
ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2022, № 3, с. 71–76

71

ОБЗОР ДАННЫХ ОБ ЭНТОМОПАТОГЕННЫХ HYPOCREALES 
(ASCOMYCOTA) ЭОЦЕНОВОГО ВОЗРАСТА
© 2022 г.   М. Н. Сухомлинa, *, Д. Д. Воронцовb, **,

Д. В. Василенкоc, d, ***, Е. Э. Перковскийe, ****
aИнститут эволюционной экологии НАН Украины, Киев, 03143 Украина

bИнститут биологии развития РАН, Москва, 119334 Россия
cПалеонтологический институт им. А.А. Борисяка РАН, Москва, 117647 Россия

dЧереповецкий государственный университет, Череповец, 162602 Россия
eИнститут зоологии им. И.И. Шмальгаузена НАН Украины, Киев, 01030 Украина

*e-mail: suhmary@ukr.net
**e-mail: colupaika@gmail.com
***e-mail: vasilenko@paleo.ru

****e-mail: perkovsk@gmail.com
Поступила в редакцию 17.11.2021 г.

После доработки 13.12.2021 г.
Принята к публикации 13.12.2021 г.

Из эоцена известен единственный кордиципитоидный гриб на сеноеде из балтийского янтаря и
следы “мертвой хватки”, оставленные на листе из Месселя муравьем, зараженным кордиципитоид-
ным грибом-паразитом. Находки кордиципитоидных грибов на жуке-скакуне из ровенского янтаря
и на муравье Camponotus из балтийского янтаря не подтвердились. Муравьи рода Camponotus неиз-
вестны из раннего и среднего эоцена, что не позволяет с уверенностью установить систематическую
принадлежность самого древнего пораженного кордиципитоидными грибами муравья. Обсужда-
ются некоторые вопросы эволюции энтомопатогенных грибов порядка Hypocreales.
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ВВЕДЕНИЕ
Обширный сборный род Cordyceps s.l. (Hypoc-

reales, Sordariomycetes, Ascomycota) в результате
критического пересмотра с использованием мо-
лекулярных методов (Sung et al., 2007) был разде-
лен на четыре рода, принадлежащие к трем се-
мействам: Metacordyceps G.H. Sung, J.M. Sung,
Hywel-Jones et Spatafora (Clavicipitaceae), Ophio-
cordyceps Petch, Elaphocordyceps G.H. Sung et Spa-
tafora (Ophiocordycipitaceae) и Cordyceps Fr.
(Cordycipitaceae). Однако, поскольку большин-
ство видов этих родов составляют энтомопато-
генные грибы, широкое применение для их обо-
значения в целом приобрел термин “кордиципи-
тоидные грибы”, который используется в данной
статье.

Наиболее интересным и широко известным
таксоном в группе кордиципитоидных грибов яв-
ляется Ophiocordyceps, самый крупный род се-
мейства Ophiocordycipitaceae, который в настоящее
время насчитывает более 230 видов почти исключи-
тельно энтомопатогенных грибов (Spatafora et al.,

2015; Luangsa-ard et al., 2018). Виды, отнесенные к
этому роду, являются паразитами широкого круга
насекомых-хозяев, относящихся к различным от-
рядам. Однако в последнее время появились так-
же сообщения об эндосимбиотических видах ро-
да, связанных с питающимися на растениях ге-
миптерами (Quandt et al., 2014; Gomez-Polo et al.,
2017; Matsuura et al., 2018), потерявшими облигат-
ных бактериальных симбионтов (Matsuura et al.,
2018).

Жизненный цикл этих грибов, как и многих
других плеоморфных аскомицетов, включает две
спорообразующие стадии: мейотическую и мито-
тическую. Чаще всего половые репродуктивные
стадии Ophiocordyceps соотносятся с представи-
телями анаморфных родов Hirsutella, Hymenos-
tilbe, а также некоторых других (Quandt et al.,
2014; Shrestha et al., 2017).

Род Ophiocordyceps – космополитный, его
наибольшее видовое разнообразие наблюдается в
тропиках и субтропиках (напр., Sanjuán et al.,
2015; Luangsa-ard, 2018; Araújo et al., 2018, 2020,
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2021). Состав современных видов рода Ophio-
cordyceps, как и других кордиципитоидных гри-
бов, а также их таксономия и разнообразие хозяев
сравнительно хорошо изучены. В то же время, на-
ходки этих грибов-энтомофагов в ископаемом
состоянии весьма скудны.

Наиболее древней находкой энтомопатоген-
ных Hypocreales является Paleoophiocordyceps
coccophagus G.-H. Sung, Poinar et Spatafora из ран-
несеноманского качинского (бирманского) янта-
ря (Sung et al., 2008), возраст которого 99 млн лет.
Это паразит червеца (Hemiptera, Coccinea, Albi-
coccidae); более древние свидетельства парази-
тизма грибов на насекомых неизвестны (Sung
et al., 2008).

