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Обзор посвящён комплексам паразитоидов Cameraria ohridella Deschka & Dimić, 1986 (Lepidoptera, 
Gracillariidae) во вторичном ареале минёра. За 30 лет исследований выявлено 99 видов из 6 семейств 
Hymenoptera. Виды представлены полифагами. Привлекательность C. ohridella для паразитоидов ра-
стёт в ряду: гусеница – пронимфа – куколка. Яйцевые паразитоиды каштанового минёра не известны. 
Показатели заражённости паразитоидами в популяциях C. ohridella повсеместно низки. Показаны 
причины неэффективности комплексов паразитоидов минёра.
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Введение
Каштановая минирующая моль, или ох-

ридский минёр Cameraria ohridella Deschka 
et Dimič, 1986 (Lepidoptera, Gracillariidae) 
– один из самых известных примеров инва-
зионного чешуекрылого в Европе. В 1879 г. 
вид был впервые отмечен в гербарном мате-
риале из Греции [Lees et al., 2011], описан из 
Македонии [Deschka, Dimič, 1986]. Основ-
ным кормовым растением минёра является 
каштан конский Aesculus hippocastanum L. В 
1989 г. C. ohridella был найден близ г. Лин-
ца (Австрия) [Puchberger, 1990]. Отсюда вид 
расширил ареал по всей Европе. Динамика 
формирования вторичного ареала C. ohridella 
детально закартографирована [Tomiczek, 
Krehan, 1998; Šefrova, Laštůvka, 2001].

В зависимости от климатических условий 
Европы C. ohridella даёт от двух до пяти ге-
нераций в год. Продолжительность эмбрио-
нального развития составляет менее двух не-
дель, гусениц (4 возраста) и куколок – около 
четырёх и двух недель, соответственно. Ку-
колки последнего поколения зимуют в опав-
шей осенней листве [Pschorn-Walcher, 1994; 
Šefrova, Skuhravý, 2000; Šefrova, 2001]. 

Повреждение листьев каштана, нано-
симое C. ohridella, оказывает негативное 
влияние на декоративность [Зерова и др., 

2007], продуктивность [Salleo et al., 2003] и 
генеративную сферу [Thalmann et al., 2003] 
растения. Повреждение 70% листовой по-
верхности вызывает преждевременное мас-
совое опадание листьев [Антюхова, Меш-
кова, 2011]. Ослабленные минёром деревья 
подвержены инфекционным заболеваниям, 
например, вызванным Guignardia aesculi 
(Peck) V.B. Stewart 1916 или Erysiphe flexuosa 
(Peck) U. Braun & S. Takam. 2000 [Голосова и 
др., 2008]. Ослабление в результате хрониче-
ской дефолиации и под влиянием патогенов 
может приводить к гибели деревьев [Зерова 
и др., 2007]. 

Комплексы паразитоидов C. ohridella в 
разных частях вторичного ареала вида иссле-
дованы относительно подробно. В настоящий 
момент существуют десятки таких работ. Со 
временем росло и количество известных ви-
дов паразитоидов, связанных с минёром. На-
пример, если в 1998 г. во вторичном ареале C. 
ohridella таких видов было 22 [Hellrigl, 1998], 
то в 2001 г. – 26 [Hellrigl, 2001], в 2003 г. – 
34 [Del Bene, Gargani, 2003], в 2004–2005 гг. 
– 37 [Stojamović, Marković, 2004; Kosibowicz, 
2005]. К сожалению, анализ всех собранных 
материалов до сих пор отсутствует.

Цель представленной работы – обобщить 
многочисленные публикации, связанные с 
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комплексами паразитоидов C. ohridella в вто-
ричном ареале этого вида.

