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ЧЕШУЕКРЫЛЫЕ-МИНЁРЫ  
КАК ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ГРУППА

Общей чертой насекомых, объединенных 
в экологическую группу минёров, является пи-
тание личинок внутри хлорофиллоносных рас-
тительных тканей, по крайней мере на протяже-
нии нескольких возрастов. В качестве пищево-
го объекта минёры могут использовать листья, 
хвою, стебли или плоды растений.

Минирование растительной ткани как способ 
питания насекомых-фитофагов возникло в ходе 
конвергентной эволюции в четырех отрядах на-
секомых: Coleoptera, Hymenoptera, Lepidoptera 
и Diptera (Needham et al., 1928; Hering, 1951, 1957; 
Hespenheide, 1991; Chen et al., 2022). Современ-
ная фауна минёров включает представителей 
из 51 семейства насекомых и составляет при-
близительно 10000 видов (Faeth, 1991b). Больше 
всего минёров известно среди Lepidoptera. Эти 
виды принадлежат к 34 семействам (Needham 
et al., 1928; Hering, 1951, 1957; Connor, Taverner, 
1997; Chen et al., 2022).

Согласно экспертным оценкам (Rozefelds, 
Sobbe, 1987; Rozefelds, 1988; Labandeira, 2002), 
минирование возникло в триасовом периоде 

мезозойской эры (248–206 млн лет назад). При-
нято считать, что этот тип повреждения листьев 
возник позже других форм повреждения, таких 
как скелетирование (260 млн лет), образование 
галлов (300 млн лет), скручивание (310 млн лет) 
и прокалывание (400 млн лет) (Labandeira, 2002).

Большинство минёров малы. Обычно дли-
на тела не превышает 6–8 мм (Connor, Taverner, 
1997). Различают облигатных и факультативных 
минёров (Hering, 1951; Герасимов, 1952). К пер-
вой группе относят насекомых, полное личи-
ночное развитие которых проходит внутри тка-
ни растения. Ко второй – насекомых, развива-
ющихся в минах лишь на протяжении первых 
личиночных возрастов. Вторая группа минёров, 
по всей вероятности, сформировалась из пред-
ставителей с относительно бóльшими (чем об-
лигатные минёры) размерами тела, что и приве-
ло к необходимости смены пищевого поведения 
для завершения развития личиночных стадий 
(Gaston et al., 1991).

Выделяют три гипотезы, объясняющие воз-
никновение минирования (Connor, Taverner, 
1997; Sinclair, Hughes, 2010): 1) избегание врагов; 
2) регуляция окружающей средой; 3) избегание 
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защиты растения-хозяина. Согласно первой, 
мина защищает её обитателя от паразитоидов, 
хищников и патогенов (Needham et al., 1928; 
Hering, 1951). Согласно второй, мина являет-
ся убежищем минёра от неблагоприятных эф-
фектов действия ультрафиолета и высыхания 
(Connor, Taverner, 1997). Подтверждением этого 
тезиса является тот факт, что минёры активно 
восстанавливают поврежденную мину. Так, при 
повреждении мины дубовой широкоминирую-
щей моли-пестрянки Acrocercops brongniardella 
(Fabricius, 1798) (Gracillariidae) гусеница стяги-
вает края образованного отверстия нитью пау-
тины (Санина, 1949). Через 5–7 мин сеть уплот-
няется и отверстие затягивается. Особенности 
строения мины влияют на микроклимат в ней 
(Pincebourde, Casas, 2006a, b). Считается, что 
влажность воздуха в мине относительно стабиль-
на, и тем самым снижается риск гибели личинок 
от высыхания (Strong et al., 1984). Кроме того, 
температура в мине отличается от температуры 
вне листа. Исследование Cameraria hamadryadella 
(Clemens, 1859) (Gracillariidae) на дубах Quercus 
alba и Q. macrocarpa (Connor, Taverner, 1997) по-
казало, что температура внутри мины более чем 
на 1°C ниже, чем на ее поверхности. Таким об-
разом, мина обеспечивает экологический бу-
фер для проявления экстремальных температур 
на поверхности листа. Авторы предположили, 
что подобный механизм может создавать своего 
рода “парниковый эффект” для видов, развива-
ющихся осенью. Кроме того, минёры защищены 
от прямого и косвенного влияния ультрафиолета. 
Экспериментальные исследования показали, что 
более 95% всех волн ультрафиолетового спек-
тра поглощается эпидермисом мины (Connor, 
Taverner, 1997). Согласно третьей гипотезе, минё-
ры питаются только определенным типом ткани 
и тем самым могут избегать как внешних (три-
хомы, воск), так и внутренних защит в виде вто-
ричных компонентов растения-хозяина (Feeny, 
1970; Cornell, 1989).

Согласно мнению экспертов (Герасимов, 
1932; Hering, 1951; Connor, Taverner, 1997), ми-
нирующие насекомые, по сравнению со сво-
бодноживущими филлофагами, имеют ряд пре- 
имуществ: 1) более короткие жизненные циклы; 
2)  микроклиматические условия, спасающие 
от высыхания; 3) защита от прямого и косвенно-
го влияния ультрафиолета; 4) избегание защиты 
растения-хозяина вследствие высокой эффек-
тивности питания; 5) низкая степень поражения 
инфекционными заболеваниями. Недостатками 

такого образа жизни являются: 1)  небольшие 
размеры тела и низкая плодовитость; 2) низкая 
мобильность и, как следствие, высокая смерт-
ность от паразитов; 3) высокая смертность при 
преждевременном опадании листьев.

Вспышки массового размножения чешуе-
крылых-минёров могут оказывать негативное 
влияние на рост и генеративные характеристики 
кормового растения (Liu et al., 2015) и даже уби-
вать его (Boyd et al., 2021). Многие виды минё-
ров являются экономически значимыми видами 
(Батиашвили, 1965; Холченков, 1973; Goane et al., 
2008; Dantas et al., 2021). В большинстве случаев 
экологические механизмы вспышек массового 
размножения чешуекрылых-минёров остаются 
неисследованными.

