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Jak owady oligofagi odnajdują odpowiednie  
rośliny żywicielskie w zróżnicowanym biologicznie środowisku?

Wstęp

Zasiedlanie właściwych i odpowiednich roślin żywicielskich przez fitofagi jest 
konsekwencją wieloetapowego procesu. Rozpoczyna się on odszukaniem właści-
wego habitatu i  odszukaniem tam roślin, selekcją roślin, polegającą na akceptacji  
(i ocenie wartości pokarmowej) lub odrzuceniu rośliny. Z poszczególnymi etapami 
związane są określone aktywności owadów: lot przypadkowy – lot ukierunkowany 
– osiadanie na roślinie – żerowanie wstępne – żerowanie właściwe (permanentne). 
Aktywności te są odpowiedzią na działanie wielu bardziej lub mniej intensywnych 
bodźców. Roślina bowiem działa na owada przez bodźce wizualne (zabarwienie 
lub intensywność odbitego światła), dotykowe, chemiczne, zapachowe i smakowe 
(Miller i Strickler 1984). Rozpoznawanie i preferencje względem roślin żywiciel-
skich wymagają integracji całego kompleksu reakcji na bodźce na poziomie nerwo-
wym i metabolicznym, którym odpowiadają określone progi wrażliwości owadów  
(Dethier 1982).

Wybór roślin przez mszyce (Homoptera, Aphididae) jest pod pewnymi wzglę-
dami wyjątkowym procesem wśród owadów. Mszyce mają skomplikowany cykl roz-
wojowy – z przemianą pokoleń i występowaniem różnych morf, przy czym formy 
uskrzydlone i bezskrzydłe współistnieją podczas sezonu wegetacyjnego. Większość 
gatunków wykazuje dużą specjalizację pokarmową, mimo że odżywiają się wyłącz-
nie sokiem floemowym, a ich narządy gębowe pozbawione są zewnętrznych che-
moreceptorów kontaktowych. Niniejszy artykuł stanowi próbę kompleksowego 
przedstawienia procesu wyboru roślin żywicielskich przez te owady na przykładzie 
jednodomnego1 oligofagicznego gatunku – mszycy kapuścianej Brevicoryne brassi-
cae (L.).  Ponieważ B. brassicae jest fitofagiem o stale wzrastającym znaczeniu dla 
rolniczych i ogrodniczych upraw roślin krzyżowych w rejonach klimatu umiarko-
wanego całej kuli ziemskiej (Szelęgiewicz 1978, Blackman i Eastop 1985), szeroko 
rozumiana ekologia tego gatunku stała się przedmiotem wielu badań i opracowań 
naukowych. W okresie maksimum liczebności populacji mszycy kapuścianej zasie-
dlenie roślin w uprawach rzepaku ozimego w Polsce sięga 96%, przy liczebności 
największych kolonii przekraczającej 104 osobników; żerowanie mszyc powoduje 

1  Jednodomność – jednodomowość – monoecja: pełny cykl rozwojowy odbywa się na 
jednym gatunku rośliny.



[62] Beata Gabryś

u  rzepaku istotne ograniczenie wzrostu, szerokości szyjki korzeniowej i liczby pę-
dów bocznych (Kelm i Gadomski 1995). Szkody wyrządzane przez B. brassicae mają 
charakter zarówno bezpośredni (utrata plonu do 85%) (Kelm 1983), jak i pośredni, 
polegający na rozprzestrzenianiu około 20 chorób wirusowych roślin (Blackman  
i Eastop 1985), a zwłaszcza mozaiki krzyżowych (TuMV) i mozaiki kalafiora (CaMV) 
(Maisonneuve i wsp. 1995). Żerowanie mszyc wywołuje również wzrost zawar-
tości glukozynolanów w nasionach rzepaku, a także spadek zawartości tłuszczu  
o ponad 10%, przez co obniża ich wartość odżywczą (Lammerink i wsp. 1984, Kelm  
i Gadomski 1995). 

Rodzina krzyżowych (Brassicaceae = Cruciferae) liczy około 3000 gatunków 
(Hegi 1986), jednakże masowe występowanie mszycy kapuścianej w sezonie we-
getacyjnym związane jest głównie z rodzajem Brassica i blisko spokrewnionymi 
taksonami (Markkula 1953). Składanie zimujących jaj odbywa się również w obrę-
bie tej wąskiej grupy gatunków roślin (Gadomski 1992). Wydaje się, że bezpośred-
ni wpływ na ten stan rzeczy ma skład chemiczny pokarmu, a zwłaszcza zawartość 
wtórnych produktów metabolizmu roślin krzyżowych. Specjalizacja pokarmowa 
mszycy kapuścianej wynika ze specyficznego metabolicznego lub fizjologicznego 
przystosowania – niewrażliwości na toksyny roślin krzyżowych, glukozynolany. Te 
allelozwiązki pełnią jednocześnie rolę silnych fagostymulantów2 – dostarczają spe-
cyficznych bodźców chemicznych uruchamiających i podtrzymujących proces żero-
wania mszycy kapuścianej (Wensler 1962, Nault i Styer 1972). 

