Baranchikov et al., 1997; Гродницкий, 2004; Mikko-
la, Ståhls, 2008).

Ранее мы выявили высокий уровень встречае-
мости симбиотической бактерии Wolbachia у
D. superans в популяциях Хабаровского края
(Юдина и др., 2017). Бактерии р. Wolbachia – это
матерински наследуемые симбионты, которые
могут существенно влиять на биологию вида-хо-
зяина. Wolbachia может приводить к нарушению
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половой структуры популяций некоторых видов
чешуекрылых в сторону преобладания самок за
счет вызываемых симбионтом феминизации и
андроцида (Charlat et al., 2007; Narita et al., 2007;
Graham, Wilson, 2012). В некоторых случаях Wol-
bachia может индуцировать цитоплазматическую
несовместимость, при этом показано, что у одного
вида может присутствовать несколько штаммов
Wolbachia, вызывающих разные репродуктивные
аномалии (Hiroki et al., 2004; Charlat et al., 2006;
Salunkhe et al., 2014; Arai et al., 2019). Помимо ин-
дукции репродуктивных аномалий, Wolbachia мо-
жет выступать и в роли мутуалиста. Так, у ночной
бабочки-листовертки Homona magnanima (Lepi-
doptera, Tortricidae) присутствие Wolbachia ускоряет
развитие личинок и увеличивает массу куколок
(Arai et al., 2019). У других видов насекомых Wol-
bachia может предоставлять питательные веще-
ства своему хозяину (Kremer et al., 2009; Hosokawa
et al., 2010), защищать от вирусов и паразитов
(Teixeira et al., 2008; Cattel et al., 2016; Nouhuys et al.,
2016), увеличивать продолжительность жизни и
плодовитость инфицированных особей (Barro,
Hart, 2001; Dong et al., 2007; Mariño et al., 2017), а в
некоторых случаях искусственная элиминация
данного симбионта у взрослых самок приводит к
их полной стерильности (Dedeine et al., 2001).

Интерес к исследованию Wolbachia в популя-
циях D. superans обусловлен тем, что для этого ви-
да характерны вспышки численности, которые
могут как влиять на динамику и генетический со-
став Wolbachia, так и быть опосредованы присут-
ствием симбионта. Изучение различных удален-
ных друг от друга популяций дает возможность
оценить масштабы распространения Wolbachia и
ее генетическое разнообразие у D. superans. В дан-
ной работе мы расширили географию нашего
прошлого исследования (Юдина и др., 2017),
включая в него популяции D. superans Якутии и
Томской области, и пытались ответить на следу-
ющие вопросы: 1) отличаются ли частоты встре-
чаемости Wolbachia в разных популяциях, 2) ка-
кие варианты Wolbachia встречаются в разных ре-
гионах, 3) есть ли ассоциация вариантов мтДНК
D. superans и Wolbachia. Помимо этого, мы прове-
рили на наличие Wolbachia выборку близкого к
сибирскому шелкопряду вида – соснового коко-
нопряда D. pini.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Коллекция насекомых. Материал D. superans

представлен выборками 1999–2018 гг. из трех ре-
гионов России: Томской области, Якутии и Хаба-
ровского края. Объем коллекции составил 194 об-
разца (табл. 1). Дополнительно в анализ были
взяты девять образцов D. pini, собранных в 2018 г.
в Калининградской области. Все насекомые по-
сле сбора хранились в сухом виде на матрасиках.

Экспериментальные процедуры. Ранее было по-
казано, что Wolbachia у D. superans успешно детек-
тируется как в репродуктивных тканях из брюш-
ка, так и в мышечных тканях ног (Юдина и др.,
2017). Выделение ДНК из ног предпочтительнее,
поскольку генетический материал в них сохраня-
ется лучше, чем в массивных брюшках, где он за-
частую деградирует во время хранения. В связи с
этим выделение ДНК в данной работе проводили
преимущественно из ног D. superans. Материал
индивидуально гомогенизировали в экстрагирую-
щем буфере CTAB (2% CTAB, 1.4 M NaCl, 100 мМ
Tris-HCl (pH 8.0), 20 мМ EDTA (pH 8.0)) и инку-
бировали в течение 2 ч при 56°C. После преципи-
тации ДНК растворяли в 200 мкл бидистилиро-
ванной воды.

