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Резюме 
 

Взаимодействието между листоминиращо насекомо и растение-гостоприемник е сложно и динамично. Разви-
ващата се в листата ларва причинява загуба на паренхим без да има физическа загуба на листна площ. Тя от-
деля нетипични за гостоприемника биохимични вещества, като така се активира синтеза на свързани със стреса 
протеини. Растенията, от своя страна, имат изградени механични и ензимни защитни системи, които да ги нап-
равят устойчиви на нападенията от насекоми. Веднъж нападнати те се опитват да преодолеят този стрес, а така 
въздействат и върху насекомото. Настоящата работа разглежда проучванията на тези сложни връзки и дава на-
соки за следващи изследвания. 
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Увод 
Миниращите насекоми са едни от най-

малките растителноядни животни, известни още 
като вътрешни растителни паразити или ендо-
фитофаги [87]. Те засягат различни части на 
растенията, но проучването на листоминиращи-
те насекоми е приоритетно, тъй като листата са 
основните фотосинтезиращи органи.  

Ларвите на листоминиращите насекоми 
изяждат листния паренхим като оставят неза-
сегнати двата епидермиса и образуват празнина 
в листа, наричана „мина”. Понякога в мините се 
наблюдават какавиди и дори имаго, тъй като 
някои видове какавидират и имагинират вътре. 
Листната мина подсигурява храна и убежище за 
миниращите ларви; защитава ги от измененията 
в условията на околната среда (като хидротер-
мичен баланс, ултравиолетова радиация, отми-
ване от вода или преместване от вятър); защи-
тава ги от естествените им врагове и им помага 
да избегнат структурните и химични защитни 
механизми на растението-гостоприемник, кон-
центрирани в определени тъкани на листата. 
Предимствата за листоминиращите спрямо 
външнохранещите се насекоми са: слабо разп-
ространение на болестни инфекции; микрокли-
мат с ниско изпарение и оттук защита срещу 
изсъхване; епидермална защита срещу директ-
ни и индиректни влияния на ултравиолетовата 
радиация. Недостатъците са слаба до почти 
никаква мобилност, водеща до висока смърт-
ност от паразитоиди; висока смъртност, свърза-
на с преждевременното опадане на листата; 
сравнително малки размери на тялото и ниска 
плодовитост [66, 67, 44, 87]. 

За разлика от външнохранещите се расти-
телноядни насекоми, които унищожават голяма 

част от листната повърхност, листоминиращите 
видове остават характерни, ясно забележими 
хранителни канали, дори и след като индивиди-
те са напуснали листата. Някои мини са със 
специфична форма, което улеснява разпозна-
ване на причиняващия ги вид. Всичко това 
обуславя сравнително доброто и лесно проуч-
ване видовия състав на миниращите насекоми - 
Hering [66-69], Askew и Shaw [31, 32]; Powell [89]; 
Askew [30]; Connor et. al. [45]; Auerbach и 
Simberloff [34, 35]; Faeth [55-59]; Stiling et. al. [91]; 
Bultman & Faeth [37-42]; Hespenheide [70], 
Connor & Taverner [44]; Eber [53].  

У нас фаунистични проучвания, в частност на 
листоминиращите, са правили: Дреновски [6]; 
Чорбаджиев [19-27]; Буреш и Тулешков [3]; 
Стефанов [13, 14]; Зашев [7, 8]; Тулешков [18]; 
Иванов [9]; Тренчев и Томов [17]; Томов [15; 16]; 
Tomov & Trenchev [93]; Димитрова, П., Овчаров, 
Д. [4]; Димитрова, П. [5]; Dimitrova, P. [49] и др.  

Сравнително по-малко са изследванията 
свързани с взаимодействието на горско-
дървесните видове и листоминиращите насеко-
ми по тях, както и устойчивостта им едно спрямо 
друго. 
 
1. Механизъм на действие на листоминира-
щата ларва/имаго 

Минирането на която и да е част от растени-
ето, оказва влияние върху здравословното му 
състояние. Този ефект се определя и оценява 
като неизпълнение в срок на физиологичните, 
биохимични, растежни и репродуктивни процеси 
на тревните и горскодървесни видове [85, 48, 
83]. С храненето си листоминиращите насекоми 
нарушават потока на соковете в растителните 
части; изяждат значителна част от фотосинте-
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зиращия апарат; пренасят микроорганизми, 
причиняващи заболявания на растенията-
гостоприемници и т.н. [90]. Листата като цяло не 
загиват, но редуцираната фотосинтезиращата 
повърхност води до намаляване годишния при-
раст на дървото [66]. При декоративните видове 
се наблюдават и естетични промени, например 
асиметричен растеж на листата, вследствие 
снасяне на яйца в началните етапи на развитие 
на петурата [66]. Проучвания показват, че това е 
свързано и с по-ниско ниво на танини и 
повишeно количество азот в тези листа [83, 46]. 