Aktywność lokomotoryczna mszyc

Podejmowanie aktywności prowadzącej do zmiany rośliny żywicielskiej przez 
mszyce jest uwarunkowane działaniem wielu czynników. Starsze stadia larwalne  
i dorosłe bezskrzydłe osobniki opuszczają roślinę przede wszystkim pod wpływem 
stresu spowodowanego nadmiernym zagęszczeniem populacji lub obniżającej się 
przydatności rośliny. Mszyce bezskrzydłe mogą się przemieszczać w obrębie jednej 
rośliny, w poszukiwaniu odpowiedniego miejsca żerowania, lub między roślinami, 
korzystając z naturalnych pomostów tworzonych przez stykające się liście bądź 
pędy. Mogą również przemieszczać się po powierzchni gleby w następstwie odpad-
nięcia od rośliny. Osobniki uskrzydlone pojawiają się w wyniku działania czynni-
ków wewnątrzpopulacyjnych, jak przegęszczenie, lub w odpowiedzi na czynniki 
środowiskowe, na przykład obniżającą się jakość pokarmu lub sezonowe zmiany 
fotoperiodu i temperatury (Klingauf 1987a). W przypadku B. brassicae głównym 
czynnikiem powodującym wytwarzanie form uskrzydlonych jest obniżona tem-
peratura (10–15°C przez co najmniej 24 godziny) i/lub obniżona jakość pokarmu; 
samo przegęszczenie populacji nie wywołuje takiego efektu (Lamb i White 1966). 
Skłonność do podejmowania lotu jest cechą wrodzoną uskrzydlonych mszyc – wraz 
z ostatnim linieniem przestają reagować na bodźce pochodzące od rośliny, na której 
się znajdują, i w zależności od sytuacji podejmują loty dalekie lub lokalne w poszuki-
waniu nowych gospodarzy. Mszyce podejmują lot w sprzyjających warunkach śro-
dowiska, przy temperaturze około 16–17°C i prędkości wiatru nieprzekraczającej 

2  Fagostymulant – bodziec warunkujący kontynuowanie żerowania przez owady (Dą-
browski 1988).
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ich samodzielnej zdolności lotu, tj. około 2,4 km/h. Prędkości wiatru większe niż 4,8 
km/h zwykle opóźniają lot, ale mszyca kapuściana zdolna jest do samodzielnego lotu 
nawet przy prędkości wiatru 4,8–8 km/h. Uważa się, że wzlatywanie przy wyższych 
prędkościach wiatru jest zachowaniem adaptacyjnym, umożliwiającym wykorzy-
stanie prądów powietrza do przemieszczania się na duże odległości. Uskrzydlone  
B. brassicae wykazują większą energię lotu wiosną i jesienią niż latem (Robert 
1987). 

Lot ukierunkowany 

Obniżanie lotu przez mszyce jest konsekwencją wzrastającej wrażliwości na 
długie fale świetlne (>500 nm), czemu towarzyszy wzrost podatności na bodźce po-
chodzenia roślinnego, np. kształt, rozmiar, zagęszczenie roślin (Smith 1976, Åhman 
i wsp. 1985). Atrakcyjnie działa też światło o dużej intensywności, zwłaszcza odbite 
od podłoża: duży kontrast między światłem odbitym od odkrytej powierzchni gleby 
a światłem odbitym od roślin (zwłaszcza w zakresie fal długich 550–590 nm) zwięk-
sza skalę wiosennych nalotów mszycy kapuścianej na warzywa kapustne (Costello 
1995). Obniżanie lotu nie jest efektem „zmęczenia się” owadów, gdyż mszyce są 
zdolne do samodzielnego lotu nawet przez kilka godzin. Jednocześnie, zatrzymanie 
się na niewłaściwej roślinie ponownie motywuje mszyce do lotu, a autoliza mięśni 
poruszających skrzydłami następuje u B. brassicae dopiero kilka dni po zaakcep-
towaniu rośliny i rozpoczęciu reprodukcji. Zwiększoną aktywność lokomotoryczną 
po napotkaniu niewłaściwej rośliny obserwuje się również u osobników bezskrzy-
dłych (Klingauf 1987a). Na lot ukierunkowany mszycy kapuścianej, a przynajmniej 
letnich migrantek tego gatunku, prawdopodobnie nie wpływają bodźce chemiczne 
– zapachy pochodzące od roślin. W warunkach doświadczalnych uskrzydlone morfy 
B. brassicae nie rezygnowały z lotu w kierunku atrapy rośliny wydzielającej zapach 
roślin nieżywicielskich (wrotycza i cząbru), a jednocześnie zapach roślin żywiciel-
skich (kapusty) w tej samej sytuacji nie zwiększał częstości pozytywnych reakcji 
na cel wizualny (Nottingam i Hardie 1993). Obserwowano takie zachowanie mszyc, 
pomimo że B. brassicae jest w stanie rozróżniać te zapachy (Nottingam i wsp. 1991). 
Niemniej jednak, w warunkach naturalnych współrzędna uprawa koniczyny i kapu-
sty głowiastej istotnie zmniejsza stopień zasiedlania roślin przez B. brassicae  (Finch 
i Kienegger 1997). 