Проверка качества выделения ДНК для всех
образцов проводилась методом ПЦР с универ-
сальными праймерами HCO/LCO (Folmer et al.,
1994) к гену первой субъединицы цитохром с-ок-
сидазы (COI). Для прошедших проверку образцов
определяли статус инфицированности Wolbachia.
Для анализа использовали праймеры, специфич-
ные к гену coxA (Baldo et al., 2006). Определение
гаплотипа Wolbachia проводилось путем секвени-
рования пяти генов системы мультилокусного
типирования MLST (Baldo et al., 2006) для двух
образцов D. pini и для пяти образцов D. superans:
по одному из популяций Якутии 2013 г., Хабаров-
ского края 2017 г. и Томской области 2017 г., и
двух – из Томской области 2018 г. Помимо этого,
нами был получен полный профиль двух изоля-
тов Wolbachia из популяции Хабаровского края
2014 и 2016 гг., для которых в предыдущей работе
были проанализированы только два локуса MLST
(Юдина и др., 2017). Очистка ампликонов для се-
квенирования проводилась с помощью экзонукле-
азы I E. сoli (New England Biolabs). Очищенные ам-
пликоны секвенировали с использованием набора
для секвенирования BrightDye Terminator sequenc-
ing kit (Nimagen). Полученные секвенограммы ана-
лизировали с помощью программы FinchTV v. 1.4.0.
(Geospiza Inc.). Выравнивание нуклеотидных по-
следовательностей изолятов Wolbachia проводили
с использованием программ BioEdit v. 7.0.5.3 и
MEGA6. Филогенетический анализ Wolbachia
проводили в программе MEGA6 с использовани-
ем модели нуклеотидных замен GTR и бутстре-
пом 1000 итераций. Статистическую обработку
результатов проводили для выборок объемом ≥10
образцов в программе MS Excel 2013 (Microsoft
Corporation) с приложением AtteStat 12.0.5.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Эндосимбиотическая бактерия Wolbachia вы-

явлена во всех регионах сбора D. superans, уровень
инфицированности варьировал от 69 до 100%
(табл. 1). Не выявлено различий в частотах инфи-
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цированности между выборками 2002 и 2013 гг.
сбора из Якутии (точный тест Фишера, P = 0.64),
Томской области (критерий χ-квадрат Пирсона,
P = 0.271) и Хабаровского края (критерий χ-квадрат
Пирсона, P = 0.308), с учетом данных из работы
М.А. Юдиной и соавт. (2017). При сравнении ре-
гионов в Томской области инфицированность
оказалась достоверно выше, чем в Хабаровском
крае и Якутии (критерий χ-квадрат Пирсона, P =
0.013). Кроме того, мы проверили наличие сим-
бионта Wolbachia у соснового коконопряда D. pi-
ni, который является близким к D. superans видом
и также характеризуется широким ареалом, в зна-
чительной степени перекрывающимся с ареалом
сибирского шелкопряда. Образцы D. pini были
собраны в регионе, где эти два вида вместе не
встречаются, а именно в Калининградской обла-
сти. У нескольких образцов в выборке соснового
коконопряда мы выявили симбионта Wolbachia
(табл. 1).

Мы охарактеризовали гаплотипические про-
фили Wolbachia у D. superans и D. pini. Два гаплоти-
па обнаружено у D. superans, ST-41 и ST-353, при
этом в Томской области и Хабаровском крае вы-
явлены оба варианта, а в Якутии только ST-353.
У D. pini выявлен ST-41. Эти гаплотипы близки,
оба относятся к супергруппе В (рис. 1) и встреча-

ются также у других видов чешуекрылых (Ilinsky,
Kosterin, 2017).