Материал и методика
При составлении таблиц статьи были ис-

пользованы следующие публикации: Австрия 
– [Deschka, 1995; Lethmayer, Grabenweger, 
1997; Pschorn-Walcher, 1997; Stolz, 1997; 
Grabenweger, Lethmayer, 1999; Stolz, 2000a, 
2000b; Lethmayer, 2002; Grabenweger, 2003; 
2004; Baur, 2005; Lethmayer, 2005], Болгария 
– [Pelov et al., 1993; Tomov, 2002; Grabenweger 
et al., 2005; Girardoz et al., 2007a, 2007b; 
Tomov, Hristov, 2007], Босния и Герцеговина – 
[Hellrigl, 2001], Великобритания – [Pocock et 
al., 2011; Bhatti et al., 2013], Венгрия – [Czencz, 
Būrges, 1996; Szabóky, 1997; Reider et al., 1999; 
Balázs, Thuróczy, 2000; Balázs et al., 2001; Ту-
роч и др., 2003; Horváth, Benedek, 2007], Гер-
мания – [Moreth et al., 2000; Freise, Heitland, 
2001; Backhaus et al., 2002; Freise, Heitland, 
2004; Jäckel et al., 2005; 2006a; Grabenweger et 
al., 2007; Girardoz et al., 2007b; Sedlak, Melber, 
2007; Klug et al., 2008], Греция – [Grabenweger 
et al., 2005], Италия – [Hellrigl, 1998; Maini, 
Santi, 1999; Hellrigl, 1999; 2001; Clabassi et 
al., 2002; Lupi, Jucker, 2002; Marchesini et al., 
2002; Radeghieri et al., 2002; Zini, 2002; Del 
Bene, Gargani, 2003; Lupi, Colombo, 2003; Del 
Bene, Gargani, 2004; Baur, 2005; Lupi, 2005; 
Ferracini, Alma, 2007; Girardoz et al., 2007b], 
Македония – [Grabenweger, Grill, 2000; Freise 
et al., 2002; Grabenweger et al., 2005], Поль-
ша – [Kosibowicz, 2005; Celmer-Warda et al., 
2007; Bystrowski et al., 2008; Tarwacki et al., 
2012], Россия – [Гниненко и др., 2011; Ко-
стюков и др., 2014a, 2014b, 2015; Костюков, 
2016], Румыния – [Drosu et al., 2007; Oltean 
et al., 2015; Andriescu et al., 2016], Сербия – 
[Freise et al., 2002; Stojamović, Marković, 2004; 
Grabenweger et al., 2005; Cebeci et al., 2018], 
Словакия – [Toth, Lukas, 2005; Toth et al., 2006; 
Volter, Kenis, 2006], Словения – [Volter, Kenis, 
2006], Турция – [Cebeci et al., 2011; Beyarslan, 
2017; Cebeci et al., 2018], Украина – [Акимов 
и др., 2003; Зерова и др., 2007; Трибель и др., 
2008; Мешкова, Микулина, 2013], Хорва-
тия – [Grabenweger et al., 2005; Matošević, 
2007], Чехия – [Volter, Kenis, 2006; Girardoz 
et al., 2007b; Kuldova et al., 2007; Novákova et 

al., 2016], Швейцария – [Baur, 2005; Girardoz 
et al., 2006; 2007a, 2007b, 2007c], Швеция – 
[Rämert et al., 2011]. Данные таблицы 1 по-
строены с учётом синонимии и современной 
таксономии [Alekseev et al., 2019].

Результаты и их обсуждение
Во вторичном ареале C. ohridella атаку-

ют представители 15 семейств Hymenoptera: 
Pteromalidae, Eupelmidae, Encyrtidae, 
Torymidae, Eulophidae, Trichogrammatidae, 
Mymaridae, Diapriidae, Scelionidae, 
Platygasteridae, Megaspilidae, Ceraphronidae, 
Cynipidae, Braconidae, Ichneumonidae 
[Hellrigl, 2001]. 

Детальное исследование литературы по-
зволило выявить 99 видов паразитоидов из 
6 семейств: Conomorium patulum (Walker, 
1835), Mesopolobus mediterraneus (Mayr, 
1903), Pteromalus chlorogaster (Thomson, 
1878), P. semotus (Walker, 1834), P. varians 
(Spinola, 1808) (Pteromalidae), Eupelmus 
microzonus Foerster, 1860, E. urozonus 
Dalman, 1820, E. vesicularis (Retzius, 1783) 
(Eupelmidae), Isodromus vinulus (Dalman, 
1820) (Encyrtidae), Cirrospilus diallus Walker, 
1838, C. elegantissimus Westwood, 1832, C. 
lyncus Walker, 1838, C. pictus (Nees, 1834), 
C. salatis Walker, 1838, C. singa Walker, 1838, 
C. staryi Bouček, 1959, C. viticola (Rondani, 
1877), C. vittatus Walker, 1838, Diglyphus isaea 
(Walker, 1838), D. minoeus (Walker, 1838), 
Elachertus inunctus Nees, 1834, E. isadas 
(Walker, 1839), Euplectrus bicolor (Swederus, 
1795), Hemiptarsenus fulvicollis Westwood, 
1833, H. ornatus (Nees, 1834), H. wailesellae 
Nowicki, 1929, H. waterhousii Westwood, 1833, 
Pnigalio agraules (Walker, 1839), P. cristatus 
(Ratzeburg, 1848), P. longulus (Zettersedt, 
1838), P. mediterraneus Ferrière & Delucchi, 
1957, P. pectinicornis (Linnaeus, 1758), P. 
soemius (Walker, 1839), Sympiesis acalle 
(Walker, 1848), S. dolichogaster Ashmead, 
1888, S. euspilapterygis (Erdős, 1958), S. 
gordius (Walker, 1839), S. gregori Bouček, 
1959, S. sericeicornis (Nees, 1834), S. viridula 
(Thomson, 1878), Zagrammosoma talitzkii 
(Bouček, 1961), Z. variegatum (Masi, 1907), 
Achrysocharoides altilis (Delucchi, 1954), A. 
atys (Walker, 1839), A. butus (Walker, 1839), A. 
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cilla (Walker, 1839), A. latreillii (Curtis, 1826), 
A. niveipes (Thomson, 1878), A. zwoelferi 
(Delucchi, 1954), Chrysocharis amyite (Walker, 
1839), Ch. elongata (Thomson, 1878), Ch. 
laomedon (Walker, 1839), Ch. nautius (Walker, 
1846), Ch. nephereus (Walker, 1839), Ch. nitetis 
(Walker, 1839), Ch. pentheus (Walker, 1839), 
Ch. phryne (Walker, 1839), Ch. prodice (Walker, 
1839), Ch. pubicornis (Zetterstedt, 1838), 
Ch. purpurea Bukovskii, 1938, Closterocerus 
lyonetiae (Ferriere, 1952), C. trifasciatus 
Westwood, 1833, Derostenus gemmeus 
Westwood, 1833, D. punctiscuta Thomson, 
1878, Neochrysocharis chlorogaster (Erdős, 
1966), N. formosus (Westwood, 1833), Pediobius 
alcaeus (Walker, 1839), P. cassidae Erdős, 
1958, P. facialis (Giraud, 1863), P. metallicus 
(Nees, 1834), P. pyrgo (Walker, 1839), P. saulius 
(Walker, 1839), Euderus albitarsis (Zetterstedt, 
1838), Aprostocetus epicharmus (Walker, 
1839), Baryscapus endemus (Walker, 1839), 
B. nigroviolaceus (Nees, 1834), B. turionum 
(Hartig, 1838), Melittobia acasta (Walker, 
1839), Minotetrastichus frontalis (Nees, 1834), 
M. platanellus (Mercet, 1922), Sigmophora 
brevicornis (Panzer, 1804) (Eulophidae), Blacus 
maculipes Wesmael, 1835, Colastes braconius 
Haliday, 1833, C. flavitarsis (Thomson, 1892), 
C. vividus Papp, 1975, Macrocentrus marginator 
(Nees, 1811), Pholetesor bicolor (Nees, 1834), 
Ph. circumscriptus (Nees, 1834), Cotesia 
melanoscela (Ratzeburg, 1844) (Braconidae), 
Scambus calobatus (Gravenhorst, 1829), S. 
brevicornis (Gravenhorst, 1829), S. inanis 
(Schrank, 1802), Zatypota percontatoria (Mūller, 
1776), Itoplectis alternans (Gravenhorst, 1829), 
I. clavicornis (Thomson, 1889), I. maculator 
(Fabricius, 1775), Gelis agilis (Fabricius, 1775), 
G. areator (Panzer, 1804), G. spurius (Forster, 
1850) (Ichneumonidae).

