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INTERAKCJE MIEDZY MSZYCAMI A ROSLINAMI WE WSTEPNYCH ETAPACH WYBORU
ZYWICIELA

WPROWADZENIE

Wybor roslin zywicielskich przez mszy-
ce jest procesem zlozonym, uzaleznionym
od wielu czynnikoéw, sposrod ktorych wazna
role odgrywaja biomolekuly roslinne, mo-
gace wplywac¢ na behawior i/lub fizjologie
owadow. Ze wzgledu na brak mozliwosci
ucieczki przed atakiem roSlinozercow, roSli-
ny w toku ewolucji rozwinely zréznicowane
mechanizmy chemicznej obrony, rezultatem
ktorych jest obecnos¢ w ich tkankach zde-
cydowanie wigkszej liczby biomolekul niz
ma to miejsce u zwierzat. Szacuje si¢, ze w
tkankach roslin wystepuje ponad 200000
metabolitow, a ich liczba w poszczegolnych
gatunkach oscyluje na poziomie ok. 15000
(FERNIE 2007). Wiele z nich uczestniczy w
konstytucyjnych mechanizmach obronnych
roslin i/lub w reakcjach indukowanych ata-
kiem roSlinozernych owadow.

Biomolekuly roslinne, oddziatywujace
na owady w okresie wyboru i akceptacji
zywiciela, warunkuja behawioralna strone
powiazan miedzy tymi dwiema grupami or-
ganizmow i stanowia podtoze mechanizmu

antyksenozy. Przed zasiedleniem uskrzydlone
dzieworodki zataczaja ruchem spiralnym kre-
gi wokot rosliny, a o lokalizacji zywiciela de-
cyduja bodZce wzrokowe i zapachowe, jako
efekt odzialywania barwnikow roSlinnych i
zwiazkow lotnych. W momencie kontaktu
z powierzchnia roslin wazna role odgrywa-
ja z kolei wloski powierzchniowe, kutikula
i woski epikutikularne, ktore moga by¢ Zro-
dtem bodzcow dotykowych, stanowi¢ bariere
ograniczajaca dostepnosS¢ tkanek roSlinnych
dla owadow roSlinozernych, lub wytwarzac
specyficzne allelozwiazki. Z drugiej strony,
roSlinne zwiazki lotne, wydzieliny wloskow
gruczolowych oraz sktad i mikrostruktura ku-
tikuli i woskow epikutikularnych oddziatuja
na zachowanie si¢ parazytoidow i drapiez-
cOwW mszyc, co stanowi podstawe tzw. obro-
ny posredniej.

Niniejsza praca ma na celu przeglad in-
formacji na temat interakcji zachodzacych
miedzy mszycami a zasiedlanymi przez nie
roSlinami we wczesnych etapach wyboru zy-
wiciela.

BARWA ROSLIN

WrazliwoS¢ na barwe jest wynikiem spe-
cyficznych adaptacji mszyc do odnajdywania
zywiciela w oparciu o bodzce wzrokowe. Od
dawna wiadomo, ze mszyce wykazuja pre-
ferencje¢ w stosunku do barwy zoltej, ktora

pozytywnie wplywa nie tylko na behawior,
ale takze na fizjologic owadow. PodsSwietle-
nie sztucznych diet Swiatlem o barwie zoéttej,
zwickszalo bowiem przezywalnos¢ i repro-
dukcje mszyc (DORING i CHITTKA 2007). Ist-
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nieje jednak w tym wzgledzie pewna zmien-
noS¢ miedzy- i wewnatrzgatunkowa. Osob-
niki mszycy zbozowej (Sitobion avenae F.),
mszycy kukurydzianej (Rhopalosiphum ma-
idis Fitch.) i Shizaphis graminum (Rond.)
preferowaly w teScie wyboru kolor zolty,
natomiast dwudomna mszyca czeremchowo-
-zbozowa (Rhopalosiphum padi 1.) wykazy-
wala wi¢cksze preferencje w stosunku do zie-
leni. W przypadku mszycy burakowej (Aphis
Jfabae Scop.) oraz R. padi stwierdzono zmia-
ny w preferencji barwy zoltej i zielonej w
ciagu roku, natomiast dla mszycy wierzbowo-
-marchwiowej (Cavariella aegopodii Scop.),
mszycy kapustnicy wielozernej (Lipaphis ery-
simi Kalt) i S. avenae, zmiennosS¢ taka nie
wystepowala. LESZCZYNSKI (1987) wykazal, ze
w okresie migracji wiosennych uskrzydlone
dzieworodki mszycy zbozowej chetniej zasie-
dlaty liScie odmian pszenicy o barwie zotto-
-zielonej niz niebiesko-zielonej. W przypad-
ku zb6z barwa jest wynikiem proporcji w
zawartoSci takich barwnikow roSlinnych jak:
zielone chlorofile, z6ite flawonole i ksantofi-
le oraz pomaranczowe karoteny.

Zdaniem PROKOPY (1972) liScie zawieraja-
ce wysokie stezenia zoltych barwnikow emi-
tuja fale Swietlne o podobnej dlugosci, co
lisScie ciemnozielone, lecz o wigkszej energii.
Dzieki temu, stanowia one silniejsze ,super
bodzce” dla nalatujacych migrantek (PROKO-
PY i OWENS 1983). DORING i CHITTKA (2007),
opierajac si¢ na wynikach badan nad oddzia-
lywaniem podloza o barwie pomaranczowej,
z0ttej, zielonej, czerwonej i niebieskiej na
osobniki mszycy brzoskwiniowej (Myzus per-
sicae Sulz.)) i A. fabae stwierdzili najwyzsza
wrazliwo$S¢ mszyc na barwe z6tta. Poniewaz
wiele gatunkéw owadow (w tym mszyce)
posiada receptory wzrokowe wrazliwe na
barwe zielona, niebieska oraz na promienio-
wanie ultrafioletowe (UV), autorzy ci doszli
do wniosku, iz promieniowanie pobudzajace
receptory zakresu Swiatla zielonego stanowi
bodziec stymulujacy, natomiast zakres niebie-
ski i UV, bodzce o charakterze odstraszaja-
cym. Wzgledne pobudzenie owada w wyniku
takiego mechanizmu przeciwnego oddziaty-
wania barw wyraza rOwnanie:

E,, = -aE, - E, + cE,
gdzie: E, — pobudzenie owada; E,, E, i E,
— pobudzenie receptorow wrazliwych od-
powiednio na promieniowanie UV, Swiatto
niebieskie i zielone; a, b i ¢ — wspoOtczynniki
przeliczeniowe.

Zgodnie z wyzej przedstawiona zasada, za-
barwienie zo6lte odbierane jest przez recepto-
ry Swiatla zielonego, stabo pobudzajac recep-
tory barwy niebieskiej i promieniowania UV,
natomiast zabarwienie niebieskie wplywa sil-
niej na receptory odbierajace Swiatto niebie-
skie i UV niz na receptory barwy zottej. Stad,
w ostatecznym rezultacie, barwy te odbiera-
ne sa przez mszyce jako bodzice wzrokowe
o przeciwstawnym charakterze. Stwierdzono,
ze M. persicae posiada trzy rodzaje recepto-
row: wrazliwe na promieniowanie o dlugosci
fali 530 nm (zielone) i 490 nm (niebieskie)
oraz w zakresie 330-340 nm (UV) (KIRCHNER
i wspotaut. 2005). Podobna sytuacja ma miej-
sce u wielu innych gatunké6w owadow, cho-
ciaz znane sa takze przypadki wystepowania
czterech i wigkszej liczby receptorow wraz-
liwych na rézne zakresy promieniowania, w
tym takze na barwe czerwona, co stwierdzo-
no u niektorych gatunkéw z rzedow Odona-
ta, Hymenoptera, Lepidoptera i Coleoptera
(SCHAEFER i WILKINSON 2004, DORING i CHIT-
TKA 2007).

