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antyksenozy. Przed zasiedleniem uskrzydlone 
dzieworódki zataczają ruchem spiralnym krę-
gi wokół rośliny, a o lokalizacji żywiciela de-
cydują bodźce wzrokowe i zapachowe, jako 
efekt odziaływania barwników roślinnych i 
związków lotnych. W momencie kontaktu 
z powierzchnią roślin ważną rolę odgrywa-
ją z kolei włoski powierzchniowe, kutikula 
i woski epikutikularne, które mogą być źró-
dłem bodźców dotykowych, stanowić barierę 
ograniczającą dostępność tkanek roślinnych 
dla owadów roślinożernych, lub wytwarzać 
specyficzne allelozwiązki. Z drugiej strony, 
roślinne związki lotne, wydzieliny włosków 
gruczołowych oraz skład i mikrostruktura ku-
tikuli i wosków epikutikularnych oddziałują 
na zachowanie się parazytoidów i drapież-
ców mszyc, co stanowi podstawę tzw. obro-
ny pośredniej.

Niniejsza praca ma na celu przegląd in-
formacji na temat interakcji zachodzących 
między mszycami a zasiedlanymi przez nie 
roślinami we wczesnych etapach wyboru ży-
wiciela. 

Wybór roślin żywicielskich przez mszy-
ce jest procesem złożonym, uzależnionym 
od wielu czynników, spośród których ważną 
rolę odgrywają biomolekuły roślinne, mo-
gące wpływać na behawior i/lub fizjologię 
owadów. Ze względu na brak możliwości 
ucieczki przed atakiem roślinożerców, rośli-
ny w toku ewolucji rozwinęły zróżnicowane 
mechanizmy chemicznej obrony, rezultatem 
których jest obecność w ich tkankach zde-
cydowanie większej liczby biomolekuł niż 
ma to miejsce u zwierząt. Szacuje się, że w 
tkankach roślin występuje ponad 200 000 
metabolitów, a ich liczba w poszczególnych 
gatunkach oscyluje na poziomie ok. 15 000 
(Fernie 2007). Wiele z nich uczestniczy w 
konstytucyjnych mechanizmach obronnych 
roślin i/lub w reakcjach indukowanych ata-
kiem roślinożernych owadów.

Biomolekuły roślinne, oddziaływujące 
na owady w okresie wyboru i akceptacji 
żywiciela, warunkują behawioralną stronę 
powiązań między tymi dwiema grupami or-
ganizmów i stanowią podłoże mechanizmu 
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WPROWADZENIE

Barwa roślin

Wrażliwość na barwę jest wynikiem spe-
cyficznych adaptacji mszyc do odnajdywania 
żywiciela w oparciu o bodźce wzrokowe. Od 
dawna wiadomo, że mszyce wykazują pre-
ferencję w stosunku do barwy żółtej, która 

pozytywnie wpływa nie tylko na behawior, 
ale także na fizjologię owadów. Podświetle-
nie sztucznych diet światłem o barwie żółtej, 
zwiększało bowiem przeżywalność i repro-
dukcję mszyc (Döring i Chittka 2007). Ist-
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Zgodnie z wyżej przedstawioną zasadą, za-
barwienie żółte odbierane jest przez recepto-
ry światła zielonego, słabo pobudzając recep-
tory barwy niebieskiej i promieniowania UV, 
natomiast zabarwienie niebieskie wpływa sil-
niej na receptory odbierające światło niebie-
skie i UV niż na receptory barwy żółtej. Stąd, 
w ostatecznym rezultacie, barwy te odbiera-
ne są przez mszyce jako bodźce wzrokowe 
o przeciwstawnym charakterze. Stwierdzono, 
że M.  persicae posiada trzy rodzaje recepto-
rów: wrażliwe na promieniowanie o długości 
fali 530 nm (zielone) i 490 nm (niebieskie) 
oraz w zakresie 330–340 nm (UV) (Kirchner 
i współaut. 2005). Podobna sytuacja ma miej-
sce u wielu innych gatunków owadów, cho-
ciaż znane są także przypadki występowania 
czterech i większej liczby receptorów wraż-
liwych na różne zakresy promieniowania, w 
tym także na barwę czerwoną, co stwierdzo-
no u niektórych gatunków z rzędów Odona-
ta, Hymenoptera, Lepidoptera i Coleoptera 
(Schaefer i Wilkinson 2004, Döring i Chit-
tka 2007). 

Pomimo braku receptorów światła czer-
wonego wiele mszyc odznacza się wrażliwo-
ścią na promieniowanie o takiej barwie, co 
uwidacznia się głównie u gatunków dwu-
domnych podczas migracji jesiennych. Me-
chanizm negatywnego oddziaływania tego 
koloru na wybór drzew przez mszyce po-
wracające jesienią na żywicieli pierwotnych 
można również wyjaśniać w oparciu o zjawi-
sko opisane przez Döring i Chittka (2007) 
z założeniem, że światło czerwone słabo sty-
muluje owadzie receptory barwy zielonej, 
przy zbliżonym do zieleni oddziaływaniu na 
receptory barwy niebieskiej i promienio-
wania UV. Jednak zdaniem Archetti (2000) 
większą rolę odgrywać tu może względna 
intensywność zabarwienia postrzegana przez 
owady bardziej kontrastowo w stosunku do 
tła, które stanowią słabiej zabarwione (zielo-
ne) drzewa w danym zbiorowisku. Podobny 
efekt wywoływało umieszczenie białej, alu-
miniowej lub czarnej otoczki wokół pułapek, 
prowadząc do redukcji liczby odławianych 
mszyc. Aluminiowa otoczka obniżała także 
porażenie roślin przez wirusy przenoszone 
przez te owady (Döring i Chittka 2007). Ar-
chetti i współaut. (2009) podają, że czerwo-
ne zabarwienie liści wpływało negatywnie na 
jesienne zasiedlanie klonu palmowego (Acer 
platanum Thunb.), brzozy omszonej (Betu-
la pubescens Ehrh.), czeremchy zwyczajnej 
(Prunus padus L.), nibybuka Alessandriego 
(Nothofagus alessandrii Espinosa), jarząbu 

nieje jednak w tym względzie pewna zmien-
ność między- i wewnątrzgatunkowa. Osob-
niki mszycy zbożowej (Sitobion avenae F.), 
mszycy kukurydzianej (Rhopalosiphum ma-
idis Fitch.) i Shizaphis graminum (Rond.) 
preferowały w teście wyboru kolor żółty, 
natomiast dwudomna mszyca czeremchowo-
-zbożowa (Rhopalosiphum padi L.) wykazy-
wała większe preferencje w stosunku do zie-
leni. W przypadku mszycy burakowej (Aphis 
fabae Scop.) oraz R. padi stwierdzono zmia-
ny w preferencji barwy żółtej i zielonej w 
ciągu roku, natomiast dla mszycy wierzbowo-
-marchwiowej (Cavariella aegopodii Scop.), 
mszycy kapustnicy wielożernej (Lipaphis ery-
simi Kalt.) i S. avenae, zmienność taka nie 
występowała. Leszczyński (1987) wykazał, że 
w okresie migracji wiosennych uskrzydlone 
dzieworódki mszycy zbożowej chętniej zasie-
dlały liście odmian pszenicy o barwie żółto-
-zielonej niż niebiesko-zielonej. W przypad-
ku zbóż barwa jest wynikiem proporcji w 
zawartości takich barwników roślinnych jak: 
zielone chlorofile, żółte flawonole i ksantofi-
le oraz pomarańczowe karoteny. 

