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Азиатская божья коровка Harmonia axyridis – быстро распространяющийся инвазивный вид божьих
коровок. Паразитоиды могут рассматриваться в связи с перспективами их использования для
регулирования численности популяций H. axyridis. В первые годы глобальной инвазии, начавшейся
в 1996 г., вид не испытывал значительного давления паразитоидов на захваченных территориях, однако
через несколько лет после инвазии наблюдается увеличение доли заражённых паразитоидами жуков
в инвазивных популяциях на всех континентах. В работе приведён обзор данных о биологии всех
известных к настоящему времени паразитоидов божьей коровки H. axyridis и описана их роль как
регуляторов численности инвазивных популяций этого жука.
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Божьи коровки – важный компонент фауны;
многие виды семейства кокцинеллид уничто-
жают различных вредителей сельскохозяй-
ственных культур и лесных насаждений: тлей,
кокцид, червецов, личинок листоедов, паутин-
ных клещей. Для борьбы с вредителями ис-
пользовались как нативные виды хищных кок-
цинеллид: например, Hippodamia convergens
(Guérin-Méneville 1842) в Калифорнии, США
[Carnes, 1912], так и преднамеренно интроду-
цированные виды: например, в США – Rodolia
cardinalis (Mulsant, 1850) из Австралии, Cocci-
nella septempunctata (Linnaeus, 1758), Adalia
bipunctata (Linnaeus, 1758), Chilocorus
bipustulatus (Linnaeus, 1758) из Европы [Smith,
Compere, 1928; Smith, Armitage, 1931;
Sweetman, 1936; Clausen, 1940; De Bach, 1951],
в Северной и Южной Америке, Европе, Се-
верной Африке – Harmonia axyridis (Pallas,
1773) (синоним: Leis axyridis Pallas) из Вос-
точной Азии [Gordon, 1985; Ferran et al., 2000;
Coutanceau, 2006; Poutsma et al., 2008; Grez et
al., 2010], в Абхазии – R. cardinalis [Баздыре-
ва, 1932] и Cryptolaemus montrouzieri (Mulsant,

1850) из Австралии [Рубцов, 1947; Самойло-
ва, 1950], Chilocorus inornatus (Weise, 1887) из
Уссурийского края [Теленга, Богунова, 1936;
Богунова, Теленга, 1938].

Интродукция хищных кокцинеллид иногда
сопровождается их дальнейшим широким са-
морасселением [Schaefer et al., 1987; Elliott et
al., 1996; Roy et al., 2016]. Глобальная инвазия
H. axyridis, которая заселила Северную и
Южную Америку, Европу, Северную и Юж-
ную Африку [Roy et al., 2016] и Новую Зелан-
дию [Ministry..., 2016], началась в 1996 г. Ин-
вазия сопровождается снижением биоразнооб-
разия аборигенных видов кокцинеллид и ущер-
бом для сельского хозяйства на территориях,
захваченных инвазивным видом. H. axyridis
повреждает плодово-ягодные насаждения: ви-
ноградники, косточковые плодовые деревья,
яблоневые сады, ягодные культуры [Koch et al.,
2004]. Также появление в домах большого чис-
ла жуков H. axyridis, готовящихся к зимовке,
приводит к порче мебели, ковров и появлению
аллергических реакций у людей [Goetz, 2008;
Koch, Galvan, 2008]. Совокупность возникших
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проблем актуализировала необходимость изу-
чения паразитоидов H. axyridis как вероятных
регуляторов её численности.

Божья коровка H. axyridis подвергается на-
падениям паразитоидов, относящихся к двум
отрядам насекомых: Двукрылым (Diptera) и
Перепончатокрылым (Hymenoptera). Среди
представителей отряда Diptera паразитируют
на H. axyridis горбатки Phalacrotophora (Phori-
dae) и тахины Medina и Strongygaster (Tachi-
nidae). Из отряда Hymenoptera на H. axyridis
паразитируют: Dinocampus coccinellae
(Schrank, 1802) (Braconidae), осы из рода Ho-
malotylus (Encyrtidae) и осы из подсемейства
Tetrastichinae (Eulophidae). H. axyridis подвер-
гается нападениям паразитоидов на всех ста-
диях развития за исключением стадии яйца.
Чаще всего поражаются стадии личинок 3-го
и 4-го возрастов, предкуколки и имаго.

Phalacrotophora spp. (Enderlein, 1912)
(Diptera: Phoridae)

Полифилетический род Phalacrotophora
включает в себя свыше 50 описанных видов
[Disney, 2012], которые распространены по
всему миру. Из них известно 9 видов, заража-
ющих куколки божьих коровок из подсемейств
Coccinellinae (26 видов) и Chilocorinae (5 ви-
дов). На H. axyridis паразитируют 5 видов гор-
баток: P. fasciata (Fallén, 1823), P. philaxyridis
(Disney, 1997), P. berolinensis (Schmitz, 1920),
P. delageae (Disney, 1979) и P. beuki (Disney,
1997). Среди этих видов P. fasciata занимает
наиболее протяжённый ареал, включающий
Европу, Переднюю Азию (Израиль), Западную
и Восточную Сибирь, российский Дальний
Восток, Китай, Корею, Японию. P. philaxyridis
обитает в Японии и, возможно, на некоторой
части континентальной Восточной Азии, P. be-
rolinensis и P. delageae – в Европе, P. beuki – в
Европе и Израиле [Ceryngier et al., 2012,
Mostovski, 2016].

В нативных популяциях H. axyridis парази-
тирование горбаток P. fasciata отмечено в За-
падной Сибири [Филатова, 1974] и на Даль-
нем Востоке России [Воронин, 1966; Кузне-
цов, 1975а, 1975б, 1987; Kuznetsov, 1997] и P.
philaxyridis в Японии [Disney, 1997]. Посколь-

ку идентификация видов рода Phalacrotophora
затруднена, в некоторых случаях в Японии и
Корее авторы диагностировали паразитирую-
щих на H. axyridis горбаток только до рода
[Maeta, 1969a; Osawa, 1992; Park et al., 1996].
В Европе куколки H. axyridis подвергаются
нападению не только P. fasciata [Ware et al.,
2010; Rondoni et al., 2013; Comont et al., 2014;
Durska, Ceryngier, 2014; Francati, 2015; Рома-
нов, 2017], но и P. berolinensis [Ware et al., 2010;
Rondoni et al., 2013; Comont et al., 2014; Durska,
Ceryngier, 2014], P. delageae [Ceryngier et al.,
2012; Durska, Ceryngier, 2014] и P. beuki
[Durska, Ceryngier, 2014].

Горбатки Phalacrotophora не характеризуют-
ся специфичностью при выборе жертвы: P. fas-
ciata паразитирует на 19 видах божьих коро-
вок из подсемейства Coccinellinae и 5 видах
из подсемейства Chilocorinae, P. berolinensis –
на 11 видах подсемейства Coccinellinae и 2
видах подсемейства Chilocorinae, 6 видов хо-
зяев (Coccinellinae) известно для P. delageae и
2 вида – для P. beuki [Ceryngier, Hodek, 1996;
Ceryngier et al., 2012]. Лишь для P. philaxyridis
божья коровка H. axyridis является единствен-
ным известным к настоящему времени хозяи-
ном. Однако этот вид горбаток представлен
всего несколькими образцами, пойманными в
Японии, поэтому трудно определить как его
ареал, так и специфичность выбора хозяина
[Ceryngier et al., 2018].

Заражённость куколок кокцинеллид парази-
тоидами Phalacrotophora сильно варьирует в
зависимости от географических регионов, кли-
матических условий и вида хозяина. Количе-
ство поражённых куколок нативной популяции
H. axyridis составляет: в Корее (Чхунчхон) –
0.4–6.7% [Park et al., 1996], в Японии (Киото)
– 10.3–17.7% [Osawa, 1992], в России (Даль-
ний Восток) – 9.5–30.0% [Воронин, 1966;
Кузнецов, 1975а, 1975б, 1987] и (Западная
Сибирь) – 24.4–25.8% [Филатова, 1974]. В тро-
пических областях горбатки чаще нападают на
куколки кокцинеллид, чем в субтропических
и умеренных: например, в Новой Каледонии
средняя частота заражённых куколок Olla v-
nigrum (Mulsant, 1866) составила 39%, а мак-
симальная – 79% [Disney, Chazeau, 1990]. Хотя
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горбатки рода Phalacrotophora успешно пара-
зитируют на многих кокцинеллидах, некото-
рые виды, как правило, более крупные, пора-
жаются ими чаще, чем более мелкие. В Запад-
ной Сибири P. fasciata чаще всего нападает на
Anatis ocellata (Linnaeus, 1758) (44.1–45.1%),
реже – на Exochomus quadripustulatus
(Linnaeus, 1758) (29.3%), H. axyridis (24.4–
25.8%), A. bipunctata (6.4–25.0%), Harmonia
quadripunctata (Pontoppidan, 1763) (9.6–14.6
%), Hippodamia variegata (Goeze, 1777) (8.5%)
и C. septempunctata (5.9%). Примечательно
значительное различие в числе заражённых
куколок A. bipunctata в разные годы – 25.0% в
1961 г. и всего 6.4% в 1968 г. [Филатова, 1974].
Похожий случай отмечался и в окрестностях
г. Выборга: в 1963 г. наиболее часто поражае-
мым видом оказался Myzia oblongoguttata
(Linnaeus, 1758), у которого было поражено
25% куколок, а у C. septempunctata – около 5%
[Липа, Семьянов, 1967], а в 1975 г. в Ленинг-
раде у C. septempunctata было заражено почти
11% куколок (79 из 720) горбаткой P. fasciata
[Семьянов, 1978]. На Дальнем Востоке P. fas-
ciata чаще нападает на H. axyridis (9.5–30.0%)
и C. septempunctata (5.8–17.6%), реже – на
C. inornatus (8.0%) [Воронин, 1966; Кузнецов,
1975а, 1975б, 1987]. В Великобритании P. fas-
ciata чаще всего поражает куколки C. septem-
punctata – 8.4–18.0% [Disney et al., 1994; Ware
et al., 2010; Comont et al., 2014]. В Дании гор-
батками Phalacrotophora поражаются часто
куколки C. septempunctata (55.4%), реже – A. bi-
punctata (11.4%) [Steenberg, Harding, 2010]. В
Польше 36–41% куколок A. ocellata поража-
ется P. beuki [Durska et al., 2003]. Инвазивная
популяция H. axyridis в Европе поражается
значительно реже нативных видов: в Великоб-
ритании – 0.4–1.7% [Ware et al., 2010; Comont
et al., 2014], в Дании – 2.7% [Steenberg, Harding,
2010], в Польше – 5.3% [Durska, Ceryngier,
2014], в Италии – 0.8–5.1% [Francati, 2015].
Однако из 6 куколок H. axyridis, собранных нами
в Ялте (Крым), 3 оказались заражены P. fasciata
[Романов, 2017].