Ефектът от листоминиращата дейност на на-
секомите зависи до голяма степен от периода 
на яйцеснасяне и миниране, степента на разви-
тие на листата и разположението на мината 
спрямо проводящата система на листата [66]. 
Най-големи са щетите, причинени от вредители, 
хранещи се през пролетта, когато е и интензив-
ния растеж на растенията [1, 2]. Смята се, че 
листоминиращите видове от р. Orchestes могат 
да имат унищожителен ефект върху горите и да 
редуцират растежа и да причинят преждевре-
менното опадане на листата по-рано от месец 
юни [66]. На места, където има голяма честота 
на нападение от буковия скокльо Orchestes fagi 
L., се наблюдава липсата на естествено буково 
възобновяване [80]. В лабораторни условия 
Сталев [12] отчита загубите на прираст при 
обезлистване на фиданки от източен бук, ими-
тирайки обезлистване. Резултатите показват, че 
слабото обезлистване има положителен ефект 
върху прираста, но продължителното и по-силно 
нападение редуцира теглото на фитомасата. 
Авторът стига до извода, че обезлистването 
причинено от комплекса листогризещи и листо-
миниращи насекоми, може да доведе до сери-
озни промени. Тук, обаче, не се отчита биохи-
мичното взаимодействие между листоминира-
щия вид и растението-гостоприемник. 

Свързаните със сезона от годината и въз-
растта на дърветата качествени показатели в 
листата [11] могат да обяснят защо много насе-
коми са специализирани сезонно [43]. Тяхната 
активност е ограничена в рамките на такива ус-
ловия, в които има благоприятна среда за яй-
цеснасяне и хранене [56, 57, 88]. От особено 
значение са количествата на разтворими захари, 
общ азот, разтворими протеини и вода, които са 
в сравнително големи количества в младите, 
активно растящи листа. Установено е, че про-
мените в листната химия въздействат на женс-
ките на буковия скокльо, като променят плодо-
витостта им, което води до значителни последс-
твия за популацията му [50]. 
 
 
 

2. Защитни реакции на растенията 
Като всички живи организми и дърветата си 

взаимодействат с околната среда и показват 
различни признаци на стрес, когато условията 
около тях не са благоприятни. Затова е важно 
дърветата да опазят естественото си възобно-
вяване и защитните си механизми, да имат спо-
собност да се приспособяват, да избягват напа-
дение или друг тип стрес. 

Растенията и растителноядните насекоми 
съжителстват от милиони години, в резултат на 
което растителните видове са си изградили 
адекватни механични и химични защитни меха-
низми. Един насекомен вид става вредител, са-
мо когато се адаптира към тези механизми [29, 
76, 52, 74, 75]. 
 
2.1. Механична защита 

Една от ефективните механични защити на 
растенията са трихомите, които предотвратяват 
снасяне на яйца от листоминиращи насекоми 
[63, 86, 71, 72]. Защитна роля има и восъчната 
повърхност на листата [65]. 

Растенията имат активна защита и след сна-
сянето - способни са да изтласкват яйцето от 
клетката или да го убиват чрез растящите в съ-
седство клетки [79]. Друг механизъм е преждев-
ременното изсъхване и опадане на листата, ко-
ето се смята за главния фактор на смъртността 
при листоминиращите [79, 70, 96]. 
 
2.2. Химична защита 

Абиотичният и биотичен стрес водят до из-
менения в нормалните физиологични процеси. 
Освен промените във фотосинтезата и растежа 
се наблюдава синтез на свързани със стреса 
протеини; активизират се някои защитни ензи-
ми; променя се нивото на стресовите маркери 
[97, 62]. В отговор на това, в растенията се ак-
тивират антиоксидантни защитни системи. В 
условия на стрес се наблюдават последовател-
но следните процеси: сигнална реакция (откло-
нение на нормалните функции, намалена жиз-
неспособност, много по-интензивни катаболични 
процеси, отколкото биосинтетични); активиране 
на адаптивни и оздравяващи процеси; фаза на 
изтощаване на растението; възстановяване 
след прекратяване на стреса (цялостно или час-
тично) [28]. 

