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W takich grupach zwierzat jak Cestoda czy Nematoda, prowadzacych
pasozytniczy tryb zycia, ewolucja doprowadzila do pojawienia si¢ bardzo
wysokiej ptodnosci, warunkujgcej mozliwos¢ rozwoju populacji pasozy-
tow, Wsrod pasozytow i parazytoidéw z gromady owaddéw atakujacych
szkodniki owadzie roslin plodno$é samic nie odbiega w sposob istotny
od poziomu plodnosci innych owadéw. Strategia ewolucyjna parazytoi-
-déw doprowadzila do wytworzenia sie takich mechanizméw i wzoréw
zachowania samic, aby byly one zdolne zabezpieczy¢ odpowiednie warun-
ki dla swego potomstwa w okresie rozwoju embrionalnego i larwalnego.
Innyml slowy, samice parazytoidéw powinny umie¢ odnajdywaé zarowno
srodowisko zyciowe zywiciela, precyzyjnie go lokalizowaé, jak i oceniaé
jego przydatno$¢ dla potomstwa.

Doutt [3] podsumowujgc wczesmerze obserwacje Salta [14] i Flan-
dersa [5] uwaza, ze w okresie Zycia parazytoidéw mozna wyrédzni¢ cztery
etapy kolejno po sobie nastepujgce, ktore warunkujg odnajdywanie i po-
myslne wykorzystanie zywiciela. Etapy te sa nastepujace:

1) odnajdywanie $rodowiska bytowania zyw101e1a,

2) odnajdywanie zywiciela,

3) akceptacja zywiciela,.

4) ocena przydatnosci zywiciela Jako $rodowiska.

~ Vinson [16] proponuje wyréznienie_pigtego etapu — zywiciela.
~ Pierwsze dwa z wyze] przytoczonych etapéw zachowania dotyczg
postaci dorostych, etap trzeci moze byé¢ realizowany zaréwno przez stadia
imaginalne jak i larwalne, etap czwarty i pigty w okresie rozwoju jaja
i larwy.

Godny przyjecia jest schemat etapow zachowania sig¢ (zaproponowany
przez Vinsona [16]) parazytoida Cardiochiles nigriceps Viereck, ataku]a-
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cego larwy Heliothis virescens (F.). Model ten uwzgledniajgcy réznora-
kos¢ sytuacji ekologicznych, w jakich moze sie znalezé parazytoid, stanowi
dobry wzér dla innych poszukiwan tego rodzaju. Ostatnie badania, do-
tyczgce zachowania sie parazytoidow, lgcza sie z wieloma nazwiskami,
z ktérych na wymienienie szczegblnie zastugujg Lewis [9, 11, 12, 13]
1 Vinson [16, 17, 18]. W Polsce zagadnieniami tymi zajmowali sie Koehler
[8] oraz Dmoch i Rutkowska [2]. Badania wspomnianych autoréw do-
tyczyly przede wszystkim drugiego i trzeciego etapu zachowania sie
parazytoidow. Badania te prowadzone byly w pracowniach, zajmujacych
si¢ biologicznymi metodami ochrony roslin. Jest to zresztg oczywiste,
gdyz znajomosé zachowania sie parazytoid6éw, atakujacych owady bedace
szkodnikami roslin, moze stanowié istotny wklad do praktycznej ochrony
roslin.