Динамика численности чешуекрылого-
минёра, как и любого другого биологического 
объекта, может быть рассмотрена как результат 
реализации биотического потенциала его попу-
ляций в условиях конкретных биоценозов. У ми-
нирующих чешуекрылых известны колебания 
плотности заселения более чем в 5000 раз. На-
пример, перепады плотности минёра Cameraria 
hamadryadella составляют от 0.004 до 22.8 мин 
на лист (Connor, Beck, 1993).

Цель обзора – исследовать поведение чешуе-
крылых-минёров при питании и расселении.

ОСОБЕННОСТИ ПОВЕДЕНИЯ 
ЧЕШУЕКРЫЛЫХ-МИНЁРОВ  

ПРИ ПИТАНИИ

Большинство чешуекрылых-минёров – вы-
сокоспециализированные фитофаги. Так, зна-
чительное число представителей р. Phyllonorycter 
Hübner, 1822 (Gracillariidae) являются узкими 
специалистами одного рода или даже одно-
го вида растений (Lopez-Vaamonde et al., 2003). 
Специализация видов идет и по жизненной фор-
ме (дерево–куст–трава) и месту минирования 
(верхняя или нижняя сторона листа). Напри-
мер, нижнесторонняя минирующая яблонная 
моль Ph. pyrifoliella (Gerasimov, 1933) может от-
кладывать яйца на листья вишни, сливы и гру-
ши, но при этом все гусеницы, развивающиеся 
не на яблоне, погибают (Верещагина и др., 1968). 
Самки Paraclemensia acerifoliella (Fitch, 1854) 
(Incurvariidae) могут откладывать яйца на листья 
Acer nigrum, A. saccharum и A. rubrum (Ross, 1962). 
Развитие гусеницы до имаго известно только 
на первых двух видах кленов. Дубовая одноцвет-
ная моль Tischeria ekeblasella (Bjerkander, 1795) 
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(Tischeriidae) на Кавказе предпочитает заселять 
восточный дуб (Quercus macranthera), значитель-
но реже грузинский (Q. petraea subsp. iberica) 
и крайне редко – араксинский дуб (Q. robur 
var. araxina) (Мирзоян, 1977). Представители 
Eriocrania spp. (Eriocraniidae) предпочитают бере-
зу Betula pubescens, тогда как Coleophora serratella 
(Linnaeus, 1761) (Coleophoridae) – B. pendula 
(Valladares, Hartley, 1994).

В некоторых случаях по комплексу минёров 
можно определить даже вид растения. Так, два 
доминирующих и филогенетически близких 
вида дуба из Японии Quercus crispula и Q. dentata, 
а также их гибриды легко идентифицируют-
ся как по морфологическим особенностям, так 
и по комплексу представителей р. Phyllonorycter 
(Ishida et al., 2003).

Химические особенности растения-хозяина 
оказывают влияние на основные качественные 
характеристики минёра. Так, вес куколок сам-
цов сиреневой моли Gracillaria syringella (Fabricius, 
1794) (Gracillariidae), гусеницы которых проходи-
ли питание на растениях р. Fraxinus, был замет-
но меньше куколок самцов, гусеницы которых 
проходили развитие на растениях родов Syringa 
или Ligustrum (Kiziroglu, 1976). Скорость роста 
гусениц моли-пестрянки Phyllonorycter apparella 
(Herrich-Schaffer, 1855) была выше на Populus 
grandidentata, чем на P. tremuloides и P. balsamifera 
(Auerbach, Alberts, 1992). При этом куколки сам-
цов были достоверно тяжелее самок при пита-
нии минёра на P. grandidentata и P. tremuloides, 
но не на P. balsamifera.

В зависимости от расположения мин на разных 
органах растения-хозяина различают листовых, сте-
блевых и плодовых минёров. Подавляющее число 
минёров повреждают листья цветковых растений. 
Небольшое число видов минируют хвою голосе-
менных растений. Например, в Неарктике 28 видов 
Lepidoptera питается на хвойных растениях: Picea 
spp., Abies spp., Tsuga canadensis, Larix spp., Juniperus 
spp., Thuja occidentalis (Freeman, 1967). По характеру 
повреждения тканей листа выделяют четыре типа 
мин: двусторонние, верхнесторонние, нижнесто-
ронние и эпидермальные (Hering, 1951; Герасимов, 
1952). К первому типу относят мины с полностью 
съеденной паренхимой листа и ограниченные не-
тронутым верхним и нижним эпидермисом. В слу-
чае выборочного повреждения палисадной или 
губчатой паренхимы мины классифицируют, со-
ответственно, как верхне- или нижнесторонние. 
При повреждении только эпидермиса листа мину 
относят к эпидермальным. Стеблевые и плодовые 

мины редки. Первые известны по находкам на че-
решках листьев и стеблях травянистых растений. 
Вторые – на частях плодов растений, содержа-
щих хлорофилл. Например, гусеницы Argyresthia 
liricella Kearfott, 1908 (Argyresthiidae) минируют зе-
леные ауксибласты лиственниц Северной Амери-
ки (Eidt, Sippell, 1961). Гусеницы Spulerina corticicolla 
Kumata, 1964 (Gracillariidae) образуют мину длиной 
от 15 до 30 см под эпидермисом молодых побегов 
Abies sachalinensis, Pinus strobus, P. parviflora и Larix 
leptolepis (Pinaceae) (Kumata, 1964). Моль-малютка 
Ectoedemia sericopeza (Zeller, 1839) (Nepticulidae) ми-
нирует крылатки плодов клена (Гусев, 1984).