Една от първите реакции на всички организ-
ми, подложени на въздействие от неблагопри-
ятни фактори на околната среда, е увеличеното 
генериране на активни кислородни частици [61, 
28, 10]. От една страна те водят до оксидативни 
промени на белтъците, липидите и нуклеинови-
те киселини [64], в резултат на което се наблю-
дават необратими изменения и загиване на по-
разените тъкани. От друга страна, растенията 
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използват активните кислородни частици като 
оръжие в защитата си от патогени [78, 36].  

Химичната защита играе важна роля при ус-
тойчивостта на растенията срещу патогени и 
насекоми. Така наречените вторични метаболи-
ти са особено важни и защитават растителния 
вид от много и различни микроорганизми (виру-
си, бактерии, гъби) и растителноядни (членес-
тоноги, гръбначни). От значение са не толкова 
концентрациите на тези вещества, колкото тях-
ното разнообразие [97, 62]. Разгледана е връз-
ката на листоминиращите насекоми с алкалои-
дите в листата на растенията [51], а терпените 
освен като репеленти за листогризещите, те 
влияят и косвено като контролират влажността и 
температурата на листата, а от там и на мик-
роклимата в мината [95, 73].  

Слабо проучен е метаболитния ефект на са-
понините и общите феноли, които могат да ог-
раничат растежа на ларвата в зрелите листа [38, 
88]. Една от функциите на фенолите, в частност 
на танините, е да защитава от растителноядни-
те насекоми. Тези съставки ускоряват действие-
то на храносмилателните ензими на животните, 
а това е пагубно за тях. От друга страна, дейст-
ват като защита срещу атаките от микроорга-
низми, които биха могли да заразят наранените 
от миниращите насекоми тъкани, т.е. фенолите 
имат антипатогенни свойства. Някои насекоми 
могат да детоксифицират тази химична защита, 
други са физиологично адаптирани към танини-
те и други полифеноли [88, 60, 77, 87]. 

Друг защитен химичен механизъм от страна 
на растението е да синтезира протеазни инхи-
битори. Те забавят разграждането на белтъците 
и инхибират храносмилането на растителните 
протеини от насекомите [62, 76].  

Освен защита, гостоприемника се опитва и 
да компенсира загубите чрез „несъщинско” въз-
становяване на тъканите в мината. Най-
познатата реакция при нараняване на растение-
то е образуването на калусна тъкан, клетките, 
на която подпомага транспорта на веществата. 
Установено е, че новообразуваните клетки в 
мината могат да фотосинтезират [54, 70]. Усло-
вия за образуването им са наличието на подхо-
дяща температура, влажност и кислород [66]. 
 
Заключение 

Много изследвания показват, че устойчи-
востта на растенията към абиотичeн и биотичен 
стрес корелира с количествата на антиоксидан-
тните съединения и активността на съответните 
ензими [62, 81, 82, 94]. Активността на антиок-
сидантната защита може да се регулира с по-
мощта на растежни регулатори, което открива 
нови перспективи за повишаване на устойчи-
востта на растителните видове. Това поражда 

необходимостта от проучване на ензимните и 
неензимни промени в минираните листа 

Трябва да се взима предвид и влиянието на 
въздушното замърсяване върху активността на 
защитните механизми на растителните видове. 
Увеличението на количеството СО2 в атмосфе-
рата възпрепятства ясните трофични връзки 
между растенията, растителноядните насекоми 
и естествените им врагове [91, 47, 92, 95, 33]. 
Наред с това постоянната промяна на климата 
обуславя търсенето на различни механизми за 
проучване устойчивостта и взаимодействието 
на листоминиращите насекоми и техните гос-
топриемниции, както и създаването на модели 
за съхранение на горските ресурси. 
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Abstract 
 

The interaction between leafminers and the host-trees is complicated and dynamic. In its development inside the leaf 
leafmining larvae reduce parenchyma cells without physical lost of leaf area; excrete additional not typical for the plant 
tree substances, which activates synthesis of stress-related proteins. On the other site host plants have mechanical and 
enzyme defence systems to make them resistant against insect attacks as well as mechanism to overcome the changes 
of injury. This paper is literature review of this complicated relation and gives some directions for next investigations. 
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