В комплекс паразитоидов C. ohridella 
входят также не определённые до вида пред-
ставители родов: Sphegigaster sp. [Hellrigl, 
2001], Mesopolobus sp. [Reider et al., 1999] 
Pteromalus sp. [Pschorn-Walcher, 1997; Reider 
et al., 1999; Zini, 2002; Туроч и др., 2003; Drosu 
et al., 2007; Bystrowski et al., 2008; Klug et al., 
2008; Tarwacki et al., 2012] (Pteromalidae), 
Cirrospilus sp. [Туроч и др., 2003; Зерова и др., 
2007; Kuldova et al., 2007; Matošević, 2007; 

Pocock et al., 2011; Matošević, Melika, 2012; 
Horváth, Benedek, 2007], Elachertus sp. [Туроч 
и др., 2003], Eulophus sp. [Horváth, Benedek, 
2007], Pnigalio sp. [Reider et al., 1999; Del Bene, 
Gargani, 2003; Туроч и др., 2003; Volter, Kenis, 
2006; Зерова и др., 2007; Girardoz et al., 2007b; 
Matošević, 2007; Pocock et al., 2011; Matošević, 
Melika, 2012; Oltean et al., 2015], Sympiesis sp. 
[Зерова и др., 2007; Horváth, Benedek, 2007], 
Achrysocharoides sp. [Marchesini et al., 2002; 
Del Bene, Gargani, 2003; Baur, 2005; Зерова и 
др., 2007], Chrysocharis sp. [Czencz, Būrges, 
1996; Reider et al., 1999; Moreth et al., 2000; 
Hellrigl, 2001; Туроч и др., 2003; Volter, Kenis, 
2006; Зерова и др., 2007; Girardoz et al., 2007b; 
Klug et al., 2008; Pocock et al., 2011; Rämert 
et al., 2011; Мешкова, Микулина, 2013; 
Oltean et al., 2015], Closterocerus sp. [Туроч 
и др., 2003; Matošević, Melika, 2012; Bhatti 
et al., 2013], Neochrysocharis sp. [Reider et 
al., 1999; Matošević, 2007; Horváth, Benedek, 
2007], Pediobius sp. [Lupi, Jucker, 2002; Lupi, 
Colombo, 2003; Oltean et al., 2015], Aprostocetus 
sp. [Reider et al., 1999; Туроч и др., 2003; Baur, 
2005; Мешкова, Микулина, 2013], Baryscapus 
sp. [Czencz, Būrges, 1996; Hellrigl, 1998; Reider 
et al., 1999; Hellrigl, 2001], Minotetrastichus 
sp. [Hellrigl, 2001], Oomyzus sp. [Baur, 2005], 
Tetrastichus sp. [Deschka, 1995; Зерова и др., 
2007] (Eulophidae), Telenomus sp. [Hellrigl, 
2001] (Scelionidae), Aphanogum sp. [Hellrigl, 
2001] (Ceraphronidae), Adelognathus sp. 
[Toth, Lukas, 2005], Scambus sp. [Pschorn-
Walcher, 1997; Grabenweger, Lethmayer, 1999; 
Hellrigl, 2001; Freise et al., 2002], Itoplectis 
sp. [Grabenweger, Lethmayer, 1999; Celmer-
Warda et al., 2007], Gelis sp. [Freise et al., 2002] 
(Ichneumonidae).