Obserwacje nad zachowaniem sie parazytoidow wykazuja, ze na eta-
pie odnajdywania i akceptacji zywiciela samice parazytoidow wykonujg
- Szereg niezmiennie po sobie nastepujacych czynnosci, ktérych ostatniag
fazg jest zlozenie jaja. Czynnosci te moga byé powtarzane w tej samej
kolejnosci wielokrotnie. Zespél tych czynnos$ci Lewis [12] proponuje
nazwac sekwencja zachowania. Autor ten podaje model takiej sekwenciji
dla ukladu 2ywicie1;parazytoid. Model Lewisa zaklada, ze w okresie
trwania etapéw odnajdywania, lokalizacji i akceptacji zywiciela zacho-
wanie sie parazytoidéw moze by¢ uwarunkowane wystepowaniem bodz-
cow chemicznych, wzrokowych, dotykowych i fizycznych, ktére pozwa-
lajg samicy przejsé¢ od fazy przypadkowych przemieszczen w srodowisku
bytowania zywiciela do coraz to bardziej celowych i ukierunkowanych
poszukiwan oraz czynnosci zwigzanych z akceptacjg zywiciela. Bodzce
te pochodza badz to od $rodowiska zywiciela (eksploracja $rodowiska),
badz od samego zywiciela (lokalizacja i akceptacja).

Powstaje zatem pytanie, jakie bodzce odgrywaja decydujacy role
w ksztaltowaniu sie sekwencji zachowania parazytoidéw. Juz Thorpe
1 Jones [15] wykazali, ze obok mozliwosci wystepowania jnnych czyn-
nikow decydujgca role odgrywaija zwigzki chemiczne, emitowane przez
organizm Zzywiciela. Zwigzki te zwane -‘kairomonami nalezg do grupy
chemicznych mediatoréw reakcji miedzygatunkowych i wywoluja reakcje
fizjologiczng lub behawiorystyczna, korzystng dla organizmu odbiorcy,
a niekorzystng dla organizmu emitujgcego. Definicje te podaja Nordlund
i Lewis [13]. Wiele prac wskazuje na fakt, ze kairomony sg czynnikiem
warunkujgcym pojawianie sie najwazniejszych faz sekwencji i umozli-
wiaja dokladne zlokalizowanie i akceptacje zywiciela przez samice para-
zytoida. Zdaniem Vinsona [16] kairomony odegraly decydujgca role
w koewolucji ukladéw zywiciel—parazytoid oraz umozliwiajg realizacje
strategii rozwoju_ osobniczego parazytoidéw. Szczegélnie w ostatnich kil-
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ku latach ukazalo si¢ sporo prac wykazujgcych mediacyjng role kairo-
monéw w ksztaltowaniu zachowania sie parazytoidéw. Co wiecej, kairo-
mony wykorzystuje si¢ celem wywolania korzystnych dla potrzeb ochro-
ny roslin zachowan parazytoidéw i drapiezcow. Hendry i .inni [6]
stwierdzili w kale larw sko$nika ziemniaczaka (Phtorimaea opercu-
lella Zell) obecno$¢ kwasu heptanowego. Lotny ten zwigzek wzmaga
aktywnos¢ poszukiwan, przejawiajgcych sie uderzeniami czulek pasozyta
Orgilus lepidus. Uderzenia czulkami po powierzchni roslin umozliwiajg
odnalezienie kalu zywiciela. W chwili odnalezienia i zetkniecia sie z ka-
lem na samice zaczyna oddzialywaé¢ inny kairomon o dzialaniu kontak-
towym, ktéry wywoluje ruchy nakluwajace pokladetkiem. Kulminacja
tych ruchéw ma miejsce w momencie natrafienia pokladelkiem na larwe
zywiciela. Podobne przyklady pojawiania sie ruchéw nakluwajgcych po-
kladelkiem podajag Quednau i Hubsch [20]. Opisywali oni zachowanie
sie niektérych gatunkéw z rodzaju Aphytis (Hymenoptera, Aphelinidae).