Osiadanie na roślinie

Jakkolwiek obniżanie lotu wydaje się procesem aktywnie kontrolowanym przez 
mszyce, to sam etap osiadania na roślinach uważany był za przypadkowy. Rola za-
pachów w odnajdywaniu i wyborze roślin przez mszyce długo była podawana  
w wątpliwość. Jednakże Pettersson (1973) wykazał, że mszyca kapuściana reagu-
je pozytywnie na zapach pąków i kwiatów rzepaku jeszcze przed wylądowaniem.  
W bezpośrednim otoczeniu roślin krzyżowych (tzw. head space) stwierdzono obec-
ność izotiocyjanianów oraz nitryli, które są lotnymi produktami hydrolizy gluko-
zynolanów (Tollsten i Bergström 1988). Dzienna ilość uwalnianych olejków gor-
czycznych odpowiada około 0,7% ogólnej zawartości glukozynolanów w roślinach 
(Finch 1978). Te lotne związki powstają przede wszystkim przy mechanicznym 
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uszkodzeniu komórek (Van Etten i Tookey 1979, Chew 1988). Mogą jednak tworzyć 
się również podczas procesów transformacji komórek związanych ze wzrostem ro-
ślin; procesy te są szczególnie intensywne u szybko rosnących gatunków, jak Sinapis 
alba L. i Raphanus sativus L. (Finch 1978). Nottingam i wsp. (1991) przeprowadzili 
doświadczenia laboratoryjne z użyciem olfaktometru i stwierdzili wyraźną pozy-
tywną reakcję uskrzydlonych migrantek B. brassicae na zapach izotiocyjanianu 3-bu-
tenylu, produktu hydrolizy glukozynolanu glukonapiny. Jednocześnie potwierdzili 
elektrofizjologicznym testem czułkowym istnienie receptorów węchowych wrażli-
wych na izotiocyjaniany na czułkach mszycy kapuścianej. W trakcie tych samych 
badań wykazano również zdolność B. brassicae do rozpoznawania zapachów roślin 
nieżywicielskich, cząbru i wrotycza, które wywoływały reakcję negatywną – odej-
ścia od źródła zapachu (Nottingam i wsp. 1991). Visser i wsp. (1996) potwierdzili te 
dane, dodając, że mszyca kapuściana rozpoznaje jeszcze wiele innych zapachów wy-
dzielanych przez rośliny, w tym typowe dla liści wszystkich roślin, m.in. heksenal, 
heksenol, heptanal.  Prawdopodobnie wspomaga to orientację i umożliwia wstępną 
selekcję roślin jeszcze podczas lotu, ale przy bliskiej odległości, podobnie jak to jest  
w przypadku śmietki kapuścianej Hylemyia brassicae Bche. (Finch i Skinner 1982). 
Lokalne zapachy mogą również odgrywać znaczącą rolę po wylądowaniu na ro-
ślinie – przed nakłuciem rośliny mszyce intensywnie poruszają czułkami tuż nad 
podłożem. Podobne zachowanie wykazują również mszyce bezskrzydłe (Gabryś 
niepubl.). 

Osiadanie na roślinie wiąże się z konfrontacją z właściwościami fizycznymi  
i chemicznymi jej powierzchni. Po wylądowaniu mszyce zachowują się w charakte-
rystyczny sposób: wędrują po powierzchni rośliny i dokonują próbnych nakłuć. Z re-
guły po kilku nakłuciach lub nawet zaraz po wylądowaniu przechodzą na dolną po-
wierzchnię liści i tam kontynuują penetrację (Kennedy i wsp. 1959). Przemieszczanie 
się na dolną stronę liści może być wywołane negatywną reakcją na bodźce świetlne 
lub/i silniejszym działaniem arestantów3 po spodniej stronie w porównaniu do gór-
nej strony liści (Klingauf 1987a). Przed dokonaniem nakłucia mszyce badają rzeźbę 
powierzchni rośliny, przesuwając końcem wargi dolnej po powierzchni lub dotyka-
jąc ją, często kilkakrotnie i z regularną częstotliwością. Ponieważ zakończenie wargi 
dolnej zaopatrzone jest w mechanoreceptory (Tjallingii 1978a), takie zachowanie 
się może ułatwiać wybranie odpowiedniego miejsca żerowania. Mszyce wykazują 
wyraźne preferencje do wkłuwania się w pobliżu żyłek liściowych. 

Mszyce unikają przeważnie roślin o liściach omszonych, pokrytych kolcami 
lub grubą warstwą wosku (Dixon 1987). Pokrycie liści włoskami może utrudniać 
zasiedlanie roślin, przeszkadzając mszycom w swobodnym poruszaniu się. Włoski 
roślin mogą zawierać również różne substancje drażniące o charakterze repelent-
nym4 (Duffey 1986, Boczek 1995). Mszyca kapuściana wydaje się być stosunko-
wo odporna na tego typu bariery mechaniczne. Zasiedla z powodzeniem zarówno 
gładkie pędy i łuszczyny rzepaku, jak i pokrytą ostrymi włoskami gorczycę białą 

3  arestant = czynnik zatrzymujący – bodziec fizyczny lub chemiczny, który powoduje, 
że owad ogranicza swoje ruchy do powierzchni ściśle związanej ze źródłem działania danego 
czynnika (Dąbrowski 1988).

4  Repelent – bodziec fizyczny lub chemiczny, wywołujący ruch owada w kierunku prze-
ciwnym do źródła działania tego czynnika (Dąbrowski 1988).
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(Gabryś 1991). Niemniej jednak, wyjątkowo silne owłosienie w okolicach stożka 
wzrostu pędu może stanowić istotną przeszkodę w dostępie do powierzchni ro-
śliny, co  obserwowano w przypadku odpornej nowozelandzkiej odmiany rzepaku 
„Rangi” (Ellis 1994). Struktura wosków epikutikularnych może wpływać na spo-
sób poruszania się po powierzchni rośliny – brak pokrywy woskowej typowej dla 
większości warzyw kapustnych może powodować odpadanie od roślin, gdyż stopy 
mszycy kapuścianej tracą przyczepność na gładkich powierzchniach (Ellis 1994). 
Odmiany kapusty głowiastej o zredukowanej warstwie woskowej były istotnie sła-
biej zasiedlane przez mszycę kapuścianą niż odmiany o pokrywie typowej (Karl  
i Eisbein 1987). Nie stwierdzono jednak, aby skład chemiczny wosków miał wpływ 
na rozpoznawanie i akceptację roślin, aczkolwiek wydaje się, że mszyce mogą roz-
poznawać mieszaniny n-alkanów wchodzących w skład wosków epikutikularnych 
(Dillwith i Berberet 1990). 

