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Wstep

Zasiedlanie wtasciwych i odpowiednich roélin zywicielskich przez fitofagi jest
konsekwencja wieloetapowego procesu. Rozpoczyna sie on odszukaniem wtasci-
wego habitatu i odszukaniem tam roslin, selekcja ro$lin, polegajaca na akceptacji
(i ocenie warto$ci pokarmowej) lub odrzuceniu roéliny. Z poszczeg6lnymi etapami
zwigzane sa okreslone aktywno$ci owadéw: lot przypadkowy - lot ukierunkowany
- osiadanie na roslinie - Zerowanie wstepne - Zerowanie wta$ciwe (permanentne).
AktywnoSci te s3 odpowiedzia na dziatanie wielu bardziej lub mniej intensywnych
bodZcow. Roslina bowiem dziata na owada przez bodZce wizualne (zabarwienie
lub intensywnos$¢ odbitego $wiatta), dotykowe, chemiczne, zapachowe i smakowe
(Miller i Strickler 1984). Rozpoznawanie i preferencje wzgledem ro$lin zywiciel-
skich wymagaja integracji catego kompleksu reakcji na bodzce na poziomie nerwo-
wym i metabolicznym, ktéorym odpowiadajg okreslone progi wrazliwos$ci owadéw
(Dethier 1982).

Wybor roslin przez mszyce (Homoptera, Aphididae) jest pod pewnymi wzgle-
dami wyjatkowym procesem wsréd owaddw. Mszyce maja skomplikowany cykl roz-
wojowy - z przemiang pokolen i wystepowaniem réznych morf, przy czym formy
uskrzydlone i bezskrzydte wspétistniejg podczas sezonu wegetacyjnego. Wiekszos¢
gatunkéw wykazuje duza specjalizacje pokarmowa, mimo Ze odzywiaja sie wytacz-
nie sokiem floemowym, a ich narzady gebowe pozbawione sa zewnetrznych che-
moreceptoréw kontaktowych. Niniejszy artykut stanowi prébe kompleksowego
przedstawienia procesu wyboru ro$lin zywicielskich przez te owady na przyktadzie
jednodomnego! oligofagicznego gatunku - mszycy kapuscianej Brevicoryne brassi-
cae (L.). Poniewaz B. brassicae jest fitofagiem o stale wzrastajagcym znaczeniu dla
rolniczych i ogrodniczych upraw roslin krzyzowych w rejonach klimatu umiarko-
wanego catej kuli ziemskiej (Szelegiewicz 1978, Blackman i Eastop 1985), szeroko
rozumiana ekologia tego gatunku stata sie przedmiotem wielu badan i opracowan
naukowych. W okresie maksimum liczebno$ci populacji mszycy kapuscianej zasie-
dlenie roslin w uprawach rzepaku ozimego w Polsce siega 96%, przy liczebnosci
najwiekszych kolonii przekraczajacej 10* osobnikéw; zerowanie mszyc powoduje

! Jednodomno$¢ - jednodomowo$¢ - monoecja: pelny cykl rozwojowy odbywa sie na
jednym gatunku rosliny.
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u rzepaku istotne ograniczenie wzrostu, szerokosci szyjki korzeniowej i liczby pe-
dow bocznych (Kelm i Gadomski 1995). Szkody wyrzadzane przez B. brassicae maja
charakter zarowno bezposredni (utrata plonu do 85%) (Kelm 1983), jak i pos$redni,
polegajacy na rozprzestrzenianiu okoto 20 choréb wirusowych roslin (Blackman
i Eastop 1985), a zwtaszcza mozaiki krzyzowych (TuMV) i mozaiki kalafiora (CaMV)
(Maisonneuve i wsp. 1995). Zerowanie mszyc wywotuje réwniez wzrost zawar-
tosci glukozynolan6w w nasionach rzepaku, a takze spadek zawartos$ci tluszczu
o ponad 10%, przez co obniza ich wartos¢ odzywcza (Lammerink i wsp. 1984, Kelm
i Gadomski 1995).

Rodzina krzyzowych (Brassicaceae = Cruciferae) liczy okoto 3000 gatunkow
(Hegi 1986), jednakze masowe wystepowanie mszycy kapuscianej w sezonie we-
getacyjnym zwigzane jest gtéwnie z rodzajem Brassica i blisko spokrewnionymi
taksonami (Markkula 1953). Sktadanie zimujgcych jaj odbywa sie rowniez w obre-
bie tej waskiej grupy gatunkow roslin (Gadomski 1992). Wydaje sie, ze bezposred-
ni wptyw na ten stan rzeczy ma sktad chemiczny pokarmu, a zwtaszcza zawartos¢
wtdérnych produktéw metabolizmu roslin krzyzowych. Specjalizacja pokarmowa
mszycy kapuscianej wynika ze specyficznego metabolicznego lub fizjologicznego
przystosowania - niewrazliwos$ci na toksyny roslin krzyzowych, glukozynolany. Te
allelozwiazki petnig jednoczesnie role silnych fagostymulantéw? - dostarczaja spe-
cyficznych bodzcéw chemicznych uruchamiajgcych i podtrzymujacych proces zero-
wania mszycy kapuscianej (Wensler 1962, Naulti Styer 1972).