Zdaniem Prokopy (1972) liście zawierają-
ce wysokie stężenia żółtych barwników emi-
tują fale świetlne o podobnej długości, co 
liście ciemnozielone, lecz o większej energii. 
Dzięki temu, stanowią one silniejsze „super 
bodźce” dla nalatujących migrantek (Proko-
py i Owens 1983). Döring i Chittka (2007), 
opierając się na wynikach badań nad oddzia-
ływaniem podłoża o barwie pomarańczowej, 
żółtej, zielonej, czerwonej i niebieskiej na 
osobniki mszycy brzoskwiniowej (Myzus per-
sicae Sulz.) i A. fabae stwierdzili najwyższą 
wrażliwość mszyc na barwę żółtą. Ponieważ 
wiele gatunków owadów (w tym mszyce) 
posiada receptory wzrokowe wrażliwe na 
barwę zieloną, niebieską oraz na promienio-
wanie ultrafioletowe (UV), autorzy ci doszli 
do wniosku, iż promieniowanie pobudzające 
receptory zakresu światła zielonego stanowi 
bodziec stymulujący, natomiast zakres niebie-
ski i UV, bodźce o charakterze odstraszają-
cym. Względne pobudzenie owada w wyniku 
takiego mechanizmu przeciwnego oddziały-
wania barw wyraża równanie:

Eopp = –aEU – EB + cEG

gdzie: Eopp — pobudzenie owada; EU, EB i EG 
— pobudzenie receptorów wrażliwych od-
powiednio na promieniowanie UV, światło 
niebieskie i zielone; a, b i c — współczynniki 
przeliczeniowe. 
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zy. Przechwytują bowiem nadmiar kwantów 
promieniowania absorbowanego przez czą-
steczki chlorofilu b w procesie fotoinhibicji 
oraz zmiatają wolne rodniki, zapobiegając 
uszkodzeniom tkanek roślinnych biorących 
udział w fotosyntezie (Schaefer i Wilkinson 
2004). 

Jesienne zabarwienie liści może także 
oddziaływać pośrednio, zakłócając mimikrę 
na skutek kontrastu między barwą rośliny i 
ciała mszyc, co w konsekwencji ułatwia wro-
gom naturalnym ich odnalezienie (Lev-Yadun 
i Gould 2007). Zielona barwa ciała wielu 
mszyc, gąsienic motyli i innych owadów ro-
ślinożernych stanowi optymalny kamuflaż 
przystosowujący je do bytowania na rośli-
nach żywicielskich, które stanowią nie tylko 
źródło pokarmu, lecz także środowisko ży-
cia tych niewielkich roślinożerców (Ryc. 1). 
Tego typu adaptacje mają miejsce w przypad-
ku roślin o zróżnicowanym zabarwieniu (np. 
górna powierzchnia liści zielona, a dolna nie-
bieska, brązowa, czerwona lub jakakolwiek 
inna; miąższ zielony, a ogonki, nerwy, łodygi, 
gałęzie, kwiaty, owoce o innej kolorystyce), 
na których barwa ciała przystosowuje owady 
do występowania na określonym organie ro-
śliny, a nawet jedynie na pewnej jego części. 

Ponieważ jednym z częstych objawów 
żerowania mszyc jest chloroza związana z 
obniżeniem poziomu chlorofilu, zmiany w 
zawartości zielonych barwników, stanowią 
użyteczny wskaźnik tolerancji roślin na żero-
wanie tych owadów. Ni i współaut. (2002) 
podają, że żerowanie Diuraphis noxia 
(Kord.) na pszenicy powodowało początko-
wo spadek zawartości chlorofilu a i b oraz 
karotenoidów w miejscu ataku oraz wzrost 
aktywności Mg-chelatazy, a po pewnym cza-
sie spadek wartości proporcji chlorofil a/b. 
R. padi również przyczyniała się do zmniej-
szenia zawartości karotenoidów, przy rów-
noczesnym braku zmian w zawartości chlo-

pospolitego (Sorbus aucuparia L.) oraz dębu 
skalnego (Querqus coccifera L.) przez mszy-
ce, a wiosną redukowało uszkodzenia powo-
dowane przez wykluwające się z jaj larwy. 
Mając na uwadze wrażliwość owadów rośli-
nożernych na czerwoną barwę liści, dotyczą-
cą zwłaszcza mszyc dwudomnych, dla któ-
rych migracje jesienne są ważnym elemen-
tem cykli życiowych, Hamilton na początku 
poprzedniej dekady sformułował hipotezę, 
iż zmiana zabarwienia liści drzew jesienią 
jest wynikiem procesu koewolucji (Archetti 
2000). Zakłada ona, że zabarwienie intensyw-
ne (zwłaszcza czerwone) jest dla owadów sy-
gnałem ostrzegawczym o zdolności żywiciela 
do uruchomienia skutecznych reakcji obron-
nych, natomiast mniej kontrastowe (zielone) 
świadczy raczej o słabszym potencjale obron-
nym. Czerwona barwa uzależniona jest m.in. 
od zawartości antocyjanów, których prze-
miany są bezpośrednio związane z metaboli-
zmem związków fenolowych, należących do 
znanych biomolekuł obronnych roślin. Na 
podstawie wieloletnich badań z wykorzysta-
niem wielu różnych roślin drzewiastych, Ka-
rageorgou i współaut. (2008) wykazali, że 
intensywność czerwonego zabarwienia sta-
rzejących się liści była dodatnio skorelowana 
z zawartością fenoli ogólnych w przeważają-
cej większości badanych gatunków. Czerwo-
na lub żółta barwa liści może ponadto sygna-
lizować ich niską wartość pokarmową, zwią-
zaną z niedostateczną zawartością substancji 
odżywczych. Wykazano, że mszyce lepiej roz-
wijały się wiosną na drzewach, które później 
zrzucały liście jesienią (były to przeważnie 
rośliny utrzymujące w tym okresie zieloną 
barwę), a tym samym dłużej zachowywały 
zdolność fotosyntezy (Archetti i współaut. 
2009). Ponadto karotenidy i antocyjany, na-
gromadzane jesienią w liściach drzew za-
barwionych na żółto lub czerwono, mogą 
pozytywnie wpływać na przebieg fotosynte-