Skład chemiczny substancji powlekających powierzchnię roślin stanowi osobne 
zagadnienie. Chemoreceptory kontaktowe u owadów mogą występować na elemen-
tach aparatu gębowego, na czułkach oraz odnóżach. Aparat gębowy mszyc pozba-
wiony jest zewnętrznych chemoreceptorów kontaktowych – organ smaku znajduje 
się w ścianie nadgębia (Wensler 1977, Tjallingii 1978a) – stąd odczuwanie bodźców 
smakowych pochodzących z powierzchni roślin jest co najmniej utrudnione, jeśli 
nie niemożliwe. Miles (1972) sugeruje, że wykorzystanie tego organu smakowe-
go jest jednak prawdopodobne: podczas badania powierzchni rośliny przez kłujkę 
wydzielana jest, a następnie zasysana ślina, a z nią mogą być pobierane składniki 
powierzchniowe roślin. Postuluje się istnienie i funkcjonowanie chemoreceptorów 
kontaktowych w postaci 4–6 krótkich włosków w dystalnej części czułków na pod-
stawie budowy tych struktur: szczeciny te posiadają pory w szczytowej części i są 
unerwione przez kilka neuronów, z których przynajmniej jeden dochodzi do końca 
szczeciny (Anderson i Bromley 1987), a także obserwacji behawioralnych: mszyce 
dotykają czułkami powierzchni rośliny przed rozpoczęciem penetracji; po wkłuciu 
się w roślinę ruchy czułków ustają (Powell i wsp. 1993, 1995). Badania nad mecha-
nizmem działania antyfidantów ujawniły, że repelentne działanie polygodialu ujaw-
nia się jeszcze przed wprowadzeniem kłujki do tkanek rośliny. Amputacja zakoń-
czeń czułków powoduje zanik reakcji mszyc na polygodial; wyklucza się działanie 
bodźców zapachowych, ponieważ jest to związek mało lotny (Powell i wsp. 1995). 
Podobną strukturę do opisanych szczecin czułkowych mają sensille na goleniach  
i stopach. Mogą one potencjalnie pełnić rolę chemoreceptorów kontaktowych, jed-
nak brak na to jednoznacznych dowodów (Anderson i Bromley 1987).  

W skład substancji powlekającej powierzchnię liści roślin krzyżowych wcho-
dzą między innymi glukozynolany: na liściach kapusty występuje glukoiberyna, 
sinigryna, 4-hydroksyglukobrassicyna, glukobrassicyna i 4-metoksyglukobrassicy-
na. Glukozynolany te są silnie związane z powierzchnią rośliny – ekstrakcja tych 
związków wymaga uprzedniego usunięcia warstwy woskowej, co stanowi praw-
dopodobnie zabezpieczenie przed zmyciem przez deszcz (Renwick i wsp. 1992). 
Glukobrassicyna okazała się z jednej strony związkiem decydującym o rozpoznaniu 
rośliny przez dwa gatunki bielinków Pieris brassicae L. i Pieris rapae L., a z drugiej 
– silnym stymulatorem składania jaj dla samic obu tych gatunków (van Loon i wsp. 
1992, Renwick i wsp. 1992). Znaczenie związanych z powierzchnią glukozynolanów 
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dla B. brassicae nie jest znane przede wszystkim ze względu na brak badań w za-
kresie zewnętrznych chemoreceptorów kontaktowych. Dominuje pogląd, że mszyce 
wykazują podobne tendencje do nakłuć próbnych, bez względu na rodzaj substancji 
pokrywającej powierzchnię rośliny (Woodhead i Chapman 1986). Kennedy (1986) 
uważa jednak, że za rozpoznawanie roślin przynajmniej częściowo są odpowie-
dzialne bodźce chemiczne z powierzchni rośliny: mszyce Tuberculoides annulatus 
(Htg.) częściej nakłuwały obojętny substrat powleczony ekstraktami z powierzchni 
roślin żywicielskich niż kontrolny oraz częściej rezygnowały z nakłuwania liści po-
wleczonych plastikową taśmą niż liści odkrytych. Z kolei Aphis fabae Scop. reaguje 
pozytywnie na szereg związków fenolowych z powierzchni liści (Jördens-Röttger 
1979).

Żerowanie wstępne

Chociaż bodźce zapachowe mogą do pewnego stopnia wpływać na proces od-
szukiwania i wstępnego rozpoznawania roślin przez mszyce, to zasadnicze znacze-
nie dla procesu selekcji ma smakowa ocena pokarmu. W związku z tym specyficzne 
cechy tkanek epidermy, miękiszu i łyka uważane są za kluczowe wskaźniki wykorzy-
stywane przez mszyce przy decyzji o akceptacji lub odrzuceniu rośliny (Harrewijn 
1990, Pickett i wsp. 1992).