Спаривание горбаток Phalacrotophora про-
исходит на предкуколке божьей коровки или
рядом с ней. Выбрав подходящую предкукол-

ку, половозрелая самка начинает привлекать
самцов, возможно, с помощью феромонов. Это
предположение основано на том, что самки
Phalacrotophora имеют сложно устроенные
железы на брюшке, которые, вероятно, служат
для выработки феромонов [Disney et al., 1994].
К готовой к спариванию самке прилетает один
или несколько самцов, с одним из которых сам-
ка спаривается. Копуляция длится обычно не-
сколько минут, после чего самец покидает сам-
ку [Disney, 1994]. Самка приступает к отклад-
ке яиц, когда предкуколка начинает окукли-
ваться. При этом отмечено, что самки предпо-
читают откладывать яйца в более зрелые пред-
куколки кокцинеллид, что имеет, вероятно,
приспособительное значение, поскольку сам-
ка тратит меньше времени на ожидание нача-
ла окукливания [Hurst et al., 1998]. Паразити-
рование на личинках кокцинеллид до наступ-
ления последней линьки случается редко [Фи-
латова, 1974; Disney et al., 1994]. Как правило,
яйца откладываются на вентральной стороне
(иногда – на дорсальной) торакса куколки жука
[Disney et al., 1994].

Эмбриональное развитие горбаток
Phalacrotophora начинается ещё до откладки
яиц, поэтому личинки мух через несколько
часов (менее суток) выходят из яиц и немед-
ленно проникают внутрь хозяина [Ceryngier,
Hodek, 1996]. В лабораторных условиях раз-
витие личинки продолжалось 9 дней при
17.8 °C и 7 дней при 22 °C [Филатова, 1974].
В природных условиях на Дальнем Востоке
развитие длится 8–12 дней [Кузнецов, 1987].
Через отверстие на вентральной стороне ку-
колки хозяина личинки покидают её и окук-
ливаются в почве [Disney, Chazeau, 1990].
Имаго выходит из куколки через 15–25 дней
[Ceryngier, Hodek, 1996]. Соотношение числа
вышедших из куколок имаго к количеству са-
мих куколок может составлять 78–81%
[Disney, Chazeau, 1990]. Зимуют пупарии, в
которых находятся полностью сформирован-
ные имаго горбаток рода Phalacrotophora [Фи-
латова, 1974; Dean, 1983; Кузнецов, 1987;
Disney, Chazeau, 1990; Disney, 1994; Durska et
al., 2003]. Общее время развития P. fasciata от
яйца до имаго зависит от сезона года и вида
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хозяина: на юго-востоке Франции в куколках
C. septempunctata длительность развития P. fas-
ciata составляет 30 дней в мае и около 25 дней
в июне, а в куколках H. variegata время разви-
тия на 5–6 дней короче [Iperti, 1964].

Горбатки Phalacrotophora – это грегарные
эндопаразитоиды, откладывающие несколько
яиц в куколку хозяина. Количество личинок,
которое может развиваться в одной куколке
божьей коровки, зависит от размера после-
дней. В куколках A. ocellata обычно развива-
ется 7–10 личинок [Филатова, 1974], в кукол-
ках C. septempunctata – в среднем 7 личинок
[Semyanov, 1986; Disney et al., 1994; Steenberg,
Harding, 2010], а в куколках A. bipunctata – все-
го 2 личинки [Филатова, 1974; Disney, 1979;
Disney et al., 1994; Steenberg, Harding, 2010].
Максимальное количество пупариев P. fas-
ciata,  полученное из одной куколки C. sep-
tempunctata, составляло 18 [Кузнецов, 1975а],
21 [Semyanov, 1986], 22 [Disney et al., 1994] и
30 [Филатова, 1974].

Иногда для горбаток Phalacrotophora отме-
чается паразитирование нескольких видов в
одной и той же куколке божьей коровки. Та-
кое явление называется множественным пара-
зитизмом [Smith, 1916]. Так, отмечалось по-
явление 3 имаго P. fasciata и 2 имаго P. bero-
linensis из одной куколки A. bipunctata [Disney,
1979], позже было найдено 3 куколки A.
bipunctata, поражённые несколькими видами
горбаток рода Phalacrotophora [Disney et al.,
1994]. В 1991 г. подобный множественный
паразитизм был обнаружен среди куколок
M. oblongoguttata и Coccinella magnifica
(Redtenbacher, 1843), собранных в окрестнос-
тях г. Варшавы [Ceryngier, Hodek, 1996].

В природе имаго Phalacrotophora могут пи-
таться, высасывая гемолимфу из куколок и,
менее часто, из личинок кокцинеллид. Такое
поведение наблюдалось многими авторами
[Colyer, 1952; Disney et al., 1994]. Муха-гор-
батка прокалывает поверхность куколки божь-
ей коровки с вентральной [Colyer, 1952] или
дорсальной [Disney et al., 1994] стороны и на-
чинает всасывать гемолимфу через образовав-
шееся отверстие. Прокалывание покровов ку-
колки с последующим высасыванием гемо-

лимфы может обеспечивать горбатку необхо-
димыми белками и/или способствовать про-
никновению внутрь куколки кокцинеллиды
вышедшей из яйца личинки Phalacrotophora
[Disney et al., 1994]. Высасывание горбаткой
некоторого количества гемолимфы из кукол-
ки божьей коровки не оказывает влияния как
на развитие не заражённой паразитоидом ку-
колки жука, так и на развитие личинок
Phalacrotophora в заражённой куколке хозяи-
на [Disney et al., 1994]. Помимо питания гемо-
лимфой кокцинеллид имаго Phalacrotophora
могут также питаться соком повреждённых
деревьев. Многие виды Phalacrotophora
(наиболее часто – P. beuki) собирали сок вяза,
реже – тополя и клёна [Lengyel, 2009].

Medina spp. (Robineau-Desvoidy, 1830)
(Diptera: Tachinidae)

Тахины из рода Medina (синоним – Degeeria
Meigen, 1838) паразитируют на ряде видов
кокцинеллид-энтомофагов, относящихся к
подсемействам Coccinellinae (13 видов),
Chilocorinae (1 вид) и Epilachninae (2 вида)
[Ceryngier, Hodek, 1996; Ceryngier et al., 2012].
Поражение H. axyridis этими тахинами опи-
сано как в нативных популяциях Приморско-
го края России [Воронин, 1966; Кузнецов,
1975а, 1975б, 1987] и в Корее [Park et al., 1996],
так и в инвазивных популяциях Европы [Roy
et al., 2016; Ceryngier et al., 2018].

Идентификация видов тахин затруднена,
поэтому существует множество ошибочных
определений; наиболее часто M. separata
(Meigen, 1824) описывают как M. luctuosa
(Meigen, 1824) [Cerretti, Tschorsnig, 2010]. Ос-
новным хозяином тахин рода Medina счита-
лись жуки листоеды (Chrysomelidae), парази-
тирование на божьих коровках предполагалось
факультативным [Domenichini, 1957; Klaus-
nitzer, 1969; Belshaw, 1993]. Позднее было от-
мечено, что в Европе многие кокцинеллиды
поражаются M. separata, в то время как M.
luctuosa нападает на хризомелид из рода
Haltica (Müller, 1764) [Kenis et al., 2008].