Ryc. 1. Zgodność barwy ciała z zabarwieniem roślin żywicielskich na przykładzie trzech gatunków 
mszyc: grochowianki (a), zbożowej (b) i czeremchowo-zbożowej (c) (fot. G. Chrzanowski).
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łych liściach Sorghum halefense (L.) zaatako-
wanych przez Sipha flava (Forb.), związane 
z lokalnym nagromadzaniem antocyjanów 
(Costa-Arbulú i współaut. 2001, Gonzáles i 
współaut. 2002). Jednak udział tego procesu 
w mechanizmach odporności indukowanej 
żerowaniem mszyc nie został dotychczas wy-
jaśniony. 

rofili. Straty te były jednak kompensowane 
poprzez zwiększanie zawartości barwników 
w nieuszkodzonych bezpośrednio regionach 
zaatakowanych organów, co było m. in. wy-
nikiem tolerancji pszenicy na żerowanie tych 
dwóch gatunków mszyc. Innym przykładem 
oddziaływania mszyc na zawartość barwni-
ków w zaatakowanych tkankach może być 
powstawanie czerwonych plam na dojrza-

Roślinne związki lotne

Kolejną grupą biomolekuł, które mogą 
wpływać na kierunek przemieszczania się 
mszyc przed bezpośrednim kontaktem z ży-
wicielem są niskocząsteczkowe związki lot-
ne (ang. volatile organic compounds, VOCs) 
(Picket i współaut. 1992). Ciepiela i współaut. 
(1990) stwierdzili, że VOCs z liści względnie 
odpornej odmiany pszenicy były repelenta-
mi dla S.  avenae, podczas gdy w przypadku 
odmiany podatnej substancje te wykazywały 
właściwości atraktantów. Według Bernasconi 
i współaut. (1998) jednoczesne zranienie ro-
ślin kukurydzy i potraktowanie wymiocinami 
gąsienic w miejscach zranień, wywoływało 
emisję VOCs, które odstraszały uskrzydlone 
samice R. maidis. Autorzy sugerują, że po-
wstający w ten sposób zapach mógł być od-
bierany przez mszyce jako informacja o (i) 
produkcji związków toksycznych, (ii) obec-
ności na roślinie potencjalnych konkurentów 
lub o (iii) wabieniu przez roślinę parazyto-
idów i drapieżców. Nowsze prace dowodzą 
jednak, iż udział VOCs w biochemicznych in-
terakcjach środowiskowych jest zdecydowa-
nie bardziej złożony, dotyczyć może bowiem 
komunikacji roślin nie tylko z roślinożercami 
i ich wrogami naturalnymi, ale także innymi 
elementami ekosystemu. Według Unsicker i 
współaut. (2009), roślinne VOCs mogą prze-
kazywać sygnały pomiędzy poszczególnymi 
częściami tej samej rośliny (komunikacja 
wewnątrzgatunkowa) oraz między różnymi 
roślinami, a także uczestniczyć w oddziały-
waniach allelopatycznych i w obronie roślin 
przed stresem termicznym i oksydacyjnym 
oraz atakiem patogenów i roślinożerców. 
Kellner i współaut. (2010) podają, iż VOCs 
emitowane przez jęczmień (Hordeum vulga-
re L.), redukowały jego akceptację przez R. 
padi, a siła tego oddziaływania uzależniona 
była od wieku roślin. Ponadto mszyce były 
wrażliwe na zmiany zachodzące w tkankach 
jęczmienia, indukowane przez VOCs pocho-
dzące z innych roślin, zaatakowanych wcze-

śniej przez te owady (Ninkovic i Åhman 
2009). Dotychczasowe badania wskazują, że 
udział VOCs w tych procesach rozpoczynać 
się może już na poziomie transkrypcyjnym, 
w powiązaniu ze szlakiem sygnalizacyjnym 
lotnego fitohormonu etylenu (ET). VOCs, a 
zwłaszcza tzw. związki lotne zielonych liści 
(ang. green leaf volatiles, GLVs) emitowa-
ne w następstwie żerowania roślinożerców 
indukowały w tkankach niezaatakowanych 
roślin transkrypcję genów kodujących nie-
które białka PR (ang. pathogenesis related): 
β-1,3-glukanaza (PR-2) i chitynaza (PR-3), 
białka enzymatyczne biorące udział w reak-
cjach obronnych roślin: np. amoniakoliaza 
l-fenyloalaniny (PAL), lipoksygenaza (LOX) 
i syntetaza fernazylopirofosforanowa (FPS) 
oraz enzymy biosyntezy ET: syntaza S-adeno-
zylometioniny (SAM), oksydaza kwasu 1-ami-
nocyklopropano-1-karboksylowego (ACO) 
oraz dekarboksylaza SAM (SAMDC) (Baldwin 
i współaut. 2002). Ponadto, związki lotne ge-
nerowane w uszkodzonych przez roślinożer-
ców tkankach roślinnych mogą nie wywoły-
wać bezpośrednich odpowiedzi obronnych 
u innych roślin, ale przygotować ich metabo-
lizm do późniejszych reakcji, uruchamianych 
dopiero w następstwie ataku kolejnych rośli-
nożerców (ang. priming) (Unsicker i współ-
aut. 2009). 

Roślinne VOCs stanowią grupę ponad 
20  000 niskocząsteczkowych związków, przy 
czym jednorazowo emitowane mogą być 
mieszaniny nawet ponad 100 różnych skład-
ników, spośród których większość występuje 
w śladowych ilościach (Arimura i współaut. 
2005). Badania nad jakościowym i ilościo-
wym składem mieszanin VOCs, uczestniczą-
cych w interakcjach rośliny-owady dowiodły, 
że główne ich składniki to monoterpeny, o 
strukturze opartej na łańcuchach dziesięcio-
węglowych (C10), seskwiterpeny (C15) oraz 
GLVs, takie jak: aldehydy (C6) oraz alkohole 
i estry pochodzące z przemian kwasów tłusz-
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gatunku oraz dla mszyc zbożowych i mszy-
cy śliwowo-chmielowej (Phorodon humuli 
Schr.), co wskazuje na możliwość udziału ro-
ślinnych VOCs w biochemicznych uwarun-
kowaniach zmiany żywiciela przez mszyce 
dwudomne. 