Kłująco-ssący aparat gębowy mszyc składa się z czterech delikatnych sztyle-
cików powstałych z przekształcenia żuwaczek i szczęk oraz mięsistej wargi dolnej 
(Myiazaki 1987). W trakcie żerowania w sztyletach szczękowych tworzą się (z ist-
niejących wyżłobień) dwa kanały: ślinowy, którym ślina spływa do rośliny, oraz po-
karmowy, którym pobierany jest pokarm (Goszczyński i Cichocka 1990). W ścianie 
nadgębia kanału pokarmowego zlokalizowany jest narząd smaku (Ponsen 1987), 
który u mszycy kapuścianej składa się z ośmiu brodawek smakowych (Wensler  
i Filshie 1969). Podczas nakłuwania tkanek roślinnych warga dolna mszyc kurczy 
się, dotykając podłoża (Tjallingii 1978b). Na powierzchnię rośliny wydzielana jest 
kropla śliny, przez którą sztylety rozpoczynają penetrację. W trakcie penetracji ślina 
nadal jest wydzielana, tworząc pochwę ślinową, wewnątrz której sztylety mszycy 
swobodnie przemieszczają się w głąb rośliny.

Penetracja kłujki przez tkanki roślinne jest konieczna nie tylko dla rozpoznania 
rośliny, ale również dla dotarcia do źródła pokarmu – wiązki przewodzącej, która jest 
zwykle ukryta pod wieloma warstwami komórek. Sztylety kłujki mszyc mogą osią-
gnąć tkanki łyka już po 10–15 minutach od wkłucia się, lecz zwykle trwa to znacznie 
dłużej, nawet kilka godzin. Ślady pozostawione przez kłujkę w tkankach roślinnych 
są przeważnie bardzo rozgałęzione, co znaczy, że długość sztyletów nie jest czyn-
nikiem ograniczającym w dotarciu do tkanki przewodzącej, która, zwłaszcza u ro-
ślin zielnych, jest zwykle zlokalizowana blisko powierzchni (Tjallingii i Hogen Esch 
1993). Może to świadczyć o pewnych trudnościach w znalezieniu tkanki floemowej. 
Przyczyny tych opóźnień nie są znane, ale można przypuszczać, że czynniki związa-
ne z tym zjawiskiem mają naturę fizykochemiczną. Sztylety kłujki penetrują tkanki 
roślinne międzykomórkowo, przesuwając się między włóknami celulozy budujący-
mi wtórne ściany komórkowe, a więc bez konieczności enzymatycznego rozkładu 
pektynowej blaszki środkowej (Tjallingii i Hogen Esch 1993). Najprawdopodobniej 
kierunek penetracji sztyletów zależy od gradientu stężeń pewnych składników 
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roślinnych oraz od gradientu pH: zmieniający się odczyn pH z kwaśnego na alkalicz-
ny w kierunku floemu może podtrzymywać aktywność penetracji (Klingauf 1987a). 
Duże znaczenie przypisuje się obecnie tak zwanym substancjom znacznikowym 
(„token stimuli”), do których zalicza się przede wszystkim specyficzne wtórne pro-
dukty metabolizmu – allelozwiązki roślinne – alkaloidy, związki fenolowe, kwasy 
hydroksyamowe, glukozynolany i inne (Pickett i wsp. 1992). Wszystkie wymienio-
ne związki są znanymi mediatorami zachowania się mszyc (Niemeyer 1990). Wiele  
z nich odgrywa rolę fagodeterentów5 lub fagostymulantów, a niektóre dają efekty 
antybiotyczne (Montllor 1991). 

Przed dotarciem do floemu mszyce mogą natrafić na allelozwiązki tylko w przy-
padku, jeśli te występują w tkankach testowanych podczas penetracji. Epiderma 
liści i pędów oraz miękisz liściowy roślin krzyżowych zawierają glukozynolany 
(Gabryś i Tjallingii, niepubl.). Mszyce pobierają próbki zawartości komórek, praw-
dopodobnie z cytoplazmy i wakuoli, podczas krótkich (5–10 sek.) nakłuć większości 
komórek wzdłuż szlaku sztyletów mszyc w tkankach roślinnych (Powell 1991). Tak 
krótkie nakłucia są wystarczające do pobrania protoplazmy, czego dowodzą wyniki 
badań nad transmisją nietrwałych wirusów roślinnych (Martin i wsp. 1997). Mimo 
że podczas penetracji prawie wszystkie komórki będące na szlaku sztyletów kłujki 
są wielokrotnie nakłuwane, nie są one uszkadzane. Zniszczenie komórek obserwuje 
się sporadycznie (Tjallingii i Hogen Esch 1993), co można uważać za specyficzny 
mechanizm przystosowawczy, zapobiegający intoksykacji. Uszkodzenie komórek 
prowadziłoby do uaktywnienia zmagazynowanych allelozwiązków, jako że wie-
le z nich występuje w wakuolach komórek w formie nietoksycznej – na przykład 
jako glikozydy lub amidy (Matile 1984). Aktywne formy toksyczne allelozwiązków 
powstają w wyniku hydrolizy enzymatycznej. Glukozynolany, charakterystyczne 
allelozwiązki roślin krzyżowych (Feeny 1977), zlokalizowane są w wakuolach ko-
mórek, a przed spontanicznym rozpadem zabezpiecza je przestrzenno-funkcjonal-
na separacja specyficznych enzymów hydrolitycznych – mirozynaz (Chew 1988). 
Mirozynazy występują w cytoplazmie poza wakuolą lub w specjalnych komórkach 
– idioblastach. Możliwe jest też, że występują nawet w wakuolach obok glukozyno-
lanów, ale są nieaktywne dzięki odpowiedniemu odczynowi pH (Bones i Rossiter 
1996). Przy uszkodzeniu komórki, a zwłaszcza wakuoli, każdy z tych mechanizmów 
izolacji glukozynolanów i mirozynaz zostaje zniszczony, a w wyniku hydrolizy po-
wstają silnie aktywne izotiocyjaniany (Fenwick i wsp. 1983). Mszyce mogą unikać 
kontaktu z allelozwiązkami, zmniejszając liczbę nakłuć komórek tkanek pozaflo-
emowych o wysokim stężeniu tych substancji. Takie zachowanie się obserwowano 
u Rhopalosiphum maidis żerującej na odpornych odmianach zbóż o dużej zawartości 
kwasów hydroksyamowych (Givovich i Niemeyer 1995) i Myzus persicae  na odpor-
nej odmianie sałaty (Montllor i Tjallingii 1989).