В юго-восточной Франции заражённость
Propylea quatuordecimpunctata (Linnaeus, 1758)
летом варьировала от 0.75 до 3.5% [Iperti,
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1964]. Из 567 божьих коровок, относящихся к
15 видам, собранных в 1967 г. в конце зимней
спячки в окрестностях германских городов
Дрездена и Тарандта, было обнаружено толь-
ко 3 пупария, принадлежащих тахинам из рода
Medina, из них два – у E. quadripustulatus и
один – у Myrrha octodecimguttata (Linnaeus,
1758) [Klausnitzer, 1969]. На Дальнем Востоке
России заражённость Aiolocaria hexaspilota
(Hope, 1831) составила 0.3% [Кузнецов,
1975а]. Перезимовавшие имаго Oenopia
conglobata (Linnaeus, 1758), собранные в рай-
оне г. Баутцен в 1966 г., оказались в большей
степени заражёнными тахинами, чем выше-
описанные виды: из 209 рассечённых имаго
оказались заражены личинками тахин 8 сам-
цов и 21 самка (13.9%), но среди 226 имаго,
оставленных для дальнейшего наблюдения
нетронутыми, было найдено только 14 пупа-
риев (6.2%) [Klausnitzer, 1967; Клаузницер,
1969]. 4–10% Aphidecta obliterata (Linnaeus,
1758) были поражены тахинами в Австрии
[Herting, 1971]. У представителей нативной
популяции H. axyridis в Приморском крае (Рос-
сия) заражённость имаго составляла 4.4% в
1970 и 3.7% в 1972 гг. [Кузнецов, 1975а], в
Корее – от 0.7% до 21.1% [Park et al., 1996].
Также отмечено паразитирование M. separata
на H. axyridis в Великобритании [Roy et al.,
2016] и личинок тахин, по-видимому, из рода
Medina, обнаруженных в перезимовавших
жуках H. axyridis (частота заражения – 0.5%)
в Польше [Ceryngier et al., 2018].

В отличие от горбаток, откладывающих яйца
в предкуколки, тахины паразитируют на имаго
жуков. Самки мух откладывают яйца с помо-
щью специализированного яйцеклада под элит-
ры хозяина [Belshaw, 1993]. После вылупления
личинки проникают внутрь хозяина, прогрызая
отверстие на дорсальной стороне брюшка. Та-
хины рода Medina зимуют на стадии личинки в
теле хозяина. Паразитоид заканчивает своё раз-
витие уже после разлёта жуков из мест зимо-
вок в типичные для них стации. Личинки 3-го
(и последнего) возраста выедают все основные
внутренние органы хозяина, выходят наружу с
дорсальной стороны брюшка и окукливаются
в почве. Имаго вылупляются через 7–15 дней

после окукливания [Кузнецов, 1975а; Ceryngier,
Hodek, 1996].

Strongygaster spp. (Macquart, 1834)
(Diptera: Tachinidae)

Тахины из рода Strongygaster, обитающие в
Западном полушарии, паразитируют на ряде
видов кокцинеллид, как фитофагов, так и эн-
томофагов, в том числе и на H. axyridis
[Ceryngier et al., 2012; Togni et al., 2015].

S. triangulifera (Loew, 1863) распространён в
Северной Америке и паразитирует не только на
божьих коровках (Epilachna varivestis (Mulsant,
1850), Coccinella trifasciata (Linnaeus, 1758),
Coleomegilla maculata (De Geer, 1775) и H.
axyridis) и ряде других жесткокрылых
(Coleoptera), но и на многих представителях
двух других отрядов насекомых – бабочек
(Lepidoptera) и полужесткокрылых (Hemiptera),
в частности клопов (Heteroptera) [Arnaud, 1978;
Ceryngier et al., 2012; Golec et al., 2013]. Эти
мухи часто паразитируют на чужеродных ви-
дах: в Северной Америке из 20 известных хо-
зяев S. triangulifera 9 оказалось чужеродными
[Smith, Kok, 1983].

S. triangulifera паразитирует на фитофагах
рода Epilachna (Dejean, 1835), а также на не-
которых энтомофагах подсемейства
Coccinellinae, включая инвазивную популяцию
H. axyridis в США (заражённые жуки были
найдены в Северной Каролине, Виргинии и
Орегоне) [Katsoyannos, Aliniazee, 1998; Nalepa,
Kidd, 2002]. Заражённость инвазивной попу-
ляции H. axyridis в 1993 г. составляла от 3.0 до
31.1% (в среднем – 14.2%), однако в последу-
ющие 6 лет варьировала в среднем от 1.4% до
4.3% [Nalepa, Kidd, 2002].

Недавно было обнаружено паразитирование
на H. axyridis в Бразилии ещё одного вида та-
хин – S. brasiliensis (Townsend, 1929) [Togni et
al., 2015].

Dinocampus coccinellae (Schrank, 1802)
(Hymenoptera: Braconidae: Euphorinae)
D. coccinellae (синонимы: D. terminatus Nees,

Perilitus coccinellae Shrank, P. terminatus Nees,
P. americanus Riley) – широко распространён-
ный вид ос, населяющий все континенты, за
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исключением Антарктиды, а также многие
острова. С 1926 г. до настоящего времени ос-
таётся не выясненным статус североамерикан-
ских популяций D. coccinellae: являются ли
они нативными, или же были некогда завезе-
ны из Европы [Balduf, 1926]. Предполагают,
что D. coccinellae мог распространяться вмес-
те с партиями божьих коровок, использовав-
шихся для биологической борьбы с вредите-
лями: вероятно, он был завезён на Гавайские
острова вместе с O. v-nigrum [Timberlake,
1918], и в Новую Зеландию вместе с Coccinella
undecimpunctata (Linnaeus, 1758) [Gourlay,
1930].

К настоящему времени известен 61 вид бо-
жьих коровок, на которых паразитирует D.
coccinellae; из них 56 видов относятся к под-
семейству Coccinellinae и 5 – к подсемейству
Chilocorinae [Ceryngier, Hodek, 1996; Ceryngier
et al., 2012; Minnaar et al., 2014]. Ранние ла-
бораторные исследования показали, что има-
го D. coccinellae реагируют только на предста-
вителей подсемейства Coccinellinae [Cushman,
1913; Klausnitzer, 1969; Richerson, DeLoach,
1972]. Однако позже были обнаружены слу-
чаи паразитирования D. coccinellae не только
на божьих коровках подсемейства Chiloco-
rinae, но и на долгоносике Sitona discoideus
(Gyllenhal, 1834) (Coleoptera: Curculionidae),
обитающем в Новой Зеландии [Wightman,
1986]. Паразитирование D. coccinellae на жу-
ках нативной популяции H. axyridis отмечено
многими авторами [Liu, 1950; Maeta, 1969b;
Филатова, 1974; Park et al., 1996; Kuznetsov,
1997; Koyama, Majerus, 2008]. Также извест-
но паразитирование на инвазивных популяци-
ях H. axyridis: североамериканской [Katso-
yannos, Aliniazee, 1998; Hoogendoorn, Heimpel,
2002; Firlej et al., 2005], южноамериканской
[Togni et al., 2015; de Castro-Guedes, de Almeida,
2016; Roy et al., 2016], европейской [Koyama,
Majerus, 2008; Berkvens et al., 2010; Steenberg,
Harding, 2010; Ware et al., 2010; Herz, Kleespies,
2012; Raak-van der Berg et al., 2014; Francati,
2015; Dindo et al., 2016] и африканской [Roy et
al., 2011; Minnaar et al., 2014].

Доля заражённых D. coccinellae божьих ко-
ровок варьирует в широких пределах. В Япо-

нии доля заражённых особей H. axyridis варь-
ирует от 1.2% до 7.5% [Maeta, 1969b]. В Се-
верной Америке – от 4.6% в Канаде (Квебек)
[Firlej et al., 2005] до 8.9–23.8% в США (Мин-
несота) [Hoogendoorn, Heimpel, 2002]. В Юж-
ной Америке – 10.8% (в Чили, Сантьяго)
[Ceryngier et al., 2018]. В Европе количество
заражённых имаго H. axyridis не превышало
1.0% в Германии и Нидерландах [Herz, Klees-
pies, 2012; Raak-van der Berg et al., 2014]; на
севере Италии было заражено от 2.3% до 6.2%
особей [Dindo et al., 2016], в Англии – 7.6%
[Koyama, Majerus, 2008], в Дании – 3.5–27.4%
[Ceryngier et al., 2018].