Emisja roślinnych związków lotnych sta-
nowi ważny mechanizm odporności induko-
wanej roślin przeciwko owadom roślinożer-
nym. W niektórych przypadkach występuje 
ona lokalnie, w wyniku uszkodzeń kompar-
tymentów komórek roślinnych, w których 
nagromadzane są VOCs, jak wakuola czy wło-
ski wydzielnicze (Baldwin i współaut. 2002). 
Inne spośród tych związków syntetyzowane 
są de novo, zarówno w reakcjach lokalnych, 
jak i systemicznych, a ich poziom i emisja są 
ściśle kontrolowane. Skład mieszaniny VOCs 
zależy od sposobu uszkodzenia (np. pojedyn-
cze bądź powtarzające się zranienia), cha-
rakteru bodźca (żerowanie lub składanie jaj 
przez owady) i ulega modyfikacji pod wpły-
wem takich czynników abiotycznych, jak: 
dostępność azotu i fosforu, wilgotność gle-
by i powietrza, nasłonecznienie i temperatu-
ra (Maffei i współaut. 2007). Przykładowo, 
zranienie liści bylicy trójzębnej (Artemisia 
tridentata Nutt.) wywoływało emisję znacz-
nych ilości niestabilnego termodynamicznie 
i aktywnego biologicznie enancjomeru es-
tru metylowego kwasu jasmonowego (Me-
-JA) (Ryc. 2). Żerowanie zdobniczki orzecho-
wej większej (Panaphis juglandis Goetze) 

czowych, przebiegających z udziałem lipok-
sygenazy (Ryc. 2). Przykładowo, (E)-b-ferna-
zen (EBF), emitowany przez transgeniczne 
rośliny rzodkiewnika (Arabidopsis thaliana 
L.) był repelentem M. persicae (Unsicker i 
współaut. 2009). Seskwiterpen ten, jako fe-
romon alarmowy, wytwarzany jest przez 
wiele gatunków mszyc i stanowi dla osob-
ników znajdujących się w pobliżu sygnał do 
zaprzestania żerowania i ucieczki. Według 
Vandermoten i współaut. (2012), EBF może 
indukować także długoterminowe procesy 
zmierzające do zmian w strukturze populacji 
mszyc, jak np. tworzenie morf uskrzydlonych 
(uskrzydlanie się). Przykładem repelentu za-
pobiegającego składaniu jaj przez kłująco-ssą-
cego wciornastka zachodniego (Frankliniella 
occidentalis Pergande) jest nikotyna (Unsic-
ker i współaut. 2009). Z kolei Glinwood i 
Petterson (2000) podają, że czeremcha zwy-
czajna emitowała lotny ester metylowy kwa-
su salicylowego (Me-SA) o właściwościach re-
pelentnych w stosunku do letnich migrantek 
R. padi, którego efektywność zależała jednak 
od wieku mszyc. Me-SA był także repelentem 
dla innych gatunków mszyc zbożowych i dla 
A. fabae (Chamberlein i współaut. 2001). Po-
nadto, rośliny czarnej porzeczki (Ribers ni-
grum L.), jako pierwotnego żywiciela mszy-
cy sałatowej (Nasonovia ribisnigri Mosley), 
intensywnie emitowały lotny cis-jasmon w 
okresie migracji wiosennych (Ryc. 2). Zwią-
zek ten był repelentem dla migrantek tego 

Ryc. 2. Przykłady roślinnych związków lotnych.
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A. ervi (Chamberlain i współaut. 2001). Jed-
nak udział jasmonidów w opisywanych od-
działywaniach może być w rzeczywistości 
bardziej złożony, gdyż oprócz bezpośrednie-
go oddziaływania na zachowanie się mszyc i 
ich wrogów naturalnych, substancje te peł-
nią funkcje biomolekuł sygnalizacyjnych w 
mechanizmach systemicznej odporności in-
dukowanej (ang. Induced Systemic Resistan-
ce, ISR). Według Girling i współaut. (2008) 
wabienie pasożytniczej błonkówki Diaere-
tiella rapae (Mc’Intosch) przez mszyce M. 
persice, indukowane przez VOCs emitowane 
przez A. thaliana, powiązane było z syntezą 
JA poprzez szlak oktodekanowy, podczas gdy 
sygnalizacja zależna od salicylanu negatywnie 
wpływała na orientację parazytoida. Ponadto 
żerowanie mszycy śliwowo-chmielowej na 
chmielu zwyczajnym (Humulus lupulus L.) 
indukowało emisję Me-SA, który wykazywał 
właściwości repelentne w stosunku do P. hu-
muli i R. padi, będąc równocześnie atraktan-
tem dla złotooków i biedronek. 

Powell i współaut. (1998) zasugerowali 
jednak, że profil związków lotnych emito-
wanych przez rośliny bobu (Vicia faba L.), 
w odpowiedzi na żerowanie A. fabae, różni 
się od tych, które wykorzystywane są przez 
mszyce do lokalizacji żywiciela. Osobniki 
A. ervi wykazywały zdolność rozróżniania 
VOCs bobu indukowanych przez A. pisum 
od tych, które wydzielane były w efekcie 
żerowania nieżywicielskiego gatunku A. fa-
bae. Dodatkowo zaobserwowano tu swoiste 
„uczenie się” parazytoida, polegające na wy-
kształcaniu wrażliwości na inne związki lot-
ne, w następstwie wcześniejszego kontaktu z 
VOCs emitowanymi przez rośliny w następ-
stwie ataku żywicielskiego gatunku mszycy. 
Pod wpływem żerowania A. fabae na bobie 
wzrastała zawartość takich związków lot-
nych, jak: octan (Z)-3-heksenylu, (Z)-3-hek-
sen-1-ol, linalol i EBF, oraz syntetyzowany 
był de novo 6-metylo-5-hepten-2-on. Związek 
ten wywoływał reakcje elektrofizjologiczne u 
samic A. ervi, umożliwiając im lokalizację ży-
wicielskich mszyc (Du i współaut. 1998). W 
odnajdowaniu żerujących na kapuście mszyc 
z polifagicznych i wyspecjalizowanych gatun-
ków Brevicoryne brassicae (L.), M. persicae i 
L. erysimi przez D. rapae, ważną rolę odgry-
wają VOCs uwalniane w następstwie prze-
mian glukozynolatów z udziałem mirozynazy, 
jak np. allil izotiocyjanianowy (Pope i współ-
aut. 2008). Według Vandermoten i współaut. 
(2012), w przypadku mszyc żerujących na 
kapuście, izotiocyjaniany wykazywały efekt 

powodowało zmiany w składzie związków 
lotnych emitowanych przez liście orzecha 
włoskiego (Juglans regia L.), obejmujące syn-
tezę de novo czterech składników, wzrost 
zawartości siedmiu i spadek dwóch (Krzy-
żanowski i Leszczyński 2011). Wśród VOCs 
emitowanych przez liście orzecha w następ-
stwie żerowania mszyc, występowały mo-
noterpeny (α- i β-pinen, β-myrcen, limonen, 
trien santoliny), seskwiterpeny (β-fernasen, 
(Z,E)-α-fernasen, naftalen), alkohole ((E)-β-
terpineol, farnesol) oraz węglowodory alifa-
tyczne (octan (Z)-3-heksenylu). Badania z wy-
korzystaniem modelowej rośliny A. thaliana 
dowiodły, że emisja VOCs należy do reakcji 
obronnych powiązanych ze szlakiem sygnali-
zacyjnym kwasu jasmonowego (JA). Według 
Degenhardt i współaut. (2010) egzogenny 
JA wywoływał emisję VOCs u pomidora oraz 
podtrzymywał wydzielanie tych związków, 
zapoczątkowane zranieniami tkanek przez 
gąsienice zawisaka tytoniowego (Manduca 
sexta L.). Z kolei Maffei i współaut. (2007) 
wykazali że skład mieszaniny VOCs może 
być efektem oddziaływań krzyżowych mię-
dzy jonami Ca2+, reaktywnymi formami tlenu 
(ROS), JA, kwasem 12-oksofitodienowym, sa-
licylanem (SA) i ET. O złożonym charakterze 
przedstawionych interakcji na poziomie mo-
lekularnym oraz pod względem efektu biolo-
gicznego, świadczyć może indukcja biosyn-
tezy (E)-β-ocimenu w fasoli limnijskiej pod 
wpływem żerowanie mączlika ostroskrzy-
dłego (Bemisia tabaci Genn.), powiązana ze 
wzrostem odporności na przędziorka chmie-
lowca (Tetranychus urticae Koch.) (de Vos i 
Jander 2010). 