К кордиципитоидным грибам относится и со-
хранившаяся в миоценовом доминиканском ян-
таре синнема Hirsutella (на сеноеде Troctopsocop-
sis sp.; Poinar, 2014); недавно этот гриб был описан
как Ophiocordyceps dominicanus Poinar et Vega
(Poinar, Vega, 2020).

Характерные парные отверстия вдоль жилок
раннеэоценового листа Byttneriopsis daphnogenes
(Ettingshausen) Kvaček et Wilde (Malvaceae) из лагер-
штетта Мессель (Гессен, Германия) (48 млн лет),
оставлены муравьями-зомби, которыми манипу-
лировали грибы-паразиты, принадлежавшие к
кордиципитоидным (Hughes et al., 2011); родовое
название растения в этой статье ошибочно указа-
но как Byttnertiopsis.

Еще одна подробно не описанная находка кор-
диципитоидных из доминиканского янтаря пред-
ставлена грибом, морфологически сходным с со-
временными видами рода Beauveria (анаморфа
Cordyceps s. l.), инфицировавшим некрупного ра-
бочего муравья из рода Azteca Forel, 1878 (Poinar,
Thomas, 1984; Poinar, 2014).

Недавно был описан первый вид эоценовых
Ophiocordycipitaceae, а именно, Polycephalomyces
baltica Poinar et Vega с антенны нимфы балтий-
ского сеноеда (Psocoptera, Troctopsocidae) (Poinar,
Vega, 2020).

Из балтийского и саксонского янтарей (позд-
ний эоцен) описано несколько видов аскомице-
тов, паразитирующих на членистоногих. Среди
них саксонский Stigmatomyces succini W. Rossi,
Kotrba et Triebel (Laboulbeniales) с груди стебель-
чатоглазой мухи Prosphyracephala succini (Loew,
1873) (Diopsidae; Rossi et al., 2005) и балтийский
Aspergillus collembolorum Dörfelt et A.R. Schmidt
(Eurotiales) с коллемболы из подотряда Entomo-
bryomorpha (Dörfelt, Schmidt, 2005).

Кроме этих находок, сообщения об ископае-
мых энтомопатогенных грибах из европейских
янтарей (ровенский, балтийский и саксонский
янтари) до недавнего времени отсутствовали.
Первая находка Ophiocordycipitaceae из одновоз-
растного c балтийским (Mitov et al., 2021) ровен-

ского янтаря была указана с жука-скакуна Gorire-
sina fungifora Matalin, Perkovsky et Vasilenko, 2021
(Matalin et al., 2021), а новый род Clavicipitaceae
был описан с муравья из балтийского янтаря
(Poinar, Maltier, 2021).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Жук-скакун Goriresina fungifora обнаружен в

образце позднеэоценового ровенского янтаря из
местонахождения Воронки (Варашский р-н Ровен-
ской обл., Украина) (Matalin et al., 2021, рис. 1, 2).
Вес этого образца после первичной обработки –
88 г, размеры – 78 × 55 × 15 мм. Образец с голоти-
пом G. fungifora (инв. номер SIZK L-813) хранит-
ся в коллекции Ин-та зоологии им. И.И. Шмаль-
гаузена НАН Украины; выявленные сининклюзы
перечислены в первоописании G. fungifora (Ma-
talin et al., 2021), определение жужелицы из си-
нинклюза до подтрибы приведено М. Киричен-
ко-Бабко и др. (Kirichenko-Babko et al., 2021).

Поврежденный глаз скакуна (рис. 1) исследо-
вали при помощи микроскопа Nikon E-800 (уве-
личение объектива 10×) с цифровой камерой
Olympus OM-D E-M10-II. Индивидуальные кад-
ры с промежуточной фокусировкой собирали в
конечное изображение, используя ПО Helicon
Focus 7.6.2 Pro, алгоритм А.

ОБСУЖДЕНИЕ
В исследованном образце была ранее указана

синнема гриба, выступающая из разрушенного
правого глаза жука-скакуна (Matalin et al., 2021,
рис. 8).

Переизучение образца позволило установить,
что из глаза выступает не синнема, а зрительная
доля, cходная с таковой современного скакуна
Tetracha (s. str.) spixii opulenta Naviaux, 2007 из
колл. Московского педагогического ун-та, лю-
безно отпрепарированного и отснятого А.В. Ма-
талиным. Отдельные грибные гифы можно уви-
деть на других участках кутикулы жука, но уста-
новить систематическое положение гриба не
представляется возможным.