Размер мины и плотность заселения листа свя-
заны с характеристиками кормового растения. 
На примере Eriocrania semipurpurella Stephens, 1835 
(Eriocraniidae) показано, что площадь мины поло-
жительно и достоверно связана с площадью листа 
березы (Белов, Белова, 2003). Количество мин пла-
тановой моли Phyllonorycter platani на листе Platanus 
orientalis может достигать 170 шт. (Авакян, 1953), 
а моли-малютки Stigmella malella (Stainton, 1854) 
на листе яблони – до 200 шт. (Холченков, 1973). 
Форма мины одного и того же вида чешуекрылого-
минёра зависит от особенностей жилкования листа, 
расположения мины на листе, а также от наличия 
мин по соседству (Жижилашвили, 1952).

Заметность мин на растении делает минёров 
уязвимыми для паразитоидов и хищников (Hawkins 
et al., 1997). Существует и противоположное мне-
ние: сложные рисунки мин в виде множественных 
разветвлений, перекрещивания и развороты могут 
затруднять работу паразитоидов (Katô, 1985; Ayabe 
et al., 2008; Aoyama, Ohshima, 2019).

Трофические предпочтения гусениц чешуе-
крылых-минёров из семейств Gracillariidae, Epipy-
ropidae и Phyllocnistidae могут меняться с возрастом. 
Это связано с наличием у этих видов гипермета-
морфоза (Герасимов, 1952). Для гусениц младших 
возрастов характерно плоское тело с развитыми 
сегментами груди без грудных и брюшных ног, 
прогнатический тип постановки головы. Гусени-
цы старших возрастов имеют цилиндрическую 
форму тела с грудными и брюшными ногами и ги-
погнатической головой. Морфологические адап-
тации гусениц связаны с разными стратегиями 
питания: если гусеницы младших возрастов сосут 
сок растения (plasmophaga), то гусеницы старших 
возрастов питаются тканями листа (histophaga) 
(Герасимов, 1952). Предполагается, что гиперме-
таморфоз позволяет гусеницам занимать различ-
ные пищевые ниши и оптимизировать их пище-
вые потребности (Body et al., 2015). Если гусеницы 
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младших возрастов большинства видов формируют 
нитевидные эпидермальные мины, то питание гу-
сениц старших возрастов охватывает разные слои 
паренхимы внутри листа. Так, гусеница Acrocercops 
transecta Meyrick, 1931 (Gracillariidae) первых двух 
возрастов делает узкую линейную мину в верхнем 
эпидермисе, гусеница третьего возраста форми-
рует в верхнем эпидермисе плоскую мину в виде 
пятна, гусеница четвертого и пятого возраста вы-
едает столбчатую и губчатую паренхиму и фор-
мирует широкую пятнообразную мину (Aoyama, 
Ohshima, 2019).

Филогения каждой группы минёров связа-
на с определенной морфологией мины (Lopez- 
Vaamonde et al., 2003). Четкая приуроченность 
минирующих насекомых к определенным тка-
ням конкретного вида растения-хозяина, видовая 
специфичность формы проделанной мины и поло-
жение в ней экскрементов насекомого часто дают 
точные диагностические признаки для опреде-
ления видовой принадлежности владельца мины 
(Довнар-Запольский, 1969).

В целом развитие минирующих насекомых про-
ходит значительно быстрее, чем у свободноживу-
щих филлофагов, поскольку минёры не исполь-
зуют в пищу трудно перевариваемые ткани листа 
(Герасимов, 1932, 1952). Так, большинство минё-
ров избегает питаться жилками листа (Scheirs et al., 
2001; Almeida-Cortez, Melo-de-Pinna, 2006), а по-
едает его высококачественные ткани (Yamazaki, 
2010). Так, гусеницы многих видов чешуекрылых-
минёров сначала предпочитают питаться в губ-
чатой, а затем в столбчатой паренхиме (Reavey, 
Gaston, 1991). Например, гусеницы минёра Фризе 
Ocnerostoma friesei Svensson, 1966 (Yponomeutidae) 
выедают всю внутреннюю часть хвоинки сосны, 
оставляя лишь гиподерму и эпидермис. Нетрону-
тыми остаются и смоляные каналы. В случае пере-
грызания смоляных каналов мина заливается смо-
лой, и гусеница погибает (Позмогова, 1969).

По всей вероятности, эффективность питания 
гусениц минёров высока. Так, эффективность ис-
пользования потребленного корма на прирост тела 
у гусениц трех минёров Tischeria quercitella Clemens, 
1863, T. purinosella Chambers, 1875, T. badiiella 
Chambers, 1875 (Tischeriidae), питающихся на дубе 
Quercus alba, была в 2 раза выше, чем у шести ви-
дов свободноживущих чешуекрылых, выкармливае- 
мых на этих же листьях: 24% против 10% (Connor, 
Tavener, 1997).

Следует отметить, что у отдельных видов ми-
нёров развитие гусениц может быть весьма про-
должительным. Так, гусеница моновольтильного 

эндемика Израиля Phyllonorycter uercus (Amsel 
& Hering, 1931) (Gracillariidae) может развивать-
ся в листьях дуба Quercus calliprinos до 10.5 мес. 
(Auerbach, Simberloff, 1989). Гусеница доминантно-
го однолетнего монофага Q. emoryi в Центральной 
Аризоне – Cameraria sp. – развивается также около 
11 мес. (Faeth, 1990). Развитие гусеницы Coptotriche 
japoniella Puplesis & Diškus, 2003 (Tischeriidae) 
на листьях вечнозеленого дерева Eurya japonica 
(Theaceae) продолжается (включая диапаузу) око-
ло 9 мес. (Oishi, Sato, 2007). Кроме того, разви-
тие одного из поколений минёра в течение сезо-
на может существенно отличаться от предыдущих. 
Моль-пестрянка Ph. crataegella (Clemens, 1859) 
(Gracillariidae) в Коннектикуте дает три генерации 
в год (Maier, 1984). При этом если на полное разви-
тие первого и второго поколения моли требовалось 
от 1.25 до 2 мес., то развитие третьего поколения, 
включая зимовку, продолжается 9 мес.