Znaczenie VOCs w mechanizmach od-
porności indukowanej wiąże się także z 
ich udziałem w pośrednich mechanizmach 
obronnych roślin, przebiegających na trzech 
poziomach troficznych. Udowodniono bo-
wiem, że związki te wpływały na orienta-
cję drapieżnych biedronek i pasożytniczych 
błonkówek z rodzin Chrysopidae i Syrphi-
dae, przy czym w niektórych specyficznych 
interakcjach pełniły one dwojakie funkcje, 
jednocześnie odstraszając roślinożerców i 
wabiąc ich wrogów naturalnych (de Vos i 
Jander 2010). Przykładowo, VOCs emitowa-
ne przez A. thaliana w następstwie spry-
skania roztworem JA odstraszały M. persicae 
i wabiły ośćca mszycowego (Aphidius ervi 
Haliday). Z kolei cis-jasmon, obok odstrasza-
nia mszycy sałatowej, wykazywał aktywność 
atraktantną w stosunku do biedronki sied-
miokropki (Coccinella septempunctata L.) i 
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sunku do parazytoidów z gatunków Aphidius 
uzbenistanicus (Luz.), A. ervi, D. rapae oraz 
drapieżnych biedronek, bzygowatych i biega-
czowatych. W przypadku Therioaphis riehmi 
(Börn.) składnikiem feromonu alarmowego 
jest inny seskwiterpeny, germakren A, nato-
miast dla mszycy wykowej (Megoura viciae 
Buck.) funkcję tą spełniają takie monoterpeny 
jak: α- i β-pinen oraz β-limonen. 

Innym ciekawym przykładem udziału 
VOCs w wielopoziomowych intearakcjach 
środowiskowych może być manipulowanie 
ich emisją przez roślinne wirusy, których 
wektorami są mszyce. Wykazano, że VOCs, 
emitowane przez rośliny porażone wirusa-
mi liściozwoju ziemniaka, żółtej karłowato-
ści jęczmienia oraz mozaiki grochu i ogórka, 
były atraktantami dla M. persicae, R. padi, A. 
pisum i mszycy ogórkowej (Aphis gossypi 
Glov.), wpływając jednak negatywnie na ich 
żerowanie, wzrost i rozwój (de Vos i Jander 
2010). Takie oddziaływanie sprzyjało częstym 
zmianom rośliny żywicielskiej przez mszyce, 
w następstwie których następowało szybsze 
rozprzestrzenianie się wirusów. 

synergistyczny w stosunku do EBF, a ponad-
to mogły być toksyczne dla ich wrogów na-
turalnych. 

Niektóre owady drapieżne lokalizują żywi-
cielskie mszyce z wykorzystaniem feromonów 
ich komunikacji wewnątrzgatunkowej. Wyka-
zano, że samice A. ervi i Aphidius eadyi (Sta-
ry, Gonzales & Hall) oraz osobniki złotooków 
Chrysopa cognata (McLachlan) i Chrysopa 
oculata (Say) wabione były przez nepetalak-
ton, który jest naturalnym feromonem płcio-
wym u wielu gatunków mszyc (de Vos i Jan-
der 2010). Feromony płciowe wytwarzane są 
jednak tylko w okresie reprodukcji płciowej 
mszyc, który jest stosunkowo krótki w całym 
ich cyklu rozwojowym. Stąd możliwość ich 
wykorzystania, jako atraktantów drapieżców i 
parazytoidów jest ograniczona. Zdecydowanie 
efektywniejsze są feromony alarmowe, które 
obok odstraszania mszyc, są często atraktanta-
mi ich wrogów naturalnych. Składnikiem fe-
romonu alarmowego wielu gatunków mszyc, 
w tym M. persicae i A. pisum, jest EBF (Van-
dermoten i współaut. 2012). Składnik ten 
wykazywał właściwości atraktantne w sto-

Ryc. 3. Przykłady związków wydzielanych przez włoski gruczołowe roślin.

Włoski gruczołowe i okrywowe

Włoski (trychomy) są niewielkimi wytwo-
rami pochodzenia epidermalnego. Różnią się 
rozmiarami, liczbą komórek oraz morfologią 

i składem chemicznym. Ze względu na peł-
nione funkcje dzielone są na niewydzielnicze 
(okrywowe) lub wydzielnicze (gruczołowe). 
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ich estry cukrowcowe (Ryc. 3). Wzrost stę-
żenia a-cembratrieneolu (CBTolu), na skutek 
wyciszenia genu CYP71D16 kodującego hy-
droksylazę cytochromu P450, transformującą 
CBTol do α-cembratrienediolu (CBTdiol) w 
tkankach roślin transgenicznych, negatywnie 
korelował z zagęszczeniem populacji Myzus 
nicotiana (Black.). Liście opornych na mszy-
cę złocieniową (Macrosiphoniella sanbourni 
Gill.) odmian chryzantemy (Chrysanthemum 
grandiflorum Ramat.), pokryte były długimi i 
gęstymi włoskami wydzielniczymi oraz zawie-
rały duże, wypełnione komórki gruczołowe 
(He i współaut. 2011). Z kolei, Xue i współ-
aut. (2008) podają, że na żerowanie A. gossy-
pii na roślinach bawełny wpływała głównie 
bariera fizyczna tworzona przez wszystkie ro-
dzaje włosków powierzchniowych, spośród 
których najefektywniej oddziaływały typy 
silnie rozgałęzione. Według autorów, wyższa 
podatność transgenicznych roślin tego ga-
tunku na A. gossypii wynikała z insercji genu 
bt i jego oddziaływania na ekspresję innych 
genów, w tym na gen kodujący białko MYB, 
kontrolujące rozwój trychomów. 