Стоит отметить, что в Хабаровском крае гапло-
тип ST-353 был выявлен в выборках 2016 и 2017 гг.,
тогда как ST-41 обнаружен в выборке 2014 г. Ана-
логичная ситуация наблюдается для гаплотипов в
Томской области: ST-353 обнаружен в популяции
2017 г., тогда как ST-41 выявлен в выборке 2018 г.

Поскольку Wolbachia сонаследуется с мтДНК
хозяина, мы провели анализ участка гена COI для
образцов D. superans из Томской области с разны-
ми гаплотипами симбионта. Также в анализ были
взяты последовательности гена COI из баз данных
GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/)
и BOLD (http://www.boldsystems.org/) для D. su-
perans из Монголии и Японии (рис. 2).

Проведенный анализ показал, что выявлен-
ные нами гаплотипы мтДНК D. superans (номера
GenBank: MT373807, MT373808) генетически
очень близки между собой и отличаются только
одной синонимичной нуклеотидной заменой в
позиции 35T/C относительно последовательно-
сти GenBank № JN602815, а также близки к гапло-
типам, выявленным в популяциях Монголии. Та-
ким образом, мы наблюдаем присутствие двух
разных гаплотипов Wolbachia у образцов D. superans

Таблица 1. Встречаемость Wolbachia в популяциях Dendrolimus superans и D. pini

Примечания. * – процент инфицированных особей указан для выборок N ≥ 10; ** – 95% доверительный интервал (ДИ) рас-
считывался методом Клоппера–Пирсона для выборок N ≥ 10; *** – данные из работы М.А. Юдиной с соавт. (2017).

Регион, локация Год Размер 
выборки

Число инфицированных /% 
инфицированных*/95% ДИ**

Dendrolimus superans
Якутия, с. Мырыла 1999 6 5
Якутия, г. Покровск 1999 5 4
Якутия, с. Борогонцы 2000 2 2
Якутия, г. Покровск 2000 1 1
Якутия, с. Тёхтюр 2001 7 7
Якутия, с. Матта 2002 13 9/69/39–91
Якутия, г. Якутск, Намцырский тракт 2013 12 10/83/52–98
Хабаровский край, Большехехцирский заповедник*** 2014 9 9
Хабаровский край, Большехехцирский заповедник*** 2016 31 28/90/74–98
Хабаровский край, Большехехцирский заповедник 2016 3 2
Хабаровский край, Ботчинский заповедник 2016 4 0
Хабаровский край, Большехехцирский заповедник 2017 64 61/93.8/86.9–99.0
Хабаровский край, Большехехцирский заповедник 2018 38 33/86.8/72.0–95.6
Томская обл., Кривошеинский р-н 2017 13 13/100/75–100
Томская обл., Колпашевский р-н 2017 15 15/100/78–100
Томская обл., г. Томск 2018 11 10/91/58–100
Dendrolimus pini
Калининградская обл. 2018 9 5
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с филогенетически близкими вариантами
мтДНК.

ОБСУЖДЕНИЕ

В данной работе мы провели скрининг попу-
ляций D. superans из трех регионов России на при-
сутствие бактерии Wolbachia, а также впервые
приводим данные о наличии симбионта у D. pini.
Ранее нами было показано, что в популяциях си-
бирского шелкопряда Хабаровского края уровни
инфицированности Wolbachia крайне высокие
(Юдина и др., 2017). Здесь мы констатируем высо-
кую частоту встречаемости Wolbachia в удаленных
локалитетах ареала D. superans. Несмотря на раз-
деляющие популяции расстояния и, соответ-
ственно, разные условия обитания популяций,
мы везде наблюдаем стабильно высокую инфи-
цированность, поддерживающуюся в течение
продолжительного времени. В ходе исследования
инфицированности и генетического разнообра-
зия Wolbachia в популяциях Drosophila melanogaster
на обширной территории Палеарктики показано,
что в некоторых регионах популяции возобнов-
ляются после холодных сезонов, и в них поддер-

живается уровень инфицированности и генетиче-
ский состав Wolbachia (Bykov et al., 2019). При
этом для D. melanogaster не выявлено значимого
влияния симбионта на биологию хозяина. В слу-
чае D. superans высокий уровень инфицированно-
сти может быть связан с возможным положитель-
ным влиянием симбионта на биологию и/или
приспособленность хозяина, а также с наличием
индуцируемых бактерией репродуктивных ано-
малий, способствующих распространению ин-
фекции (Charlat et al., 2007; Narita et al., 2007; Gra-
ham, Wilson, 2012; Arai et al., 2019). Однако данных
о каком-либо влиянии Wolbachia на D. superans в
литературе к настоящему моменту нет.