Насекомые-минёры питаются специфичными 
тканями и тем самым избегают защитных механиз-
мов растений (Feeny 1970; Cornell, 1989). Так, ми-
нёр Perthida glyphopa Common, 1969 (Incurvariidae) 
ограничивает свое питание тканями листа с низ-
ким содержанием защитных веществ (Mazanec, 
1983). Только 1 из 18 видов листовых минёров 
на дубах Северной Флориды избегал питаться тка-
нями листа, содержащими танин (Faeth et al., 1981). 
Анализ растений семейства миртовые (Myrtaceae) 
из Юго-Восточной Австралии показал, что виды, 
имеющие в своей консорции минёров, обладают 
достоверно более высокой концентрацией фено-
лов в листьях, чем виды растений, экологически 
не связанные с минёрами (Sinclair, Hughes, 2008). 
Авторы предположили, что минёры, выбирая рас-
тения, богатые фенолом, могут защищаться от уль-
трафиолета и/или снижать конкуренцию со сто-
роны других фитофагов.

ОСОБЕННОСТИ ПОВЕДЕНИЯ 
ЧЕШУЕКРЫЛЫХ-МИНЁРОВ  

ПРИ РАССЕЛЕНИИ

У большинства видов чешуекрылых-минёров 
бабочки не нуждаются в дополнительном пи-
тании. При этом вся жизнь имаго происходит 
за счет пластических компонентов жирово-
го тела, накопленных на стадии гусеницы. Так, 
30 бабочек обоих полов Acrocercops amurensis 
Kuznetzov, 1960 (Gracillariidae) изолировали 
в бязевом мешке на ветке дуба (Кузнецов, 1960). 
Спустя месяц все особи оказались живы.
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Вследствие малых размеров чешуекрылых-
минёров их самостоятельная лётная активность 
не высока и ограничена сотнями метров. Так, 
бабочки южной можжевеловой моли Gelechia 
senticetella (Staudinger, 1859) (Gelechiidae) хорошо 
отлавливаются на световые ловушки на расстоя-
нии до 100 м от мест обитания (Корнилов, 1990).

По сравнению со свободноживущими филло-
фагами, минёры имеют небольшой размер тела 
и невысокую плодовитость (Connor, Taverner, 
1997). Например, количество яиц у Phyllonorycter 
blancardella (Fabricius, 1781) (Gracillariidae) мо-
жет составлять до 152 шт. (Trimble, 1986). Сам-
ка Paraclemensia acerifoliella с длиной тела 6.5 мм 
имела в яичниках 123 яйца, самка с длиной тела 
всего 4.7 мм – только 90 яиц (Ross, 1962).

Минирующие, как и большинство свободно-
живущих чешуекрылых, имеют растянутые пе-
риоды лёта и откладки яиц. Например, периоды 
яйцекладки краевой кармашковой моли Callisto 
denticulella (Thunberg, 1794) (Gracillariidae) и мо-
ли-пестрянки Phyllonorycter blancardella могут 
продолжаться до 40 и более дней (Болотнико-
ва и др., 1979). Столько же летают бабочки ши-
рокоминирующей моли-пестрянки Acrocercops 
brongniardella (Завада, 1987). Лёт бабочек осино-
вой моли-пестрянки Ph. apparella (Криволуцкая, 
1962) и Eriocrania spp. (Кутенкова, 1999) длится 
до месяца. Благодаря длительному периоду лёта 
яйцо и затем гусеница минёра попадают в бóль-
ший диапазон сочетаний абиотических и биоти-
ческих условий. В целом такая стратегия оказы-
вает положительное влияние на общую выживае- 
мость новой генерации.

Особенности распределения гусениц чешуе-
крылых-минёров определяются поведением 
яйцекладущих самок (Hespenheide, 1991; Faeth, 
1991a, b; Sinclair, Hughes, 2010). Самки после-
довательно выбирают сначала биотоп, затем 
растение-хозяина, отдельный лист и только 
потом место на листе. Такое поведение обе-
спечивает неслучайное распределение минё-
ров в пространстве (Cornelissen, Stiling, 2008). 
В большинстве случаев поведение миниру-
ющих чешуекрылых при яйцекладке можно 
охарактеризовать как форму заботы о потом-
стве. Выбор самками чешуекрылых-минёров 
растения-хозяина и его состояние напрямую 
определяют выживаемость и плодовитость по-
томства (Faeth, 1991b).

Особенности распределения в  биотопе

Структура и характеристики насаждения ока-
зывают значительное влияние на распределение 
чешуекрылого-минёра в биотопе. Так, амурская 
минирующая моль Acrocercops amurensis встреча-
ется в 10 ботанических ассоциациях с участием 
дуба монгольского Quercus mongolica (Кузнецов, 
1960). При этом максимальные плотности ми-
нёра наблюдали в вейниково-разнотравных ду-
бравных лиственничниках с полнотой 0.5–0.7, 
а минимальные – в дубравно-редкотравных со-
сновых борах с полнотой 0.2–0.3. Более позд-
ние исследования этого вида минёра (Малахо-
ва, Умнова, 1980) показали, что процент повре-
жденных молью листьев в леспедецевом дубняке 
был в 2.5 раза выше, чем в лещинном. Несмо-
тря на то, что моль-пестрянка Parornix ermolaevi 
Kuznetzov, 1979 (Gracillariidae) биологически 
связана с разными представителями семейства 
березовые (Betulaceae), на юге Дальнего Вос-
тока вид предпочитает питаться лещиной раз-
нолистной (Corylus heterophylla) в разреженных 
лещинно-леспедецевых дубняках (Ермолаев, 
1981). Моль-пестрянка Cameraria niphonica Kumata, 
1963 (Gracillariidae) повреждает листья клена Acer 
pseudosieboldianum преимущественно в дубово-
широколиственных лесах (Ермолаев, 1979а).