Pomimo braku receptorow Swiatla czer-
wonego wiele mszyc odznacza sie wrazliwo-
Scia na promieniowanie o takiej barwie, co
uwidacznia sie glownie u gatunkéw dwu-
domnych podczas migracji jesiennych. Me-
chanizm negatywnego oddzialywania tego
koloru na wyboOr drzew przez mszyce po-
wracajace jesienia na zywicieli pierwotnych
mozna rowniez wyjaSnia¢ w oparciu o zjawi-
sko opisane przez DORING i CHITTKA (2007)
z zalozeniem, ze Swiatlo czerwone stabo sty-
muluje owadzie receptory barwy zielonej,
przy zblizonym do zieleni oddzialywaniu na
receptory barwy niebieskiej i promienio-
wania UV. Jednak zdaniem ARCHETTI (2000)
wicksza role odgrywaé tu moze wzgledna
intensywno$¢ zabarwienia postrzegana przez
owady bardziej kontrastowo w stosunku do
tla, ktore stanowia stabiej zabarwione (zielo-
ne) drzewa w danym zbiorowisku. Podobny
efekt wywolywalo umieszczenie bialej, alu-
miniowej lub czarnej otoczki wokot putapek,
prowadzac do redukgji liczby odlawianych
mszyc. Aluminiowa otoczka obnizala takze
porazenie roSlin przez wirusy przenoszone
przez te owady (DORING i CHITTKA 2007). AR-
CHETTI i wspotaut. (2009) podaja, ze czerwo-
ne zabarwienie liSci wptywato 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), jarzabu
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Ryc. 1. ZgodnoS¢ barwy ciata z zabarwieniem roslin zywicielskich na przyktadzie trzech gatunkow
mszyc: grochowianki (a), zbozowej (b) i czeremchowo-zbozowej (¢) (fot. G. Chrzanowski).

pospolitego (Sorbus aucuparia 1.) oraz debu
skalnego (Querqus coccifera 1.) przez mszy-
ce, a wiosna redukowalo uszkodzenia powo-
dowane przez wykluwajace sie z jaj larwy.
Majac na uwadze wrazliwos¢ owadow rosli-
nozernych na czerwona barwe liSci, dotycza-
ca zwlaszcza mszyc dwudomnych, dla kto-
rych migracje jesienne sa waznym elemen-
tem cykli zyciowych, Hamilton na poczatku
poprzedniej dekady sformulowal hipoteze,
iz zmiana zabarwienia liSci drzew jesienia
jest wynikiem procesu koewolucji (ARCHETTI
2000). Zaktada ona, ze zabarwienie intensyw-
ne (zwlaszcza czerwone) jest dla owadow sy-
gnatem ostrzegawczym o zdolnoSci zywiciela
do uruchomienia skutecznych reakcji obron-
nych, natomiast mniej kontrastowe (zielone)
Swiadczy raczej o stabszym potencjale obron-
nym. Czerwona barwa uzalezniona jest m.in.
od zawartoSci antocyjanoéw, ktorych prze-
miany sa bezposrednio zwigzane z metaboli-
zmem zwigzkow fenolowych, nalezacych do
znanych biomolekut obronnych roSlin. Na
podstawie wieloletnich badan z wykorzysta-
niem wielu roznych roslin drzewiastych, Ka-
RAGEORGOU i wspotaut. (2008) wykazali, ze
intensywnos$¢ czerwonego zabarwienia sta-
rzejacych sie liSci byta dodatnio skorelowana
z zawartoScia fenoli ogolnych w przewazaja-
cej wickszoSci badanych gatunkéw. Czerwo-
na lub zotta barwa liSci moze ponadto sygna-
lizowac¢ ich niska wartoS¢ pokarmowa, zwia-
zana z niedostateczna zawartoScia substancji
odzywczych. Wykazano, ze mszyce lepiej roz-
wijaly si¢ wiosna na drzewach, ktore pozniej
zrzucaly liscie jesienia (byly to przewaznie
roSliny utrzymujace w tym okresie zielona
barwe), a tym samym dluzej zachowywaly
zdolnos$¢ fotosyntezy (ARCHETTI i wspolaut.
2009). Ponadto karotenidy i antocyjany, na-
gromadzane jesienia w liSciach drzew za-
barwionych na zo6tto lub czerwono, moga

pozytywnie wplywac na przebieg fotosynte-

zy. Przechwytuja bowiem nadmiar kwantow
promieniowania absorbowanego przez cza-
steczki chlorofilu b w procesie fotoinhibicji
oraz zmiataja wolne rodniki, zapobiegajac
uszkodzeniom tkanek roSlinnych bioracych
udzial w fotosyntezie (SCHAEFER i WILKINSON
2004).

Jesienne zabarwienie liSci moze takze
oddziatywac posrednio, zaktécajac mimikre
na skutek kontrastu miedzy barwa roSliny i
ciala mszyc, co w konsekwencji utatwia wro-
gom naturalnym ich odnalezienie (LEV-YADUN
i GouLD 2007). Zielona barwa ciala wielu
mszyc, gasienic motyli i innych owadow ro-
Slinozernych stanowi optymalny kamuflaz
przystosowujacy je do bytowania na roSli-
nach zywicielskich, ktore stanowia nie tylko
zrodto pokarmu, lecz takze Srodowisko zy-
cia tych niewielkich roSlinozercow (Ryc. 1).
Tego typu adaptacje maja miejsce w przypad-
ku roSlin o zréznicowanym zabarwieniu (np.
gorna powierzchnia lisci zielona, a dolna nie-
bieska, brazowa, czerwona lub jakakolwiek
inna; miazsz zielony, a ogonki, nerwy, todygi,
galezie, kwiaty, owoce o innej kolorystyce),
na ktorych barwa ciala przystosowuje owady
do wystepowania na okreslonym organie ro-
sliny, a nawet jedynie na pewnej jego czeSci.

Poniewaz jednym z czestych objawow
zerowania mszyc jest chloroza zwiazana z
obnizeniem poziomu chlorofilu, zmiany w
zawartoSci zielonych barwnikOw, stanowiq
uzyteczny wskaznik tolerancji roSlin na zero-
wanie tych owadow. NI i wspotaut. (2002)
podaja, ze zerowanie Diuraphis mnoxia
(Kord.) na pszenicy powodowalo poczatko-
wo spadek zawartoSci chlorofilu a i b oraz
karotenoidow w miejscu ataku oraz wzrost
aktywnoSci Mg-chelatazy, a po pewnym cza-
sie spadek wartoSci proporcji chlorofil a/b.
R. padi réwniez przyczyniala sie do zmniej-
szenia zawartoSci karotenoidow, przy row-
noczesnym braku zmian w zawartoSci chlo-
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rofili. Straty te byly jednak kompensowane
poprzez zwickszanie zawartoSci barwnikow
w nieuszkodzonych bezposSrednio regionach
zaatakowanych organow, co bylo m. in. wy-
nikiem tolerancji pszenicy na zerowanie tych
dwoch gatunkéw mszyc. Innym przyktadem
oddzialywania mszyc na zawarto$S¢ barwni-
kow w zaatakowanych tkankach moze by¢
powstawanie czerwonych plam na dojrza-

tych liSciach Sorghum halefense (L.) zaatako-
wanych przez Sipha flava (Forb.), zwiazane
z lokalnym nagromadzaniem antocyjanow
(COSTA-ARBULU i wspotaut. 2001, GONZALES i
wspotaut. 2002). Jednak udzial tego procesu
w mechanizmach odpornosci indukowanej
zerowaniem mszyc nie zostal dotychczas wy-
jasniony.