Aktywnos¢ lokomotoryczna mszyc

Podejmowanie aktywnos$ci prowadzacej do zmiany rosliny zywicielskiej przez
mszyce jest uwarunkowane dziataniem wielu czynnikéw. Starsze stadia larwalne
i doroste bezskrzydte osobniki opuszczaja rosline przede wszystkim pod wptywem
stresu spowodowanego nadmiernym zageszczeniem populacji lub obnizajacej sie
przydatnosci rosliny. Mszyce bezskrzydte mogg sie przemieszcza¢ w obrebie jednej
rosliny, w poszukiwaniu odpowiedniego miejsca zerowania, lub miedzy roslinami,
korzystajac z naturalnych pomostéw tworzonych przez stykajace sie liScie badz
pedy. Moga réwniez przemieszczac sie po powierzchni gleby w nastepstwie odpad-
niecia od rosliny. Osobniki uskrzydlone pojawiajg sie w wyniku dziatania czynni-
kéw wewnatrzpopulacyjnych, jak przegeszczenie, lub w odpowiedzi na czynniki
Srodowiskowe, na przyktad obnizajgca sie jakos¢ pokarmu lub sezonowe zmiany
fotoperiodu i temperatury (Klingauf 1987a). W przypadku B. brassicae gtéwnym
czynnikiem powodujgcym wytwarzanie form uskrzydlonych jest obnizona tem-
peratura (10-15°C przez co najmniej 24 godziny) i/lub obnizona jako$¢ pokarmu;
samo przegeszczenie populacji nie wywotuje takiego efektu (Lamb i White 1966).
Sktonno$¢ do podejmowania lotu jest cechg wrodzong uskrzydlonych mszyc - wraz
z ostatnim linieniem przestaja reagowac na bodzce pochodzace od rosliny, na ktorej
sie znajdujg, i w zalezno$ci od sytuacji podejmuja loty dalekie lub lokalne w poszuki-
waniu nowych gospodarzy. Mszyce podejmuja lot w sprzyjajacych warunkach $ro-
dowiska, przy temperaturze okoto 16-17°C i predkosci wiatru nieprzekraczajacej

2 Fagostymulant - bodziec warunkujacy kontynuowanie zerowania przez owady (Da-
browski 1988).
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ich samodzielnej zdolnosci loty, tj. okoto 2,4 km/h. Predkosci wiatru wieksze niz 4,8
km/h zwykle op6ézniajg lot, ale mszyca kapus$ciana zdolna jest do samodzielnego lotu
nawet przy predkosci wiatru 4,8-8 km/h. Uwaza sie, ze wzlatywanie przy wyzszych
predkosciach wiatru jest zachowaniem adaptacyjnym, umozliwiajacym wykorzy-
stanie pradoéw powietrza do przemieszczania sie na duze odlegtosci. Uskrzydlone
B. brassicae wykazujg wiekszg energie lotu wiosng i jesienig niz latem (Robert
1987).

Lot ukierunkowany

Obnizanie lotu przez mszyce jest konsekwencja wzrastajacej wrazliwosci na
dtugie fale $wietlne (>500 nm), czemu towarzyszy wzrost podatnos$ci na bodZce po-
chodzenia roslinnego, np. ksztatt, rozmiar, zageszczenie roslin (Smith 1976, Ahman
i wsp. 1985). Atrakcyjnie dziata tez $wiatto o duzej intensywnosci, zwtaszcza odbite
od podtoza: duzy kontrast miedzy $wiattem odbitym od odkrytej powierzchni gleby
a $wiattem odbitym od roslin (zwtaszcza w zakresie fal dtugich 550-590 nm) zwiek-
sza skale wiosennych nalotéw mszycy kapuscianej na warzywa kapustne (Costello
1995). Obnizanie lotu nie jest efektem ,zmeczenia sie¢” owaddéw, gdyz mszyce sg
zdolne do samodzielnego lotu nawet przez kilka godzin. Jednocze$nie, zatrzymanie
sie na niewtasciwej roslinie ponownie motywuje mszyce do lotu, a autoliza mies$ni
poruszajgcych skrzydtami nastepuje u B. brassicae dopiero kilka dni po zaakcep-
towaniu rosliny i rozpoczeciu reprodukcji. Zwiekszong aktywnos¢ lokomotoryczng
po napotkaniu niewtasciwej rosliny obserwuje sie rowniez u osobnikow bezskrzy-
dtych (Klingauf 1987a). Na lot ukierunkowany mszycy kapuscianej, a przynajmniej
letnich migrantek tego gatunku, prawdopodobnie nie wptywaja bodZce chemiczne
- zapachy pochodzace od roslin. W warunkach doswiadczalnych uskrzydlone morfy
B. brassicae nie rezygnowaty z lotu w kierunku atrapy rosliny wydzielajacej zapach
roslin niezywicielskich (wrotycza i czabru), a jednocze$nie zapach roslin zywiciel-
skich (kapusty) w tej samej sytuacji nie zwiekszal czestosci pozytywnych reakcji
na cel wizualny (Nottingam i Hardie 1993). Obserwowano takie zachowanie mszyc,
pomimo ze B. brassicae jest w stanie rozrdzniac te zapachy (Nottingam i wsp. 1991).
Niemniej jednak, w warunkach naturalnych wspoétrzedna uprawa koniczyny i kapu-
sty gtowiastej istotnie zmniejsza stopien zasiedlania roslin przez B. brassicae (Finch
i Kienegger 1997).