Fisher [4] opisal takie zachowanie u Horagenes chrysostictos (Hyme-
noptera, Ichneumonidae), atakujgcego larwy Ephestia sericarium Scott.
Corbet [1] wykazal obecno$é¢ kairomonu w gruczolach zuchwowych mklika
Anagasta kuehniella (Zeller). Kairomon wydalany jest w czasie zerowa-
nia larw i wywoluje u samic Venturia canescens (Gravenhorst) ruchy
< zwigzane ze skladaniem jaj. Jones i inni [7] stwierdzili w kale, hemo-
limfie i kutikuli larw slonecznicy (Heliothis zea) kairomon wywolujacy
reakcje poszukiwawczg (uderzanie czutkami) u samic Microplitis cro-
ceipes. Dmoch i Rutkowska [2] wykazali, ze kairomony znajdujgce sig
w kale larw chowacza podobnika (Ceuthorrhynchus assimilis Payk.) po-
zwalajg samicom Trichomalus perfectus Walker na zlokalizowanie miej-
sca zerowania zywiciela, a ponadto prowokuja je do skladania jaj.
Weseloh [19] stwierdzil oddzialywanie kairomonu wydzielanego przez
gruczoly przedne larw Lymantria dispar (L.) na samice Apanteles
melanoscelus (Ratzeberg). Samice barylkarza natrafiwszy na liscie po-
kryte przedzg larw przeszukujg bardzo dokladnie calg powierzchnie liscia
i najblizsze sasiedztwo. Nordlund i inni [13] wykazali, ze w obecnosci
kairomonéw znalezionych w luskach samic H. zea zwieksza si¢ stopien
spasozytowania jaj przez kruszynka. Podobnie kairomon uzyskany z iu-
sek motyli oddzialywal na zlotooka (Chrysopa carnea (Boddie)). Efektyw-
noéé drapiezcy wyraznie wzrastala, a kairomon w obu wypadkach
ulatwial odszukanie ofiary przez drapiezce i zywiciela przez pasozyta.

Obecrio$é kairomonoéw stwierdzono dotychczas w wydzielinach gru-
czoldow zuchwowych, gruczoléw przednych, w hemohmfle kutikuli,
tuskach motyli oraz w kale zywicieli.

Natura chemiczna kairomonéw jest bardzo réinorodna. Lewis [9]
podaJ_e zestawienie zidentyfikowanych zwazkéw, odgrywajgcych role
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kairomonow. Zestawienie to zawiera takie zwigzki, jak: kwas heptanowy,
tricosan, aminokwasy, bialka oraz szereg zwigzkéw nalezgcych do nasy-
conych weglowodorow. Do zestawienia tego nalezy dodaé estry kwaséow
ttuszczowych, wyekstrahowane z kalu Anthonomus grandis Boheman,
bedgce kairomonem oddzialujgcym na Bracon mellitor [18] oraz naj-
prawdopodobniej grupe cukréw prostych, stwierdzonych w kale larw
chowacza podobnika, ktére oddziatuja na samice Trichomalus perfectus
(dane niepublikowane).

Niezwykle ciekawe spojrzenie na pochodzenie kairomonéw prezentuje
praca Hendrego i in. [6]. Wykazali oni, ze zwigzki odgrywajgce role
kairomonéw w ukladach: Heliothis zea — Trichogramma evanescens
i Phtorimea operculella — Orgilus lepidus znajduja sie w ro$linach sta-
nowigcych pokarm zywicieli. Badania z zastosowaniem zwigzkéw zna-
kowanych wykazaty, ze znajdujace si¢ w roslinach kairomony byty kon-
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Rys. 1. Schemat sekwencji zachowania sie samic Trichomalus perfectus Walker na

etapie odnajdowania (lokalizacji) i akceptacji zywiciela: Fi-Fg — fazy sekwencji,

'Bi-B; — bodzce. Linia przerywana oznacza mozliwo$é powrotu do poprzedniej fazy
sekwencji
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centrowane w ciele larw stonecznicy i sko$nika ziemniaczaka. W tej
samej pracy autorzy przypominajg wczeéniejsze stwierdzenia, ze rowniez
seksferomony, allomony oraz niektéore hormony zostaly stwierdzone
w roélinach stanowigcych—pokarm owadéw, u ktoérych te biologicznie
aktywne zwigzki wywolujg okresSlone reakcje.