В настоящее время данных о взаимосвязи
между экологией насекомых и биологией энто-
мопатогенных грибов, в частности, о взаимодей-
ствиях паразит–хозяин, а также их жизненных
циклах, крайне мало (Araújo et al., 2021). Недав-
ние филогенетические исследования с использо-
ванием палеонтологических данных дают неко-
торое представление об эволюции энтомопатоген-
ных грибов и на основе анализа истории паразитов
и их хозяев проливают свет на геохронологию этих
грибов. Было продемонстрировано, что в эволю-
ции грибов порядка гипокреальных с момента его
появления (около 158–232 млн лет назад) имели
место многочисленные переходы на новых хозя-
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Рис. 1. Детали строения скакуна Goriresina fungifora Matalin, Perkovsky et Vasilenko, 2021, голотип SIZK L-813: мицелий (а) и
зрительная доля (б), выступающая из поврежденного глаза; позднеэоценовый ровенский янтарь.

0.5 мм

0.5 мма

б
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ев, причем на представителей как одного, так и
разных царств живых организмов, живущих в од-
них и тех же местообитаниях (Spatafora et al., 2007;
Sung et al., 2008). Реконструкция истории Ophio-
cordycipitaceae подтвердила древние черты их
экологии как паразитов животных, оценив воз-
раст кроновой группы, по крайней мере, ранним
мелом (Sung et al., 2007). В другой работе с помо-
щью молекулярных часов был определен возраст
(143.47 млн лет) кроновой группы крупнейшего в
семействе рода Ophiocordyceps, включающего в
себя паразитов членистоногих (Dai et al., 2020).

Полученный с учетом возраста Ophiocordyceps
dominicanus раннемеловой (верхний альб,
102 млн лет: Qu et al., 2018) возраст кроновых
групп Hirsutella нуждается в корректировке, так
как возраст доминиканского янтаря в этой работе
был ошибочно удвоен до 30–45 млн лет (Qu et al.,
2018), вместо давно установленных 15–20 млн лет
(Penney, 2010).

Не было обнаружено никакой прямой связи
между эволюцией анаморф Hirsutella и вымира-
нием на рубеже мела и палеогена, что свидетель-
ствует о том, что разнообразие некоторых микро-
скопических спороносящих структур, напр., фи-
алид – верхушечных структур конидиеносцев,
скорее всего, вызвано продолжительной экологи-
ческой адаптацией и коэволюцией с насекомы-
ми. Как известно, на рубеже мела и палеогена
массовое вымирание насекомых не отмечено
(Rasnitsyn, Quicke, 2002), за немногочисленными
исключениями таких групп, как тли (Perkovsky,
Wegierek, 2018), которые к важным хозяевам кор-
диципитоидных грибов не относятся.

Согласно одному из вероятных вариантов сме-
ны хозяев в ходе эволюции рода Ophiocordyceps,
предложенному по результатам широкомасштаб-
ной филогенетической реконструкции гипокре-
альных грибов, грибы-паразиты муравьев-зомби
произошли от предкового паразита жуков (личи-
нок жуков в почве или гниющей древесине),
сходного с современными видами Ophiocordyceps
на жуках (Araújo, Hughes, 2019).

Упомянутый выше датируемый ранним эоце-
ном (48 млн лет) отпечаток листа из Месселя со
следами характерной “мертвой хватки” муравьев
(Hughes et al., 2011) удивительно похож на те, что
оставляют муравьи-древоточцы трибы Campono-
tini, зараженные современным видом Ophiocordy-
ceps camponoti-leonardi Kobmoo, Mongkols.,
Tasan., Thanakitp. et Luangsa-ard в Юго-Восточ-
ной Азии (Araújo et al., 2018). Однако в качестве
хозяев Ophiocordyceps отмечены представители
различных подсемейств муравьев: Dolichoderinae,
Formicinae, Ectatomminae и Ponerinae, а не только
представители трибы Camponotini, управление
поведением которых грибами-манипуляторами
наиболее изучено.

В то же время, род Colobopsis Mayr, 1861, к ко-
торому относится C. leonardi (Emery, 1889), ос-
новной (97%) хозяин Ophiocordyceps camponoti-
leonardi в Юго-Восточной Азии [приведенного
как O. unilateralis (Tul. & C. Tull.) Petch в: Hughes
et al., 2011], из эоцена не известен. Род Camponotus
Mayr, 1861, к которому C. leonardi относили ранее,
известен лишь из позднего эоцена (Radchenko,
Perkovsky, 2021). Североамериканский раннеэоце-
новый вид, ранее предположительно относимый к
Camponotus (Hughes et al., 2011), в действительно-
сти оказался принадлежащим роду Oecophylla
F. Smith, 1857 (Перфильева, 2021). Род Oecophylla
известен из Месселя (Dlussky et al., 2008), и на его
современном представителе недавно описан но-
вый вид рода Ophiocordyceps (зараженные Oeco-
phylla также оставляют следы мертвой хватки на
листьях). Отличительным признаком этого вида
является формирование фиалид не на поверхно-
сти синнем, а непосредственно на конечностях
хозяина (Araújo et al., 2018).