Комплексы паразитоидов C. ohridella ис-
следованы достаточно подробно в разных 
частях вторичного ареала вида (табл. 1). Оче-
видно, что видовое разнообразие паразитои-
дов вида на определённой территории может 
зависеть от разнообразия абиотических ус-
ловий и площади насаждений его кормового 
растения. На основе анализа данных таблицы 
1 видовое разнообразие комплекса паразито-
идов C. ohridella в отдельной стране положи-
тельно и достоверно (r = 0.46; n = 21; P < 0.01) 
коррелирует с количеством выполненных на 
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этой территории исследова-
ний. Наиболее богатые ком-
плексы паразитоидов минёра 
выявлены в России, Австрии, 
Италии и Германии – 68, 31, 
29 и 25 видов, соответственно 
(табл. 1). Всех паразитоидов 
C. ohridella можно условно 
разделить на случайных, пер-
спективных и потенциаль-
ных.

Случайные паразитои-
ды – виды, отмеченные с C. 
ohridella не более чем в двух 
локациях вторичного ареала 
минёра. Это 68 видов (или 
68.7% списка). Часто такие 
точки значительно удале-
ны друг от друга. Например, 
Cirrospilus diallus атаковал C. 
ohridella в Словении [Volter, 
Kenis, 2006] и России [Ко-
стюков и др., 2014a, 2014b], 
Sympiesis euspilapterygis – в 
Австрии [Deschka, 1995] и 
России [Костюков, 2016], S. 
gregori и Pediobius cassidae 
– в Италии [Hellrigl, 1998, 
2001; Zini, 2002] и Рос-
сии [Костюков и др., 2014a, 
2014b; Костюков, 2016]. По 
всей вероятности, такие связи 
возникали временно при рас-
ширении ареала минёра.

Перспективные пара
зитоиды – виды, имеющие 
к C. ohridella некие фено-
логические, поведенческие 
или физиологические адап-
тации. Такие паразитоиды 
формируют связи с минёром 
на территории 50% его вто-
ричного ареала и более. В 
нашем случае – это 14 видов 
(или 14.1% списка). К ним от-
носятся Pteromalus semotus, 
Cirrospilus viticola, C. vittatus, 
Pnigalio agraules, P. pectini-
cornis, Sympiesis sericeicornis, 
Chrysocharis nephereus, Ch. П

ри
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pentheus, Closterocerus trifasciatus, Pediobius 
saulius, Baryscapus nigroviolaceus, Minotetras-
tichus frontalis, Colastes braconius, Scambus 
inanis. Рассмотрим характеристики наиболее 
значимых видов.

Minotetrastichus frontalis – грегарный эк-
топаразитоид гусениц и куколок миниру-
ющих насекомых. Известен как вторичный 
и третичный паразитоид представителей 
Eulophidae и Braconidae [Graham, 1987]. M. 
frontalis зимует на стадии личинки в минах 
[Lupi, 2005]. Это один из наиболее важных 
паразитоидов C. ohridella, распространённый 
по всему ареалу хозяина. В 9 странах вид от-
мечен как доминант, в 8 – субдоминант (табл. 
1). Паразитоид атакует минёра от гусениц 
младшего возраста (L2) до куколки, предпо-
читает гусениц старшего возраста (L4) [Lupi, 
2005; Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et al., 
2010]. На одной гусенице C. ohridella находи-
ли до 9 [Lupi, 2005] и даже 10 [Grabenweger et 
al., 2010] личинок M. frontalis. В ряде случаев 
M. frontalis был отмечен как гиперпаразито-
ид, например, P. agraules, P. pectinicornis, P. 
saulius, и, вероятно, S. inanis [Grabenweger, 
2001; 2003; Lupi, 2005; Volter, Kenis, 2006; 
Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et al., 
2010]. Известны случаи мультипаразитизма 
M. frontalis с P. saulius и C. trifasciatus [Volter, 
Kenis, 2006]. 

Pediobius saulius – первичный, часто вто-
ричный, редко третичный одиночный эндо-
паразитоид личинок и куколок преимуще-
ственно минирующих насекомых [Bouček, 
Askew, 1968]. Вид широко распространён в 
Палеарктике [Viggiani, 1964]. P. saulius в ка-
честве паразитоида C. ohridella известен в 
18 странах. В 9 из них вид отмечен как до-
минант. Это страны Балканского полуострова 
и соседние с ними – Словакия [Volter, Kenis, 
2006], Венгрия [Horváth, Benedek, 2007] и 
Турция [Cebeci et al., 2011]. Паразитоид ата-
кует минёра от гусениц старшего возраста 
(L4) до стадии куколки, предпочитает кукол-
ку [Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et al., 
2010]. Известны случаи гиперпаразитизма P. 
saulius на Colastes braconius [Tomov, Hristov, 
2007]. 