Одинаково также генетическое разнообразие
Wolbachia в исследованных регионах. В данном
исследовании два гаплотипа Wolbachia, ST-41 и
ST-353, выявлены в выборках Томской области, а
в Хабаровском крае и Якутии обнаружен только
ST-353. Дополнительно мы получили полные
профили для двух изолятов Wolbachia, выявлен-
ных нами ранее в популяциях D. superans Хаба-
ровского края (Юдина и др., 2017), один соответ-
ствовал ST-41, а второй – ST-353. Нельзя исклю-
чать, что в популяциях D. superans Якутии также

Рис. 1. Филогенетическое дерево гаплотипов Wolbachia, построенное методом максимального правдоподобия на ос-
новании конкатенированных последовательностей пяти генов MLST (gatB, coxA, hcpA, ftsZ, fbpA). Указаны номера га-
плотипов (ST), супергруппы и виды-хозяева Wolbachia. Жирным шрифтом выделены гаплотипы из данного исследо-
вания, в скобках указаны регионы сбора: Т. – Томская область, Хбк. – Хабаровский край, Я. – Якутия, Клн. – Кали-
нинградская область.
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0.02

ST-19 - Ephestia kuehniella

ST-125 - Hypolimnas bolina

Dendrolimus superans (T., Хбк.),
ST-41 - Dendrolimus pini (Клн.),

28 видов Lepidoptera, 2 вида Diptera

ST-353 - Carterocephalus palaemon,
Heodes virgaureae, Ochlodes sylvanus

ST-3 - Acraea encedon

ST-8 - Cimex lectularius
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присутствует гаплотип ST-41, но он не был выяв-
лен в силу недостаточного числа проанализиро-
ванных образцов. Остается вопросом, одинаково
ли соотношение данных гаплотипов бактерии в
популяциях D. superans или существует динамика
частот во времени. Так, в Хабаровском крае мы вы-
явили гаплотип ST-353 в выборках 2016 и 2017 гг., а
ST-41 – в выборке 2014 г. В Томской области ST-353
обнаружен в 2017 г., тогда как ST-41 выявлен в вы-
борке 2018 г. С одной стороны, это может быть
связано с недостаточным количеством проанализи-
рованных образцов и на самом деле во всех выбор-
ках присутствуют оба гаплотипа одновременно.
С другой стороны, нельзя исключать возможно-
сти временной динамики Wolbachia, которая может
быть связана с динамикой популяций хозяина. Так,
при исследовании инфицированности Wolbachia

у лугового мотылька Loxostege sticticalis было обна-
ружено, что при снижении численности популя-
ции частота встречаемости Wolbachia падала, а в
период вспышки численности – возрастала (Ma-
lysh et al., 2020). Ранее мы обсуждали возможное
влияние двух генетических вариантов Wolbachia

на популяционную динамику D. superans (Юдина
и др., 2017). Сосуществование разных гаплотипов
может привести как к снижению репродуктивно-

го потенциала популяции, так и к вспышке чис-
ленности.

Известно, что Wolbachia в силу материнского
типа наследования ассоциирована с мтДНК ви-
да-хозяина (Marcade et al., 1999; Mercot, Charlat,
2004; Shoemaker et al., 2004; Graham, Wilson, 2012;
Ilinsky, 2013; Chen et al., 2017). В случае D. superans
мы обнаружили, что образец, содержащий Wolba-
chia гаплотипа ST-41, имеет гаплотип мтДНК с
уникальной нуклеотидной заменой, не имеющей
аналогов в базах данных. При этом для ST-353 га-
плотип мтДНК не является уникальным и соответ-
ствует гаплотипам, выявленным у D. superans из
Монголии. Дальнейшие исследования полимор-
физма мтДНК и Wolbachia у сибирского шелкопря-
да должны дать ответ на вопрос об ассоциации гап-
лотипа ST-41 с выявленным нами гаплотипом
мтДНК.