Распределение минёра в биотопе может зави-
сеть и от особенностей ландшафта. Так, анализ 
распределения дубовой широкоминирующей 
моли-пестрянки Acrocercops brongniardella в запо-
веднике “Лес на Ворскле” показал, что в массе 
мины встречались в низких, защищенных от ве-
тра местах (Санина, 1949). В 2008 г. повреждение 
дуба A. brongniardella в нагорных лесах Теллерма-
новского лесного массива составила до 25–30%, 
а в пойменных – до 50% (Жиренко, 2010).

Особенность структуры древостоя может 
оказывать влияние на место выбора зимовки. 
Так, мины весенней генерации Phyllonorycter 
messaniella (Zeller, 1846) (Gracillariidae) в Южной 
Европе на каштанах Castanea spp. и дубах Quercus 
spp. находили только, если дерево-хозяина окру-
жали хвойные деревья, на которых моль предпо-
читала зимовать (Delucchi, 1958). Бабочки осино-
вой моли-пестрянки Ph. apparella предпочитают 
зимовать под корой Pinus resinosa и других хвой
ных деревьев (Auerbach, 1991; Auerbach et al., 1995).

Ряд видов минёров предпочитает засе-
лять опушечные деревья. Например, минёры 
Phyllonorycter japonica (Kumata, 1963) и Caloptilia 
monticola  (Kumata, 1966) (Gracillariidae) 
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размножаются в массе на опушках дубовых 
(Ермолаев, 1979а) и кленовых лесов (Ермолаев, 
1979б) соответственно.

Особенности распределения  
на  растении-хозяине

Выбор самки чешуекрылого-минёра при яй-
цекладке зависит от истории взаимоотношений 
и уровня адаптаций к кормовому растению. При 
наличии альтернативы самки предпочитают рас-
тения, на которых выживаемость новой генера-
ции будет максимальной. Так, при выборе из де-
сяти альтернативных растений сем. Solanaceae 
(шесть видов культурных и четыре диких вида) 
самки томатной минирующей моли Tuta absoluta 
(Meyrick, 1917) (Gelechiidae) предпочитали откла-
дывать яйца на томат Solanum lycopersicum (Silva 
et al., 2021). При этом смертность генерации 
минёра на этом растении была одной из самых 
низких.

При поиске кормового объекта минёры, как 
и многие другие насекомые, ориентируются 
на определенные инфохемики (Vet, Dicke, 1992), 
выделяемые растением-хозяином. Исследования, 
проведенные в штате Виргиния (США), пока-
зали, что минёр Cameraria hamadryadella более 
обилен на видах дубов подрода Lepidobalanus 
(например, Quercus alba и Q. robur), чем на ду-
бах подрода Erythrobalanus (например, Q. rubra). 
Самки избегали откладывать яйца на представи-
телей второго подрода, несмотря на то, что гусе-
ницы успешно проходят развитие на всех выше-
перечисленных видах дубов (Connor, 1991).

Выбор растения-хозяина при яйцекладке од-
ним видом минёра может варьировать в разных 
частях его ареала. Так, в Северо-Западной Ар-
гентине степень заселения цитрусовым минёром 
Phyllocnistis citrella Stainton, 1856 (Gracillariidae) 
деревьев лимона (Citrus limon), апельсина 
(C. × sinensis) и грейпфрута (C. × paradisi) не име-
ет достоверных различий (Goane et al., 2008). 
В то же время в Йемене моль явно отдает пред-
почтение C. paradisi (var. grape fruit) (Ba-Angood, 
1978). На этом дереве плотности моли на поря-
док выше, чем на других, например, C. aurantium 
(var. sour orange).

Распределение мин чешуекрылого-минёра 
по ветвям дерева-хозяина не носит случайный 
характер. Это доказано на примерах минёра 
Stilbosis quadricustatella (Simberloff, Stiling, 1987), 
а также минёра Cameraria sp. (Faeth, 1991a, b).

Древесные растения обладают индивиду-
альной изменчивостью. Например, листья дуба 

Quercus acutissima (Oishi et al., 2006) в верхней 
части кроны имеют достоверно меньшую пло-
щадь, большую толщину, большую сухую мас-
су на единицу площади, меньшее содержание 
воды, большее содержание азота и более высо-
кий индекс азота/углерода, чем листья с нижней 
части кроны. Дуб Q. dentata на севере Японии 
(Kitamura et  al., 2007) имеет широкую измен-
чивость по площади листьев, плотности три-
хом, времени выхода листьев из почек, а также 
в содержании общих фенолов, конденсирован-
ных танинов и азота. При этом выявлена значи-
тельная индивидуальная изменчивость деревьев 
в потере площади листьев при питании минёров 
Phyllonorycter spp. и Stigmella spp.

Самка чешуекрылого-минёра при откладке 
яиц имеет свои видоспецифичные предпочте-
ния внутри кроны дерева-хозяина. Так, чехло-
носка Coleophora serratella предпочитает по-
вреждать верхнюю часть кроны березы Betula 
papyrifera (Bryant, Raske, 1975). Плотность ми-
нёра Phyllonorycter pyrifoliella (Gerasimov, 1933) 
(Gracillariidae) на яблоне увеличивается в на-
правлении с верхнего яруса кроны к нижнему 
(Опаренко, 1975). Исследование распределения 
минёра Coleotechnites sp. (Gelechiidae) по кро-
не сосны Pinus jeffreyi показало, что самки для 
откладки предпочитают верхний ярус дере-
ва (Unruh, Luck, 1982). Анализ очагов Epinotia 
meritana Heinrich, 1923 (Tortricidae) в штате Ка-
лифорния в 1965 г. выявил, что наибольшие по-
вреждения минёр наносит в центральной и ниж-
ней части крон пихт Abies magnifica и A. concolor 
(Struble, 1968). Осиновая моль-пестрянка 
Phyllonorycter apparella в лесах Западной Си-
бири предпочитает откладывать яйца в сред-
ней части кроны дерева-хозяина (Криволуцкая, 
1962). Моль Phyllocnistis populiella Chambers, 1875 
(Gracillariidae) преимущественно заселяет ниж-
нюю часть кроны Populus tremuloides (Condrashoff, 
1964). Одноцветная моль Tischeria ekebladella 
(Bjerkander, 1795) предпочитает нижний ярус 
подроста дуба (Санина, 1949; Баганич, 1964; Ев-
стафьев, 1981). В большинстве случаев фактор, 
определяющий особенности распределения ми-
нёра по кроне дерева, остается неизвестным.