W zakonczeniu tego opracowania chcielibySmy, opierajgc sie¢ na
obserwacjach zachowania samic Trichomalus perfectus Walker, zastano-
wié sie, jakg role odgrywaja kairomony w ksztaltowaniu sekwencji za-
chowania sie parazytoida na etapie lokalizacji i akceptacji zywiciela,
ktéorym sg larwy chowacza podobnika, zerujgce wewnatrz iuszczyn rze-
paku. Model tej sekwencji, ktory nalezy traktowaé jako hipoteze robocza,
przedstawiony jest na rysunku 1. Kolejne fazy sekwencji F; — Fg poja-
wiajg sie w statej, powtarzajacej si¢ kolejnoSci. Samice parazytoida,
przebywajgce w lanie rzepaku bedgcym siedliskiem zyciowym zywiciela,
wykonujg nieukierunkowane przemieszczenia (przeloty, przeskoki) z jed-
nej czesci roslin na inne (faza F;). W chwili natrafienia na luszczyne sa-
mice T. perfectus rozpoczynajg badanie czutkami powierzchni tuszezyny.
Faza ta, ze wzgledu na sposéb badania czulkami, nazywana jest fazg be-
bnienia lub opukiwania (faza F,). Pojawienie si¢ charakterystycznego
bebnienia zwigzane jest z odebraniem bodZca B;, ktéry umozliwia samicy
rozpoznanie ksztaltu wieku i struktury tuszezyny. W przypadku gdy
w luszczynie nie przebywa zywiciel, samica opuszcza luszczyne i prze-
nosi sie na sgsiednia, kontynuujgc faze F, lub przenosi si¢ na inne czeSci
luszczyny i powraca do fazy F;. W przypadku natomiast, gdy znajdzie
sie na luszczynie, gdzie zeruje larwa chowacza podobnika, zaczyna sig
oddzialywanie kairomonoéw zawartych w kale zywiciela — bodziec B,.
Oddzialywanie tego bodzca rozpoczyna faze F3. W fazie tej intensywnosé
bebnienia nasila sie. Samica powoli przesuwa si¢ w te i z powrotem wokot
miejsca, gdzie zeruje larwa, lokalizujgc coraz bardzie] dokladnie miejsce
'jej pobytu, by po jego dokladnym umiejscowieniu rozpoczaé nakluwanie
luszczyny pokladetkiem. Bodziec B, oddziatuje kontaktowo i odbierany
jest przez receptory zlokalizowane na czulkach. Naktlucia pokladetkiem,
ktore koncza faze F;, sg krotkotrwale i plytkie, jakby probne. Nigdy nie
nastepuje przy tych nakluciach rozsunigcie sternitow odwloka i whbicie
pokladelka na cala gleboko$é¢, co zawsze ma miejsce W chwili skladania
jaj. Réwniez czas tych prébnych naklué jest wielokrotnie kroétszy niz
czas skladania jaja. Nalezy przypuszczaé, Ze prébne naktucia pokladei-
kiem stanowia poszukiwanie dalszych bodzcéow o charakterze kairomo-
néw. Kairomony te zawarte sa réwniez w kale larw zywiciela i stanowig
bodziec Bs.

Bodziec B; odbierany jest najprawdopodobniej przez receptory znaj-
dujace sie na pokladelku samicy. Bodziec ten prowokowalby wystepo-
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wanie wszystkich czynnos$ci zwigzanych ze skladaniem jaja i zlozenie
jaja, a wigc zachowanie charakterystyczne dla fazy F, i F5. Na receptory
poktadetka prawdopodobnie oddzialuja te same zwigzki co w fazie Fj,
odebrane jednak tg drogg wywolujg inng reakcje, a mianowicie sklada-
nie jaj. Nie mozna tez wykluczy¢ hipotezy, ze jedne ze zwiazkéw zawar-
tych w kale zywiciela sg kairomonami lokalizacji, a inne kairomonami
akceptacji zywiciela. ,

Po zlozeniu jaj samice rozpoczynaja czynnosci charakterystyczne dla
fazy Fe, tj. czyszcza czulki i stopy, a nastepnie rozpoczynajg ponownie
przypadkowe i nieukierunkowane przemieszczenia charakterystyczne dla
fazy F.