Osiadanie na roslinie

Jakkolwiek obnizanie lotu wydaje sie procesem aktywnie kontrolowanym przez
mszyce, to sam etap osiadania na roslinach uwazany byt za przypadkowy. Rola za-
pachéw w odnajdywaniu i wyborze ro$lin przez mszyce dtugo byta podawana
w watpliwos¢. Jednakze Pettersson (1973) wykazat, Ze mszyca kapusciana reagu-
je pozytywnie na zapach pakéw i kwiatow rzepaku jeszcze przed wyladowaniem.
W bezposrednim otoczeniu roslin krzyzowych (tzw. head space) stwierdzono obec-
nos¢ izotiocyjanianéw oraz nitryli, ktére sg lotnymi produktami hydrolizy gluko-
zynolanéw (Tollsten i Bergstrom 1988). Dzienna ilo$¢ uwalnianych olejkéw gor-
czycznych odpowiada okoto 0,7% ogdlnej zawartosci glukozynolanéw w roslinach
(Finch 1978). Te lotne zwigzki powstaja przede wszystkim przy mechanicznym
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uszkodzeniu komdrek (Van Etten i Tookey 1979, Chew 1988). Moga jednak tworzy¢
sie rowniez podczas procesow transformacji komdrek zwigzanych ze wzrostem ro-
$lin; procesy te sg szczego6lnie intensywne u szybko rosngcych gatunkéw, jak Sinapis
alba L. 1 Raphanus sativus L. (Finch 1978). Nottingam i wsp. (1991) przeprowadzili
doswiadczenia laboratoryjne z uzyciem olfaktometru i stwierdzili wyrazng pozy-
tywna reakcje uskrzydlonych migrantek B. brassicae na zapach izotiocyjanianu 3-bu-
tenylu, produktu hydrolizy glukozynolanu glukonapiny. Jednoczesnie potwierdzili
elektrofizjologicznym testem czutkowym istnienie receptoréw wechowych wrazli-
wych na izotiocyjaniany na czutkach mszycy kapuscianej. W trakcie tych samych
badan wykazano réwniez zdolno$c¢ B. brassicae do rozpoznawania zapachéw roslin
niezywicielskich, czabru i wrotycza, ktére wywotywaty reakcje negatywng - odej-
$cia od Zrdédta zapachu (Nottingam i wsp. 1991). Visser i wsp. (1996) potwierdzili te
dane, dodajac, ze mszyca kapusciana rozpoznaje jeszcze wiele innych zapachéw wy-
dzielanych przez rosliny, w tym typowe dla lisci wszystkich roslin, m.in. heksenal,
heksenol, heptanal. Prawdopodobnie wspomaga to orientacje i umozliwia wstepna
selekcje roslin jeszcze podczas lotu, ale przy bliskiej odlegtosci, podobnie jak to jest
w przypadku $mietki kapusScianej Hylemyia brassicae Bche. (Finch i Skinner 1982).
Lokalne zapachy moga réwniez odgrywaé znaczaca role po wyladowaniu na ro-
$linie - przed naktuciem rosliny mszyce intensywnie poruszaja czutkami tuz nad
podtozem. Podobne zachowanie wykazuja rowniez mszyce bezskrzydie (Gabry$
niepubl.).

Osiadanie na roslinie wiaze sie z konfrontacjg z wtasciwos$ciami fizycznymi
i chemicznymi jej powierzchni. Po wylagdowaniu mszyce zachowuja sie w charakte-
rystyczny sposob: wedruja po powierzchni rosliny i dokonujg prébnych naktué. Z re-
guty po kilku naktuciach lub nawet zaraz po wylgdowaniu przechodza na dolng po-
wierzchnie li$cii tam kontynuuja penetracje (Kennedyiwsp. 1959). Przemieszczanie
sie na dolng strone liSci moze by¢ wywotane negatywna reakcja na bodzce $wietlne
lub/i silniejszym dziataniem arestantéw? po spodniej stronie w poréwnaniu do gor-
nej strony lisci (Klingauf 1987a). Przed dokonaniem naktucia mszyce badajg rzezbe
powierzchni rosliny, przesuwajac koncem wargi dolnej po powierzchni lub dotyka-
jacja, czesto kilkakrotnie i z regularng czestotliwoscia. Poniewaz zakonczenie wargi
dolnej zaopatrzone jest w mechanoreceptory (Tjallingii 1978a), takie zachowanie
sie moze utatwia¢ wybranie odpowiedniego miejsca zerowania. Mszyce wykazuja
wyrazne preferencje do wkltuwania sie w poblizu zytek liSciowych.

Mszyce unikajg przewaznie roslin o liSciach omszonych, pokrytych kolcami
lub grubg warstwa wosku (Dixon 1987). Pokrycie lisci wtoskami moze utrudniac
zasiedlanie roslin, przeszkadzajac mszycom w swobodnym poruszaniu sie. Wtoski
roslin mogg zawiera¢ réwniez rozne substancje draznigce o charakterze repelent-
nym* (Duffey 1986, Boczek 1995). Mszyca kapusSciana wydaje sie by¢ stosunko-
wo odporna na tego typu bariery mechaniczne. Zasiedla z powodzeniem zaréwno
gtadkie pedy i tuszczyny rzepaku, jak i pokrytg ostrymi wioskami gorczyce biatg

3 Arestant = czynnik zatrzymujacy - bodziec fizyczny lub chemiczny, ktéry powoduje,
ze owad ogranicza swoje ruchy do powierzchni $ci$le zwigzanej ze Zrédtem dziatania danego
czynnika (Dabrowski 1988).

* Repelent - bodziec fizyczny lub chemiczny, wywotujacy ruch owada w kierunku prze-
ciwnym do zrédta dziatania tego czynnika (Dabrowski 1988).
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(Gabrys 1991). Niemniej jednak, wyjatkowo silne owtlosienie w okolicach stozka
wzrostu pedu moze stanowic¢ istotng przeszkode w dostepie do powierzchni ro-
$liny, co obserwowano w przypadku odpornej nowozelandzkiej odmiany rzepaku
,Rangi” (Ellis 1994). Struktura woskéw epikutikularnych moze wptywac na spo-
s6b poruszania sie po powierzchni rosliny - brak pokrywy woskowej typowej dla
wiekszosci warzyw kapustnych moze powodowac odpadanie od roslin, gdyz stopy
mszycy kapuscianej traca przyczepno$¢ na gtadkich powierzchniach (Ellis 1994).
Odmiany kapusty gltowiastej o zredukowanej warstwie woskowej byty istotnie sta-
biej zasiedlane przez mszyce kapusSciang niz odmiany o pokrywie typowej (Karl
i Eisbein 1987). Nie stwierdzono jednak, aby sktad chemiczny woskéw miat wptyw
na rozpoznawanie i akceptacje roslin, aczkolwiek wydaje sie, ze mszyce mogg roz-
poznawac¢ mieszaniny n-alkanéw wchodzacych w sktad woskéw epikutikularnych
(Dillwith i Berberet 1990).