Известно, что некоторые виды кокцинеллид
поражаются D. coccinellae несколько чаще,
чем остальные. Как правило, это более круп-
ные виды [Richerson, DeLoach, 1972]. В Север-
ной Америке чаще поражаются C. maculata
(14.5–32.1% особей) и H. convergens [Balduf,
1926; Obrycki, 1989; Hoogendoorn, Heimpel,
2002; Firlej et al., 2005], в Южной Америке –
H. variegata (46.4%)  и Eriopis chilensis
(Hofmann, 1970) (29.2%) [Ceryngier et al., 2018],
в Западной и Центральной Европе – C.
septempunctata (4.4–28.6%) [Iperti, 1964;
Klausnitzer, 1969; Ceryngier et al., 2018], в Во-
сточной Европе (Украина) – P. quatuorde-
cimpunctata (до 34.0%) и C. septempunctata (до
25.0%) [Гумовская, 1988], в Западной Сибири –
C. septempunctata (до 30.1%) [Филатова, 1974],
в Японии – C. septempunctata brucki (Mulsant,
1866) (10.0–15.8%) [Maeta, 1969b; Koyama,
Majerus, 2008] и в Австралии – Coccinella
transversalis (Fabricius, 1781) [Anderson et al.,
1986]. Доля заражённых D. coccinellae жу-
ков сходных размеров (например, H. axyridis
и C. septempunctata) часто имеет близкие зна-
чения. Заражённость божьих коровок D. coc-
cinellae варьирует в разные годы и в разных
местообитаниях. Например, в Дании в окрес-
тностях Копенгагена в 2010 г. было заражено
28.6% C. septempunctata и 27.4% H. axyridis, а
в 2014 г. – лишь 4.4% C. septempunctata и 3.5%
H. axyridis [Ceryngier et al., 2018]; на Дальнем
Востоке России в 1970 г. было заражено 23.4%
имаго C. septempunctata, в 1971 – уже 10.7%, в
1972 – лишь 5.5%. У Coccinula quatuorde-



71

Российский Журнал Биологических Инвазий № 4, 2018

cimpustulata (Linnaeus, 1758) в 1971 г. наблю-
далось 13.3% заражённых имаго, в 1972 – лишь
2.1%, у P. quatuordecimpunctata в 1971 г. зара-
жено 4.0% имаго, в 1972 – 0.4% [Кузнецов,
1975а]. В гористом районе на юго-западе
Польши 15–25% имаго C. septempunctata, зи-
мующих на вершинах гор, были заражены D.
coccinellae, в то время как среди жуков, зиму-
ющих у подножья, количество заражённых
особей было почти в 3 раза больше [Ceryngier,
2000]. Интересно обратить внимание, что в
некоторые годы (как, например, в 1971 г. на
Дальнем Востоке) более мелкий вид божьих
коровок (C. quatuordecimpustulata) может быть
заражён в большей степени, чем более круп-
ный вид (C. septempunctata) [Кузнецов, 1975а].

Этот паразитоид чаще всего нападает на
имаго, реже – на личинок и куколок кокцинел-
лид [Obrycki et al., 1985; Hoogendoorn, Heimpel,
2002]. D. coccinellae на самках паразитирует
чаще, чем на самцах [Davis et al., 2006], и чаще
на молодых особях, чем на перезимовавших
имаго [Majerus et al., 2000]. Возможные при-
чины, позволяющие объяснить предпочтитель-
ность выбора самок божьих коровок парази-
тоидом, следующие: 1) самки кокцинеллид
имеют в среднем более крупные размеры и
большую массу тела, чем самцы, что обеспе-
чивает личинку паразитоида большим количе-
ством питательных веществ [Barron, Wilson,
1998]; 2) на протяжении репродуктивного пе-
риода самки питаются активнее самцов
[Hodek, 1996]. Самка D. coccinellae отклады-
вает яйцо в имаго жука-хозяина; если имаго
по каким-либо причинам недоступны, то от-
кладка яйца осуществляется в личинку или
куколку. В двух последних случаях, однако,
развитие паразитоида может быть завершено
только после вылупления имаго божьей коров-
ки [Maeta, 1969b; Филатова, 1974; Семьянов,
1978; Kadono-Okuda et al., 1995].

Обнаружение и распознавание вида-хозяи-
на осуществляется D. coccinellae как с помо-
щью органов зрения, так и органов химичес-
кого чувства (обоняния) [Richerson, DeLoach,
1972]. Движущиеся кокцинеллиды легко рас-
познаются и подвергаются атакам D. coccinel-
lae [Balduf, 1926; Richerson, DeLoach, 1972; Orr

et al., 1992], неподвижные жуки могут быть
узнаны только на очень маленьком расстоянии
[Sluss, 1968]. Ползущий жук-хозяин не только
облегчает D. coccinellae его обнаружение, но
также и предоставляет возможность занять
удобную позицию для откладки яйца. Когда
божья коровка ползает, ее элитры слегка при-
поднимаются, и голова вытягивается немного
вперёд, что даёт самке паразитоида более удоб-
ный доступ к мягким мембранам тела жука.
Если потенциальный хозяин неподвижен, осе
приходится заставлять его двигаться, постуки-
вая его своими антеннами, и периодически
предпринимать попытки занять необходимую
для откладки яйца позицию [Balduf, 1926;
Richerson, DeLoach, 1972].

Самки D. coccinellae могут откладывать
яйцо внутрь тела божьей коровки, вставляя
яйцеклад между мембранами последних сег-
ментов брюшка, либо в область сочленения
головы с грудью, либо в тазики ног [Balduf,
1926; Iperti, 1964; Sluss, 1968; Richerson,
DeLoach, 1972]. Инкубационный период яиц
длится 5 [Sluss, 1968] или 6–7 дней [Balduf,
1926]. Вылупившаяся личинка в своём разви-
тии проходит 3 возраста [Ogloblin, 1924;
Kadono-Okuda et al., 1995]. Как и у многих
других паразитирующих ос [Quicke, 1997],
личинка D. coccinellae первого возраста обла-
дает хватательными мандибулами, которые
утрачиваются после первой линьки. Считает-
ся, что они необходимы для уничтожения дру-
гих паразитоидов внутри хозяина [Ogloblin,
1924]. Несмотря на то, что D. coccinellae – со-
литарный эндопаразитоид, откладывающий
всего одно яйцо в тело хозяина, в одном жуке
может находиться более одного яйца и/или
личинки первого возраста этого же парази-
тоида [Оглоблин, 1913; Balduf, 1926], мак-
симальное известное число паразитоидов –
47 у C. septempunctata brucki [Maeta, 1969b].
Но до 2-го возраста доживает только одна ли-
чинка [Balduf, 1926; Sluss, 1968]. Заражение
одного и того же хозяина несколькими пара-
зитоидами одного вида носит название супер-
паразитизма [Smith, 1916]. Суперпаразитизм
среди хозяев D. coccinellae может встречаться
довольно часто: в префектуре Фукуока (Япо-
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ния) 33–49% имаго C. septempunctata brucki со-
держали более одного паразитоида [Maeta,
1969b], в Польше частота суперпаразитизма у
C. septempunctata варьировала от 22% до 64%
[Ceryngier, 2000]. Это позволяет предположить
слабую способность самок D. coccinellae от-
личать уже заражённых хозяев от незаражён-
ных, что и было подтверждено в лаборатор-
ных экспериментах [Okuda, Ceryngier, 2000].

На ранних стадиях развития D. coccinellae
оказывает стимулирующий эффект на созре-
вание яичников хозяина. Однако со временем
наблюдается реабсорбирование вителлина,
накапливаемого в ооцитах хозяина [Kadono-
Okuda et al., 1995] и ингибирование дальней-
шего развития яичников [Balduf, 1926; Maeta,
1969b; Wright, Laing, 1978]. У заражённых сам-
цов происходит ингибирование сперматогене-
за в семенниках [Ceryngier et al., 1992; Ceryn-
gier et al., 2004].

На протяжении своего развития личинка D.
coccinellae большую часть времени непосред-
ственно тканями хозяина не питается. Только
личинка первого возраста питается жировым
телом жука [Sluss, 1968]. В дальнейшем пита-
ние личинки осуществляется исключительно
при помощи тератоцитов – клеток, происходя-
щих из серозной оболочки яйца паразитоида.
После того как личинка вылупляется из яйца,
его серозная оболочка диссоциирует на отдель-
ные тератоциты, которые выходят в гемоцель
хозяина. Хотя у некоторых паразитоидных ос
тератоциты могут выполнять функции совсем
иного характера (например, подавление имму-
нитета хозяина, регулирование роста и разви-
тия хозяина) [Dahlman, 1990], у D. coccinellae
основная функция тератоцитов заключается в
обеспечении питанием развивающейся личин-
ки этого паразитоида [Ogloblin, 1924]. Был вы-
делен специфический полипептид, синтезиру-
емый тератоцитами из аминокислот, абсорби-
руемых из гемолимфы хозяина [Okuda, Kadono-
Okuda, 1995]. Этот полипептид обнаруживает-
ся и в кишечнике личинки D. coccinellae, что
указывает на использование его личинкой в
пищу. Исходное количество тератоцитов в ге-
моцеле хозяина в среднем составляет более 500
клеток [Kadono-Okuda et al., 1995; Firlej et al.,

2007]. В ходе развития паразитоида количество
тератоцитов сокращается до полного или по-
чти полного исчезновения к тому времени, ког-
да личинка D. coccinellae покидает тело хозяи-
на [Sluss, 1968; Kadono-Okuda et al., 1995; Firlej
et al., 2007]. Линейный размер тератоцитов, ко-
торые не были съедены личинкой, по мере их
роста увеличивается более чем в 10 раз: от 46–
47 мкм в диаметре во время диссоциации от
серозной оболочки яйца и почти до 500 мкм в
диаметре ко времени достижения личинкой 3-
го возраста [Sluss, 1968; Kadono-Okuda et al.,
1995], а в некоторых случаях их диаметр мо-
жет превышать 900 мкм [Firlej et al., 2007]. Рост
тератоцитов происходит посредством синтеза
и накапливания специфического полипептида
[Okuda, Kadono-Okuda, 1995; Kadono-Okuda et
al., 1998].

H. axyridis обладает эффективной иммунной
системой: гематоциты способны разрушать
оболочку яиц D. coccinellae [Firlej et al., 2012].
Развитие вышедшей из яйца личинки может
быть затруднено или замедленно из-за сокра-
щения или неправильного роста тератоцитов
[Firlej et al., 2007]. Возможно, что микроспо-
ридии, обнаруженные у H. axyridis [Vilcinskas
et al., 2013], также препятствуют развитию
личинок D. coccinellae в организме хозяина.
Экспериментальных подтверждений этого
предположения пока ещё не получено, однако
известно, что наличие микроспоридий у H. con-
vergens мешает нормальному развитию D. coc-
cinellae [Sluss, 1968].