W wydzielinach włosków gruczołowych 
mogą także występować białka obronne. W 
przypadku roślin z gatunku Solanum ber-
thaultii (Hawk.) była to oksydaza polifeno-
lowa, która może uczestniczyć w regulacji 
przebiegu interakcji z fitofagami (Shephard i 
Wagner 2007). W tkankach włosków N. ta-
bacum występowała chitynaza i dysmutaza 
ponadtlenkowa (SOD). Także włoski lucere-
ny odznaczały się wysoką zawartością białek 
obronnych, a inhibitory proteaz z rodziny 
PJN2 ulegały konstytutywnej ekspresji w gru-
czołach włosków psianki czarnej (Solanum 
americanum Mill.). Brak jest jednak informa-
cji na temat udziału białek trychomów w in-
terakcjach rośliny-mszyce.

W przypadku niektórych roślin, atak ro-
ślinożercy indukuje wytwarzanie większej 
liczby włosków na młodych liściach, a me-
chanizm ten kontrolowany jest przez szlak 
sygnalizacyjny JA lub jego estru metylowego, 
co sugeruje powiązanie z systemicznymi me-
chanizmami ISR (Pfeiffer i współaut. 2009). 
Ponadto VOCs wydzielane przez włoski gru-
czołowe mogą wabić wrogów naturalnych 
roślinożerców. Z drugiej jednak strony wy-
stępowanie włosków na powierzchni roślin 
może ograniczać efektywność drapieżców i 
parazytoidów. Wykazano bowiem, że samice 
bzyga prążkowanego (Episyrphus balteatus 
De Geer) częściej zasiedlały i lepiej się roz-
mnażały na osobnikach mszycy brzoskwinio-

W interakcjach rośliny-owady włoski okry-
wowe oddziałują w sposób mechaniczny, 
utrudniając poruszanie się roślinożerców i 
zapobiegając dostępowi do odżywczych tka-
nek roślinnych. Włoski gruczołowe wydziela-
ją natomiast różne składniki chemiczne, m.in. 
wysoce toksyczne wtórne metabolity jak: ter-
peny, związki fenylopropenowe, acylosacha-
rydy, długołańcuchowe ketony metylowe i 
flawonoidy (Ryc. 3), które negatywnie wpły-
wają na żerowanie, wzrost i rozwój roślino-
żernych owadów (Schilmiller i współaut. 
2008).

Przykładem roślin o stosunkowo dobrze 
udokumentowanej budowie i funkcjach try-
chomów jest rodzaj Lycopersicon, gdzie dzie-
li się je na siedem klas (I-VII), wśród których 
typy I, IV, VI i VII pełnią funkcje wydzielni-
cze (Simmons i współaut. 2005). Odporność 
dzikich gatunków pomidora na roślinożer-
ne stawonogi wynikała m.in. z obecności 
związków lotnych, takie jak 2-tridekanon i 
2-undekanon w wydzielinie włosków typu 
VI (Ryc.  3). Według Musetti i Neal (1997) 
wysoka odporność Lyocpersicon hirsutum f. 
glabratum (Mull.) na mszycę różano-szcze-
cinową (Macrosiphum euphorbiae Thom.) 
wiązała się z podwyższonym zagęszczeniem 
włosków I, IV i VI typu. W wydzielinach 
tych trychomów występowały lepkie acylo-
sacharydy, utrudniające poruszanie się rośli-
nożernym owadom oraz długołańcuchowe 
ketony metylowe o właściwościach toksycz-
nych. Simmons i współaut. (2005) podają, że 
skrzyżowanie pomidora zwyczajnego (Lyco-
persicon esculentum Mill.) z dzikimi gatun-
kami prowadziło do wzrostu liczby włosków, 
a w efekcie do zwiększenia odporności na 
owady roślinożerne. Przykładowo, hybryda 
L. pennelli × L. esculentum, dzięki wyższe-
mu zagęszczeniu włosków gruczołowych IV 
typu (wydzielających arestanty o strukturze 
acylosacharydów), była odporniejsza na M. 
euphorbiae i M. persicae od roślin z rodzi-
cielskiego gatunku L. esculentum. Ponadto 
wysoka śmiertelność mszycy brzoskwiniowej 
na hybrydach L. pennelli × L. esculentum i L. 
cheesmanii f. minor × L. esculentum wiązała 
się z zagęszczeniem włosków wydzielniczych 
typów I i VII oraz niewydzielniczego typu 
III. 

Według Wang i współaut. (2004) w wy-
dzielinach włosków tytoniu szlachetnego (Ni-
cotiana tabacum L) występowały toksyczne 
dla mszyc diterpeny z grupy cembranoidów 
(α- i β-cembratrienediole i ich prekursory) i 
labdanoidów (cis-abienol i labdenediol) oraz 
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dora w znacznym stopniu ograniczały prze-
mieszczanie się larw drapieżcy, które często 
opuszczały powierzchnię roślin przed zaata-
kowaniem mszyc. 

wej, żerujących na grochu niż na pomidorze 
i ziemniaku. Według Verheggen i współaut. 
(2009) różnice te związane były z wyższym 
zagęszczeniem włosków powierzchniowych 
na roślinach psiankowatych. Trychomy pomi-

Kutikula i woski kutikularne

Kutikula głównych organów roślin wyż-
szych składa się z kutyny (rzadziej z kutanu) 
i wosków kutikularnych. Kutyna pod wzglę-
dem chemicznym jest polimerem, zbudowa-
nym z łańcucha w- i środkowego, z hydroksy- 
i epoksy- pochodnych kwasów tłuszczowych 
C16 i C18 oraz niewielkich ilości glicerolu, na-
tomiast woski są mieszaniną długołańcucho-
wych związków alifatycznych, niekiedy z roz-
gałęzionymi łańcuchami węglowymi (Eigen-
brode i Jetter 2002, Reina-Pinto i Yephre-
mov 2009). Rzadziej w ich strukturach wy-
stępują triterpeny (C30) z grupy oleananów 
i ursanów, poliprenoidy, flawonoidy oraz 
fitosterole. Przykładowo, woski kutikularne 
ziemniaka (Solanum tuberosum L.) zawierały 
długołańcuchowe n-alkany, 2- i 3-metyloalka-
ny, pierwszorzędowe alkohole, kwasy tłusz-
czowe, ketony metylowe, sterole, β-amirynę, 
estry kwasów tłuszczowych, 2-alkanole oraz 
metylowe, etylowe, izopropylowe i fenylo-
etylowe estry kwasów tłuszczowych (Szafra-
nek i Synak 2006). Część wosków może być 
zlokalizowana poza kutikulą stanowiąc tzw. 
woski epikutikularne (ang. epicuticular wa-
xes, EW), podczas gdy pozostające w obrębie 
matrix kutikularnej, nazywane są woskami 
intrakutikularnymi. EW mogą tworzyć gęsty 
cienki film, lub grubsze warstwy urozmaico-
ne przez mikroskopijne kryształy o zróżni-
cowanych kształtach i wielkości, a ich obec-
ność nadaje powierzchni roślin białawy od-
cień (Barthlott i współaut. 1998) (Ryc.  4). 
Według Shepherd i współaut. (1999) w skła-
dzie EW maliny właściwej (Rubus idaeus L.) 
dominowały długołańcuchowe estry kwasów 
tłuszczowych i alkoholi o liczbie atomów 
węgla wahającej się w granicach C38-C52 oraz 
estry terpenylowe złożone z a- i b-amiriny i 
cykloartenolu oraz kwasów C16, C18 i C20.