Sktad chemiczny substancji powlekajacych powierzchnie roslin stanowi osobne
zagadnienie. Chemoreceptory kontaktowe u owadéw mogg wystepowac na elemen-
tach aparatu gebowego, na czutkach oraz odnézach. Aparat gebowy mszyc pozba-
wiony jest zewnetrznych chemoreceptoréw kontaktowych - organ smaku znajduje
sie w $cianie nadgebia (Wensler 1977, Tjallingii 1978a) - stad odczuwanie bodzcow
smakowych pochodzacych z powierzchni roslin jest co najmniej utrudnione, jesli
nie niemozliwe. Miles (1972) sugeruje, ze wykorzystanie tego organu smakowe-
go jest jednak prawdopodobne: podczas badania powierzchni rosliny przez ktujke
wydzielana jest, a nastepnie zasysana $lina, a z nig moga by¢ pobierane sktadniki
powierzchniowe roslin. Postuluje sie istnienie i funkcjonowanie chemoreceptorow
kontaktowych w postaci 4-6 krotkich wtoskéw w dystalnej czesci czutkow na pod-
stawie budowy tych struktur: szczeciny te posiadajg pory w szczytowej czesci i s
unerwione przez kilka neuronéw, z ktérych przynajmniej jeden dochodzi do konca
szczeciny (Anderson i Bromley 1987), a takze obserwacji behawioralnych: mszyce
dotykaja czutkami powierzchni rosliny przed rozpoczeciem penetracji; po wktuciu
sie w rosline ruchy czutkow ustajg (Powell i wsp. 1993, 1995). Badania nad mecha-
nizmem dziatania antyfidantow ujawnity, ze repelentne dziatanie polygodialu ujaw-
nia sie jeszcze przed wprowadzeniem ktujki do tkanek rosliny. Amputacja zakon-
czen czutkow powoduje zanik reakcji mszyc na polygodial; wyklucza sie dziatanie
bodzcoéw zapachowych, poniewaz jest to zwigzek mato lotny (Powell i wsp. 1995).
Podobng strukture do opisanych szczecin czutkowych maja sensille na goleniach
i stopach. Moga one potencjalnie petni¢ role chemoreceptoréw kontaktowych, jed-
nak brak na to jednoznacznych dowodéw (Anderson i Bromley 1987).

W sktad substancji powlekajacej powierzchnie lisci roslin krzyzowych wcho-
dza miedzy innymi glukozynolany: na liSciach kapusty wystepuje glukoiberyna,
sinigryna, 4-hydroksyglukobrassicyna, glukobrassicyna i 4-metoksyglukobrassicy-
na. Glukozynolany te s3 silnie zwigzane z powierzchnig rosliny - ekstrakcja tych
zwigzkéw wymaga uprzedniego usuniecia warstwy woskowej, co stanowi praw-
dopodobnie zabezpieczenie przed zmyciem przez deszcz (Renwick i wsp. 1992).
Glukobrassicyna okazata sie z jednej strony zwigzkiem decydujacym o rozpoznaniu
ro$liny przez dwa gatunki bielinkéw Pieris brassicae L. i Pieris rapae L., a z drugiej
- silnym stymulatorem sktadania jaj dla samic obu tych gatunkéw (van Loon i wsp.
1992, Renwick i wsp. 1992). Znaczenie zwigzanych z powierzchnig glukozynolandw
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dla B. brassicae nie jest znane przede wszystkim ze wzgledu na brak badan w za-
kresie zewnetrznych chemoreceptoréw kontaktowych. Dominuje poglad, Zze mszyce
wykazujg podobne tendencje do naktu¢ prébnych, bez wzgledu na rodzaj substancji
pokrywajgcej powierzchnie rosliny (Woodhead i Chapman 1986). Kennedy (1986)
uwaza jednak, ze za rozpoznawanie roslin przynajmniej czeSciowo sg odpowie-
dzialne bodzce chemiczne z powierzchni rosliny: mszyce Tuberculoides annulatus
(Htg.) czesciej naktuwaty obojetny substrat powleczony ekstraktami z powierzchni
ros$lin zywicielskich niz kontrolny oraz czesciej rezygnowaty z naktuwania lisci po-
wleczonych plastikowa tasma niz lisci odkrytych. Z kolei Aphis fabae Scop. reaguje
pozytywnie na szereg zwigzkow fenolowych z powierzchni lisci (Jordens-Rottger
1979).

Zerowanie wstepne

Chociaz bodZce zapachowe mogg do pewnego stopnia wptywac na proces od-
szukiwania i wstepnego rozpoznawania roslin przez mszyce, to zasadnicze znacze-
nie dla procesu selekcji ma smakowa ocena pokarmu. W zwigzku z tym specyficzne
cechy tkanek epidermy, miekiszu i tyka uwazane s3 za kluczowe wskazniki wykorzy-
stywane przez mszyce przy decyzji o akceptacji lub odrzuceniu rosliny (Harrewijn
1990, Pickett i wsp. 1992).

Ktujaco-ssacy aparat gebowy mszyc sktada sie z czterech delikatnych sztyle-
cikéw powstatych z przeksztatcenia zuwaczek i szczek oraz miesistej wargi dolnej
(Myiazaki 1987). W trakcie zerowania w sztyletach szczekowych tworza sie (z ist-
niejacych wyztobien) dwa kanaty: slinowy, ktérym $lina sptywa do rosliny, oraz po-
karmowy, ktérym pobierany jest pokarm (Goszczynski i Cichocka 1990). W $cianie
nadgebia kanatu pokarmowego zlokalizowany jest narzad smaku (Ponsen 1987),
ktéry u mszycy kapuscianej sktada sie z oSmiu brodawek smakowych (Wensler
i Filshie 1969). Podczas naktuwania tkanek roslinnych warga dolna mszyc kurczy
sie, dotykajgc podtoza (Tjallingii 1978b). Na powierzchnie rosliny wydzielana jest
kropla $liny, przez ktéra sztylety rozpoczynaja penetracje. W trakcie penetracji $§lina
nadal jest wydzielana, tworzac pochwe $linowg, wewnatrz ktdrej sztylety mszycy
swobodnie przemieszczaja sie w giab rosliny.