Przedstawiony wyzej model zachowania sie samic T. perfectus Wal-
ker stanowi hipoteze roboczy. Pozostalo wiele do wyjasnienia z zakresu
chemizmu informatoréw chemicznych, biorgcych udzial w ksztaltowaniu
sekwencji. Nie ulega jednak watpliwosci, ze kairomony odgrywajg do-
minujgcg role w procesie lokalizacji i akceptacji zywiciela u parazyto-
idow. Zastosowanie kairomonéw uzyskanych na drodze ekstrakeji jak
rowniez syntetykéw tych zwigzkéw, ktére to doswiadczenia juz rozpo-
czeto, Swiadezy o mozliwosei sztucznego wywolywania takiego zachowa-
nia si¢ parazytoidéw, ktéry bylby korzystny dla potrzeb integrowanej
i biologicznej walki ze szkodnikami.
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M. [Imox, 3. Pymrxoscka

POJIb KAI/IPOMOHOB‘ B d)OPMI/IPOBAHHI/I CEKBEHL(I/IPI
TTOBEJAEHU S ITAPASUTOB
Pe3romMe

IIpoBeneHHbIe B MOCAEAHAX ronax HaGmoneHus, rnaBHeM ob6pasom B CIIIA moxasasnu, 4TO
KaBpOMOHBI ABJIAIOTCA OCHOBHBIMM HH()OPMAaTOpaMM pa3peluaiomiMMH IIapa3uTOM MOHCKH H aKie-
OTAaLMIO X03sMHA. KaupoMOHBI BEPOSTHO ChITpaj PEMIAIOLIYIO PONb B 3BONIONUH CHCTEMbl Ma-
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Pa3suT-Xa3fauH, a KPOME TOr0 00ECHEYMBAIOT AHTOIEHO3 MAPA3UTOB. DTH CBA3M UMEIOT pelaronice
BIHAHAEC HAa CIOCOO NMOBEAECHMS CAaMOK BO BPEMs ONpENENeHHs MeCTa M aKuenTauud Xxo3sifHa.
OKCTpaKTa KaMpOMOHOB C TeNla HIIA 9KCKPEMEHTOB XO3siHa, 4 TaKXKE€ X CHHTETAYECKHME XUMUYe-
CKHC COCMMHCHHS YNAJIOCh C XOPOIUMM pPEe3yJIbTAaTOM HPHMHAThL IS MEOHAUEA M NPOBOKALIMHA
OOPEACICHHOrO HOBEACHUS CAaMOK APAa3sUTOB. DTH OTKPBITHS SABJISIOTCS OCHOBOM B MMOMCKAX HOBBIX
BO3MOXHOCTCH OKOJIOTHIECKOTO METOJa 3all|dThl DACTEHHIA.

J. Dmoch, Z. Rutkowska P
THE EFFECT OF KAIROMONES ON THE PATTERNS OF
PARASITOID BEHAVIOUR

Summary

The results of the research carried out during last few years have proved
that kairomones are one of the most important semiochemicals responsible for suc-
cessful parasitism for the parasitoids. This chemicals play probably a major role in
coevolution of the parasitoid-host relationship. Studies of kairomones have helped
in a better interpretation of the overall host-finding sequence of the behaviour
of the parasites in general. Kairomones as stimuli -— eminating from the host are
responsible for host-finding and host-selection strategy for many of the parasito-
ids. Kairomones extracted from the body, frass and/or silk of the host have been
used for chemical mediation of host-finding activity in parasitoids. These experi-
ments are bringing for us a new hope in practical management of entomophagous
insects — as a new tool in biological control of the pests.