Анализ образцов P. saulius (146 особей 
из 10 стран Европы) с помощью ДНК-барко-

динга (секвенирования фрагмента митохон-
дриального гена COI) показал существование 
специализированной на C. ohridella балкан-
ской «расы» P. saulius. Потенциально этот 
балканский гаплотип может быть использо-
ван в качестве биологического агента против 
C. ohridella по всей Европе [Hernández-López 
et al., 2011].

C. trifasciatus – первичный, реже вторич-
ный, одиночный эндопаразитоид личинок и 
куколок [Bouček, Askew, 1968]. Личинка зи-
мует внутри куколки хозяина [Lupi, 2005]. 
C. trifasciatus повсеместно известен в каче-
стве паразитоида C. ohridella (табл. 1). Вид 
отмечен как субдоминант в Италии [Lupi, 
2005], Боснии и Герцеговине [Hellrigl, 2001], 
Германии [Sedlak, Melber, 2007], Хорва-
тии [Grabenweger et al., 2005] и Греции 
[Grabenweger et al., 2005] входил в тройку 
наиболее значимых паразитоидов инвазион-
ного вида. C. trifasciatus атакует C. ohridella 
от гусениц младшего возраста (L2) до кукол-
ки, предпочитает поздние стадии развития 
минёра [Tomov, Hristov, 2007; Grabenweger et 
al., 2010]. Известен как гиперпаразитоид ли-
чинок и куколок других паразитоидов, напри-
мер, Chrysocharis spp. [Grabenweger, 2001], P. 
saulius [Tomov, Hristov, 2007]. 

Pnigalio agraules – одиночный эктопа-
разитоид преимущественно личинок насе-
комых-минёров [Bouček, Askew, 1968]. Фак-
тическая плодовитость самок P. agraules 
составляет в среднем 65 яиц [Jäckel et al., 
2006b; Grabenweger et al., 2009]. Зимует на 
стадии куколки [Lupi, 2005]. Один из важных 
паразитоидов C. ohridella, выявленный в 20 
странах. Вид отмечен как субдоминант в Ве-
ликобритании [Bhatti et al., 2013], Швейца-
рии [Girardoz et al., 2007c], Германии [Jäckel 
et al., 2006a], Польше [Bystrowski et al., 2008; 
Tarwacki et al., 2012] и Венгрии [Horváth, 
Benedek, 2007]. В Италии [Hellrigl, 1998], 
Румынии [Andriescu et al., 2016] и Болгарии 
[Tomov, Hristov, 2007] входил в тройку наи-
более важных паразитоидов C. ohridella. 
P. agraules атакует гусениц 4 возраста 
[Grabenweger, 2003] и пронимфы C. ohridella 
[Tomov, Hristov, 2007]. В ряде случаев P. 
agraules был отмечен как гиперпаразитоид на 
куколках эувлофид [Volter, Kenis, 2006]. Раз-
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работана методика выращивания P. agraules 
в условиях лаборатории [Grabenweger et al., 
2009].

Потенциальные паразитоиды также об-
ладают определёнными адаптациями к C. 
ohridella и формируют связи с минёром на 
территории менее 50% его вторичного ареала. 
Как правило, эти территории может объеди-
нять схожесть абиотических условий среды. 
Это 17 видов (или 17.2% списка): Eupelmus 
urozonus, Cirrospilus elegantissimus, C. pictus, 
Elachertus inunctus, Hemiptarsenus ornatus, 
Pnigalio longulus, P. mediterraneus, P. soemius, 
Sympiesis gordius, Zagrammosoma talitzkii, Z. 
variegatum, Chrysocharis nitetis, Ch. phryne, 
Closterocerus lyonetiae, Neochrysocharis chlo-
rogaster, Minotetrastichus platanellus и Itoplec-
tis alternans. Например, E. urozonus как па-
разитоид C. ohridella обычен в Центральной 
Европе: Германии [Sedlak, Melber, 2007], Ав-
стрии [Grabenweger, Lethmayer, 1999; Stolz, 
2000а; Lethmayer, 2002; Grabenweger, 2004], 
Северной Италии [Hellrigl, 1998; 2001], 
Хорватии [Grabenweger et al., 2005; Matošević, 
2007], Венгрии [Reider et al., 1999]. При этом 
известны отдельные случаи участия вида в 
комплексах паразитоидов минёра в Вели-
кобритании [Pocock et al., 2011], Болгарии 
[Tomov, Hristov, 2007] и России [Костюков и 
др., 2014a, 2014b]. Другой пример. Эктопа-
разитоид P. mediterraneus атакует C. ohridella 
преимущественно в странах близ Чёрного 
моря: Турции [Cebeci et al., 2011], Болгарии 
[Pelov et al., 1993], Румынии [Drosu et al., 
2007], Украине [Мешкова, Микулина, 2013], 
России [Костюков, 2016]. 