Podczas żerowania mszyca kapuściana jest poddana działaniu szeregu innych 
czynników. Jednym z nich może być stopień uwodnienia tkanek. Stres spowodo-
wany suszą, wywołujący znaczne obniżenie turgoru komórek roślinnych, skorelo-
wany jest z istotnym obniżeniem płodności u mszycy kapuścianej (Wearing 1967) 
i wpływa na sposób zasiedlania roślin (Wearing i Van Emden 1967). Inne są efekty 

5  Fagodeterent – bodziec zapobiegający kontynuowaniu żerowania przez owady (Dą-
browski 1988).
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przedłużonego i krótkotrwałego stresu wodnego: przedłużona susza istotnie redu-
kuje płodność i przeżywalność mszycy kapuścianej, jeżeli owad nie ma możliwo-
ści zmiany rośliny, natomiast susza krótkotrwała daje efekty pozytywne (Wearing 
1972). Miles i wsp. (1982) stwierdzili, że w okresie więdnięcia roślin zostaje przy-
spieszony rozwój mszycy kapuścianej, a przy przedłużającej się suszy mszyce 
wprawdzie stają się niespokojne, lecz nie obserwuje się zwiększonej śmiertelno-
ści, gdyż opuszczają roślinę. Susza powoduje wiele zmian w metabolizmie rośliny, 
mogących wpływać na fitofagi, na przykład zwiększoną produkcję allelozwiązków 
lub zwiększenie ilości aminokwasów w soku floemowym, co jest typowym efektem 
więdnięcia. Niemniej jednak, jeżeli niski turgor tkanek jest cechą naturalną rośliny, 
nie wpływa to na wartość parametrów życiowych mszycy kapuścianej: płodność, 
przeżywalność i względny przyrost populacji B. brassicae były podobne na odmia-
nach kapusty o mięsistych i wiotkich liściach oraz kapustach o liściach niegiętkich,  
o małej sile ssącej komórek miękiszu (Cole 1997a). 

Żerowanie właściwe

Pierwszy kontakt sztyletów aparatu gębowego z tkanką łyka przeważnie nie 
kończy się permanentnym żerowaniem. Akceptacja elementów sitowych następuje 
ze znacznym opóźnieniem, przy którymś z kolejnych nakłuć tych komórek lub nawet 
podczas osobnej penetracji (Tjallingii 1994). Takie zachowanie się mszyc podczas 
prób żerowania jest wypadkową oddziaływania czynników pochodzenia roślinne-
go: wartości odżywczej i energetycznej pokarmu oraz obecności fagostymulantów 
lub substancji toksycznych. 

Nie ma wątpliwości, że azot jest kluczowym składnikiem pokarmu roślinne-
go, niezbędnym dla prawidłowego rozwoju i reprodukcji fitofagów (Strong i wsp. 
1984). Uważa się nawet, że sezonowe wahania liczebności i migracje fitofagów,  
w tym mszyc, związane są przede wszystkim ze zmianami wartości odżywczej ro-
ślin, a zwłaszcza ze zmianami w ilości dostępnego azotu organicznego (Klingauf 
1987b, Risebrow i Dixon 1987). Wykazano pozytywną korelację między ilością azotu  
w roślinie a płodnością mszyc (Harrewijn 1970). Wzbogacenie gleby w azot powo-
duje wzrost zawartości azotu organicznego w roślinach, a w konsekwencji wzrost 
płodności mszyc (Klingauf 1987b). Również stan fizjologiczny rośliny wpływa na 
dostępność wolnych aminokwasów. Szczególnie zasobne są młode, rosnące liście, 
co związane jest z intensywną syntezą białek w tych organach, oraz liście więdną-
ce, gdzie z kolei aminokwasy uruchamiane są w wyniku fizjologicznego więdnięcia 
(Merritt 1996). W czasie suszy znacznie (ponaddziesięciokrotnie) wzrasta zawar-
tość proliny zarówno w całych liściach, jak i w soku floemowym roślin, natomiast 
w wyniku żerowania mszycy kapuścianej zwiększa się ilość metioniny (Miles i wsp. 
1982).