Penetracja ktujki przez tkanki roslinne jest konieczna nie tylko dla rozpoznania
rosliny, ale rowniez dla dotarcia do zZzrédta pokarmu - wiazki przewodzgcej, ktérajest
zwykle ukryta pod wieloma warstwami komoérek. Sztylety ktujki mszyc mogg osia-
gna¢ tkanki tyka juz po 10-15 minutach od wktucia sie, lecz zwykle trwa to znacznie
dtuzej, nawet kilka godzin. Slady pozostawione przez ktujke w tkankach roslinnych
sg przewaznie bardzo rozgatezione, co znaczy, ze dtugos$¢ sztyletow nie jest czyn-
nikiem ograniczajacym w dotarciu do tkanki przewodzacej, ktéra, zwtaszcza u ro-
$lin zielnych, jest zwykle zlokalizowana blisko powierzchni (Tjallingii i Hogen Esch
1993). Moze to $wiadczy¢ o pewnych trudnosciach w znalezieniu tkanki floemowe;.
Przyczyny tych op6znien nie s3 znane, ale mozna przypuszczac, ze czynniki zwigza-
ne z tym zjawiskiem maja nature fizykochemiczna. Sztylety ktujki penetruja tkanki
roslinne miedzykomdrkowo, przesuwajgc sie miedzy wiéknami celulozy budujacy-
mi wtorne $ciany komdrkowe, a wiec bez koniecznosci enzymatycznego rozktadu
pektynowej blaszki srodkowej (Tjallingii i Hogen Esch 1993). Najprawdopodobniej
kierunek penetracji sztyletéw zalezy od gradientu stezen pewnych sktadnikow



Jak owady oligofagi odnajdujg odpowiednie rosliny... [67]

roslinnych oraz od gradientu pH: zmieniajacy sie odczyn pH z kwasnego na alkalicz-
ny w kierunku floemu moze podtrzymywac aktywnos$¢ penetracji (Klingauf 1987a).
Duze znaczenie przypisuje sie obecnie tak zwanym substancjom znacznikowym
(,token stimuli”), do ktorych zalicza sie przede wszystkim specyficzne wtdrne pro-
dukty metabolizmu - allelozwigzki roslinne - alkaloidy, zwiazki fenolowe, kwasy
hydroksyamowe, glukozynolany i inne (Pickett i wsp. 1992). Wszystkie wymienio-
ne zwigzki s3 znanymi mediatorami zachowania sie mszyc (Niemeyer 1990). Wiele
z nich odgrywa role fagodeterentéw® lub fagostymulantéw, a niektdore dajg efekty
antybiotyczne (Montllor 1991).

Przed dotarciem do floemu mszyce moga natrafi¢ na allelozwigzki tylko w przy-
padku, jesli te wystepuja w tkankach testowanych podczas penetracji. Epiderma
lisci i pedéw oraz miekisz liSciowy roslin krzyzowych zawierajg glukozynolany
(Gabrys i Tjallingii, niepubl.). Mszyce pobieraja probki zawartosci komoérek, praw-
dopodobnie z cytoplazmy i wakuoli, podczas krétkich (5-10 sek.) naktu¢ wiekszosci
komoérek wzdtuz szlaku sztyletéw mszyc w tkankach roslinnych (Powell 1991). Tak
krotkie naktucia sg wystarczajgce do pobrania protoplazmy, czego dowodza wyniki
badan nad transmisja nietrwatych wiruséw roslinnych (Martin i wsp. 1997). Mimo
ze podczas penetracji prawie wszystkie komdrki bedgce na szlaku sztyletéw ktujki
sg wielokrotnie naktuwane, nie sg one uszkadzane. Zniszczenie komoérek obserwuje
sie sporadycznie (Tjallingii i Hogen Esch 1993), co mozna uwaza¢ za specyficzny
mechanizm przystosowawczy, zapobiegajacy intoksykacji. Uszkodzenie komorek
prowadzitoby do uaktywnienia zmagazynowanych allelozwigzkéw, jako ze wie-
le z nich wystepuje w wakuolach komdrek w formie nietoksycznej - na przyktad
jako glikozydy lub amidy (Matile 1984). Aktywne formy toksyczne allelozwigzkdw
powstaja w wyniku hydrolizy enzymatycznej. Glukozynolany, charakterystyczne
allelozwiazki roslin krzyzowych (Feeny 1977), zlokalizowane sa3 w wakuolach ko-
morek, a przed spontanicznym rozpadem zabezpiecza je przestrzenno-funkcjonal-
na separacja specyficznych enzyméw hydrolitycznych - mirozynaz (Chew 1988).
Mirozynazy wystepuja w cytoplazmie poza wakuola lub w specjalnych komoérkach
- idioblastach. Mozliwe jest tez, ze wystepujg nawet w wakuolach obok glukozyno-
lanéw, ale sg nieaktywne dzieki odpowiedniemu odczynowi pH (Bones i Rossiter
1996). Przy uszkodzeniu komorki, a zwtaszcza wakuoli, kazdy z tych mechanizméw
izolacji glukozynolanéw i mirozynaz zostaje zniszczony, a w wyniku hydrolizy po-
wstaja silnie aktywne izotiocyjaniany (Fenwick i wsp. 1983). Mszyce moga unika¢
kontaktu z allelozwigzkami, zmniejszajac liczbe naktu¢ komorek tkanek pozaflo-
emowych o wysokim stezeniu tych substancji. Takie zachowanie sie obserwowano
u Rhopalosiphum maidis zerujacej na odpornych odmianach zb6z o duzej zawartosci
kwasow hydroksyamowych (Givovich i Niemeyer 1995) i Myzus persicae na odpor-
nej odmianie sataty (Montllor i Tjallingii 1989).