Комплексы паразитоидов вторичного 
ареала C. ohridella характеризуются отсут-

ствием в них специалистов. Практически все 
выявленные паразитоиды имеют экологиче-
ские связи, в том числе, с видами четырёх 
отрядов минирующих насекомых [Universal 
Chalcidoidea Database, 2022]. Например, каж-
дый из одиннадцати видов чешуекрылых-ми-
нёров из родов Phyllocnists и Phyllonorycter, 
развивающихся на декоративных широко-
лиственных деревьях (Populus spp., Salix 
spp., Prunus spp., Quercus spp., Platanus spp., 
Ulmus spp.) близ конского каштана (Aesculus 
hippocastanum L.) в г. Турине (Сев. Италия), 
был атакован как минимум тремя видами па-
разитоидов комплекса C. ohridella из семи 
(Pnigalio agraules, Zagrammosoma variegatum, 
Pediobius saulius, Closterocerus trifasciatus, 
Chrysocharis nephereus, Minotetrastichus fron-
talis, M. platanellus) [Ferracini, Alma, 2007].

Яйцевой паразитизм C. ohridella неиз-
вестен [Grabenweger, 2003; Ferracini, Alma, 
2007]. Привлекательность минёра для параз-
итоидов растёт в ряду: гусеница – пронимфа 
– куколка (табл. 2).

Несмотря на существующие методиче-
ские различия подходов к оценке заражён-
ности паразитоидами популяций C. ohridella 
практически во всех работах была показана 
несостоятельность комплекса этих энто-
мофагов как основного фактора регуляции 
динамики численности минёра (табл. 3). В 
отдельных локациях заражённость паразито-
идами достигала значений 80.0–81.0% [Lupi, 
Colombo, 2003; Lupi, 2005], однако средние 
величины показателя на исследуемой тер-
ритории были всегда низкими. Например, 
анализ более чем 111 тысяч мин C. ohridella, 
исследованных в период 2001–2003 гг. в 70 
локациях Европы, показал среднюю заражён-

Таблица 2. Доля видов в комплексе паразитоидов (%), атакующих C. ohridella, на разных стадиях развития

Стадия
Источник Средняя

доля видов, 
%

Grabenweger, 
2004*

Girardoz et al., 
2006* Volter, Kenis, 2006*

Яйцо 0 0 0 0
Гусеница (L1–L2) 5.7 4.0 2.4 4.0
Гусеница (L3–L4) 34.3 21.5 11.7 22.5
Пронимфа 34.3 44.2 28.3 35.6
Куколка 25.7 30.3 57.6 37.9

Примечание. * – оригинальный пересчёт по материалам публикаций.
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ность паразитами 5.7% [Grabenweger et al., 
2010]. Для того чтобы понять причины этого 
явления рассмотрим случай взаимодействия 
комплекса паразитоидов с аборигенным ви-
дом чешуекрылого-минёра.

Наше исследование хронического очага 
осиновой моли-пестрянки Phyllonorycter ap-
parella (Herrich-Schäffer, 1855) (Gracillariidae), 
проведённое в течение 2014–2017 гг. близ г. 
Ижевска, показало, что развитие комплекса 
паразитоидов минёра было связано с еже-
годным увеличением количества входящих 
в него видов (6, 9, 16, 19, соответственно) 
и сменой доминантных видов ((Pholetesor 
circumscriptus) – (Closterocerus trifasciatus + 
Minotetrastichus frontalis) – (Cirrospilus pictus 
+ C. trifasciatus + M. frontalis) – (Chrysocharis 
pentheus), соответственно) [Ермолаев и др., 
2019, 2022]. Ежегодный рост показателя зара-
жённости паразитоидами (до 70%) привёл к 
затуханию очага Ph. apparella в 2018 г. Дру-
гими словами, комплекс паразитоидов в очаге 
Ph. apparella проходит определённое разви-
тие. Ежегодно растёт как количество видов, 
входящих в комплекс, так и общий показа-
тель заражённости паразитоидами генераций 
минёра. Эти структурные и функциональные 
изменения сопровождаются ежегодной сме-
ной доминирующих видов. Развитие струк-
туры комплекса паразитоидов в очаге минёра 
основано на мультитрофических взаимодей-
ствиях между видами. Усложнение струк-
туры (за всю историю очага – до 26 видов) 
могло происходить как за счёт усиления кон-
куренции за Ph. apparella первичных парази-
тоидов, так и за счёт проявления новых слу-
чаев гиперпаразитизма. Увеличение видового 
разнообразия первичных паразитоидов хозя-
ина положительно связано с числом видов 
гиперпаразитоидов [Hawkins, 1994, с. 135], а 
общий уровень гиперпаразитизма может до-
стигать 90% [Holler et al., 1993]. 

Комплекс паразитоидов локальной попу-
ляции во вторичном ареале C. ohridella не 
проявляет развития структуры во времени. 
Например, семилетнее исследование дина-
мики комплекса паразитоидов C. ohridella в 
г.  Хедервар (Венгрия) показало отсутствие 
существенных изменений в его структуре 
[Horváth, Benedek, 2007]. То же было отмече-

но и в пятилетних данных в г. Турине (Сев. 
Италия) [Ferracini, Alma, 2007]. 