Mszyca kapuściana reaguje pozytywnie na wzrost ilości dostępnego azotu  
w roślinach i jest jednocześnie znacznie mniej wrażliwa na jej spadek niż mszyca 
brzoskwiniowo-ziemniaczana Myzus persicae Sulz. również występująca na krzyżo-
wych (Van Emden 1972). Wysokie nawożenie azotowe wyraźnie sprzyja rozwojowi 
populacji mszycy kapuścianej w uprawie rzepaku w warunkach polowych, zwłasz-
cza w okresach suszy (Kelm 1994). 
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Wprawdzie wymagania pokarmowe mszyc w odniesieniu do poszczególnych 
aminokwasów są w zasadzie podobne do wymagań innych owadów, stwierdzono 
jednak, że poszczególne gatunki, a nawet biotypy są bardzo specyficzne. Brak nie-
których aminokwasów w pokarmie jest prawdopodobnie uzupełniany przez endo-
symbionty (Srivastava 1987). Weibull (1988) stwierdził pozytywną korelację ilości 
niektórych aminokwasów w soku floemowym zbóż z poziomem odporności na że-
rowanie mszycy czeremchowo-zbożowej Rhopalosiphum padi Straw. Podobnej ko-
relacji nie stwierdzono natomiast u Lipaphis erysimi (Kalt.), żerującej na odmianach 
gorczycy modrej Brassica juncea, rzepaku B. napus i rzepiku B. campestris (Weibull 
i Melin 1990). Poziom płodności i innych parametrów życiowych B. brassicae rów-
nież próbowano korelować z proporcją poszczególnych aminokwasów w roślinach. 
Van Emden i Bashford (1976) stwierdzili pozytywną korelację w przypadku treoni-
ny. Z kolei wzrost zawartości fenyloalaniny powodował obniżenie płodności mszy-
cy kapuścianej w badaniach Van Emdena i Bashford (1976),  a proliny w badaniach 
Milesa i wsp. (1982). W badaniach nad podatnością na żerowanie mszycy kapuścia-
nej dzikich i uprawnych odmian gatunków z rodzaju Brassica stwierdzono znacz-
ne zróżnicowanie w składzie aminokwasów soku floemowego. Wzrost populacji  
B. brassicae skorelowany był nie z sumaryczną zawartością aminokwasów, ale ze 
zróżnicowaniem jakościowym. Pozytywną korelację wykazano dla tyrozyny, ala-
niny, leucyny i kwasu glutaminowego; zmniejszenie zawartości kwasu glutamino-
wego i tyrozyny w roślinach powoduje wzrost produkcji morf uskrzydlonych (Cole 
1997b). Zapotrzebowanie na aminokwasy aromatyczne, jak tyrozyna, wiąże się  
u owadów z syntezą kutykuli (Mollema i Cole 1995). 

W skład soku floemowego wchodzą również lektyny – glikoproteiny o wła-
ściwościach bakteriobójczych, grzybobójczych i insektobójczych, zwłaszcza dla 
chrząszczy i motyli (Gatehouse i wsp. 1992). Działanie insektobójcze i grzybobój-
cze niektórych lektyn wynika z ich zdolności do wiązania chityny, przez co unie-
możliwiają one prawidłowy wzrost owadów lub grzybów (Gatehouse i wsp. 1984). 
Insektobójczą aktywność lektyn wykazano dla mszycy grochowianki Acyrthosiphon 
pisum (Harris) (Rahbe i Febway 1993). Żerowanie na roślinach z wysoką zawarto-
ścią lektyn spowodowało również wysoką śmiertelność B. brassicae (Cole 1994). 
Wprawdzie mechanizm działania lektyn wiążących chitynę u owadów żywiących 
się sokiem floemowym nie jest znany, ale możliwe, że wiążąc się z chityną budującą 
sztylety aparatu gębowego zatykają kanały ssący i ślinowy oraz przewód pokarmo-
wy aż do jelita środkowego (Cole 1994). 

Głównym węglowodanem soku floemowego jest sacharoza, a jej zawar-
tość może wahać się w granicach 5–25% (Klingauf 1987b). Sacharoza jest silnym  
fagostymulantem dla wielu gatunków mszyc; przy obniżeniu stężenia sacharozy  
w diecie do 5% ustaje żerowanie (Srivastava 1987). Dieta bogata w aminokwasy, 
ale pozbawiona sacharozy, nie jest konsumowana (Klingauf, 1987a). Dla mszycy ka-
puścianej sacharoza jest silnym stymulatorem żerowania od stężenia 15% (Moon 
1967). Stwierdzono, że stężenie sacharozy jest równie wysokie w soku floemowym 
liści młodych, w pełni wykształconych, jak i więdnących liści roślin gorczycy czarnej 
i wynosi 19–26% (Merritt 1996).

Silnymi fagostymulantami dla mszycy kapuścianej są glukozynolany (Van Emden 
1972, Fenwick i wsp. 1983). Nasączenie liści bobu, Vicia faba L., 2% roztworem 
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sinigryny spowodowało akceptację tych roślin przez B. brassicae (Wensler 1962).  
Zwiększenie stężenia sinigryny w roślinach nieżywicielskich do 104 ppm doprowa-
dziło do wzrostu płodności mszycy kapuścianej do poziomu porównywalnego dla 
mszyc na roślinach żywicielskich (Nault i Styer 1972). Dodanie 0.5% roztworu sini-
gryny do 15% roztworu sacharozy znacznie zwiększyło konsumpcję tej diety (Moon 
1967).