ROSLINNE ZWIAZKI LOTNE

Kolejna grupa biomolekul, ktére moga
wpltywaé¢ na kierunek przemieszczania sie
mszyc przed bezposSrednim kontaktem z zy-
wicielem sa niskoczasteczkowe zwiazki lot-
ne (ang. volatile organic compounds, VOCs)
(PICKET i wspotaut. 1992). CIEPIELA i wspoOtaut.
(1990) stwierdzili, ze VOCs z lisci wzglednie
odpornej odmiany pszenicy byly repelenta-
mi dla §. avenae, podczas gdy w przypadku
odmiany podatnej substancje te wykazywaly
wlasciwosci atraktantow. Wedlug BERNASCONI
i wspotaut. (1998) jednoczesne zranienie ro-
Slin kukurydzy i potraktowanie wymiocinami
gasienic w miejscach zranien, wywolywato
emisje VOCs, ktore odstraszaly uskrzydlone
samice R. maidis. Autorzy sugeruja, ze po-
wstajacy w ten sposob zapach mogt by¢ od-
bierany przez mszyce jako informacja o (i)
produkcji zwiazkow toksycznych, (ii) obec-
nosci na roSlinie potencjalnych konkurentow
lub o (iii) wabieniu przez roSlin¢ parazyto-
idow i drapiezcOw. Nowsze prace dowodza
jednak, iz udzial VOCs w biochemicznych in-
terakcjach Srodowiskowych jest zdecydowa-
nie bardziej zlozony, dotyczy¢ moze bowiem
komunikacji roslin nie tylko z roslinozercami
i ich wrogami naturalnymi, ale takze innymi
elementami ekosystemu. Wedlug UNSICKER i
wspoOtaut. (2009), roSlinne VOCs moga prze-
kazywac¢ sygnaly pomiedzy poszczegodlnymi
czeSciami tej samej roSliny (komunikacja
wewnatrzgatunkowa) oraz miedzy réznymi
roSlinami, a takze uczestniczy¢ w oddzialy-
waniach allelopatycznych i w obronie roslin
przed stresem termicznym i oksydacyjnym
oraz atakiem patogenoOw i roSlinozercow.
KELLNER i wspotaut. (2010) podaja, iz VOCs
emitowane przez jeczmiefn (Hordeum vulga-
re L.), redukowaly jego akceptacje przez R.
padi, a sita tego oddzialywania uzalezniona
byla od wieku roslin. Ponadto mszyce byly
wrazliwe na zmiany zachodzace w tkankach
jeczmienia, indukowane przez VOCs pocho-
dzace z innych roslin, zaatakowanych wcze-

$niej przez te owady (NINKOVIC i AHMAN
2009). Dotychczasowe badania wskazuja, ze
udziat VOCs w tych procesach rozpoczynac
si¢ moze juz na poziomie transkrypcyjnym,
w powiazaniu ze szlakiem sygnalizacyjnym
lotnego fitohormonu etylenu (ET). VOCs, a
zwlaszcza tzw. zwiazki lotne zielonych lisci
(ang. green leaf volatiles, GLVs) emitowa-
ne w nastepstwie zerowania roSlinozercOw
indukowaty w tkankach niezaatakowanych
roSlin transkrypcje genow kodujacych nie-
ktore biatka PR (ang. pathogenesis related):
B-1,3-glukanaza (PR-2) i chitynaza (PR-3),
biatka enzymatyczne biorace udzial w reak-
cjach obronnych roslin: 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 wspotaut. 2002). Ponadto, zwiazki lotne ge-
nerowane w uszkodzonych przez roSlinozer-
coOw tkankach roSlinnych moga nie wywoly-
wac bezposSrednich odpowiedzi obronnych
u innych roslin, ale przygotowac ich metabo-
lizm do pézniejszych reakcji, uruchamianych
dopiero w nastepstwie ataku kolejnych rosli-
nozercoOw (ang. priming) (UNSICKER i wspol-
aut. 2009).

Roslinne VOCs stanowia grupe ponad
20 000 niskoczasteczkowych zwiazkow, przy
czym jednorazowo emitowane moga byc¢
mieszaniny nawet ponad 100 réznych sktad-
nikow, sposrod ktorych wickszoS¢ wystepuje
w Sladowych iloSciach (ARIMURA i wspotaut.
2005). Badania nad jakoSciowym i iloScio-
wym skladem mieszanin VOCs, uczestnicza-
cych w interakcjach rosliny-owady dowiodly,
ze gltowne ich sktadniki to monoterpeny, o
strukturze opartej na tancuchach dziesiecio-
weglowych (C, ), seskwiterpeny (C ) oraz
GLVs, takie jak: aldehydy (C)) oraz alkohole
i estry pochodzace z przemian kwasow ttusz-
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czowych, przebiegajacych z udzialem lipok-
sygenazy (Ryc. 2). Przykladowo, (E)-b-ferna-
zen (EBF), emitowany przez transgeniczne
roSliny rzodkiewnika (Arabidopsis thaliana
L) byt repelentem M. persicae (UNSICKER i
wspolaut. 2009). Seskwiterpen ten, jako fe-
romon alarmowy, wytwarzany jest przez
wiele gatunkow mszyc i stanowi dla osob-
nikéw znajdujacych si¢ w poblizu sygnat do
zaprzestania zerowania i ucieczki. Wedlug
VANDERMOTEN i wspoétaut. (2012), EBF moze
indukowac¢ takze dlugoterminowe procesy
zmierzajace do zmian w strukturze populacji
mszyc, jak np. tworzenie morf uskrzydlonych
(uskrzydlanie si¢). Przykladem repelentu za-
pobiegajacego skladaniu jaj przez klujaco-ssa-
cego wciornastka zachodniego (Frankliniella
occidentalis Pergande) jest nikotyna (UNSIC-
KER i wspotaut. 2009). Z kolei GLINWOOD i
PETTERSON (2000) podaja, ze czeremcha zwy-
czajna emitowala lotny ester metylowy kwa-
su salicylowego (Me-SA) o wlasciwoSciach re-
pelentnych w stosunku do letnich migrantek
R. padi, ktorego efektywnosS¢ zalezata jednak
od wieku mszyc. Me-SA byt takze repelentem
dla innych gatunkéw mszyc zbozowych i dla
A. fabae (CHAMBERLEIN i wspotaut. 2001). Po-
nadto, roSliny czarnej porzeczki (Ribers ni-
grum L.), jako pierwotnego zywiciela mszy-
cy satatowej (Nasonovia ribisnigri Mosley),
intensywnie emitowaly lotny cisjasmon w
okresie migracji wiosennych (Ryc. 2). Zwia-
zek ten byl repelentem dla migrantek tego

I L
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Ryc. 2. Przyklady roSlinnych zwiazkow lotnych.

gatunku oraz dla mszyc zbozowych i mszy-
cy Sliwowo-chmielowej (Phorodon humuli
Schr.), co wskazuje na mozliwos¢ udziatu ro-
slinnych VOCs w biochemicznych uwarun-
kowaniach zmiany zywiciela przez mszyce
dwudomne.