Первая причина неэффективности ком-
плекса паразитоидов C. ohridella связана с 
нехваткой видов первичных паразитоидов и 
прежде всего коинобионтов. Общеизвестно, 
что эндопаразитоиды предпочитают нападать 
на гусениц Phyllonorycter младшего возраста, 
в то время как эктопаразитоиды – преиму-
щественно с четвёртого [Askew, Shaw, 1979]. 
Если в первом случае атакованная гусеница 
продолжает своё развитие, то во втором она 
будет жива, но необратимо парализована 
[Тобиас, 2004]. Отсюда представители двух 
разных стратегий паразитизма: идио- и кои-
нобионты [Askew, Shaw, 1986]. Заражение и 
полное развитие идиобионта происходит на 
одной стадии развития хозяина, а коинобион-
та – на разных [Askew, Shaw, 1986]. В нашем 
случае (табл. 1) отношение идио- к коино-
бионтам среди перспективных паразитоидов 
– 8 : 6, среди потенциальных – 12 : 5. В обоих 
случаях отмечена нехватка представителей 
второй группы. Именно коинобионты, обла-
дая физиологическими адаптациями к хозяи-
ну, оказывают наиболее значимый эффект в 
регуляции его численности. Проиллюстриру-
ем этот тезис.

Интродукция узкоспециализированного 
коинобионта из первичного во вторичный 
ареал минёра зачастую полностью решала 
проблемы с инвазионным видом. В 1950 г. 
фоновый европейский вид Phyllonorycter 
messaniella (Zeller, 1846) (Gracillariidae) был 
завезён в Новую Зеландию и стал основным 
вредителем дубов и ряда других деревьев 
[Thomas, Hill, 1989]. В 1957 г. здесь были 
выпущены два наиболее важных европей-
ских коинобионта минёра: Achrysocharoides 
splendens (Delucchi, 1954) (Eulophidae) 
и Pholetesor circumscriptus (Nees, 1834) 
(Braconidae). Через несколько лет показа-
тель заражённости минёра паразитоидами 
достиг 80%, в результате чего плотность Ph. 
messaniella была снижена до фонового уров-
ня [Thomas, Hill, 1989]. Другой пример. Ана-
лиз плотности заселения европейским видом 
– лиственничной чехлоноской Protocryptis 
laricella (Hūbner, 1817) (Coleophoridae) ли-
ственницы западной Larix occidentalis Nutt. 
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и заражённости минёра завезённым из пер-
вичного ареала коинобионтом Agathis pumila 
(Ratzeburg, 1844) (Braconidae), проведён-
ный в течение 1972–1995 гг. на 13 пробных 
площадях в Голубых горах (Blue Mountains) 
(Канада), показал снижение в результате дея-
тельности паразитоида плотности инвайдера 
до фоновой [Ryan, 1990, 1997]. Повторная ра-
бота на этих же пробных площадях в 2010 г. 
выявила крайне низкую среднюю плотность 
заселения деревьев чехлоноской (0.073 гусе-
ницы на 1 брахибласт) [Oester, Shaw, 2012]. 
При этом заражённость паразитоидом A. 
pumila варьировала по пробным площадям от 
1.8 до 53.4% [Oester, Shaw, 2012].

Становление доминантов среди первич-
ных паразитоидов C. ohridella на определён-
ной территории проходит в конкуренции с 
другими кандидатами (как перспективными, 
так и потенциальными видами паразитоидов) 
и может носить многоэтапный характер. Так, 
в результате реализации шести крупных про-
ектов по всей территории Венгрии в период 
с 1994 по 2001 г. выявлено, что в начале ин-
вазии C. ohridella (в 1994 г.) в стране среди 
паразитоидов минёра доминировал Pnigalio 
agraules (I этап), однако в дальнейшем его 
доля в комплексе стремительно упала [Туроч 
и др., 2003]. С 1996 по 1999 г. среди параз-
итоидов преобладал Minotetrastichus frontalis 
(II этап). С 1998 г. стала расти доля Pediobius 
saulius, в результате чего в 2000–2001 гг. вид 
стал новым доминантом (III этап). Интерес-
но, что динамика роли M. frontalis и P. saulius 
зеркально противоположна друг другу [Туроч 
и др., 2003]. Схожие трансформации в струк-
туре доминантов отмечали, по-видимому, в 
Австрии [Lethmayer, 2003]. Другой пример. 
Если в 1998 г. в Сербии в комплексе паразито-
идов C. ohridella доминировал Closterocerus 
trifasciatus, вторым был P. agraules, а третьим 
– P. saulius (I этап) [Freise et al., 2002], то в 
2001 г. начинает преобладать M. frontalis, вто-
рым становится P. saulius (II этап) [Stojamović, 
Marković, 2004]. В 2002–2003 гг. преобладает 
P. saulius (III этап) [Grabenweger et al., 2005], 
который доминирует до сих пор [Cebeci et al., 
2018]. Не исключено, что северо-западный 
и юго-восточный кластеры паразитоидов C. 
ohridella в Европе в фундаментальной рабо-

те Г. Грабенвегера и др. [Grabenweger et al., 
2010] – это всего лишь срез состояния разных 
этапов становления доминантов в комплек-
се паразитоидов C. ohridella. На Балканах, 
где формирование комплекса началось зна-
чительно раньше, доминирует P. saulius (III 
этап), а в Центральной и Западной Европе, где 
времени прошло значительно меньше, пре-
обладает M. frontalis (II этап). Очевидно, что 
продолжительность каждого этапа на опреде-
лённой территории зависит от совокупности 
локальных экологических факторов. 