Вследствие непрямого питания, характерно-
го для личинки D. coccinellae, многие органы
хозяина остаются неповреждёнными на про-
тяжении всего времени развития паразитоида.
Единственными органами, подвергающимися
значительному воздействию со стороны пара-
зитоида, являются гонады, развитие которых
ингибируется, а также жировое тело, которое
дегенерирует и существенно уменьшается в
размере [Sluss, 1968]. Из-за незначительности
получаемых повреждений божьи коровки
обычно остаются живыми после выхода ли-
чинки паразитоида наружу. Более того, зара-
жённого D. coccinellae жука можно отличить
от здорового по растянутому брюшку и повис-
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шим крыльям только в период развития пос-
ледней стадии личинки паразитоида; при вы-
ходе личинки из брюшка божья коровка при-
нимает нормальный вид [Гумовская, 1988].
Личинка 3-го возраста D. coccinellae покида-
ет тело жука через мембрану между пятым и
шестым [Cushman, 1913; Balduf, 1926] или
между шестым и седьмым тергитами брюшка
[Sluss, 1968; Maeta, 1969b], сплетает неболь-
шой продолговатый кокон между ногами хо-
зяина и окукливается. Развитие в стадии ку-
колки длится 8–14 дней [Кузнецов, 1975а].
Примерно за полчаса до появления снаружи
личинки паразитоида божья коровка становит-
ся неподвижной, перестаёт питаться и остаёт-
ся в таком парализованном состоянии до са-
мой смерти, которая наступает через несколь-
ко дней (от 3 до 7, а иногда и до 10–15) [Кузне-
цов, 1975а; Гумовская, 1988; Ceryngier, Hodek,
1996]. Утрата божьей коровкой двигательной
активности связана с попаданием в её нервную
систему вируса, переносчиком которого явля-
ется личинка D. coccinellae. Вирус реплици-
руется в церебральных ганглиях жука, вызы-
вая возникновение парализованного состоя-
ния. Такое состояние хозяина позволяет личин-
ке D. coccinellae сплести кокон между его лап-
ками с вентральной стороны. Это обеспечи-
вает куколке D. coccinellae некоторую допол-
нительную защиту, поскольку божья коровка
обладает апосематической окраской и остаёт-
ся способной к испусканию секреторной жид-
кости, что служит для отпугивания хищников
[Dheilly et al., 2015]. Однако некоторые жуки
оказываются способными восстанавливать
нормальную жизнедеятельность [Timberlake,
1916; Bryden, Bishop, 1945; Anderson et al.,
1986; Triltsch, 1996; Maure et al., 2014]. Отдель-
ные самки C. septempunctata, содержавшиеся
в лабораторных условиях, не только выжили
после того как личинка D. coccinellae выбра-
лась наружу, но и спустя 12 дней после этого
события стали откладывать яйца [Triltsch,
1996]. Отмечается, что H. axyridis также обла-
дает способностью сравнительно быстро вос-
станавливать двигательную активность после
выхода личинки D. coccinellae из полости тела,
что значительно снижает защиту паразитои-

да, обеспечиваемую неподвижным хозяином.
Даже известен случай, когда H. axyridis съела
личинку D. coccinellae, собиравшуюся присту-
пить к окукливанию [Ceryngier et al., 2018].

Стадия куколки D. coccinellae при умеренных
температурах (22–26 °C) длится примерно 7–
10 дней [Obrycki et al., 1985; Obrycki, 1989; Firlej
et al., 2007]. После завершения стадии куколки
взрослая оса покидает кокон, прогрызая отвер-
стие на его головном конце [Ceryngier, Hodek,
1996]. Яичники самки D. coccinellae, покидаю-
щей кокон, являются вполне развитыми и со-
держат около 100 яиц [Balduf, 1926; Iperti, 1964;
Grigorov, 1983]. В лабораторных условиях сред-
нее количество откладываемых яиц одной сам-
кой D. coccinellae варьирует от 20 [Grigorov,
1983] до 55 [Филатова, 1974] и даже более 60
штук [Wright, Laing, 1978].

Для D. coccinellae характерен телитокичес-
кий партеногенез, при котором из яиц почти
всегда вылупляются самки [Ceryngier, Hodek,
1996]. Иногда происходит появление самцов
[Muesebeck, 1936; Hudon, 1959; Wright, 1978;
Shaw et al., 1999]. Пять самцов D. coccinellae,
выведенных из имаго божьих коровок (1 по-
лучен из C. maculata в Канаде (Онтарио), 4 –
из C. septempunctata в Шотландии), при под-
саживании к самкам демонстрировали ритуал
ухаживания [Wright, 1978; Shaw et al., 1999].
Каждый из этих самцов предпринимал по-
пытки взобраться на самок, но во всех случа-
ях, кроме одного, эти попытки оказались от-
вергнуты. Этим единственным исключением
оказался самец из Канады, который спарился
с 4 самками. Процесс спаривания с каждой
самкой длился примерно по 20 минут. Четы-
рём оплодотворённым самкам было предложе-
но 74 имаго C. maculata. Самки отложили яйца
в 24 жука, из 11 божьих коровок были получе-
ны имаго D. coccinellae, которые все оказались
самками [Wright, 1978].

В зависимости от соотношения количества
заражённых D. coccinellae хозяев к числу вы-
шедших из них имаго ос можно говорить об
эффективности паразитизма. Эффективность
паразитизма D. coccinellae часто варьирует в
широких пределах даже среди особей одного
и того же вида-хозяина: 18–96% у имаго C.
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maculata [Richerson, DeLoach, 1972; Obrycki et
al., 1985; Orr et al., 1992; Hoogendoorn, Heimpel,
2002; Firlej et al., 2005, 2007], 30–92% у имаго
H. convergens [Richerson, DeLoach, 1972;
Obrycki, 1989], 32–78% у имаго C. septem-
punctata [Obrycki, 1989; Orr et al., 1992;
Koyama, Majerus, 2008], 49–55% у имаго C.
septempunctata brucki [Koyama, Majerus, 2008],
0–26% у имаго H. axyridis [Hoogendoorn,
Heimpel, 2002; Firlej et al., 2005, 2007; Koyama,
Majerus, 2008; Berkvens et al., 2010], 0–17% у
имаго H. variegata [Obrycki, 1989; Orr et al.,
1992], 0–12% у имаго A. bipunctata [Richerson,
DeLoach, 1972], 0–2% у имаго P. quatuor-
decimpunctata [Obrycki, 1989; Orr et al., 1992].
Из заражённых личинок и куколок хозяев до
стадии имаго обычно развивается меньшее ко-
личество особей D. coccinellae, чем из имаго
хозяев: из личинок C. maculata (1-го возрас-
та – 0%, 2-го возраста – 8%, 3-го возраста –
19%, 4-го возраста – 26–58%) [Obrycki et al.,
1985; Firlej et al., 2007], из куколок C. maculata
– 28% [Obrycki et al., 1985], из личинок H. con-
vergens (1-го возраста – 10%,  2-го возраста –
23%,   3-го возраста – 13%, 4-го возраста –
34%) [David, Wilde, 1973], из личинок H. axy-
ridis (3-го возраста – 10%, 4-го возраста – 7–
15%) [Berkvens et al., 2010].

Продолжительность развития D. coccinellae
зависит от температуры следующим образом:
при увеличении температуры от 15.6 °C до
26.7 °C происходит сокращение времени раз-
вития от 65.8 до 23.3 дня от стадии яйца до
стадии имаго (от 47.9 до 16.3 дня на стадии
яйца и личинки, от 20.8 до 7.1 дня на стадии
куколки) [Obrycki, Tauber, 1978]. Также на про-
должительность развития паразитоида оказы-
вают влияние вид жука-хозяина и стадия его
развития. Например, время развития D.
coccinellae в P. quatuordecimpunctata значи-
тельно длиннее, чем в C. maculata, H. con-
vergens или C. septempunctata [Obrycki, 1989].
А также, чем моложе стадия хозяина, тем доль-
ше продолжительность развития паразитоида.
Из яиц D. coccinellae, отложенных в личинку
2-го возраста C. maculata, имаго появились в
среднем через 33.5 дня, в то время как из яиц,
отложенных в жуков, находящихся на стадии

имаго, взрослые осы вышли через 27 дней
[Obrycki et al., 1985]. Развитие яйца и личин-
ки D. coccinellae, протекающее внутри хозяи-
на, длится около 17 дней, если яйца паразито-
ида были отложены в имаго C. septempunctata
brucki, и примерно на 5 дней дольше, если от-
кладывание произошло в личинку 4-го возра-
ста. Если D. coccinellae откладывает яйцо в
личинку или куколку хозяина, то развитие
вышедшей из яйца личинки останавливается
на этапе 1-го возраста до тех пор, пока не ра-
зовьётся имаго хозяина. При этом тератоциты
также останавливаются в своём развитии, их
размеры не увеличиваются [Kadono-Okuda et
al., 1995]. Точно также ведут себя тератоциты
и в организме имаго хозяина, находящегося в
состоянии диапаузы: их размеры составляют
45–50 мкм у H. convergens [Sluss, 1968] и 100–
150 мкм у C. septempunctata brucki [Kadono-
Okuda et al., 1995]. D. coccinellae зимуют в теле
хозяина на стадии личинки 1-го возраста,
реже – на стадии яйца [Balduf, 1926; Wright,
Laing, 1982]. Паразитоид влияет на диапаузу
хозяина, способствуя сокращению её продол-
жительности [Ceryngier et al., 2004].