Emisja roSlinnych zwiazkow lotnych sta-
nowi wazny mechanizm odpornosci induko-
wanej roSlin przeciwko owadom roslinozer-
nym. W niektorych przypadkach wystepuje
ona lokalnie, w wyniku uszkodzen kompar-
tymentow komorek roslinnych, w ktérych
nagromadzane sa VOCs, jak wakuola czy wlo-
ski wydzielnicze (BALDWIN i wspotaut. 2002).
Inne sposrod tych zwiazkOw syntetyzowane
sa de novo, zarbwno w reakcjach lokalnych,
jak i systemicznych, a ich poziom i emisja sa
SciSle kontrolowane. Sktad mieszaniny VOCs
zalezy od sposobu uszkodzenia (np. pojedyn-
cze badz powtarzajace si¢ zranienia), cha-
rakteru bodZca (zerowanie lub skladanie jaj
przez owady) i ulega modyfikacji pod wply-
wem takich czynnikéw abiotycznych, jak:
dostepnos¢ azotu i fosforu, wilgotnos¢ gle-
by i powietrza, nastlonecznienie i temperatu-
ra (MAFFEI i wspotaut. 2007). Przyktadowo,
zranienie liSci bylicy tréjzebnej (Artemisia
tridentata Nutt.) wywolywalo emisje znacz-
nych iloSci niestabilnego termodynamicznie
i aktywnego biologicznie enancjomeru es-
tru metylowego kwasu jasmonowego (Me-
JA) (Ryc. 2). Zerowanie zdobniczki orzecho-
wej wickszej (Panaphis juglandis Goetze)
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powodowalo zmiany w skladzie zwiazkoéw
lotnych emitowanych przez liScie orzecha
wloskiego (Juglans regia L.), obejmujace syn-
teze de mnovo czterech skladnikow, wzrost
zawartoSci siedmiu i spadek dwoch (KRzy-
ZANOWSKI i LESZCZYNSKI 2011). Wsrod VOCs
emitowanych przez liScie orzecha w nastep-
stwie zerowania mszyc, wystepowaly mo-
noterpeny (o- i B-pinen, B-myrcen, limonen,
trien santoliny), seskwiterpeny (p-fernasen,
(Z,E)-a-fernasen, naftalen), alkohole ((E)-B-
terpineol, farnesol) oraz weglowodory alifa-
tyczne (octan (Z)-3-heksenylu). Badania z wy-
korzystaniem modelowej roSliny A. thaliana
dowiodly, ze emisja VOCs nalezy do reakcji
obronnych powiazanych ze szlakiem sygnali-
zacyjnym kwasu jasmonowego (JA). Wedlug
DEGENHARDT i wspotaut. (2010) egzogenny
JA wywolywal emisje VOCs u pomidora oraz
podtrzymywal wydzielanie tych zwiazkow,
zapoczatkowane zranieniami tkanek przez
gasienice zawisaka tytoniowego (Manduca
sexta L.). Z kolei MAFFEI i wspoétaut. (2007)
wykazali ze sklad mieszaniny VOCs moze
by¢ efektem oddziatywan krzyzowych mie-
dzy jonami Ca*', reaktywnymi formami tlenu
(ROS), JA, kwasem 12-oksofitodienowym, sa-
licylanem (SA) i ET. O zlozonym charakterze
przedstawionych interakcji na poziomie mo-
lekularnym oraz pod wzgledem efektu biolo-
gicznego, Swiadczy¢ moze indukcja biosyn-
tezy (E)-f-ocimenu w fasoli limnijskiej pod
wplywem zerowanie maczlika ostroskrzy-
dlego (Bemisia tabaci Genn.), powiazana ze
wzrostem odpornosci na przedziorka chmie-
lowca (Tetranychus urticae Koch.) (DE VOS i
JANDER 2010).

Znaczenie VOCs w mechanizmach od-
pornosci indukowanej wiaze sie takze z
ich udzialem w posrednich mechanizmach
obronnych roslin, przebiegajacych na trzech
poziomach troficznych. Udowodniono bo-
wiem, ze zwiazki te wplywaly na orienta-
cje drapieznych biedronek i pasozytniczych
btonkéwek z rodzin Chrysopidae i Syrphi-
dae, przy czym w niektorych specyficznych
interakcjach pelnily one dwojakie funkcje,
jednoczes$nie odstraszajac roSlinozercow i
wabiac ich wrogéw naturalnych (DE VOS i
JANDER 2010). Przykladowo, VOCs emitowa-
ne przez A. thaliana w nastepstwie spry-
skania roztworem JA odstraszaly M. persicae
i wabily oS¢ca mszycowego (Aphidius ervi
Haliday). Z kolei cis-jasmon, obok odstrasza-
nia mszycy salatowej, wykazywal aktywnosSc
atraktantnag w stosunku do biedronki sied-
miokropki (Coccinella septempunctata L.) i

A. ervi (CHAMBERLAIN i wspotaut. 2001). Jed-
nak udziat jasmonidow w opisywanych od-
dzialywaniach moze by¢ w rzeczywistoSci
bardziej zlozony, gdyz oprocz bezposrednie-
go oddzialywania na zachowanie si¢ mszyc i
ich wrogow naturalnych, substancje te pel-
nia funkcje biomolekut sygnalizacyjnych w
mechanizmach systemicznej odpornoSci in-
dukowanej (ang. Induced Systemic Resistan-
ce, ISR). Wedlug GIRLING i wspotaut. (2008)
wabienie pasozytniczej btonkéwki Diaere-
tiella rapae (Mc’Intosch) przez mszyce M.
persice, indukowane przez VOCs emitowane
przez A. thaliana, powiazane bylo z synteza
JA poprzez szlak oktodekanowy, podczas gdy
sygnalizacja zalezna od salicylanu negatywnie
wplywala na orientacje parazytoida. Ponadto
zerowanie mszycy Sliwowo-chmielowej na
chmielu zwyczajnym (Humulus lupulus 1.)
indukowato emisje Me-SA, ktory wykazywat
wlasSciwosci repelentne w stosunku do P. hu-
muli i R. padi, bedac rownoczesnie atraktan-
tem dla zlotookow i biedronek.