Несмотря на то, что ST-41 и ST-353 близки, от-
носятся к одной супергруппе и им соответствуют
генетически близкие гаплотипы мтДНК D. super-
ans, мы не рассматриваем возможность их дивер-
генции у видов р. Dendrolimus, поскольку ST-41
встречается у многих других видов Lepidoptera, и
ST-353 также выявлен у некоторых представите-
лей чешуекрылых (Ilinsky, Kosterin, 2017). В связи

Рис. 2. Филогенетическое дерево мтДНК D. superans, построенное методом максимального правдоподобия на основа-
нии участка гена COI размером 623 п.н. Для последовательностей из баз данных GenBank и BOLD указаны регионы
сбора и номера в базе данных (в скобках). Последовательности, полученные в данной работе, выделены жирным
шрифтом, для них указаны гаплотипы Wolbachia (в скобках).

96

Dendrolimus superans, Монголия (JN602815)

Dendrolimus superans, Монголия (JN602816)

Dendrolimus superans, Япония (KF491682)

Dendrolimus superans, Япония (RDNMC554-06)

Dendrolimus pini, Германия (GU654860)

75

90

0.001

Dendrolimus superans, Томск, 2017 (Wolbachia ST-353)

Dendrolimus superans, Монголия (JN602818)

Dendrolimus superans, Томск, 2018 (Wolbachia ST-41)

Dendrolimus superans, Япония (KF491678)

Dendrolimus superans, Япония (RDNMC555-06)
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с этим можно предположить возможность гори-
зонтального переноса этих гаплотипов Wolbachia.
Однако данная гипотеза требует отдельного изу-
чения.

Таким образом, в ходе проведенного исследо-
вания нами показаны стабильные частоты встре-
чаемости и одинаковый генетический состав Wol-
bachia в географически удаленных популяциях
сибирского шелкопряда. Эти данные указывают
на глубокую интеграцию симбионта в жизнен-
ный цикл вида-хозяина, что требует дальнейших
исследований симбиотической системы “Wolba-
chia–D. superans”. Обнаружение у образцов D. super-
ans с генетически близкими гаплотипами мтДНК
двух вариантов Wolbachia, распространенных и у
других видов чешуекрылых, может указывать на
возможность существования внутри- или межви-
дового горизонтального переноса симбионта.

Поддержано РФФИ, проекты № 18-316-00099
и № 19-04-00983; а также БП № 0324-2019-0041.

Авторы выражают благодарность к. б. н. Дани-
ловой М.В. за техническую помощь.
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High Wolbachia prevalence in populations of Siberian silk moth Dendrolimus superans 
sibiricus Tschetverikov, 1908 (Lepidoptera: Lasiocampidae) in the territory of Russia
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Siberian silk moth Dendrolimus superans sibiricus is one of the dangerous pests of fir forests. Outbreaks of this
species cause significant ecological and economic damage due to fir forests dying off. Previously, we found
high Wolbachia prevalence in D. superans populations of Khabarovsk Krai. These maternally inherited sym-
bionts of insects may be mutualists or reproductive parasites. Here we present data on Wolbachia prevalence
and genetic diversity in populations of D. superans in Khabarovsk Krai, Yakutia, and Tomsk Region. We show
that high Wolbachia infection rate (66–100%) is stable in geographically distant populations of the Siberian
silk moth for several years. Genetic diversity of Wolbachia in D. superans populations of Tomsk Region and
Khabarovsk Krai is represented by two haplotypes ST-41 and ST-353, and only ST-353 was found in Yakutia.
High prevalence and similar genetic pattern of Wolbachia in D. superans populations in different regions prob-
ably indicative of deep integration of the symbiont in the biology of the Siberian silk moth.
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