Предполагается, что имаго D. coccinellae в
естественных условиях живут около 2 недель
или немногим больше [Balduf, 1926]. В лабо-
раторных условиях при отсутствии питатель-
ной среды осы погибали через несколько дней
после выхода из куколок [Iperti, 1964; Maeta,
1969b; Grigorov, 1983; Semyanov, 1986], но при
подкармливании ос сахарным или медовым
сиропом продолжительность их жизни возра-
стала до 20–25 дней [Semyanov, 1986] и даже
до 87 дней [Филатова, 1974]. Также возможно
увеличить продолжительность жизни имаго ос
содержанием их при пониженных температу-
рах [Iperti, 1964; Obrycki, Tauber, 1978; Wright,
Laing, 1978]. Средняя продолжительность
жизни имаго D. coccinellae, содержащихся на
медовом растворе, составляла 17.1 дня при
19 °C и всего лишь 3.6 дня при 27 °C. Однако,
если осы содержались вместе с взрослыми
кокцинеллидами, то продолжительность жиз-
ни D. coccinellae изменялась следующим об-
разом: 3.5 дня при 27 °C и 5 дней при 19 °C
[Wright, Laing, 1978].
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D. coccinellae – это поливольтинный вид. В
центральной Европе насчитывается два поко-
ления паразитоидов [Klausnitzer, 1969]; 3–4 по-
коления в юго-восточной Франции [Iperti, 1964]
и Болгарии [Grigorov, 1983]; 4–5 поколений в
Италии [Goidanich, 1943; Cavalloro, 1949]; в
Узбекистане – 4 поколения [Адылов, 1965]; в
Западной Сибири и на Дальнем Востоке Рос-
сии D. coccinellae даёт 2 поколения [Филатова,
1974; Кузнецов, 1987]; в Японии – 3 поколения
[Maeta, 1969b]; в Северной Америке – от 4 до 6
поколений [Balduf, 1926].

Иногда из куколок D. coccinellae выводятся
паразиты второго порядка (сверхпаразитизм)
– осы из семейств Pteromalidae, Ichneumonidae
и Chalcididae. В США (штат Иллинойс) было
найдено 2 заражённых кокона D. coccinellae;
из каждого кокона вышло по 5 птеромалидов
Dibrachys cavus (Walker, 1835) [Balduf, 1926].
В июле 1943 г. в Египте оказалось заражено
8% куколок D. coccinellae птеромалидом из
рода Trichomalopsis (Crawford, 1913) (синоним
Eupteromalus) [Kamal, 1951]. В Канаде в окре-
стностях Онтарио в 1977 и 1978 гг. было об-
наружено 11 коконов D. coccinellae, заражён-
ных паразитоидом Trichomalopsis sp. и 6 коко-
нов, заражённых ихневмонидом из рода Gelis
(Thunberg, 1827) [Wright, Laing, 1982]. Ихнев-
мониды Gelis sp. паразитируют на D. coc-
cinellae и в Западной Сибири, но встречаются
редко и их влияние на численность D. coc-
cinellae ничтожно [Филатова, 1974]. Одна сам-
ка Gelis agilis (Fabricius, 1775) (синоним Gelis
instabilis Forster, 1850) найдена в коконе D. coc-
cinellae в Польше [Ceryngier, Hodek, 1996]. D.
coccinellae также является хозяином для пте-
ромалид D. microgastri (Bouchй, 1834) (Илли-
нойс, США; Англия, Великобритания), T. dubia
(Ashmead, 1896) (Северная Америка) и халь-
цидид Conura porteri (Brиthes, 1923) (Чили),
C. paranensis (Schrottky, 1902) (Аргентина), C.
petioliventris (Cameron, 1884) (Калифорния,
США) [Ceryngier et al., 2012].

Homalotylus spp. (Mayr, 1876)
(Hymenoptera: Chalcidoidea: Encyrtidae)
Осы рода Homalotylus паразитируют в ли-

чинках и куколках божьих коровок. Около 30

из 67 описанных видов паразитируют на кок-
цинеллидах, остальные, по-видимому, тоже яв-
ляются паразитоидами божьих коровок [Мяр-
цева, 1981; Ceryngier, Hodek, 1996; Семьянов,
Тряпицын, 2004; Ceryngier et al., 2012]. При
определении видов, паразитирующих на кок-
цинеллидах, на протяжении последнего сто-
летия неоднократно допускались неточности.
Паразитоидов божьих коровок из рода
Homalotylus довольно часто обозначали как H.
flaminius (Dalman, 1820) или, несколько реже,
как H. eytelweinii (Ratzeburg, 1844). Исследо-
вания последних лет показали, что и H. fla-
minius, и H. eytelweinii по всей видимости яв-
ляются H. hemipterinus (De Stefani, 1898)
[Noyes, 2010; Trjapitzin, 2013]. Именно этот вид
паразитирует на H. axyridis на Дальнем Вос-
токе России [Кузнецов, 1987; Kuznetsov, 1997;
Trjapitzin, 2011], в Хорватии [Glavendekić et al.,
2010] и в Великобритании [Roy et al., 2016]. В
Северной Каролине (США) H. axyridis подвер-
гается нападениям другого вида – H. terminalis
(Say, 1829) [Riddick et al., 2009]. Можно пред-
положить, что со временем будут получены
данные о паразитировании на H. axyridis ос
H. sinensis (Xu, He, 1997) и H. mirabilis (Brčthes,
1913), поскольку они паразитируют на коров-
ках трибы Coccinellini и их ареалы перекры-
ваются с нативным и инвазивным ареалами H.
axyridis, соответственно.

Заражённость божьих коровок представите-
лями рода Homalotylus зависит от географичес-
кого региона, климатических условий и вида
хозяина: в юго-восточной Франции заражён-
ность C. septempunctata составила 80%, а P.
quatuordecimpunctata – 50% [Iperti, 1964], зара-
жённость C. bipustulatus на юге Греции оказа-
лась более 50% [Stathas et al., 2008], на Черно-
морском побережье [Рубцов, 1954] и в Север-
ной Африке [Smirnoff, 1957] она достигает 90–
95%. Заражённость кокцинеллид в Индии мо-
жет достигать 100% [Subramanyam, 1950], в то
время как в окрестностях Дрездена и Санкт-
Петербурга этот показатель не превышает 5%,
увеличиваясь в отдельные годы почти до 20%
[Klausnitzer, 1967; Липа, Семьянов, 1967], а на
Дальнем Востоке – 0.9–1.0% (для C.
septempunctata) [Кузнецов, 1975а, 1975б, 1987].
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Осы Homalotylus откладывают яйца в личи-
нок (чаще всего 3-го и 4-го возрастов) божьих
коровок в период линьки, пока те прикрепле-
ны к субстрату [Iperti, 1964; Кузнецов, 1975а].
Обычно через несколько дней после зараже-
ния личинка божьей коровки снова прикреп-
ляется к субстрату, как и во время линьки, но
сбрасывания хитинового покрова не происхо-
дит, личинка умирает, кутикула темнеет и ста-
новится твердой. Иногда пораженная личин-
ка успевает достигнуть стадии куколки, преж-
де чем погибнет [Липа, Семьянов, 1967; Yinon,
1969; Кузнецов, 1975а, 1975б, 1987]. Некото-
рые виды, такие как H. eytelweinii и H. shu-
vakhinae (Trjapitzin, Triapitsyn, 2003) заверша-
ют своё развитие в мумифицированной личин-
ке 4-го возраста [Yinon, 1969; Semyanov, 1986;
Trjapitzin, Triapitsyn, 2003]. Однако H. platy-
naspidis (Hoffer, 1963) обычно заканчивает
своё развитие в куколке хозяина, Platynaspis
luteorubra (Goeze, 1777), и лишь иногда – в
предкуколке [Völkl, 1995; Семьянов, Тряпи-
цын, 2004]. H. nigricornis (Mercet, 1921) так-
же завершает своё развитие в куколке хозяина
[Мярцева, 1981].