POWELL i wspotaut. (1998) zasugerowali
jednak, ze profil zwiazkéw lotnych emito-
wanych przez roSliny bobu (Vicia faba 1.),
w odpowiedzi na zerowanie A. fabae, r6zni
sic od tych, ktore wykorzystywane sa przez
mszyce do lokalizacji zywiciela. Osobniki
A. ervi wykazywaly zdolno$¢ rozrézniania
VOCs bobu indukowanych przez A. pisum
od tych, ktore wydzielane byly w efekcie
zerowania niezywicielskiego gatunku A. fa-
bae. Dodatkowo zaobserwowano tu swoiste
L2uczenie si¢” parazytoida, polegajace na wy-
ksztalcaniu wrazliwoSci na inne zwiazki lot-
ne, w nastepstwie wczesniejszego kontaktu z
VOCs emitowanymi przez roSliny w nastep-
stwie ataku zywicielskiego gatunku mszycy.
Pod wplywem zerowania A. fabae na bobie
wzrastala zawarto$¢ takich zwigzkow lot-
nych, jak: octan (Z)-3-heksenylu, (Z£)-3-hek-
sen-1-ol, linalol i EBF, oraz syntetyzowany
byt de novo 6-metylo-5-hepten-2-on. Zwiazek
ten wywolywatl reakcje elektrofizjologiczne u
samic A. ervi, umozliwiajac im lokalizacje zy-
wicielskich mszyc (DU i wspétaut. 1998). W
odnajdowaniu zerujacych na kapuScie mszyc
z polifagicznych i wyspecjalizowanych gatun-
kéw Brevicoryne brassicae (L.), M. persicae i
L. erysimi przez D. rapae, wazna role odgry-
waja VOCs uwalniane w nastepstwie prze-
mian glukozynolatéw z udzialem mirozynazy,
jak np. allil izotiocyjanianowy (POPE i wspot-
aut. 2008). Wedlug VANDERMOTEN i wspotaut.
(2012), w przypadku mszyc zerujacych na
kapuScie, izotiocyjaniany wykazywaly efekt
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Ryc. 3. Przyklady zwiazkéw wydzielanych przez wloski gruczotowe roslin.

synergistyczny w stosunku do EBF, a ponad-
to mogly byc¢ toksyczne dla ich wrogow na-
turalnych.

Niektore owady drapiezne lokalizuja zywi-
cielskie mszyce z wykorzystaniem feromonow
ich komunikacji wewnatrzgatunkowej. Wyka-
zano, ze samice A. ervi i Aphidius eadyi (Sta-
ry, Gonzales & Hall) oraz osobniki ztotookoéw
Chrysopa cognata (McLachlan) i Chrysopa
oculata (Say) wabione byly przez nepetalak-
ton, ktory jest naturalnym feromonem plcio-
wym u wielu gatunkéw mszyc (DE VOS i JAN-
DER 2010). Feromony plciowe wytwarzane s3
jednak tylko w okresie reprodukcji ptciowe;j
mszyc, ktory jest stosunkowo krotki w caltym
ich cyklu rozwojowym. Stad mozliwos¢ ich
wykorzystania, jako atraktantOw drapiezcow i
parazytoidow jest ograniczona. Zdecydowanie
efektywniejsze sa feromony alarmowe, ktore
obok odstraszania mszyc, sa czesto atraktanta-
mi ich wrogoéw naturalnych. Skltadnikiem fe-
romonu alarmowego wielu gatunkoOw mszyc,
w tym M. persicae i A. pisum, jest EBF (VAN-
DERMOTEN i wspoOtaut. 2012). Skladnik ten
wykazywal wlaSciwosci atraktantne w  sto-

sunku do parazytoidow z gatunkow Aphidius
uzbenistanicus (Luz.), A. ervi, D. rapae oraz
drapieznych biedronek, bzygowatych i biega-
czowatych. W przypadku Therioaphis riehmi
(Born.) sktadnikiem feromonu alarmowego
jest inny seskwiterpeny, germakren A, nato-
miast dla mszycy wykowej (Megoura viciae
Buck.) funkcje ta spetniaja takie monoterpeny
jak: a- i B-pinen oraz B-limonen.

Innym ciekawym przyktadem udziatu
VOCs w wielopoziomowych intearakcjach
srodowiskowych moze by¢ manipulowanie
ich emisja przez roSlinne wirusy, ktorych
wektorami sa mszyce. Wykazano, ze VOCs,
emitowane przez roSliny porazone wirusa-
mi liSciozwoju ziemniaka, zoitej karlowato-
Sci jeczmienia oraz mozaiki grochu i ogorka,
byly atraktantami dla M. persicae, R. padi, A.
pisum i mszycy ogorkowej (Aphis gossypi
Glov.), wpltywajac jednak negatywnie na ich
zerowanie, wzrost i rozwoj (DE VOS i JANDER
2010). Takie oddzialywanie sprzyjato czestym
zmianom roSliny zywicielskiej przez mszyce,
w nastepstwie ktorych nastepowalo szybsze
rozprzestrzenianie si¢ wirusow.

WLOSKI GRUCZOLOWE I OKRYWOWE

Wtoski (trychomy) sa niewielkimi wytwo-
rami pochodzenia epidermalnego. R6znia si¢
rozmiarami, liczba komoérek oraz morfologia

i sktadem chemicznym. Ze wzgledu na pel-
nione funkcje dzielone sa na niewydzielnicze
(okrywowe) lub wydzielnicze (gruczolowe).
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W interakcjach roSliny-owady wtoski okry-
wowe oddzialuja w sposob mechaniczny,
utrudniajac poruszanie si¢ roSlinozercow i
zapobiegajac dostepowi do odzywczych tka-
nek roSlinnych. Wtoski gruczolowe wydziela-
ja natomiast rozne sktadniki chemiczne, m.in.
wysoce toksyczne wtorne metabolity jak: ter-
peny, zwiazki fenylopropenowe, acylosacha-
rydy, dlugolancuchowe ketony metylowe i
flawonoidy (Ryc. 3), ktore negatywnie wply-
waja na zerowanie, wzrost i rozwoj roslino-
zernych owadOow (SCHILMILLER i wspoOlaut.
2008).

Przyktadem roslin o stosunkowo dobrze
udokumentowanej budowie i funkcjach try-
chomow jest rodzaj Lycopersicon, gdzie dzie-
li sie¢ je na siedem klas (I-VID), wsrod ktorych
typy I, IV, VI i VII pelnia funkcje wydzielni-
cze (SIMMONS i wspotaut. 2005). Odpornosé
dzikich gatunkéw pomidora na roSlinozer-
ne stawonogi wynikala m.in. z obecnoSci
zwiazkow lotnych, takie jak 2-tridekanon i
2-undekanon w wydzielinie wloskow typu
VI (Ryc. 3). Wedlug MUSETTI i NEAL (1997)
wysoka odpornosS¢ Lyocpersicon hirsutum f.
glabratum (Mull.)) na mszyce¢ rozano-szcze-
cinowa (Macrosiphum euphorbiae Thom.)
wiazala sie z podwyzszonym zageszczeniem
wiloskow I, IV i VI typu. W wydzielinach
tych trychomow wystepowaly lepkie acylo-
sacharydy, utrudniajace poruszanie si¢ rosli-
nozernym owadom oraz dlugotancuchowe
ketony metylowe o wlasciwoSciach toksycz-
nych. SIMMONS i wspotaut. (2005) podaja, ze
skrzyzowanie pomidora zwyczajnego (Lyco-
persicon esculentum Mill.)) z dzikimi gatun-
kami prowadzilo do wzrostu liczby wtoskow,
a w efekcie do zwickszenia odpornosci na
owady roSlinozerne. Przykladowo, hybryda
L. pennelli x L. esculentum, dzicki wyzsze-
mu zageszczeniu wloskow gruczotowych IV
typu (wydzielajacych arestanty o strukturze
acylosacharydow), byla odporniejsza na M.
euphorbiae i M. persicae od roSlin z rodzi-
cielskiego gatunku L. esculentum. Ponadto
wysoka SmiertelnoS¢ mszycy brzoskwiniowej
na hybrydach L. pennelli X L. esculentum i L.
cheesmanii f. minor x L. esculentum wiazala
sie z zageszczeniem wloskow wydzielniczych
typoéw 1 i VII oraz niewydzielniczego typu
II1.