Специальные исследования показали, что вы-
бор яйцекладущей самкой определенной части 
кроны дерева зависит от двух групп факторов.

Во-первых, поведение бабочек может быть 
связано с влиянием абиотических факторов. Так, 
роль освещенности можно показать на примере 
двух молей-пестрянок дуба монгольского Quercus 
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mongolica. Если Acrocercops amurensis предпочита-
ет листья с верхней части кроны, то Phyllonorycter 
cretata (Kumata, 1957) (Gracillariidae) повреждает 
преимущественно подрост и листья из нижне-
го яруса (Ермолаев, 1977). Высокие плотности 
ильмовой кривоусой моли Bucculatrix ulmicola 
Kuznetzov, 1962 (Bucculatricidae) отмечены с вос-
точной и южной экспозиции дерева-хозяина 
(Мирзоян, 1977). Минёр Ph. japonica откладыва-
ет яйца преимущественно на затененные листья 
лещины, особенно у подножья гор (Ермолаев, 
1979а). Освещенность верхних и средних частей 
дерева-хозяина определяет их предпочтение 
яйцекладущими самками восточной кленовой 
моли Caloptilia monticola (Ермолаев, 1979б). Сам-
ки сиреневой моли Gracillaria syringella выбирают 
для откладки яиц затененные листья (Лазарева 
и др., 1985; Коричева, 1990).

Распределение яиц по кроне дерева может 
зависеть от наличия ветра в период яйцеклад-
ки минёра. Например, серебристая моль Callisto 
denticulella предпочитает заселять центральные 
участки кроны кормовых растений, защищенные 
от ветра (Кузнецов, 1999). Постоянный сильный 
ветер в верхнем ярусе растения-хозяина опре-
деляет яйцекладку платановой моли Ph. platani 
на листьях в среднем и нижнем ярусе дерева 
(Мирзоян, Саркисян, 1967).

Во-вторых, поведение бабочек может за-
висеть от возраста листьев растения-хозяина. 
Так, самки Caloptilia pulverea Kumata, 1966 
(Gracillariidae) отдают предпочтение верхушеч-
ным молодым листьям подроста ольхи япон-
ской Alnus japonica (Ермолаев, 1979а). Среди 18 
видов минёров, встречающихся на дубах Quercus 
falcata, Q. nigra и Q. hemisphaerica в штате Фло-
рида США, 4 вида питаются только на молодых 
листьях (Faeth et al., 1981). При этом Eriocraniella 
sp. и Dyseriocrania sp. (Eriocraniidae) встречают-
ся только на растущих весенних листьях. Оре-
ховая моль-пестрянка Phyllonorycter juglandicola 
(Kuznetzov, 1975) (Gracillariidae) повреждает 
нижний ярус леса, особенно молодые деревья 
(Шерниязова, 1984). Самки Coptodisca negligens 
Braun, 1920 (Heliozelidae) предпочитают отклады-
вать яйца на нижнюю сторону молодых листьев 
клюквы Vaccinium macrocarpon (Maier, 1988). Сам-
ки Ph. apparella в США предпочитают отклады-
вать яйца на подрост (до 5 м) Populus tremuloides 
(Auerbach et al., 1995). Сиреневая моль Gracilaria 
syringella интенсивнее заселяла молодые деревья 
ясеня (Fraxinus sp.), чем старые (Kiziroglu, 1976). 
Два бивольтинных вида минёров Acrocercops 

sp. и Neurobathra strigifinitella (Clemens, 1860) 
(Gracillariidae) питаются только молодыми вто-
ричными листьями дуба Q. nigra (Auerbach, 
Simberloff, 1984). При этом плотность первого 
поколения молей положительно и достоверно 
коррелировала с вторичной продукцией листьев. 
Распределение мин липовой моли-пестрянки 
Ph.  issikii (Kimura, 1963) (Gracillariidae) на ли-
стьях порослевых побегов липового пня имело 
достоверные отличия от аналогичного распреде-
ления на листьях дерева (Kozlov, Koricheva, 1991).

Известны случаи, когда выбор яйцекладущей 
самки определялся индивидуальными особен-
ностями листьев. Так, минёр Phyllonorycter sp. 
предпочитает откладывать яйца на листья более 
длинных побегов Salix lasiolepis (Preszler, Price, 
1995). Платановая моль Ph. platani избегает от-
кладывать яйца на высохшие листья и листья 
с хлорозом (Авакян, 1953).