Осы Homalotylus, по-видимому, ведут себя
как солитарные паразитоиды по отношению к
хозяевам маленького размера (представители
трибы Scymnini) [Klausnitzer, 1969; Lotfali-
zadeh, Ebrahimi, 2001; Fallahzadeh et al., 2006],
а к более крупным хозяевам – как грегарные
паразитоиды [Iperti, 1964; Klausnitzer, 1969;
Kulman, 1971; Филатова, 1974; Кузнецов,
1975а; Семьянов, Тряпицын, 2004]. Количе-
ство имаго Homalotylus, развивающихся в од-
ной личинке, зависит от вида и размера хозяи-
на: в личинках рода Chilocorus (Leach, 1815)
развивается от 1 до 3 паразитоидов, реже боль-
ше [Теленга, 1948; Domenichini, 1957], около
3 имаго – в личинках P. quatuordecimpunctata
[Iperti, 1964], примерно столько же (3–4 има-
го) – в личинках P. luteorubra [Семьянов, Тря-
пицын, 2004], в личинках C. septempunctata –
от 4 до 6 [Iperti, 1964; Филатова, 1974] или до
8 имаго [Klausnitzer, 1969; Кузнецов, 1975а].
Однако наблюдалось вылупление даже 21 има-
го H. terminalis из одной личинки Anatis
quindecimpunctata (De Geer, 1775) [Kulman,

1971]. Личинки Homalotylus на всём протяже-
нии своего развития не имеют непосредствен-
ного контакта между собой, поскольку их раз-
витие происходит в отдельных камерах, стен-
ки которых образованы высохшими остатка-
ми тканей хозяина. Каждое имаго паразитои-
дов покидает тело хозяина через собственное
округлое отверстие [Iperti, 1964, Филатова,
1974]. Из куколок Homalotylus выходят уже
половозрелые имаго [Филатова, 1974]. В при-
роде имаго Homalotylus питаются выделения-
ми тлей и кокцид [Рубцов, 1954; Филатова,
1974]. Осы Homalotylus зимуют на стадии
предкуколки [Iperti, 1964; Филатова, 1974] или
куколки [Smirnoff, 1957; Кузнецов, 1987] внут-
ри затвердевшей оболочки тела хозяина.

Продолжительность развития не зимующих
поколений Homalotylus зависит от географи-
ческого региона, климатических условий и вида
хозяина: от 25 до 45 дней – в личинках C. sep-
tempunctata, и более короткий срок – в личин-
ках P. quatuordecimpunctata на юго-востоке
Франции [Iperti, 1964], 17–19 дней – в Крас-
нодарском крае России [Теленга, 1948]. Про-
должительность жизни имаго Homalotylus в
лабораторных условиях составляет 6–11 дней
[Iperti, 1964].

Осы Homalotylus дают несколько поколений
в год: 5–6 поколений в юго-восточной Фран-
ции [Iperti, 1964], столько же в Краснодарском
крае [Теленга, 1948; Мурашевская, 1969], 3 по-
коления – на Черноморском побережье Кавка-
за [Рубцов, 1954] и 2 поколения – на Дальнем
Востоке России [Кузнецов, 1987].

Для этих ос известен сверхпаразитизм, и их
численность регулируется паразитоидами:
множество перепончатокрылых из разных се-
мейств (Megaspilidae, Encyrtidae, Pteromalidae)
паразитируют на личинках Homalotylus. Во
Франции наблюдался выход из куколок C.
septempunctata, заражённых осами Homalo-
tylus, имаго мегаспилид из рода Dendrocerus
(Ratzeburg, 1852) (синоним Lygocerus) [Iperti,
1964]. Ещё два вида, паразитирующие на
Homalotylus, энциртид Prochiloneurus aegy-
ptiacus (Mercet, 1929) (синоним Achryso-
pophagus aegyptiacus) и птеромалид Pachy-
neuron chilocori (Domenichini, 1957), обнару-
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жили в личинках C. bipustulatus [Yinon, 1969].
Сверхпаразитирование P. chilocori на C. bi-
pustulatus может достигать 86% [Domenichini,
1957]. Птеромалид P. solitarium (Hartig, 1838)
(синоним P. solitarius) относится к паразитои-
дам второго порядка и развивается за счёт ос
H. flaminius (или, учитывая более поздние за-
мечания, H. hemipterinus). В личинках божьих
коровок C. septempunctata [Ceryngier, Hodek,
1996] A. ocellata, M. oblongoguttata [Филато-
ва, 1974], а также H. axyridis, Calvia quatu-
ordecimguttata (Linnaeus, 1758) и C. inornatus
[Кузнецов, 1987] развивается от 3 до 10 имаго
P. solitarium. Продолжительность жизни
P. solitarium в лабораторных условиях при под-
кармливании сахарным раствором составляет
более 3 месяцев (94 дня) [Филатова, 1974]. В
Северной Америке H. terminalis служит хозя-
ином для другого птеромалида – P. altiscuta
(Howard, 1884) (синоним P. altiscutum) [Riddick
et al., 2009].

Случается, что осы Homalotylus могут выс-
тупать и в качестве паразитоидов второго по-
рядка. До сих пор известен единственный слу-
чай появления имаго Homalotylus из пупария
Phalacrotophora, который был получен из ку-
колки C. septempunctata [Du Buysson, 1921].

Tetrastichinae (Hymenoptera: Chalcidoidea:
Eulophidae)

В подсемействе Tetrastichinae известно 12
видов ос, паразитирующих на божьих коров-
ках, из них только 2 вида паразитируют на
H. axyridis: Oomyzus scaposus (Thomson, 1878)
и Aprostocetus neglectus (Domenichini, 1957)
[Ceryngier, Hodek, 1996; Ceryngier et al., 2012].

Чаще всего встречающимся паразитоидом
этой группы является O. scaposus. Этот широ-
ко распространённый вид, населяющий Евра-
зию, Северную Америку, Багамские острова,
Австралию и Новую Зеландию, паразитирует
в основном на разных кокцинеллидах, отно-
сящихся, главным образом, к подсемействам
Coccinellinae и Chilocorinae, но также извест-
ны отдельные случаи паразитирования O. sca-
posus на божьих коровках рода Scymnus
(Scymninae) и златоглазках рода Chrysopa
(Neuroptera: Chrysopidae) [Ceryngier et al.,

2012]. В России на Дальнем Востоке и Кам-
чатке этот паразитоид заражает следующие
виды божьих коровок: C. septempunctata,
H. axyridis, Hippodamia tredecimpunctata
(Linnaeus, 1758), P. quatuordecimpunctata [Куз-
нецов, 1975а, 1975б, 1981], а в Западной Си-
бири – C. septempunctata, C. quinquepunctata,
A. ocellata, H. axyridis, H. tredecimpunctata,
A. bipunctata [Филатова, 1974]. Описаны слу-
чаи паразитирования двух видов ос
Tetrastichinae на H. axyridis: O. scaposus, зара-
жающий личинок как в нативном ареале в За-
падной Сибири [Филатова, 1974] и на Даль-
нем Востоке России [Кузнецов, 1975а, 1975б,
1987; Kuznetsov, 1997], так и в инвазивном, в
Северной Америке [Riddick et al., 2009] и Ве-
ликобритании [Ware et al., 2010; Comont et al.,
2014], и A. neglectus, найденный в куколках
H. axyridis в Северной Америке [Riddick et al.,
2009].

Заражённость кокцинеллид рода Chilocorus
паразитоидами на Черноморском побережье
варьирует в широком диапазоне: осы поража-
ют от 1% до 10% 1-го поколения (весеннего)
божьих коровок, 50–70% 2-го поколения (лет-
него) и нередко 90% и больше 3-го поколе-
ния [Рубцов, 1954]. Во Франции заражён-
ность C. septempunctata осой O. scaposus состав-
ляла 0–1% в апреле-мае и почти 20% в июне-
июле [Iperti, 1964]. На Украине второе поколе-
ние E. quadripustulatus и C. bipustulatus было
заражено этим паразитоидом на 50–55% [Дя-
дечко, 1954]. В России в Ленинградской облас-
ти O. scaposus поражает не более 5% кокци-
неллид [Семьянов, 1965; Липа, Семьянов,
1967], на Дальнем Востоке заражённость божь-
их коровок этим паразитоидом в отдельные годы
достигает 9.4% [Кузнецов, 1975б]. В 1971 г. зара-
жённость личинок кокцинеллид составила:C. sep-
tempunctata – 4.4%, H. axyridis – 2.4% [Кузне-
цов, 1975а]. Нами было описано поражение
осой O. scaposus 2.7% куколок H. axyridis в
июне в Крыму (Феодосия) [Романов, 2017]. В
Великобритании этим паразитоидом было по-
ражено всего 0.1% куколок H. axyridis [Ware
et al., 2010]; в Дании ни разу не было отмече-
но паразитирование O. scaposus на H. axyridis,
в то время как случаи поражения им C. sep-
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tempunctata (1.3%) и A. bipunctata (0.5%) были
найдены [Ceryngier et al., 2018]. В Северной
Каролине (США) 44% куколок H. axyridis было
заражено O. scaposus [Riddick et al., 2009].