Wedlug WANG i wspotaut. (2004) w wy-
dzielinach wloskow tytoniu szlachetnego (Vi-
cotiana tabacum 1) wystepowaly toksyczne
dla mszyc diterpeny z grupy cembranoidow
(o- i B-cembratrienediole i ich prekursory) i
labdanoidow (cis-abienol i labdenediol) oraz

ich estry cukrowcowe (Ryc. 3). Wzrost ste-
zenia a-cembratrieneolu (CBTolu), na skutek
wyciszenia genu CYP71DI16 kodujacego hy-
droksylaze cytochromu P450, transformujaca
CBTol do a-cembratrienediolu (CBTdiol) w
tkankach roSlin transgenicznych, negatywnie
korelowat z zageszczeniem populacji Myzus
nicotiana (Black.). LiScie opornych na mszy-
ce zlocieniowa (Macrosiphoniella sanbourni
Gill.) odmian chryzantemy (Chrysanthemum
grandiflorum Ramat.), pokryte byly dtugimi i
gestymi wloskami wydzielniczymi oraz zawie-
raly duze, wypelione komorki gruczotowe
(HE i wspotaut. 2011). Z kolei, XUE i wspot-
aut. (2008) podaja, ze na zerowanie A. gossy-
pii na roSlinach bawelny wplywata glownie
bariera fizyczna tworzona przez wszystkie ro-
dzaje wloskow powierzchniowych, sposrod
ktorych najefektywniej oddzialywaly typy
silnie rozgalezione. Wedlug autorow, wyzsza
podatnos¢ transgenicznych roSlin tego ga-
tunku na A. gossypii wynikata z insercji genu
bt i jego oddziatywania na ekspresje innych
genow, w tym na gen kodujacy biatko MYB,
kontrolujace rozwoj trychomow.

W wydzielinach wloskow gruczotowych
moga takze wystepowac bialtka obronne. W
przypadku roslin z gatunku Solanum ber-
thaultii (Hawk.) byla to oksydaza polifeno-
lowa, ktora moze uczestniczy¢ w regulacji
przebiegu interakcji z fitofagami (SHEPHARD i
WAGNER 2007). W tkankach wloskow N. fa-
bacum wystepowala chitynaza i dysmutaza
ponadtlenkowa (SOD). Takze wioski lucere-
ny odznaczaly si¢ wysoka zawartoScia bialek
obronnych, a inhibitory proteaz z rodziny
PJN2 ulegaly konstytutywnej ekspresji w gru-
czotach wloskow psianki czarnej (Solanum
americanum Mill.). Brak jest jednak informa-
¢ji na temat udzialu biatek trychomow w in-
terakcjach roSliny-mszyce.

W przypadku niektorych roslin, atak ro-
slinozercy indukuje wytwarzanie wickszej
liczby wloskow na mlodych liSciach, a me-
chanizm ten kontrolowany jest przez szlak
sygnalizacyjny JA lub jego estru metylowego,
CO sugeruje powidzanie z systemicznymi me-
chanizmami ISR (PFEIFFER i wspotaut. 2009).
Ponadto VOCs wydzielane przez wloski gru-
czotlowe moga wabi¢ wrogéw naturalnych
roSlinozercoOw. Z drugiej jednak strony wy-
stepowanie wloskéw na powierzchni roslin
moze ogranicza¢ efektywnoS$¢ drapiezcow i
parazytoidow. Wykazano bowiem, ze samice
bzyga prazkowanego (Episyrphus balteatus
De Geer) czeSciej zasiedlaly i lepiej sie roz-
mnazaly na osobnikach mszycy brzoskwinio-
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wej, zerujacych na grochu niz na pomidorze
i ziemniaku. Wedlug VERHEGGEN i wspotaut.
(2009) roznice te zwiazane byly z wyzszym
zageszczeniem wloskow powierzchniowych
na roSlinach psiankowatych. Trychomy pomi-

dora w znacznym stopniu ograniczaly prze-
mieszczanie sie larw drapiezcy, ktore czesto
opuszczaly powierzchnie roslin przed zaata-
kowaniem mszyc.

KUTIKULA I WOSKI KUTIKULARNE

Kutikula gtéownych organow roSlin wyz-
szych sktada sie¢ z kutyny (rzadziej z kutanu)
i woskow kutikularnych. Kutyna pod wzgle-
dem chemicznym jest polimerem, zbudowa-
nym z tancucha w- i Srodkowego, z hydroksy-
i epoksy- pochodnych kwasow tluszczowych
C,,i C,oraz niewielkich ilosci glicerolu, na-
tomiast woski sa3 mieszaning dlugotancucho-
wych zwiazkow alifatycznych, niekiedy z roz-
galezionymi laficuchami weglowymi (EIGEN-
BRODE i JETTER 2002, REINA-PINTO i YEPHRE-
Mov 2009). Rzadziej w ich strukturach wy-
stepuja triterpeny (C,)) z grupy oleananow
i ursanow, poliprenoidy, flawonoidy oraz
fitosterole. Przyktadowo, woski kutikularne
ziemniaka (Solanum tuberosum L.) zawieraly
dhugotancuchowe n-alkany, 2- i 3-metyloalka-
ny, pierwszorzedowe alkohole, kwasy ttusz-
czowe, ketony metylowe, sterole, B-amiryne,
estry kwasow tluszczowych, 2-alkanole oraz
metylowe, etylowe, izopropylowe i fenylo-
etylowe estry kwasow tluszczowych (SZAFRA-
NEK i SYNAK 20006). Cze¢S¢ woskow moze byc
zlokalizowana poza kutikula stanowiac tzw.
woski epikutikularne (ang. epicuticular wa-
xes, EW), podczas gdy pozostajace w obrebie
matrix kutikularnej, nazywane sa woskami
intrakutikularnymi. EW moga tworzy¢ gesty
cienki film, lub grubsze warstwy urozmaico-
ne przez mikroskopijne krysztaly o zrozni-
cowanych ksztattach i wielkoSci, a ich obec-
nos¢ nadaje powierzchni roslin bialawy od-
cien (BARTHLOTT i wspotaut. 1998) (Ryc. 4).
Wedlug SHEPHERD i wspoélaut. (1999) w skla-
dzie EW maliny wilasciwej (Rubus idaeus L.)
dominowaly dhugotancuchowe estry kwasow
tluszczowych i alkoholi o liczbie atomow
wegla wahajacej si¢ w granicach C,-C,, oraz
estry terpenylowe zlozone z a- i b-amiriny i
cykloartenolu oraz kwasow C,, C i C,.