Особенности распределения на  листе

При выходе из яйца гусеницы чешуекрылых-
минёров не выходят на поверхность листа, 
а вгрызаются в него, пробуравливая основа-
ние яйца (Герасимов, 1952), поэтому поведе-
ние яйцекладущих самок определяет простран-
ственное положение их будущего потомства 
на растении-хозяине. Большинство минёров 
откладывают по одному яйцу на лист, что сни-
жает вероятность конкуренции гусениц одного 
вида за кормовой ресурс. Такое поведение из-
вестно, например, для Paraclemensia acerifoliella 
(Ross, 1962), Caloptila monticola (Ермолаев, 
1979б), Phyllonorycter apparella (Auerbach, 1991), 
Stilbosis quadricustatella и Cameraria hamadryadella 
(Auerbach et al., 1995). У небольшого числа груп-
повых минёров гусеницы расходятся в мине 
в разные стороны. Так, моль Eriocrania cicatricella 
(Zetterstedt, 1839) (Eriocraniidae) предпочита-
ет одновременно откладывать на лист по два-
три яйца (Кутенкова, 1999). При этом гусеницы 
младших возрастов проделывают общую мину, 
задевая друг друга боками, среднего – распо-
лагаются веером, касаясь только задними кон-
цами тела, старшего – расходятся по всей мине 
и живут самостоятельно. Другой вариант взаи-
модействий между гусеницами, живущими в од-
ной мине, известен у Acrocercops brongniardella. 
Здесь гусеница первого возраста индивидуально 
выедает мину, затем ходы гусениц (от 2 до 9 шт. 
на одном листе) объединяются в общую узкую 
камеру, из которой каждая гусеница делает свой 
самостоятельный ход (Санина, 1949).
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Положение яйца минёра на поверхности ли-
ста видоспецифично и не носит случайный ха-
рактер (Stiling et al., 1987; Auerbach, Simberloff, 
1989; Shibata et al., 2001). Так, одноцветная моль 
Tischeria ekebladella образует верхнесторонние 
мины (Куропатова, 1964). Самки Acrocercops 
brongniardella откладывают яйца на верхней сто-
роне молодого листа, вдоль основной жилки (Са-
нина, 1949). Яйцо Cameraria macrocarpae Freeman, 
1970 (Gracillariidae) расположено преимуще-
ственно с верхней стороны близ центральной 
жилки листа дуба Quercus macrocarpa (Still, Wong, 
1973). Сиреневая моль Gracilaria syringella откла-
дывает яйца на нижней стороне листа, обычно 
в верхней его трети или сбоку, на некотором рас-
стоянии от середины, располагая их в ряд вдоль 
боковых жилок или у верхней части централь-
ной жилки (Строков, 1956). Самки Chrysopeleia 
ostryaella Chambers, 1874 (Cosmopterygidae) при 
яйцекладке предпочитают нижнюю сторону 
листа хмелеграба виргинского Ostrya virginiana 
рядом со средней жилкой (Lindquist, Bowser, 
1966). Stilbosis quadricustatella откладывает яйцо 
на главную или латеральную жилку верхней 
стороны листа Quercus sp. (Mopper et al., 1984). 
Яйцо Phyllonorycter crataegella чаще всего встре-
чается в нижней трети листа растения-хозяина 
в середине между средней жилкой и краем листа 
(Green, Prokopy, 1991). Самки Ph. quercus предпо-
читают для откладки яиц нижнюю сторону и дис-
тальную часть листа дуба Q. calliprinos (Auerbach, 
Simberloff, 1989). Самки Cameraria hamadryadella 
откладывают яйца на среднюю жилку верхней 
поверхности листа Q. alba (Auerbach et al., 1995), 
а бабочки Eriocrania sparrmannella (Bosc, 1791) 
(Eriocraniidae) – близ средней жилки в базаль-
ной половине листа березы (Козлов, 1988). Ми-
нёр Фризе Ocnerostoma friesei откладывает яйца 
на вершине хвои сосны чаще по одному, иногда 
по 3–6 шт. (Позмогова, 1971). Самки Epinotia 
meritana предпочитают откладывать одиночные 
яйца на вогнутую часть хвоинки пихты Abies 
concolor близ ее основания (Yarger, Brewer, 1977). 
При этом в 65% случаев яйца были отложены 
на 3–5‑летнюю хвою.

Точный механизм выбора при яйцекладке 
определенного листа неизвестен и, вероятно, 
включает в себя как химические, так и тактиль-
ные сигналы (Faeth, Simberloff, 1981). На место 
яйцекладки и выживаемость чешуекрылых-
минёров могут оказывать влияние три аспекта: 
1) структура поверхности листа; 2) особенности 

кутикулы и эпидермиса; 3) внутренняя структу-
ра листа (Reavey, Gaston, 1991).

Лист любого растения экологически неод-
нороден. Например, верхняя и нижняя поверх-
ность листа может различаться формой кутику-
лы (Juniper, Jeffree, 1983), ее толщиной (Metcalfe, 
Chalk, 1979), наличием эпикутикулярного воска 
(Juniper, Jeffree, 1983) и химическим составом 
(Stránský et al., 1967). При этом кутикула обычно 
толще на верхней поверхности, на нижней боль-
ше воска (Metcalfe, Chalk, 1979; Juniper, Jeffree, 
1983). Кроме того, нижняя поверхность листьев 
более влажная и холодная (Willmer, 1982, 1986), 
поскольку в большинстве случаев на ней нахо-
дятся клетки устьиц.

Особенности строения верхней и нижней по-
верхности листа растения-хозяина оказывают 
влияние на предпочтение самок чешуекрылых-
минёров при яйцекладке. Так, из 227 видов 
чешуекрылых-минёров Англии (представители 
12 семейств с преобладанием Nepticulidae (88 
видов), Gracillariidae (85 видов) и Coleophoridae 
(21 вид)) 21% откладывают яйца только на верх-
ней поверхности листа, 73% – только на нижней, 
6% – на обеих сторонах (Reavey, Gaston, 1991). 
При этом на нижнюю сторону листьев досто-
верно чаще откладывают яйца виды, питающие-
ся на деревьях, чем виды, питающиеся на траве. 
Следует отметить, что с изменением плотности 
заселения растения-хозяина предпочтения ми-
нёра к верхней или нижней стороне листа могут 
меняться. Например, при высоких плотностях 
платановая моль Phyllonorycter platani начина-
ет откладывать яйца с верхней стороны листа 
(Авакян, 1953).