Самки O. scaposus обычно откладывают
яйца в личинок божьих коровок 3-го и 4-го
возрастов [Теленга, 1948], хотя они могут так-
же отложить яйца в куколку [Iperti, 1964;
Klausnitzer, 1969] или в более молодую личин-
ку [Филатова, 1974]. Яйца откладываются
внутрь между грудью (тораксом) и брюшком
хозяина, реже между плевритами и изредка
внутрь головной капсулы [Semyanov, 1986].
Тетрастихины – грегарные паразитоиды, в
личинке божьей коровки может развиваться от
6 до 21 личинки O. scaposus, в куколке – от 5
до 41 паразитоида [Филатова, 1974]. В отдель-
ных куколках C. septempunctata, собранных в
Санкт-Петербурге, наблюдалось вылупление
от 6 до 47 имаго O. scaposus, а в куколках того
же вида, собранных в г. Мурманске, – от 5 до
32 имаго [Semyanov, 1986]. На Дальнем Вос-
токе отмечалось откладывание от 2 до 15 яиц
в полость тела личинок кокцинеллид [Кузне-
цов, 1975а]. В Краснодарском крае в теле од-
ной личинки Chilocorus renipustulatus
(Scriba, 1790) насчитывалось обычно от 6 до
8, иногда же до 18 личинок O. scaposus [Те-
ленга, 1948]. Процесс откладки яиц занима-
ет от 1 до 2.5 минуты. Самка может откла-
дывать яйца до 3 раз в одну и ту же личинку
[Semyanov, 1986]. Заражённая паразитоидом
личинка 4-го возраста окукливается, после
чего вскоре умирает и темнеет. В большин-
стве случаев все имаго выходят наружу из
одного маленького отверстия, прогрызенно-
го в кутикуле на дорсальной стороне кукол-
ки; реже выход происходит из нескольких
отверстий [Iwata, Tachikawa, 1966; Филато-
ва, 1974]. В нескольких известных случаях па-
разитирования O. scaposus в молодой личин-
ке (1-го и 2-го возрастов) выход имаго проис-
ходит до окукливания личинки-хозяина [Фи-
латова, 1974; Кузнецов, 1981].

Количество самцов и самок O. scaposus, раз-
вивающихся в одной особи хозяина, бывает
различно: вылетевшие из одного хозяина има-
го паразитоида могут оказаться только самка-

ми, а могут быть только самцами, но чаще на-
блюдается сдвиг в соотношении полов потом-
ства паразитоида в сторону самок [Iwata,
Tachikawa, 1966; Филатова, 1974]. В одном слу-
чае из 41 имаго O. scaposus только 2 оказались
самцами, остальные были самками [Филатова,
1974]. В зависимости от температуры и геогра-
фического региона развитие занимает разное
время: 20–32 дня на юго-востоке Франции
[Iperti, 1964], 15–18 дней в Западной Сибири
[Филатова, 1974], 15–26 дней на Дальнем Вос-
токе [Кузнецов, 1975а, 1987] и 12–16 дней в
Краснодарском крае [Теленга, 1948]. Самцы и
самки O. scaposus выходят из куколок уже по-
ловозрелыми. Самцы O. scaposus полигамны.
Спаривание происходит через несколько минут
после вылупления имаго; самки вскоре после
спаривания (обычно на второй день) могут на-
чать заражать личинок кокцинеллид [Теленга,
1948; Iperti, 1964; Филатова 1974]. У тетрасти-
хин зимуют предкуколки [Iperti, 1964; Филато-
ва, 1974] или куколки [Кузнецов, 1987] внутри
мумифицированного хозяина.

В лабораторных условиях при 20–25 °C и
70% влажности время жизни имаго составля-
ло от 5 до 20 дней, а при 14 °C – более 25 дней
[Iperti, 1964]. При использовании искусствен-
ного питательного раствора из мёда и сахара
длительность жизни ос возрастала до 38–59
дней [Филатова, 1974].

Представители подсемейства Tetrastichinae
являются поливольтинными видами, дающими
в сезон размножения несколько поколений: на
юго-востоке Франции [Iperti, 1964] и юге Рос-
сии (Краснодарский край, Кубань) [Теленга,
1948; Мурашевская, 1969] наблюдалось 7 поко-
лений (обычно на двух поколениях хозяина, на-
пример, C. bipustulatus), на Дальнем Востоке
России – 2 поколения [Кузнецов, 1975а, 1987].

O. scaposus является хозяином для птерома-
лид P. solitarium [Филатова, 1974; Кузнецов,
1987] и P. altiscuta [Riddick et al., 2009].

Роль паразитоидов как регуляторов
численности инвазивных популяций

H. axyridis
Известна гипотеза, согласно которой чуже-

родный вид первое время не испытывает се-
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рьёзного воздействия со стороны нативных
паразитоидов [Roy, Lawson Handley, 2012;
Ceryngier et al., 2018]. Данные в пользу этой
гипотезы были получены в Великобритании. В
Англии H. axyridis впервые появилась в 2003 г.
[Roy et al., 2012]. С 2004 по 2011 г. вниматель-
но изучалось соотношение заражённых гор-
батками Phalacrotophora куколок H. axyridis и
C. septempunctata [Ware et al., 2010; Comont et
al., 2014]. Первые заражённые куколки H. axy-
ridis (0.4%) были найдены в 2007 г. [Ware et al.,
2010], и вплоть до 2011 г. заражённость куко-
лок H. axyridis составляла 0.4–1.7%, а C. sep-
tempunctata – 8.4–18.0% [Ware et al., 2010;
Comont et al., 2014]. В Италии H. axyridis по-
явилась в 2006 г. [Burgio et al., 2008]. Заражён-
ные горбатками куколки были обнаружены впер-
вые в 2013 г., доля заражённых куколок соста-
вила 5.1%; в 2014 г. эта величина снизилась до
0.8% [Francati, 2015]. На западе Польши H. axy-
ridis впервые появилась в 2007 г. [Roy et al.,
2016], заражённость куколок горбатками
Phalacrotophora с 2008 по 2012 г. составляла
5.3% [Durska, Ceryngier, 2014]. В Крыму
H. axyridis впервые обнаружили в 2013 г. [Орло-
ва-Беньковская, Могилевич, 2016]. В 2017 г. из 6
собранных в Ялте куколок H. axyridis три ока-
зались заражены P. fasciata, в остальных го-
родах (Севастополе, Симферополе, Феодосии
и Керчи) заражённых куколок не обнаружено
[Романов, 2017]. К сожалению, из-за малого
размера выборки нельзя оценить заражённость
H. axyridis в Ялте, хотя представляется мало-
вероятным, что она не превышала 5%. Но если
заражённость и превышала 5%, то это может
быть следствием более благоприятных для
горбаток Phalacrotophora климатических ус-
ловий; например, в Англии доля заражённых
ими куколок H. axyridis почти в 3 раза ниже,
чем в Польше и на севере Италии. Заражён-
ность имаго H. axyridis тахинами Medina в
Европе – около 0.5% [Roy et al., 2016; Ceryngier
et al., 2018]. Тахиной S. triangulifera в США в
1992 г. было заражено от 3 до 31% жуков
[Nalepa, Kidd, 2002]. O. scaposus редко пара-
зитирует на H. axyridis в Европе, доля зара-
жённых им коровок незначительна: 0.1% в

Англии [Ware et al., 2010], 2.7% в Феодосии
(Крым) [Романов, 2017], в то время как в Се-
верной Каролине (США) заражённость этим
паразитоидом может достигать 44% [Riddick
et al., 2009]. Интересно отметить, что D. coc-
cinellae, по-видимому, быстрее переходит к
активному паразитированию на новых хозяе-
вах, чем остальные паразитоиды, поскольку
заражённость D. coccinellae европейской ин-
вазивной популяции H. axyridis значительно
выше: в Англии в 2007 г. было заражено 7.6%
жуков [Koyama, Majerus, 2008], в Дании, где
H. axyridis впервые обнаружили в 2006 г.
[Brown et al., 2008; Pedersen et al., 2008], уже в
2010 г. заражённость H. axyridis достигала
27.4% [Ceryngier et al., 2018]. Но активность
D. coccinellae, также как и других паразитои-
дов, носит волнообразный характер: в 2014 г.
в Дании (в окрестностях Копенгагена) доля
заражённых D. coccinellae божьих коровок
H. axyridis составляла всего 3.5% [Ceryngier
et al., 2018], в США (Миннесота) в 1999 г. было
заражено 23.8% жуков, а в 2000 г. – 8.9%
[Hoogendoorn, Heimpel, 2002].

Таким образом, наибольшее влияние на чис-
ленность H. axyridis в Европе оказывает D. coc-
cinellae. Горбатки, тахины и тетрастихины пока
мало воздействуют на численность H. axyridis в
инвазионной части ареала в Европе. Однако,
учитывая их значение в регулировании числен-
ности H. axyridis в нативном ареале, можно
предположить усиление влияния этих парази-
тоидов (особенно горбаток Phalacrotophora)
спустя некоторое время. Отчасти это предпо-
ложение уже подтверждается тем, что в Евро-
пе на H. axyridis паразитируют все 4 вида
Phalacrotophora, в то время как нативные виды
кокцинеллид поражаются максимум тремя
видами горбаток. В Северной Америке D. coc-
cinellae, O. scaposus и S. triangulifera активно
паразитируют на H. axyridis. Осы Homalotylus
в качестве паразитоидов H. axyridis встре-
чаются редко, и доля заражённых ими осо-
бей H. axyridis мала. Возможно, что этот вид
божьих коровок не является основным хозяи-
ном для ос Homalotylus.
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The Asian ladybird Harmonia axyridis is a rapidly spreading invasive species of coccinellids. Parasitoids
can be considered in connection with the prospects of their use for controlling the population of H. axyridis.
In the first years of global invasion, which began in 1996, this species did not experience significant
parasitoid pressure in the occupied territories, but several years after the invasion, an increase in the
proportion of infected by parasitoids beetles in invasive populations on all continents was observed. In this
paper an overview of current data of all known parasitoids of H. axyridis is given and their role as regulators
of the number of invasive populations of this beetle is described.

Key words: Harmonia axyridis, Dinocampus coccinellae, Phalacrotophora, Homalotylus, Tetrastichinae,
Tachinidae, invasive species, biological control.