Dotychczasowe badania wskazuja, ze
udzial woskow powierzchniowych w inte-
rakcjach rosliny-mszyce ma raczej specyficz-
ny charakter. Wedtug NI i wspotaut. (1998)
woski powierzchniowe pszenicy, owsa i
jeczmienia, rozniace si¢ ultrastruktura i skta-
dem chemicznym, w zréznicowany sposoOb
wplywaly na zachowanie si¢ podczas zero-

wania D. noxia, nie oddzialywujac jednak
na ptodnos$¢ tego gatunku. Rosliny z rodzaju
Brassica ze stabo rozwini¢ta pokrywa wo-
skowa byly podatniejsze na M. persicae i od-
porniejsze na B. brassicae. EW liSci kapusty
nie mialy natomiast wplywu na ptodnos¢ i
przyrost masy ciala L. erysimi. Bemisia ar-
gentifolii (Bel. & Perr.) preferowala B. olera-
cea z dobrze rozwinieta pokrywa woskowa,
natomiast B. tabaci skladala na takich rosli-
nach mniej jaj. Niebieskawe, wysokowosko-
we odmiany pszenicy byly podatniejsze na
S. avenae niz ciemnozielone roSliny ze sta-
bo rozwinieta pokrywa woskowa. W przy-
padku S. graminum, woski wystepujace na
powierzchni roslin sorgo stanowily Zrodlo
bodzcow wzrokowych i dotykowych, ktore
oddziatywaly antyksenotycznie. Tak zréznico-
wane, a czasami wrecz przeciwstawne dane
sugeruja funkcjonowanie roznych mechani-
zmOw oddziatywania woskow kutikularnych
na owady ktujaco-ssace.

Wedtug EIGENBRODE (2004) preferencje
niektoérych gatunkéw mszyc w stosunku
do roslin z lepiej rozwini¢ta pokrywa wo-
skowa wynika¢ moga z zapobiegania nad-
miernym stratom wody. Redukcja pokry-
wy woskowej na powierzchni roSlin kapu-
sty i grochu zwickszala ich podatnosS¢ na
stres wodny i suszy, co wiazatlo si¢ takze
ze wzrostem odpornoSci na B. brassicae

Ryc. 4. Struktura powierzchni liSci pszenzyta
o wysokiej (po lewej) i niskiej (po prawej) za-
wartosci woskow epikutikularnych (fot. A. Woj-
cicka).
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Ryc. 5. Przyklady zwiazkow wystepujacych w sktadzie woskow powierzchniowych.

i A. pisum. 7 drugiej jednak strony woski
powierzchniowe moga byc¢ zroédiem allelo-
zwiazkow, negatywnie oddzialywujacych na
stawonogi. EW odpornych na mszyce lu-
cerniang (Therioaphis maculata Buck.) od-
mian lucerny (Medicago sativa 1.) odzna-
czaly sie o 50% wyzsza zawartoScia estrow
niz podatne (CASTILLO i wspotaut. 2010).
Mieszanina czterech pospolitych kwasow
ttuszczowych wystepujacych w ekstraktach
woskow powierzchniowych lisci Clytosto-
ma callistegioides (Cham.) wplywata od-
straszajaco na mszyce, przy czym aktyw-
nymi skladnikami byly nienasycone kwasy
linolowy i linolenowy (Ryc. 5). Testowane
niezaleznie sktadniki nasycone, tj. kwas pal-
mitynowy i stearynowy, stymulowaly zasie-
dlanie roSlin przez M. persicae, nie wykazu-
jac jednoczesnie wpltywu na R. padi. RoSli-
ny maliny zwyczajnej z nizsza zawartoScia
estrow cykloartenylowych i a-amirylowych
(Ryc. 5) oraz z wyzszym poziomem estrow
dhugotancuchowych kwasow tluszczowych
i krotkotancuchowych alkoholi byly chet-
niej akceptowane przez mszyce malinowa
(Amphorophora ideai Born.) (SHEPHEARD i
wspotaut. 1999). Zwickszona zawartoS¢ al-
koholi, aldehydow i kwasow ttuszczowych
w woskach powierzchniowych liSci pszeni-
cy wpltywata negatywnie na mszyce (WANG
i wspotaut. 2008). Silnie rozwini¢te pokry-
wy woskowe na roSlinach pszenzyta zakto-
caly zerowanie i rozwo0j mszyc zbozowych
z gatunkow S. avenae, R. padi i Metopolo-
phium dirhodum (Walk.), a o chemicznym
poditozu tych oddzialywan Swiadczy¢ moga
zmiany w liczebnoSci oraz przebiegu zero-
wania i rozwoju mszyc, obserwowane po
usuni¢ciu EW z roslin wysokowoskowych
rodow pszenzyta oraz po ich naniesieniu
na roSliny ze stabo rozwinieta pokrywa

woskowa (WOJCICKA 2003, 2011; WojcCIc-
KA i wspotaut. 2009, 2010a, b). EW z wy-
sokowoskowych rodow pszenzyta odzna-
czaly si¢ nizsza zawartoScia weglowodorow
oktakozanu i tiakontanu, natomiast takie
sktadniki, jak: 14,16-hentriakontanedion i
ester propylowy kwasu 2-(heksadocylok-
sy)-3-(oktadocyloksy) laurynowego wyste-
powaly tylko w ekstraktach z dobrze roz-
winietych pokryw woskowych (WOJCICKA
i LESzZCzZYNSKI 2004, WOJCICKA i wspotaut.
2004). W skladzie woskow powierzchnio-
wych fasoli, bedacej roslina zywicielska dla
A. fabae, wystgpowaly weglowodory C,,,
octany i aldehydy, podczas gdy 1-heksako-
sanol i 1-heksakosanal obecne byly tylko w
ekstraktach woskowych z roSlin owsa, nie
bedacych roSlinami zywicielskimi (POWELL
i wspotaut. 1999). Usuniecie woskow po-
wierzchniowych zwiekszyto liczbe mszyc
akceptujacych roSliny owsa, przy czym al-
lelozwiazkiem odpowiedzialnym za te od-
dzialywania byt 1-heksakosanol (Ryc. 5).
Wedlug REINA-PINTO i YEPHREMOV (2009)
istotna role w ochronie roSlin przed stre-
sem abiotycznym i biotycznym odgrywac
mogly niskoczasteczkowe (7-9 kDa), zasa-
dowe (pl ok. 9) biatka przenoszace lipidy
(ang. lipid transfer proteins, LPTs), zdolne
do wiazania i transferu kwasoéw tluszczo-
wych, estrow acylo-CoA, fosfolipidow i ich
pochodnych. Stanowia one jedna z grup
obronnych biatek PR (PR-14). Wiele LPTs
zlokalizowanych jest w epidermie w po-
wigzaniu z kutikula, gdzie prawdopodob-
nie moga transportowac¢ molekuty woskow
i monomery kutyny z zewne¢trznych bton
plazmatycznych do miejsc formowania ku-
tikuli.