Толщина кутикулы может определять для 
самки возможность яйцекладки чешуекрылого-
минёра. Так, самки Acrocercops brongniardella мо-
гут окладывать яйца только на молодые несфор-
мированные листья дуба (Завада, 1987). То же 
отмечено для представителей р. Eiocrania Zeller, 
1851 (Кутенкова, 1999). Это связано с необходи-
мостью подготовки будущего места яйцекладки: 
самка делает полость для яйца, утрамбовывая 
ткани листа стилетом.

Особую роль в распределении яиц минёра мо-
жет играть опушенность листьев. Самка яблонной 
моли-малютки Stigmella malella предпочитает откла-
дывать яйца на сорта яблонь с умеренно опушен-
ными листьями (Холченков, 1973). Обнаружена до-
стоверная положительная связь между плотностью 
трихом на листе дуба Quercus dentata и плотностью 
чешуекрылых-минёров (Kitamura et al., 2007).
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Выбор листа при яйцекладке может зависеть 
от его размеров. Так, на всех ветвях дуба Quercus 
emoryi листья, минированные Cameraria sp., 
были достоверно больше, чем неминированные 
(Faeth, 1991a, b). Положительная и достоверная 
связь между площадью листа и количеством от-
ложенных на него яиц была показана на приме-
рах Phyllonorycter populifoliella (Treitschke, 1833) 
(Полежаев, 1934, 1939а), Ph. quercus (Auerbach, 
Simberloff, 1989), Gracilaria syringella (Полежа-
ев, 1939б), Stilbosis quadricustatella (Mopper et al., 
1984). Известны и противоположные примеры. 
Так, плотность мин Phyllonorycter spp. была выше 
на маленьких и тонких листьях дуба Q. dentata 
(Shibata et al., 2001). При этом выживаемость гу-
сениц младших возрастов не зависела от разме-
ров листа.

Самка чешуекрылого-минёра избегает откла-
дывать яйца на уже заселенные этим видом ли-
стья. По всей вероятности, это обеспечивается 
маркировкой яиц специфичным инфохемиком. 
О существовании такого механизма свидетель-
ствуют особенности распределения на одном ли-
сте двух и более мин одного чешуекрылого. Так, 
при наличии отложенного яйца на листе дуба 
Quercus calliprinos самки Phyllonorycter quercus 
достоверно предпочитают откладывать яйца 
на противоположной по отношению к централь-
ной жилке стороне листа (Auerbach, Simberloff, 
1989). В большинстве случаев две мины Stilbosis 
quadricustatella на листьях дубов Q.  geminata 
и Q. nigra в Северной Флориде разделены цен-
тральной жилкой (Stiling et al., 1987). При на-
личии трех и более мин на лист также домини-
рует распределение, когда одна (или несколько) 
мин находятся относительно центральной жил-
ки в противоположных участках листа. Такое 
поведение самок при яйцекладке снижает вну-
тривидовую конкуренцию гусениц и обеспечи-
вает большую выживаемость минёров, посколь-
ку такие листья реже преждевременно опадают 
(Stiling et al., 1987). На поведение яйцекладущих 
самок оказывает влияние инфохемические сиг-
налы видов конкурентов. Так, специальное ис-
следование показало, что один лист может быть 
использован самками разных видов р. Eriocrania 
(Кутенкова, 1999).

Выбор самкой при яйцекладке уже поврежден-
ного или неповрежденного листа, по-видимо-
му, видоспецифичен. Так, самки Stilbosis juvantis 
(Hodges, 1964) (Cosmopterigidae) предпочитают от-
кладывать яйца на неповрежденные листья Quercus 
emoryi (Faeth, 1985). В кроне дуба Q. emoryi самки 

минёров предпочитали неповрежденные листья 
искусственно подрезанным (Faeth, 1986). Извест-
ны случаи предпочтения минёром уже поврежден-
ных свободноживущими филлофагами участков 
ассимиляционного аппарата. Так, гусеницы млад-
ших возрастов Pulicalvaria piceaella (Kearfott, 1903) 
(Gelechiidae) предпочитают минировать хвою 
в местах питания свободноживущих филлофа-
гов (McLeod, 1966): Zeiraphera sp., Epinotia nanana 
(Treitschke, 1835), Griselda radicana (Heinrich, 1923), 
Choristoneura fumiferana (Clemens, 1865) и Dioryctria 
albietella (Denis & Schiffermuller, 1775). При этом 
мины появляются либо близ поврежденного места, 
либо в частично поврежденной хвое, отмечены так-
же отдельные случаи питания в мертвой хвое.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В обзоре исследовано поведение чешуекрылых-
минёров при питании и расселении.

Трофическая специализация чешуекрылых-
минёров связана с жизненной формой (дерево–
куст–трава) и местом минирования (верхняя 
или нижняя сторона листа) кормового растения. 
Узкая специализация на уровне родов растений 
определяет высокую эффективность потребле-
ния пищи.

Малые размеры бабочек ограничивают по-
тенциальную плодовитость видов (по сравнению 
с другими чешуекрылыми) и самостоятельную 
миграционную активность имаго.

Среди минёров преобладает яйцекладка 
по одному яйцу. Такое поведение самок обеспе-
чивает максимальное распределение потомства 
в пространстве и потенциально снижает внутри-
видовую конкуренцию гусениц.
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The trophic specialization of lepidopteran miners is associated with the life form (tree–bush–grass) and 
place of mining (upper or lower side of the leaf) of the host plant. Narrow specialization of miners at the 
level of plant genera determines the high efficiency of food consumption. The small size of miners limits 
the potential fertility of the species (compared to other lepidopterans) and the independent migratory 
activity of adults. The oviposition of one egg predominates. This behaviour of females ensures maximum 
distribution of offspring in space and reduces intraspecific competition of caterpillars.