Dotychczasowe badania wskazują, że 
udział wosków powierzchniowych w inte-
rakcjach rośliny-mszyce ma raczej specyficz-
ny charakter. Według Ni i współaut. (1998) 
woski powierzchniowe pszenicy, owsa i 
jęczmienia, różniące się ultrastrukturą i skła-
dem chemicznym, w zróżnicowany sposób 
wpływały na zachowanie się podczas żero-

wania D.  noxia, nie oddziaływując jednak 
na płodność tego gatunku. Rośliny z rodzaju 
Brassica ze słabo rozwiniętą pokrywą wo-
skową były podatniejsze na M.  persicae i od-
porniejsze na B.  brassicae. EW liści kapusty 
nie miały natomiast wpływu na płodność i 
przyrost masy ciała L. erysimi. Bemisia ar-
gentifolii (Bel. & Perr.) preferowała B. olera-
cea z dobrze rozwiniętą pokrywą woskową, 
natomiast B. tabaci składała na takich rośli-
nach mniej jaj. Niebieskawe, wysokowosko-
we odmiany pszenicy były podatniejsze na 
S. avenae niż ciemnozielone rośliny ze sła-
bo rozwiniętą pokrywą woskową. W przy-
padku S. graminum, woski występujące na 
powierzchni roślin sorgo stanowiły źródło 
bodźców wzrokowych i dotykowych, które 
oddziaływały antyksenotycznie. Tak zróżnico-
wane, a czasami wręcz przeciwstawne dane 
sugerują funkcjonowanie różnych mechani-
zmów oddziaływania wosków kutikularnych 
na owady kłująco-ssące. 

Według Eigenbrode (2004) preferencje 
niektórych gatunków mszyc w stosunku 
do roślin z lepiej rozwiniętą pokrywą wo-
skową wynikać mogą z zapobiegania nad-
miernym stratom wody. Redukcja pokry-
wy woskowej na powierzchni roślin kapu-
sty i grochu zwiększała ich podatność na 
stres wodny i suszy, co wiązało się także 
ze wzrostem odporności na B. brassicae 

Ryc. 4. Struktura powierzchni liści pszenżyta 
o wysokiej (po lewej) i niskiej (po prawej) za-
wartości wosków epikutikularnych (fot. A. Wój-
cicka).
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woskową (Wójcicka 2003, 2011; Wójcic-
ka i współaut. 2009, 2010a, b). EW z wy-
sokowoskowych rodów pszenżyta odzna-
czały się niższą zawartością węglowodorów 
oktakozanu i tiakontanu, natomiast takie 
składniki, jak: 14,16-hentriakontanedion i 
ester propylowy kwasu 2-(heksadocylok-
sy)-3-(oktadocyloksy) laurynowego wystę-
powały tylko w ekstraktach z dobrze roz-
winiętych pokryw woskowych (Wójcicka 
i Leszczyński 2004, Wójcicka i współaut. 
2004). W składzie wosków powierzchnio-
wych fasoli, będącej rośliną żywicielską dla 
A. fabae, występowały węglowodory C23, 
octany i aldehydy, podczas gdy 1-heksako-
sanol i 1-heksakosanal obecne były tylko w 
ekstraktach woskowych z roślin owsa, nie 
będących roślinami żywicielskimi (Powell 
i współaut. 1999). Usunięcie wosków po-
wierzchniowych zwiększyło liczbę mszyc 
akceptujących rośliny owsa, przy czym al-
lelozwiązkiem odpowiedzialnym za te od-
działywania był 1-heksakosanol (Ryc. 5). 
Według Reina-Pinto i Yephremov (2009) 
istotną rolę w ochronie roślin przed stre-
sem abiotycznym i biotycznym odgrywać 
mogły niskocząsteczkowe (7–9 kDa), zasa-
dowe (pI ok. 9) białka przenoszące lipidy 
(ang. lipid transfer proteins, LPTs), zdolne 
do wiązania i transferu kwasów tłuszczo-
wych, estrów acylo-CoA, fosfolipidów i ich 
pochodnych. Stanowią one jedną z grup 
obronnych białek PR (PR-14). Wiele LPTs 
zlokalizowanych jest w epidermie w po-
wiązaniu z kutikulą, gdzie prawdopodob-
nie mogą transportować molekuły wosków 
i monomery kutyny z zewnętrznych błon 
plazmatycznych do miejsc formowania ku-
tikuli. 

Inny mechanizm oddziaływania wosków 
powierzchniowych na owady związany jest 

i A. pisum. Z drugiej jednak strony woski 
powierzchniowe mogą być źródłem allelo-
związków, negatywnie oddziaływujących na 
stawonogi. EW odpornych na mszycę lu-
cernianą (Therioaphis maculata Buck.) od-
mian lucerny (Medicago sativa L.) odzna-
czały się o 50% wyższą zawartością estrów 
niż podatne (Castillo i współaut. 2010). 
Mieszanina czterech pospolitych kwasów 
tłuszczowych występujących w ekstraktach 
wosków powierzchniowych liści Clytosto-
ma callistegioides (Cham.) wpływała od-
straszająco na mszyce, przy czym aktyw-
nymi składnikami były nienasycone kwasy 
linolowy i linolenowy (Ryc. 5). Testowane 
niezależnie składniki nasycone, tj. kwas pal-
mitynowy i stearynowy, stymulowały zasie-
dlanie roślin przez M. persicae, nie wykazu-
jąc jednocześnie wpływu na R. padi. Rośli-
ny maliny zwyczajnej z niższą zawartością 
estrów cykloartenylowych i a-amirylowych 
(Ryc. 5) oraz z wyższym poziomem estrów 
długołańcuchowych kwasów tłuszczowych 
i krótkołańcuchowych alkoholi były chęt-
niej akceptowane przez mszycę malinową 
(Amphorophora ideai Börn.) (Shepheard i 
współaut. 1999). Zwiększona zawartość al-
koholi, aldehydów i kwasów tłuszczowych 
w woskach powierzchniowych liści pszeni-
cy wpływała negatywnie na mszyce (Wang 
i współaut. 2008). Silnie rozwinięte pokry-
wy woskowe na roślinach pszenżyta zakłó-
cały żerowanie i rozwój mszyc zbożowych 
z gatunków S. avenae, R. padi i Metopolo-
phium dirhodum (Walk.), a o chemicznym 
podłożu tych oddziaływań świadczyć mogą 
zmiany w liczebności oraz przebiegu żero-
wania i rozwoju mszyc, obserwowane po 
usunięciu EW z roślin wysokowoskowych 
rodów pszenżyta oraz po ich naniesieniu 
na rośliny ze słabo rozwiniętą pokrywą 