Inny mechanizm oddziatywania woskow
powierzchniowych na owady zwiazany jest
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z utrudnianiem utrzymywania i poruszania
sic na powierzchni roslin. Oddzialywanie
takie opisano dla roslin kapustnych, grochu
i eukaliptusa oraz do réznych gatunkéw ro-
slinozernych chrzaszczy (EIGENBRODE i JET-
TER 2002). Mechanizm ten wydaje si¢ by¢
takze istotny w przypadku mszyc. Przykta-
dowo, zréznicowanie geometrii odnoézy B.
brassicae i L. erysimi moze by¢ wyrazem
adaptacji tych gatunkéw do zerowania na
roSlinach z r6zna struktura powierzchni,
spowodowana obecnoscia réznych pokryw
woskowych (EIGENBRODE 2004). Ponad-
to w interakcjach rosliny-mszyce wazny
jest wptyw EW na zeSlizgiwanie sie z po-
wierzchni roslin naturalnych wrogéw tych
owadow, przy czym silniej oddziatuja tu
struktury mikrokrystaliczne niz gtadki film.
Na roSlinach kapustnych ze zredukowany-
mi EW obserwowano wiecej drapiezcoOw
i parazytoidow z rodzin Syrphidae, Antho-
coridae, Staphylinidae i Dermaptera. Utrzy-
mywanie si¢ na powierzchni roslin przez
drapiezna biedronke azjatycka (Hippoda-
mia convergens Guer. & Men.) i Chryso-
perla plorabunda (Fitch) skorelowane bylo
z efektywnoScia ograniczania liczebnoSci
fitofagow. Drapiezne biedronki i pasozyt-
nicze btonkowki efektywniej ograniczaly
liczebnoS¢ populacji A. pisum na roSlinach
grochu ze zredukowana pokrywa woskowa.
Pasozytnicza Encarsia pergandiella (Ho-
ward) wydawata 2-4-krotnie wiecej potom-
stwa oraz zwickszala SmiertelnoS¢ B. tabba-
ci na roSlinach niskowoskowych. Takze pa-
sozytnictwo A. ervi wzrastalo na A. pisum
na roSlinach ze zredukowanymi woskami
powierzchniowymi, a osobniki D. rapae
skuteczniej ograniczaly liczebnoS¢ fitofa-

gow po usunieciu pokrywy EW. Wedlug
EIGENBRODE (2004), krysztaly EW silniej
oddziatuja na przytwierdzanie si¢ owadow
do powierzchni roSlin niz gtadki film, co
moze miec cztery przyczyny: (i) krystalicz-
ne agregaty EW ograniczaja powierzchnie
przytwierdzania si¢ owada do powierzchni
roslin, (ii) odczepiajace si¢ krysztaly zanie-
czyszczaja organy owadow odpowiadaja-
ce za przytwierdzanie si¢ do powierzchni
roslin, (iii) EW zaklOcaja wilgotna adhezje
poprzez adsorbowanie lipofilowych wy-
dzielin tarsalnych owadow i (iv) wydzieli-
ny tarsalne rozpuszczaja krysztalty EW, co
w konsekwencji powoduje powstawanie na
powierzchni roslin warstw cieczy lub ko-
loidu. Ponadto pewna role moga tu takze
odgrywac roznice w skladzie chemicznym.
Wykazano bowiem, ze kwas C,, n-alkanowy
efektywniej ograniczal przytwierdzanie si¢
H. convergens niz n-alkan-1-ol o analogicz-
nej dlugosci tancucha weglowego, co moze
by¢ zwiazane z réznicami w oddzialywaniu
tych zwiazkéw na wilgotna adhezje owa-
dow na powierzchni roSlin (EIGENBRODE i
JETTER 2002).

Obok oddzialywania na wrogow natu-
ralnych, woski powierzchniowe maja takze
wplyw na porazenie mszyc przez chorobo-
tworcze grzyby. Wieksza liczba mumii A.
fabae z objawami porazenia przez Pando-
ra neoaphidis (Rem. &. Hen.) wystepowa-
ta na grochu ze zredukowanymi woskami
powierzchniowymi (DUETTING i wspotaut.
2003). Miato to zwigzek z ulatwiong adhe-
zja i kietlkowaniem konidiow grzyba na ro-
Slinach z gorzej rozwini¢ctymi pokrywami
woskowymi, co z kolei zwigekszato tempo i
stopien infekcji.

PODSUMOWANIE

Dynamiczny rozw6j warsztatu badaw-
czego w ostatnich dekadach umozliwit uzy-
skanie wielu nowych informacji na temat
znaczenia barwy roSlin, roSlinnych VOC:s,
wloskow powierzchniowych oraz kutiku-
luli i woskéw epikutikularnych w inte-
rakcjach roSliny-mszyce, co zweryfikowa-
lo dotychczasowe poglady na ten temat.
Przedstawione w pracy dane Swiadcza, iz
udzial ww. czynniko6w we wczesnych eta-

pach wyboru zywiciela ma czesto charak-
ter wieloplaszczyznowy, obejmujacy rozne
poziomy troficzne. ZaleznoSci te rozpatruje
sie zarbwno w sferze mechanizmow kon-
stytucyjnych, jak i indukowanych Zzerowa-
niem mszyc, a ich dokladne poznanie jest
obecnie przedmiotem intensywnych badan,
prowadzonych czesto z wykorzystaniem
najnowszych technik badawczych.
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INTERAKCJE MIEDZY MSZYCAMI A ROSLINAMI WE WSTEPNYCH ETAPACH WYBORU
ZYWICIELA

Streszczenie

Praca stanowi przeglad informacji na temat bio-
chemicznych i morfologicznych interakcji miedzy
mszycami i roSlinami podczas wczesnych etapow
selekcji zywiciela. Na ladowanie migrujacych morf
mszyc na zywicielu wptywaja najpierw bodzce wzro-
kowe i wechowe. Zotte i zielone barwniki stymuluja
zasiedlanie roS$lin, natomiast niebieskie i czerwone
hamuja. Ponadto, lotne zwiazki organiczne (VOCs)
moga wplywa¢ na mszyc na poczatku kolonizacji
jako atraktanty lub repelenty. Z drugiej strony mszy-
ce, uszkadzajac liScie lub inne tkanki roSlinne, sty-
muluja emisje VOCs, ktore zapoczatkowuja obroneg
posrednia, wabiac biedronki, pasozytnicze blonkow-
ki i inne parazytoidy lub drapiezicow. Zwiazki lotne

emitowane w odpowiedzi na zerowanie mszyc moga
partycypowa¢ w komunikacji miedzy roznymi roSli-
nami oraz w interakcjach tréjtroficznych rosliny-wi-
rusy-mszyce.

Po wyladowaniu na powierzchni roSliny mszyce
narazone sa na oddzialywanie barie mechanicznych,
wytwarzanych przez wtoski powierzchniowe i kuti-
kule. W tym etapie interakcji wazna role moga od-
grywac toksyny i aresanty wydzielane przez wioski
wydzielnicze oraz niektére zwiazki zlokalizowane na
powierzchni rosliny. Jednak struktura i sktad che-
miczny powierzchni roSliny moze takze zaktdcaé be-
hawior naturalnych wrogéw mszyc.

INTERACTIONS BETWEEN APHIDS AND PLANTS DURING EARLY STEPS OF THE HOST
SELECTION

Summary

Data on biochemical and morphological interac-
tions between aphids and plants during early steps
of the host selection were reviewed. Landing of mi-
gratory aphid morphs on the hosts is affected by
visual and aromatic stimuli at the first step of the
colonization. Plant settling is stimulated by yellow
and green pigments and depressed by blue and red
ones. Moreover, volatile organic compounds (VOCs)
may influence the aphids as attractants or repellents
at the beginning of colonization. On the other hand,
aphid damage to leaves and other plant tissues stim-
ulates release of VOCs that initiate indirect defence
through attracting of ladybugs, parasitic wasps and

other parasitoids, and predators. In addition, volatile
compounds emitted as a result of aphid feeding may
participate in plant-plant communication and plant-
virus-aphid interactions.

After landing aphids are subjected to mechanical
barriers formed by trichomes and/or cuticle. Toxins
and arrestants secreted by glandular trichomes as
well as some compounds localized on plant surface
may play important role during this step of the in-
teractions. However, structural and chemical proper-
ties of plant surface may also disturb aphids preda-
tion by their natural enemies.
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