Вторая причина неэффективности ком-
плекса паразитоидов C. ohridella связана с 
отсутствием эволюционно сложившихся ас-
социаций вторичных паразитоидов к опреде-
лённому сочетанию «растение-хозяин  – ми-
нёр – первичный паразитоид». Например, за 
5 лет исследований в Турине из 29  033 эк-
земпляров паразитированных гусениц и ку-
колок C. ohridella гиперпаразитизм составил 
только 0.08% случаев [Ferracini, Alma, 2007]. 
Гиперпаразитоид может найти хозяина как 
по запаху, связанному с активностью микро-
биологических симбионтов (например, по-
лиднавирусов у представителей ихневмонид 
и браконид), впрыснутых в тело фитофага 
первичным паразитоидом [Zhu et al., 2018], 
так и по летучим соединениям, выделяемым 
растением при питании личинки фитофага 
[Poelman et al., 2012]. Становление новых 
устойчивых инфохимических связей между 
видами комплекса паразитоидов нового фи-
тофага (а в нашем случае ещё и на интроду-
цированном растении) требует времени. По 
мнению экспертов [Cornell, Hawkins, 1993], 
на эволюционное развитие комплекса параз-
итоидов, способного регулировать числен-
ность популяции инвазионного вида, необхо-
димо до 10 000 лет. 

Общей проблемой функционирования 
комплексов паразитоидов фитофагов Евро-
пы является преобладание искусственных 
насаждений в сочетании со значительной 
антропогенной нагрузкой на них. Извест-
но, что видовая структура таких ассоциаций 
напрямую зависит от разнообразия альтер-
нативных растительноядных хозяев и, как 
следствие, растений, входящих в эту экоси-
стему. Помимо этого, альтернативные расте-
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ния могут быть важным источником нектара 
при дополнительном питании паразитоидов. 
Эффект влияния разнообразия фитоценоза 
на заражённость паразитоидами C. ohridella 
отмечен в Австрии [Lethmayer, 2002], Румы-
нии [Oltean et al., 2015] и России [Костюков, 
2016]. Например, заражённость паразитоида-
ми C. ohridella в парке г. Клуж-Напока (Румы-
ния) была выше аналогичного показателя на 
его улицах [Oltean et al., 2015]. Исследование 
комплекса паразитоидов C. ohridella г. Крас-
нодара, проведённое в 2012–2013 гг. близ 
агроэкосистемы (1-й вариант), позволило вы-
явить 42 вида паразитоида минёра [Костюков 
и др., 2014a, 2014b]. Продолжение этой рабо-
ты в 2014–2016 гг. на новой пробной площади 
с бóльшим (в 3 раза) разнообразием древес-
ных и кустарниковых растений  (2-й вариант) 
помогло установить ещё 26 видов [Костюков, 
2016]. При этом локальная видовая структура 
комплекса паразитоидов C. ohridella попол-
нялась прежде всего за счёт потенциальных и 
перспективных паразитоидов – 22.1 и 17.6% 
от общего количества видов в комплексе, со-
ответственно. Увеличение разнообразия рас-
тений в экосистеме оказывает положительное 
влияние и на значения заражённости минёров 
паразитоидами. Если в первом варианте по-
казатель составил 12.5–33.6% [Костюков и 
др., 2014a, 2014b], то во втором – до 66.7% 
[Костюков, 2016]. 

Принято считать, что C. ohridella являет-
ся видом Балканского происхождения [Lees 
et al., 2011]. Исследования в естественных и 
искусственных насаждениях каштана кон-
ского Aesculus hippocastanum в пяти странах 
Балкан показало удивительную схожесть ви-
довых структур комплексов паразитоидов C. 
ohridella, доминирующих видов (Pediobius 
saulius, Minotetrastichus frontalis, Closterocerus 
trifasciatus) и показателей заражённости па-
разитоидами (от 3.6 до 21.0%) [Grabenweger 
et al., 2005]. Постоянно высокая плотность 
заселения каштана конского минёром на зна-
чительной территории Балкан, отсутствие 
здесь специфических видов паразитоидов (и, 
прежде всего, коинобионтов) в естественных 
насаждениях и низкий уровень заражённости 
паразитоидами свидетельствуют о том, что 
вопрос относительно истинного первичного 

ареала C. ohridella может быть окончательно 
не решён.
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PARASITOIDS (HYMENOPTERA) AS MORTALITY FACTOR 
FOR CAMERARIA OHRIDELLA DESCHKA & DIMIĆ, 1986  

(LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE) 
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The review is devoted to the complexes of parasitoids of Cameraria ohridella Deschka & Dimić, 1986 
(Lepidoptera, Gracillariidae) in the secondary range of the leaf miner. Over 30 years of research, 99 species 
from 6 families of Hymenoptera have been identified. The parasitoids are represented by polyphages. The 
attractiveness of C. ohridella for parasitoids grows in the following stage order: caterpillar – pronymph – pupa. 
Egg parasitoids of the miner are not known. Indices of parasitoid infestation in C. ohridella populations are 
everywhere low. The reasons for the ineffectiveness of the miner parasitoids complexes are shown.

Key words: horse-chestnut leaf miner, Cameraria ohridella, parasitoid, Europe. 