Ryc. 5. Przykłady związków występujących w składzie wosków powierzchniowych.
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gów po usunięciu pokrywy EW. Według 
Eigenbrode (2004), kryształy EW silniej 
oddziałują na przytwierdzanie się owadów 
do powierzchni roślin niż gładki film, co 
może mieć cztery przyczyny: (i) krystalicz-
ne agregaty EW ograniczają powierzchnię 
przytwierdzania się owada do powierzchni 
roślin, (ii) odczepiające się kryształy zanie-
czyszczają organy owadów odpowiadają-
ce za przytwierdzanie się do powierzchni 
roślin, (iii) EW zakłócają wilgotną adhezję 
poprzez adsorbowanie lipofilowych wy-
dzielin tarsalnych owadów i (iv) wydzieli-
ny tarsalne rozpuszczają kryształy EW, co 
w konsekwencji powoduje powstawanie na 
powierzchni roślin warstw cieczy lub ko-
loidu. Ponadto pewną rolę mogą tu także 
odgrywać różnice w składzie chemicznym. 
Wykazano bowiem, że kwas C22 n-alkanowy 
efektywniej ograniczał przytwierdzanie się 
H. convergens niż n-alkan-1-ol o analogicz-
nej długości łańcucha węglowego, co może 
być związane z różnicami w oddziaływaniu 
tych związków na wilgotną adhezję owa-
dów na powierzchni roślin (Eigenbrode i 
Jetter 2002). 

Obok oddziaływania na wrogów natu-
ralnych, woski powierzchniowe mają także 
wpływ na porażenie mszyc przez chorobo-
twórcze grzyby. Większa liczba mumii A. 
fabae z objawami porażenia przez Pando-
ra neoaphidis (Rem. &. Hen.) występowa-
ła na grochu ze zredukowanymi woskami 
powierzchniowymi (Duetting i współaut. 
2003). Miało to związek z ułatwioną adhe-
zją i kiełkowaniem konidiów grzyba na ro-
ślinach z gorzej rozwiniętymi pokrywami 
woskowymi, co z kolei zwiększało tempo i 
stopień infekcji.

z utrudnianiem utrzymywania i poruszania 
się na powierzchni roślin. Oddziaływanie 
takie opisano dla roślin kapustnych, grochu 
i eukaliptusa oraz do różnych gatunków ro-
ślinożernych chrząszczy (Eigenbrode i Jet-
ter 2002). Mechanizm ten wydaje się być 
także istotny w przypadku mszyc. Przykła-
dowo, zróżnicowanie geometrii odnóży B. 
brassicae i L. erysimi może być wyrazem 
adaptacji tych gatunków do żerowania na 
roślinach z różną strukturą powierzchni, 
spowodowaną obecnością różnych pokryw 
woskowych (Eigenbrode 2004). Ponad-
to w interakcjach rośliny-mszyce ważny 
jest wpływ EW na ześlizgiwanie się z po-
wierzchni roślin naturalnych wrogów tych 
owadów, przy czym silniej oddziałują tu 
struktury mikrokrystaliczne niż gładki film. 
Na roślinach kapustnych ze zredukowany-
mi EW obserwowano więcej drapieżców 
i parazytoidów z rodzin Syrphidae, Antho-
coridae, Staphylinidae i Dermaptera. Utrzy-
mywanie się na powierzchni roślin przez 
drapieżną biedronkę azjatycką (Hippoda-
mia convergens Guer. & Men.) i Chryso-
perla plorabunda (Fitch) skorelowane było 
z efektywnością ograniczania liczebności 
fitofagów. Drapieżne biedronki i pasożyt-
nicze błonkówki efektywniej ograniczały 
liczebność populacji A. pisum na roślinach 
grochu ze zredukowaną pokrywą woskową. 
Pasożytnicza Encarsia pergandiella (Ho-
ward) wydawała 2-4-krotnie więcej potom-
stwa oraz zwiększała śmiertelność B. tabba-
ci na roślinach niskowoskowych. Także pa-
sożytnictwo A. ervi wzrastało na A. pisum 
na roślinach ze zredukowanymi woskami 
powierzchniowymi, a osobniki D. rapae 
skuteczniej ograniczały liczebność fitofa-

Podsumowanie

Dynamiczny rozwój warsztatu badaw-
czego w ostatnich dekadach umożliwił uzy-
skanie wielu nowych informacji na temat 
znaczenia barwy roślin, roślinnych VOCs, 
włosków powierzchniowych oraz kutiku-
luli i wosków epikutikularnych w inte-
rakcjach rośliny-mszyce, co zweryfikowa-
ło dotychczasowe poglądy na ten temat. 
Przedstawione w pracy dane świadczą, iż 
udział ww. czynników we wczesnych eta-

pach wyboru żywiciela ma często charak-
ter wielopłaszczyznowy, obejmujący różne 
poziomy troficzne. Zależności te rozpatruje 
się zarówno w sferze mechanizmów kon-
stytucyjnych, jak i indukowanych żerowa-
niem mszyc, a ich dokładne poznanie jest 
obecnie przedmiotem intensywnych badań, 
prowadzonych często z wykorzystaniem 
najnowszych technik badawczych.
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emitowane w odpowiedzi na żerowanie mszyc mogą 
partycypować w komunikacji między różnymi rośli-
nami oraz w interakcjach trójtroficznych rośliny-wi-
rusy-mszyce.

Po wylądowaniu na powierzchni rośliny mszyce 
narażone są na oddziaływanie barie mechanicznych, 
wytwarzanych przez włoski powierzchniowe i kuti-
kulę. W tym etapie interakcji ważną rolę mogą od-
grywać toksyny i aresanty wydzielane przez włoski 
wydzielnicze oraz niektóre związki zlokalizowane na 
powierzchni rośliny. Jednak struktura i skład che-
miczny powierzchni rośliny może także zakłócać be-
hawior naturalnych wrogów mszyc. 

Praca stanowi przegląd informacji na temat bio-
chemicznych i morfologicznych interakcji między 
mszycami i roślinami podczas wczesnych etapów 
selekcji żywiciela. Na lądowanie migrujących morf 
mszyc na żywicielu wpływają najpierw bodźce wzro-
kowe i węchowe. Żółte i zielone barwniki stymulują 
zasiedlanie roślin, natomiast niebieskie i czerwone 
hamują. Ponadto, lotne związki organiczne (VOCs) 
mogą wpływać na mszyc na początku kolonizacji 
jako atraktanty lub repelenty. Z drugiej strony mszy-
ce, uszkadzając liście lub inne tkanki roślinne, sty-
mulują emisję VOCs, które zapoczątkowują obronę 
pośrednią, wabiąc biedronki, pasożytnicze błonków-
ki i inne parazytoidy lub drapieżców. Związki lotne 
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