Недавно было опубликовано описание пара-
зитического гриба на рабочем муравье-формици-
не из балтийского янтаря, предположительно от-
несенного к Clavicipitaceae, с установлением осо-
бого рода Allocordyceps Poinar, и указанием, что
“it is quite possible that Allocordyceps represents a
precursor” cовременных Ophiocordyceps (Poinar,
Maltier, 2021, c. 4). Предположения и построения,
высказанные в статье Дж. Пойнара и И.-М. Малтье
(Poinar, Maltier, 2021), в значительной степени ос-
нованы на том, что ими изучен ископаемый пред-
ставитель рода Camponotus. Однако на основа-
нии приведенных в статье фотографий муравья
можно бесcпорно утверждать, что Allocordyceps
описан с формицины Prenolepis henschei Mayr,
1868, обычного муравья в позднеэоценовых янта-
рях (по крайней мере в 5 раз более обычного, чем
Camponotus: Dlussky, Rasnitsyn, 2009; LaPolla,
Dlussky, 2010) и, в частности, в балтийском янтаре
(Perkovsky, 2011). На это указывает целый ряд
признаков, хорошо различимых на фото: скапусы
антенн значительно выступают за затылочный
край головы (их длина больше длины головы, из-
меренной от края переднего края наличника до
затылочного края); глубокое метанотальное вдав-
ление на груди, проподеум, таким образом, четко
отделен от метанотума, его основная поверхность
приблизительно равна покатой; петиоль с на-
клонной чешуйкой, с длинной задней цилиндри-
ческой частью; тело в многочисленных длинных
отстоящих волосках. Подобный набор признаков
никогда не встречается у представителей рода
Camponotus (личн. сообщ. Д.А. Дубовикова и
Д.М. Жаркова). Помимо перечисленных призна-
ков, отнесению к Camponotus (или Colobopsis)
противоречит слишком мелкий размер рабочего:
ширина его головы (Poinar, Maltier, 2021, рис. 1)
равна 0.4 мм, что в 1.7 раза меньше, чем у самых
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мелких представителей этих родов. Энтомопато-
генные Hypocreales с голарктических, часто до-
статочно холодолюбивых, муравьев современно-
го рода Prenolepis Mayr, 1861, не случайно назван-
ных “зимними муравьями” (winter ants: Perkovsky,
2011 и ссылки в этой работе), неизвестны. C боль-
шинством моментов в описании гриба трудно со-
гласиться, особенно, если янтарь действительно
был автоклавирован (Й. Дамзен, личн. сообщ.).
По нашему мнению, опубликованные фото и
описание не дают оснований для утверждения о
находке в данном образце представителя Clavicip-
itaceae.

Представляется, что находка обоих кайнозой-
ских кордиципитоидных на сеноедах неслучайна
(Poinar, Vega, 2020): это мелкие насекомые, до-
вольно обычные как на коре, так и в ископаемых
смолах, и манипулирование их поведением кор-
дицепсовыми неизвестно. Находка эоценовых
кордиципитоидных на муравьях представляется
весьма маловероятной, так как Camponotus были
явно не слишком обычны на янтарном дереве, и
для грибов-манипуляторов рассеивание спор со
ствола янтарного дерева не слишком рациональ-
но, в т.ч. потому, что труп муравья-зомби должен
рассеивать споры долго, а потоки смолы этому
препятствуют. Возможно, последней причиной
объясняется и почти полное отсутствие находок
Hypocreales на муравьях в доминиканском и мек-
сиканском янтарях, в которых их современные
хозяева неплохо представлены и достаточно раз-
нообразны.
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A Review of the Data on Entomopathogenic Hypocreales (Ascomycota) from Eocene
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From the Eocene, the only record of cordycipitoid fungus on barklice in Baltic amber is known as well as a
single example of death-grip leaf scars from Messel left by the ant parasitized by cordycipitoid fungus. The
find of cordycipitoid fungus on the tiger beetle in Rovno amber and the report of clavicipitoid fungus on Cam-
ponotus ant in Baltic amber have not been confirmed. The ants of the Camponotus genus are unknown from
the early and middle Eocene, therefore taxonomic position of the most ancient ant hosts of cordycipitoid fun-
gi is unclear. Some aspects of the evolution of entomopathogenic fungi of the order Hypocreales are dis-
cussed.

Keywords: Ophiocordycipitaceae, Clavicipitaceae, Coleoptera, Goriresina fungifora, evolution
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