Podczas zerowania mszyca kapus$ciana jest poddana dziataniu szeregu innych
czynnikow. Jednym z nich moze by¢ stopien uwodnienia tkanek. Stres spowodo-
wany suszg, wywotujacy znaczne obnizenie turgoru komorek roslinnych, skorelo-
wany jest z istotnym obnizeniem ptodnosci u mszycy kapuscianej (Wearing 1967)
i wptywa na spos6b zasiedlania roslin (Wearing i Van Emden 1967). Inne s3 efekty

5 Fagodeterent - bodziec zapobiegajgcy kontynuowaniu zerowania przez owady (Da-
browski 1988).
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przedtuzonego i krotkotrwatego stresu wodnego: przedtuzona susza istotnie redu-
kuje ptodnos¢ i przezywalno$¢ mszycy kapuscianej, jezeli owad nie ma mozliwo-
$ci zmiany rosliny, natomiast susza krotkotrwata daje efekty pozytywne (Wearing
1972). Miles i wsp. (1982) stwierdzili, ze w okresie wiedniecia roslin zostaje przy-
spieszony rozwoj mszycy kapusScianej, a przy przedluzajacej sie suszy mszyce
wprawdzie staja sie niespokojne, lecz nie obserwuje sie zwiekszonej Smiertelno-
$ci, gdyz opuszczajg rosline. Susza powoduje wiele zmian w metabolizmie rosliny,
mogacych wptywac na fitofagi, na przyktad zwiekszong produkcje allelozwigzkow
lub zwiekszenie ilo$ci aminokwaséw w soku floemowym, co jest typowym efektem
wiedniecia. Niemniej jednak, jezeli niski turgor tkanek jest cecha naturalng rosliny,
nie wplywa to na warto$¢ parametréw zyciowych mszycy kapuscianej: ptodnosg,
przezywalnos¢ i wzgledny przyrost populacji B. brassicae byty podobne na odmia-
nach kapusty o miesistych i wiotkich lisciach oraz kapustach o lisciach niegietkich,
o matej sile ssgcej komdrek miekiszu (Cole 1997a).

Zerowanie wiasciwe

Pierwszy kontakt sztyletéw aparatu gebowego z tkanka tyka przewaznie nie
konczy sie permanentnym zerowaniem. Akceptacja elementéw sitowych nastepuje
ze znacznym opdznieniem, przy ktéryms z kolejnych naktu¢ tych komoérek lub nawet
podczas osobnej penetracji (Tjallingii 1994). Takie zachowanie sie mszyc podczas
préb zerowania jest wypadkowa oddziatywania czynnikéw pochodzenia roslinne-
go: wartos$ci odzywczej i energetycznej pokarmu oraz obecnosci fagostymulantéw
lub substancji toksycznych.

Nie ma watpliwosci, ze azot jest kluczowym sktadnikiem pokarmu roslinne-
go, niezbednym dla prawidtowego rozwoju i reprodukcji fitofagéw (Strong i wsp.
1984). Uwaza sie nawet, ze sezonowe wahania liczebnos$ci i migracje fitofagow,
w tym mszyc, zwigzane sg przede wszystkim ze zmianami warto$ci odzywczej ro-
$lin, a zwlaszcza ze zmianami w iloSci dostepnego azotu organicznego (Klingauf
1987b, Risebrow i Dixon 1987). Wykazano pozytywng korelacje miedzy ilo$cig azotu
w roSlinie a ptodnosciag mszyc (Harrewijn 1970). Wzbogacenie gleby w azot powo-
duje wzrost zawartosci azotu organicznego w roslinach, a w konsekwencji wzrost
ptodnosci mszyc (Klingauf 1987b). Rowniez stan fizjologiczny rosliny wptywa na
dostepnos$¢ wolnych aminokwasow. Szczegodlnie zasobne sa mtode, rosnace liscie,
co zwigzane jest z intensywng synteza biatek w tych organach, oraz liscie wiedng-
ce, gdzie z kolei aminokwasy uruchamiane sa w wyniku fizjologicznego wiedniecia
(Merritt 1996). W czasie suszy znacznie (ponaddziesieciokrotnie) wzrasta zawar-
tos¢ proliny zarowno w catych lisciach, jak i w soku floemowym roslin, natomiast
w wyniku zerowania mszycy Kapuscianej zwieksza sie ilos¢ metioniny (Miles i wsp.
1982).

Mszyca kapus$ciana reaguje pozytywnie na wzrost ilosci dostepnego azotu
w ro$linach i jest jednocze$nie znacznie mniej wrazliwa na jej spadek niz mszyca
brzoskwiniowo-ziemniaczana Myzus persicae Sulz. réwniez wystepujaca na krzyzo-
wych (Van Emden 1972). Wysokie nawozenie azotowe wyraznie sprzyja rozwojowi
populacji mszycy kapuscianej w uprawie rzepaku w warunkach polowych, zwtasz-
cza w okresach suszy (Kelm 1994).
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Wprawdzie wymagania pokarmowe mszyc w odniesieniu do poszczeg6lnych
aminokwasow sg w zasadzie podobne do wymagan innych owadéw, stwierdzono
jednak, ze poszczegodlne gatunki, a nawet biotypy sa bardzo specyficzne. Brak nie-
ktérych aminokwas6w w pokarmie jest prawdopodobnie uzupetniany przez endo-
symbionty (Srivastava 1987). Weibull (1988) stwierdzit pozytywng korelacje ilosci
niektérych aminokwaséw w soku floemowym zb6z z poziomem odpornosci na ze-
rowanie mszycy czeremchowo-zbozowej Rhopalosiphum padi Straw. Podobnej ko-
relacji nie stwierdzono natomiast u Lipaphis erysimi (Kalt.), Zerujacej na odmianach
gorczycy modrej Brassica juncea, rzepaku B. napus i rzepiku B. campestris (Weibull
i Melin 1990). Poziom ptodnosci i innych parametréw zyciowych B. brassicae réw-
niez prébowano korelowac z proporcja poszczegélnych aminokwas6w w roslinach.
Van Emden i Bashford (1976) stwierdzili pozytywna korelacje w przypadku treoni-
ny. Z kolei wzrost zawartosci fenyloalaniny powodowat obnizenie ptodno$ci mszy-
cy kapuscianej w badaniach Van Emdena i Bashford (1976), a proliny w badaniach
Milesa i wsp. (1982). W badaniach nad podatnos$cig na zerowanie mszycy kapuscia-
nej dzikich i uprawnych odmian gatunkéw z rodzaju Brassica stwierdzono znacz-
ne zréznicowanie w sktadzie aminokwaséw soku floemowego. Wzrost populacji
B. brassicae skorelowany byt nie z sumaryczng zawarto$cig aminokwasow, ale ze
zréznicowaniem jakosSciowym. Pozytywna Kkorelacje wykazano dla tyrozyny, ala-
niny, leucyny i kwasu glutaminowego; zmniejszenie zawartosci kwasu glutamino-
wego i tyrozyny w roslinach powoduje wzrost produkcji morf uskrzydlonych (Cole
1997b). Zapotrzebowanie na aminokwasy aromatyczne, jak tyrozyna, wigze sie
u owadow z syntezg kutykuli (Mollema i Cole 1995).