Zawartość glukozynolanów w soku floemowym podlega znacznym wahaniom: 
w młodych liściach gorczycy czarnej stężenie sinigryny przekracza 10 mM, nato-
miast w liściach w pełni wykształconych wynosi ok. 1,5 mM, a w liściach więdną-
cych – ok. 3 mM. W przybliżeniu stężenia te odpowiadają wartościom podawanym 
dla totalnych ekstraktów liści (Merritt 1996). Znacznie wyższe stężenie glukozy-
nolanów w młodych liściach brukselki w porównaniu do liści starszych wykazali 
również Van Emden i Bashford (1969), nie stwierdzając przy tym żadnych różnic 
w płodności mszycy kapuścianej na tych liściach. Z kolei Weber i wsp. (1986) nie 
wykazali korelacji między całkowitą zawartością glukozynolanów w różnych od-
mianach rzepaku a płodnością mszycy kapuścianej. Dodd i Van Emden (1979) zaob-
serwowali, że podatność odmian brukselki o wysokiej zawartości glukozynolanów 
malała wraz z wiekiem roślin, a to było skorelowane ze spadkiem całkowitej ilości 
glukozynolanów. Z kolei wzrost syntezy glukozynolanów w roślinach obserwuje 
się w wyniku wzbogacenia gleby w siarkę; na takich roślinach liczebność kolonii 
B. brassicae jest znacznie wyższa niż na roślinach nienawożonych (Yusuf i Collins 
1998). Wspomniane wcześniej badania Cole (1997a) dowiodły znacznych różnic 
ilościowych i jakościowych zawartości glukozynolanów w dzikich i uprawnych od-
mianach gatunków Brassica. Wprawdzie profil glukozynolanów dziko rosnących  
i uprawnych roślin był podobny, to dzikie rośliny zawierały generalnie większą ilość 
glukozynolanów niż uprawne. Wartość parametrów życiowych B. brassicae skorelo-
wana była z poziomem tylko niektórych glukozynolanów: pozytywnie – z poziomem 
glukozynolanów alkenylowych progoitryny (2-hydroksy-3-butenylo-NCS) i sinigry-
ny (2-propenylo-NCS), a negatywnie – z ilością glukozynolanów indolowych neoglu-
kobrassicyny (1-metoksy-3-indolylmetylo-NCS) i glukobrassikanapiny (4-penteny-
lo-NCS). Zawartość glukozynolanów indolowych w roślinach wzrasta w odpowiedzi 
na uszkodzenia przez żerowanie fitofagów, stres lub działanie abiotycznych elicito-
rów (Doughty i wsp. 1995). Mechaniczne uszkodzenia i żerowanie pchełki krzyżów-
ki Phyllotreta cruciferae (Goeze) siewek rzepaku i gorczycy modrej Brassica juncea 
powodowały trzykrotny wzrost stężenia glukozynolanów indolowych (Bodnaryk 
1992). Kiddle i wsp. (1994) stwierdzili wyraźną akumulację glukozynolanu 2-feny-
letylu (glukonasturtyny) po zastosowaniu kwasu salicylowego, a Cole (1996) wy-
kazała, że płodność i przeżywalność mszycy kapuścianej była znacznie obniżona 
na tak indukowanych roślinach rzepaku. Wzrost stężenia glukonasturtyny nie jest 
prawdopodobnie efektem wzmożonej syntezy tego glukozynolanu pod wpływem 
kwasu salicylowego: akumulacja glukonasturtyny w roślinie może być następstwem 
detoksykacji kwasu salicylowego do postaci glukonu (Cole 1996). 

W warunkach naturalnych mszyca kapuściana wykazuje wyraźne preferen-
cje do zasiedlania młodych i rosnących części roślin (Gabryś 1991). Biorąc pod 
uwagę działanie różnorodnych czynników, powszechnie uważa się, że wysoki tur-
gor tkanek, wysoka zawartość aminokwasów i sacharozy oraz wysokie stężenie 
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glukozynolanów są odpowiedzialne za rozmieszczenie populacji B. brassicae na ro-
ślinach (Klingauf 1987a).

Glukozynolany, które są stymulatorami żerowania, występują we wszystkich 
roślinach krzyżowych (Fenwick i wsp. 1983). Jednakże nietypowe wtórne produk-
ty metabolizmu tych roślin (np. kardenolidy i alkaloidy) mogą być odpowiedzial-
ne za zróżnicowany poziom podatności pewnych gatunków na żerowanie nawet 
wyspecjalizowanych fitofagów (Usher i Feeny 1983). Takie zależności opisano  
u motyli Pieris brassicae i P. rapae (Lepidoptera, Pieridae), gdzie równowaga mię-
dzy związkami stymulującymi (glukozynolanami) a deterentnymi (kardenolidami) 
determinowała reakcję tych gatunków wobec Erysimum cheiranthoides (Huang  
i wsp. 1993). Wydaje się bardzo prawdopodobne, że podobne czynniki determinu-
ją zróżnicowaną podatność roślin krzyżowych na żerowanie mszycy kapuścianej. 
Czynniki te różnią się poziomem aktywności deterentnej i mogą oddziaływać na 
różnych poziomach tkankowych – epidermalnym, miękiszowym i floemowym –  
w zależności od gatunku rośliny. Na miesięcznicy rocznej Lunaria annua i pszonaku 
drobnokwiatowym Erysimum cheiranthoides czas penetracji sztyletów mszyc jest 
wyraźnie zredukowany w porównaniu z optymalnymi roślinami żywicielskimi już 
na etapie kontaktu z tkankami pozafloemowymi – eipdermą i miękiszem liściowym. 
Natomiast na tobołkach polnych Thlaspi arvense i taszniku pospolitym Capsella bur-
sa-pastoris penetracja tkanek powierzchniowych nie jest, co prawda, ograniczona, 
ale czas żerowania we floemie jest znacznie skrócony (Gabryś i Pawluk 1999). 

Los allelozwiązków roślinnych w organizmie mszyc nie jest znany (Dixon 
1985). Wiadomo jedynie, że związki te (na przykład glukozynolany) pobierane są  
z sokiem roślin, przedostają się do hemolimfy i są częściowo kumulowane w organi-
zmie, a częściowo wydalane ze spadzią (Weber i wsp. 1986). Badania nad wpływem 
tego typu substancji na żerowanie mszyc powinny być obecnie skoncentrowane na 
mechanizmie percepcji  allelozwiązków oraz problemie ich detoksykacji w organi-
zmie 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 
a pest insect 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.
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