W sktad soku floemowego wchodzg réowniez lektyny - glikoproteiny o wta-
Sciwo$ciach bakteriobojczych, grzybobdjczych i insektobdjczych, zwtaszcza dla
chrzaszczy i motyli (Gatehouse i wsp. 1992). Dziatanie insektobodjcze i grzyboboj-
cze niektérych lektyn wynika z ich zdolnosci do wiazania chityny, przez co unie-
mozliwiajg one prawidlowy wzrost owadow lub grzybéw (Gatehouse i wsp. 1984).
Insektobodjcza aktywnos¢ lektyn wykazano dla mszycy grochowianki Acyrthosiphon
pisum (Harris) (Rahbe i Febway 1993). Zerowanie na roélinach z wysoka zawarto-
$cig lektyn spowodowato rowniez wysoka Smiertelnos¢ B. brassicae (Cole 1994).
Wprawdzie mechanizm dziatania lektyn wigzacych chityne u owaddéw zywigcych
sie sokiem floemowym nie jest znany, ale mozliwe, ze wigzgc sie z chityng budujaca
sztylety aparatu gebowego zatykaja kanaty ssacy i §linowy oraz przewdéd pokarmo-
wy az do jelita sSrodkowego (Cole 1994).

Gléwnym weglowodanem soku floemowego jest sacharoza, a jej zawar-
to$¢ moze wahac sie w granicach 5-25% (Klingauf 1987b). Sacharoza jest silnym
fagostymulantem dla wielu gatunkdéw mszyc; przy obnizeniu stezenia sacharozy
w diecie do 5% ustaje zerowanie (Srivastava 1987). Dieta bogata w aminokwasy,
ale pozbawiona sacharozy, nie jest konsumowana (Klingauf, 1987a). Dla mszycy ka-
puscianej sacharoza jest silnym stymulatorem zerowania od stezenia 15% (Moon
1967). Stwierdzono, Ze stezenie sacharozy jest rownie wysokie w soku floemowym
lisci mtodych, w pelni wyksztatconych, jak i wiednacych lisci roslin gorczycy czarnej
i wynosi 19-26% (Merritt 1996).

Silnymi fagostymulantami dlamszycykapuscianej sa glukozynolany (Van Emden
1972, Fenwick i wsp. 1983). Nasaczenie lisci bobu, Vicia faba L., 2% roztworem
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sinigryny spowodowato akceptacje tych roslin przez B. brassicae (Wensler 1962).
Zwiekszenie stezenia sinigryny w roslinach niezywicielskich do 10* ppm doprowa-
dzito do wzrostu ptodno$ci mszycy kapuscianej do poziomu poréwnywalnego dla
mszyc na roslinach zywicielskich (Naulti Styer 1972). Dodanie 0.5% roztworu sini-
gryny do 15% roztworu sacharozy znacznie zwiekszyto konsumpcje tej diety (Moon
1967).

Zawarto$¢ glukozynolanéw w soku floemowym podlega znacznym wahaniom:
w mtodych liSciach gorczycy czarnej stezenie sinigryny przekracza 10 mM, nato-
miast w liSciach w pelni wyksztatconych wynosi ok. 1,5 mM, a w lisciach wiedng-
cych - ok. 3 mM. W przybliZeniu stezenia te odpowiadajg wartoSciom podawanym
dla totalnych ekstraktow lisci (Merritt 1996). Znacznie wyzsze stezenie glukozy-
nolandéw w mtodych liciach brukselki w poréwnaniu do lisci starszych wykazali
réwniez Van Emden i Bashford (1969), nie stwierdzajac przy tym zadnych réznic
w ptodnosci mszycy kapuscianej na tych lisciach. Z kolei Weber i wsp. (1986) nie
wykazali korelacji miedzy catkowitg zawartoscig glukozynolanéw w réznych od-
mianach rzepaku a ptodnos$ciag mszycy kapuscianej. Dodd i Van Emden (1979) zaob-
serwowali, Ze podatno$¢ odmian brukselki o wysokiej zawartos$ci glukozynolanow
malata wraz z wiekiem roslin, a to byto skorelowane ze spadkiem catkowitej iloSci
glukozynolanéw. Z kolei wzrost syntezy glukozynolanéw w ro$linach obserwuje
sie w wyniku wzbogacenia gleby w siarke; na takich roslinach liczebnos$¢ kolonii
B. brassicae jest znacznie wyzsza niz na roslinach nienawozonych (Yusuf i Collins
1998). Wspomniane wczesniej badania Cole (1997a) dowiodly znacznych réznic
ilosciowych i jako$ciowych zawartos$ci glukozynolanéw w dzikich i uprawnych od-
mianach gatunkéw Brassica. Wprawdzie profil glukozynolanéw dziko rosnacych
i uprawnych roslin byt podobny, to dzikie rosliny zawieraty generalnie wiekszg ilo$¢
glukozynolanéw niz uprawne. Warto$¢ parametréw zyciowych B. brassicae skorelo-
wana byta z poziomem tylko niektérych glukozynolanéw: pozytywnie - z poziomem
glukozynolanéw alkenylowych progoitryny (2-hydroksy-3-butenylo-NCS) i sinigry-
ny (2-propenylo-NCS), a negatywnie - z iloscia glukozynolan6w indolowych neoglu-
kobrassicyny (1-metoksy-3-indolylmetylo-NCS) i glukobrassikanapiny (4-penteny-
lo-NCS). Zawartos$¢ glukozynolanéw indolowych w roslinach wzrasta w odpowiedzi
na uszkodzenia przez zerowanie fitofagéw, stres lub dziatanie abiotycznych elicito-
row (Doughty i wsp. 1995). Mechaniczne uszkodzenia i zerowanie pchetki krzyzow-
ki Phyllotreta cruciferae (Goeze) siewek rzepaku i gorczycy modrej Brassica juncea
powodowaly trzykrotny wzrost stezenia glukozynolanéw indolowych (Bodnaryk
1992). Kiddle i wsp. (1994) stwierdzili wyrazng akumulacje glukozynolanu 2-feny-
letylu (glukonasturtyny) po zastosowaniu kwasu salicylowego, a Cole (1996) wy-
kazata, ze ptodno$¢ i przezywalno$¢ mszycy kapuscianej byta znacznie obnizona
na tak indukowanych roslinach rzepaku. Wzrost stezenia glukonasturtyny nie jest
prawdopodobnie efektem wzmozonej syntezy tego glukozynolanu pod wptywem
kwasu salicylowego: akumulacja glukonasturtyny w roslinie moze by¢ nastepstwem
detoksykacji kwasu salicylowego do postaci glukonu (Cole 1996).

W warunkach naturalnych mszyca kapusciana wykazuje wyrazne preferen-
cje do zasiedlania mtodych i rosngcych czesci roslin (Gabry$ 1991). Biorgc pod
uwage dziatanie réznorodnych czynnikéw, powszechnie uwaza sie, ze wysoki tur-
gor tkanek, wysoka zawarto$§¢ aminokwaséw i sacharozy oraz wysokie stezenie
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glukozynolan6w sg odpowiedzialne za rozmieszczenie populacji B. brassicae na ro-
$linach (Klingauf 1987a).

Glukozynolany, ktére sg stymulatorami zerowania, wystepuja we wszystkich
roslinach krzyzowych (Fenwick i wsp. 1983). Jednakze nietypowe wtérne produk-
ty metabolizmu tych ros$lin (np. kardenolidy i alkaloidy) moga by¢ odpowiedzial-
ne za zréznicowany poziom podatno$ci pewnych gatunkéw na Zerowanie nawet
wyspecjalizowanych fitofagéw (Usher i Feeny 1983). Takie zaleznos$ci opisano
u motyli Pieris brassicae i P. rapae (Lepidoptera, Pieridae), gdzie rownowaga mie-
dzy zwigzkami stymulujacymi (glukozynolanami) a deterentnymi (kardenolidami)
determinowata reakcje tych gatunkéw wobec Erysimum cheiranthoides (Huang
i wsp. 1993). Wydaje sie bardzo prawdopodobne, ze podobne czynniki determinu-
ja zréznicowana podatno$¢ roslin krzyzowych na zerowanie mszycy kapuscianej.
Czynniki te r6znia sie poziomem aktywnosci deterentnej i moga oddziatywac na
réznych poziomach tkankowych - epidermalnym, miekiszowym i floemowym -
w zalezno$ci od gatunku rosliny. Na miesiecznicy rocznej Lunaria annua i pszonaku
drobnokwiatowym Erysimum cheiranthoides czas penetracji sztyletow mszyc jest
wyraznie zredukowany w poréwnaniu z optymalnymi roslinami zywicielskimi juz
na etapie kontaktu z tkankami pozafloemowymi - eipdermg i miekiszem liSciowym.
Natomiast na tobotkach polnych Thlaspi arvense i taszniku pospolitym Capsella bur-
sa-pastoris penetracja tkanek powierzchniowych nie jest, co prawda, ograniczona,
ale czas zerowania we floemie jest znacznie skrécony (Gabry$ i Pawluk 1999).

Los allelozwigzkéw roslinnych w organizmie mszyc nie jest znany (Dixon
1985). Wiadomo jedynie, ze zwiazki te (na przyktad glukozynolany) pobierane sg
z sokiem roslin, przedostajg sie do hemolimfy i sa czeSciowo kumulowane w organi-
zmie, a cze$ciowo wydalane ze spadzig (Weber i wsp. 1986). Badania nad wptywem
tego typu substancji na zerowanie mszyc powinny by¢ obecnie skoncentrowane na
mechanizmie percepcji allelozwigzkéw oraz problemie ich detoksykacji w organi-
zZmie mszyc.
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How do oligophagous insects find suitable host plants
in biologically diverse environment?

Abstract

The process of host plant selection by aphids is very specific among insects. Aphids have
a complicated life-cycle with cyclical parthenogenesis and the occurrence of different morphs
of which the alatae and apterae co-exist during the vegetation season. Most of aphid species
show a distinct host plant specificity while feeding mainly on the phloem sap, and lacking
external contact chemoreceptors on their mouthparts. This paper is an attempt to present the
complex process of host plant selection by these insects, using an example of a well-studied
monoecious oligophagous species, the cabbage aphid Brevicoryne brassicae (L.). B. brassicae is
apestinsect of the still-increasing economic importance in the temperate regions of the world,
and its widely understood ecology has been a subject of many extensive scientific studies. The
following aspects of host plant location and selection by aphids are presented: locomotory
activity, directed flight, landing, testing of the plant, and probing and feeding behaviour. The
effect of environmental factors (solar radiation, mineral composition of the soil, soil water
content) and plant properties (plant morphology, surface chemicals, plant odours, plant sap
quality, plant allelochemicals) on the successive stages of host plant selection are discussed.

Beata Gabrys$

Uniwersytet Zielonogdrski

Katedra Botaniki i Ekologii

ul. Szafrana 1, 65-516 Zielona Géra



